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Â îáçîðå îáîáùàþòñÿ äàííûå î ïðèðîäå ìåìáðàííûõ ïîòåíöèàëîâ è èõ ó÷àñòèè â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ
îá èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû, èîííîãî ñîñòàâà îêðóæàþùåé ñðåäû, à òàêæå ìåõàíè÷åñêèõ, ñâåòîâûõ è õå-
ìîòàêñèñíûõ ñèãíàëîâ â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò.
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çèíòðèôîñôàò, ÌÏ — ìåìáðàííûé ïîòåíöèàë, ÏÄ — ïîòåíöèàë äåéñòâèÿ, ÏÌ — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìá-
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GPCR — ðåöåïòîðû, ñîïðÿæåííûå ñ G-áåëêàìè.

Âî ìíîãèõ òèïàõ êëåòîê ïðîöåññ ïåðåäà÷è èíôîðìà-
öèè íà÷èíàåòñÿ ñ âîçäåéñòâèÿ ðàçäðàæèòåëÿ íà ÷óâñòâè-
òåëüíûå ê íåìó ðåöåïòîðû èëè èîííûå êàíàëû. Â ðåçóëü-
òàòå ïðîèñõîäèò êîíôîðìàöèîííîå èçìåíåíèå ñòðóêòóðû
ðåöåïòîðíûõ áåëêîâ (â òîì ÷èñëå è êàíàëüíûõ), ñîïðî-
âîæäàþùååñÿ èçìåíåíèåì ÌÏ è ïîÿâëåíèåì òðàíñìåìá-
ðàííûõ òîêîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ íà÷àëüíûå ýòàïû ïåðåäà-
÷è ñèãíàëà â êëåòêó. Áèîýëåêòðè÷åñêèå ðåàêöèè èìåþò
âàæíîå çíà÷åíèå â æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëåòîê ðàçíîãî ôè-
ëîãåíåòè÷åñêîãî óðîâíÿ. Íàèáîëåå ïîäðîáíî ôóíêöèî-
íàëüíàÿ ðîëü ñäâèãîâ ÌÏ èçó÷åíà â ðåöåïòîðíûõ êëåòêàõ
ìëåêîïèòàþùèõ. Îíà ñîñòîèò â èìïóëüñíîé ïåðåäà÷å
ýëåêòðè÷åñêîãî ñèãíàëà ñ ÏÌ ðåöåïòîðíîé êëåòêè íà ÏÌ
íåðâíîé êëåòêè, ïðÿìî èëè îïîñðåäîâàííî ñâÿçàííîé ñ
ýôôåêòîðîì. Ýòî îáåñïå÷èâàåò èíôîðìàöèîííóþ ñâÿçü
ìåæäó ïðîñòðàíñòâåííî îòäàëåííûìè îðãàíàìè è ôèçèî-
ëîãè÷åñêèé îòâåò îðãàíèçìà íà ðàçäðàæèòåëü. Îäíàêî ïî-
ìèìî ïåðåäà÷è èíôîðìàöèè âíóòðü êëåòêè è ìåæäó êëåò-
êàìè ïîä êîíòðîëåì ÌÏ íàõîäÿòñÿ ñòðóêòóðíàÿ ëàáèëü-
íîñòü ëèïèäíîãî ìàòðèêñà ÏÌ, ôóíêöèîíèðîâàíèå
ìåìáðàíî-ñâÿçàííûõ ôåðìåíòíûõ ñèñòåì, ðàáîòà ñèñòåì
ïàññèâíîãî è àêòèâíîãî òðàíñïîðòà, ò. å. ôóíêöèè, õàðàê-
òåðíûå äëÿ âñåõ òèïîâ ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòîê. Â ñîâðå-
ìåííûõ ìîäåëÿõ òðàíñïîðòà èîíîâ ÷åðåç ïëàçìàëåììó
êëåòîê ÏÌ ðàññìàòðèâàþò êàê âåäóùèé ôàêòîð ñîïðÿæå-
íèÿ àêòèâíîñòåé îñíîâíûõ èîííûõ òðàíñïîðòåðîâ, â ÷èñ-
ëî êîòîðûõ âêëþ÷àþò H+-íàñîñ, K+-êàíàëû, Cl–-êàíàëû è
íåñåëåêòèâíûå êàòèîííûå êàíàëû, Na+/K+-îáìåííèê è íå-
êîòîðûå äðóãèå ÌÏ — òàêæå îäíà èç ôîðì êîíâåðòèðóå-
ìîé ýíåðãèè â êëåòêàõ, ïî âåëè÷èíå åãî ñòàöèîíàðíûõ
óðîâíåé ìîæíî ñóäèòü êàê î ñòåïåíè ýíåðãåçèðîâàííîñòè
ÏÌ, òàê è î ôèçèîëîãè÷åñêîì ñîñòîÿíèè êëåòîê.

Çíà÷èòåëüíî ìåíüøå èçâåñòíî î ôóíêöèîíàëüíîì çíà-
÷åíèè ÌÏ è åãî ñäâèãîâ â æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëåòîê íèç-

øèõ ýóêàðèîò. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ äîñòàòî÷íî ÷åòêî ïîêà-
çàíî, ÷òî ïðîñòåéøèå, òàê æå êàê è ðàñòèòåëüíûå êëåòêè,
èìåþò áîëüøîé ÌÏ (Áàòóåâà, 1968; Oami, Takahashi, 2003;
Ïÿòûãèí è äð., 2005). Óñòàíîâëåíî, ÷òî èçìåíåíèå ÌÏ —
âàæíûé ôàêòîð ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà, àêòèâ-
íîñòè ôåðìåíòîâ, îáúåìà êëåòêè è ò. ä. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî,
êàê è ó ìíîãîêëåòî÷íûõ, ó ïðîòèñòîâ äåïîëÿðèçàöèÿ ìåìá-
ðàíû âûïîëíÿåò òðèããåðíóþ ðîëü â çàïóñêå øèðîêîãî
ñïåêòðà âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèãíàëüíûõ ñîáûòèé.

Èññëåäîâàíèå ýëåêòðè÷åñêèõ è ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ
ñâîéñòâ ìåìáðàí îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ïðåäñòàâëÿåò
áîëüøîé èíòåðåñ è â ýâîëþöèîííîì ïëàíå, òàê êàê äàåò âîç-
ìîæíîñòü ïîíÿòü, íà êàêîì ýòàïå ðàçâèòèÿ æèâîãî ìèðà è â
ñâÿçè ñ êàêèìè ôóíêöèÿìè ïîÿâëÿþòñÿ òàêèå ñâîéñòâà ïî-
âåðõíîñòíûõ ñòðóêòóð, êàê èçáèðàòåëüíàÿ ïðîíèöàåìîñòü ê
èîíàì, ñïîñîáíîñòü èçìåíÿòü ýòó èçáèðàòåëüíîñòü ñïîíòàí-
íî (ïðîÿâëÿòü ðèòìè÷åñêóþ ýëåêòðè÷åñêóþ àêòèâíîñòü) èëè
ïðè ðàçäðàæåíèè (ïåðåõîä â ñîñòîÿíèå âîçáóæäåíèÿ). Îä-
íîé èç ñàìûõ ïðèâëåêàòåëüíûõ ïðîáëåì ýëåêòðîãåíåçà êëå-
òîê íèçøèõ ýóêàðèîò ïðåäñòàâëÿåòñÿ ïðîáëåìà ó÷àñòèÿ ÌÏ
â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ, êîòîðûå â êëåòêàõ âûñøèõ ýóêàðèîò
ðåàëèçóþòñÿ ïðè ó÷àñòèè íåðâíîé ñèñòåìû.

Â íàñòîÿùåì îáçîðå îñíîâíîå âíèìàíèå áóäåò ñôîêóñè-
ðîâàíî íà ó÷àñòèè ÌÏ â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè
ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ îêðóæàþùåé ñðåäû, à òàêæå
ìåõàíè÷åñêèõ, ñâåòîâûõ è õåìîòàêñèñíûõ ñèãíàëîâ.

Î ìåõàíèçìå âîçíèêíîâåíèÿ ìåìáðàííîãî
ïîòåíöèàëà â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò

Âîïðîñû ðàçëè÷íîé ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàí îäíî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ê èîíàì êàê îñíîâû äëÿ âîçíèêíî-
âåíèÿ ÌÏ äîëãîå âðåìÿ îñòàâàëèñü âíå îáëàñòè âíèìàíèÿ
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ôèçèîëîãîâ ââèäó ìåòîäè÷åñêèõ òðóäíîñòåé è ïîä÷àñ íå-
âîçìîæíîñòè êîëè÷åñòâåííûõ îöåíîê òåõ èëè èíûõ ïàðà-
ìåòðîâ íà ìèêðîîáúåêòàõ (Áàòóåâà, 1968). Ïåðâûå ïîïûò-
êè âíóòðèêëåòî÷íîãî èçìåðåíèÿ ÌÏ ó ïðîòèñòîâ áûëè
ïðåäïðèíÿòû Ýòòèøåì è Ïåòåðôè åùå â 1925 ã. (Ettisch,
Peterfi, 1925; öèò. ïî: Áàòóåâà, 1968). Àâòîðû íà÷àëè èñ-
ñëåäîâàòü ïîòåíöèàë ïîêîÿ ó Amoeba proteus â ðàñòâîðàõ
êóëüòèâèðîâàíèÿ ïðîñòåéøèõ. Íà îñíîâàíèè àíàëèçà êîí-
öåíòðàöèîííîé öåïè è äîïóùåíèÿ, ÷òî ïîòåíöèàë ïîêîÿ
àìåá ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äèôôóçèîííûé ïîòåíöèàë, èñ-
ñëåäîâàòåëè ïðèøëè ê âûâîäó î òîì, ÷òî ðàçíîñòü ïîòåí-
öèàëîâ, ðàâíàÿ íóëþ, ÿâëÿåòñÿ ñóììîé ïîòåíöèàëîâ, ñó-
ùåñòâóþùèõ â äàííîé öåïè. Â 1937 ã. áûëà ïðåäïðèíÿòà
íîâàÿ ïîïûòêà èññëåäîâàòü ïîòåíöèàë ïîêîÿ àìåá, èñïîëü-
çóÿ òå æå ìåòîäè÷åñêèå óñëîâèÿ (Buchtal, Peterfi, 1937;
öèò. ïî: Áàòóåâà, 1968). Àâòîðû ïîëó÷èëè âåëè÷èíû ïî-
òåíöèàëà ïîêîÿ 0.5—1.5 ìÂ îòðèöàòåëüíîé è ïîëîæè-
òåëüíîé ïîëÿðíîñòè è îáíàðóæèëè óâåëè÷åíèå îòðèöà-
òåëüíîãî ïîòåíöèàëà â ãèïîòîíè÷åñêèõ ñðåäàõ è ïîëîæè-
òåëüíîãî — â ãèïåðòîíè÷åñêèõ. Èññëåäîâàíèÿ áèîïîòåí-
öèàëîâ ó àìåá áûëè ïðîäîëæåíû Óìðàòîì (Umrath, 1953,
1956; öèò. ïî: Áàòóåâà, 1968). Àâòîð öèòèðóåìîé ðàáîòû
ïîëó÷èë ñðåäíþþ âåëè÷èíó ïîòåíöèàëà ïîêîÿ A. proteus
–18 ìÂ (ïðè êîëåáàíèÿõ îò –8 äî –65 ìÂ) è íàáëþäàë èç-
ìåíåíèå ýòîé âåëè÷èíû è ïîâåäåíèÿ æèâîòíûõ ïðè ïðî-
ïóñêàíèè ÷åðåç ìåìáðàíó ýëåêòðè÷åñêîãî òîêà.

Ïî÷òè îäíîâðåìåííî ñ ýòèìè ðàáîòàìè áûëè ïðîâåäå-
íû èçìåðåíèÿ ÌÏ ó äðóãèõ âèäîâ ïðîñòåéøèõ. Â ÷àñòíî-
ñòè, áûë èññëåäîâàí ÌÏ ó èíôóçîðèè Paramecium cauda-
tum (Kamada, 1940; Yamaguchi, 1960; öèò. ïî: Áàòóåâà,
1968). Â ðàáîòàõ áûëè îáíàðóæåíû çíà÷èòåëüíûå êîëåáà-
íèÿ âåëè÷èí ÌÏ (îò –10 äî –70 ìÂ ïðè ñðåäíåé âåëè÷èíå
–25 ìÂ). Íåñòàáèëüíîñòü âåëè÷èíû ÌÏ áûëà îòìå÷åíà è
ó æãóòèêîíîñöà Noctiluca scintillans (Hisada, 1957). Àíà-
ëèçèðóÿ ïðè÷èíû ñòîëü çíà÷èòåëüíîãî ðàçáðîñà âåëè÷èíû
ÌÏ ó ïðîòèñòîâ, íàèáîëåå âåðîÿòíûìè àâòîðû ïðèçíàþò
íåêîíòðîëèðóåìóþ è ðàçíóþ ñòåïåíü ïîâðåæäåíèÿ ìèê-
ðîîðãàíèçìîâ êîíöåíòðàöèîííûìè ðàñòâîðàìè ýëåêòðî-
ëèòîâ, íàõîäÿùèõñÿ â ìèêðîýëåêòðîäå.

Îáñóæäåíèå âîïðîñà î ïðèðîäå áèîïîòåíöèàëîâ ó
ïðîòèñòîâ íà÷àëîñü ïîçæå, êîãäà áûëè ïîëó÷åíû ñâåäå-
íèÿ îá èîííîì ñîñòàâå èõ öèòîïëàçìû, à òàêæå î íåêîòî-
ðûõ ýëåêòðè÷åñêèõ è ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâàõ ïî-
âåðõíîñòíûõ ñòðóêòóð è öèòîïëàçìû. Ïðîòîòèïîì äëÿ èñ-
ñëåäîâàíèÿ ïðèðîäû áèîïîòåíöèàëîâ ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ ïîñëóæèëè íåðâíûå êëåòêè âûñøèõ ïî-
çâîíî÷íûõ.

Ñîãëàñíî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, ðàçíîñòü ïî-
òåíöèàëîâ ìåæäó âíóòðåííåé ÷àñòüþ æèâûõ êëåòîê è
âíåøíåé ñðåäîé âîçíèêàåò áëàãîäàðÿ èçáèðàòåëüíîé ïðî-
íèöàåìîñòè ïîâåðõíîñòíûõ ñòðóêòóð è èîííûì ãðà-
äèåíòàì. Íà îñíîâàíèè ñõîäñòâà èîííîãî ñîñòàâà êëå-
òîê âûñøèõ è íèçøèõ ýóêàðèîò, ñîäåðæàíèÿ â íèõ îñíîâ-
íûõ ïîòåíöèàëîáðàçóþùèõ èîíîâ, à òàêæå ìåõàíèçìîâ
ðàñïðåäåëåíèÿ èîíîâ ìåæäó öèòîïëàçìîé è âíåøíåé ñðå-
äîé ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå îáùèõ ìåõàíèç-
ìîâ âîçíèêíîâåíèÿ ÌÏ ó òåõ è äðóãèõ òèïîâ êëåòîê.

Èçâåñòíî, ÷òî ÌÏ â êëåòêàõ ðàçíûõ òèïîâ — íåðâ-
íûõ, ìûøå÷íûõ âîëîêîí (Hodgkin, Huxley, 1952), àäèïî-
öèòàõ (Lucero, Pappone, 1989), ðàñòèòåëüíûõ êëåòêàõ
(Gaffey, Mulins, 1958) è äð. — ïðèìåðíî ñîîòâåòñòâóåò ïî
âåëè÷èíå êàëèåâîìó ðàâíîâåñíîìó ïîòåíöèàëó. Èç îäíî-
âàëåíòíûõ êàòèîíîâ íàèáîëåå ïðîíèêàþùèìè ÷åðåç ìåì-
áðàíû ïðîòèñòîâ ÿâëÿþòñÿ K+ è H+ (Áàòóåâà, 1968; Harold,
1977). Åñëè ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ÌÏ ïðîòèñòîâ òàêæå ÿâëÿ-

åòñÿ â îñíîâíîì «êàëèåâûì» ïîòåíöèàëîì, òî äîëæíà ñó-
ùåñòâîâàòü ëèíåéíàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó âåëè÷èíîé ÌÏ
è ëîãàðèôìîì êîíöåíòðàöèè êàëèÿ â íàðóæíîé ñðåäå.
Óêàçàíèÿ íà ñóùåñòâîâàíèå òàêîé çàâèñèìîñòè èìåþòñÿ ó
íåñêîëüêèõ àâòîðîâ (Tasaki, Kamiya, 1964; Band, Irvine,
1965; Kinosita, Murakami, 1967). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, íà
ïðèìåðå P. caudatum áûëî ïîêàçàíî, ÷òî íàòðèé îêàçûâà-
åò íà ÌÏ ïðîòèñòîâ òàêîå æå âëèÿíèå, êàê è êàëèé. Â ñìå-
øàííûõ ðàñòâîðàõ KCl è NaCl ïîëó÷åíû àíàëîãè÷íûå ðå-
çóëüòàòû, â òî âðåìÿ êàê âëèÿíèå íà ÌÏ äâóõâàëåíòíûõ
êàòèîíîâ áûëî ìåíåå âûðàæåííûì. Íà îñíîâàíèè ýòèõ
äàííûõ áûë ñäåëàí âûâîä îá îòñóòñòâèè èçáèðàòåëüíîé
ïðîíèöàåìîñòè ê êàëèþ ó ïàðàìåöèé è âûäâèíóòà ãèïîòå-
çà î òîì, ÷òî ÌÏ ó ìèêðîîðãàíèçìîâ ÿâëÿåòñÿ «ñóììàð-
íûì êàòèîííûì», à íå «êàëèåâûì ðàâíîâåñíûì» (Yama-
guchi, 1960; öèò. ïî: Áàòóåâà, 1968).

Âîïðîñ î ïðèðîäå ÏÄ ó ïðîòèñòîâ ïðåäñòàâëÿåòñÿ áî-
ëåå ñëîæíûì. ÏÄ âîçíèêàþò ó îïàëèí, èíôóçîðèé, àìåá,
îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé (Tasaki, Kamiya, 1964; Hinri-
chsen, Schultz, 1988; Hegemann, 1997; Sobierajska et al.,
2006) ïðè ðàçäðàæåíèè êëåòîê è èìåþò ðÿä îñîáåííîñòåé.
Íà ìíîãèõ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòêàõ âûñøèõ ïîçâî-
íî÷íûõ ïîêàçàíî çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå ïðîâîäèìîñòè
ìåìáðàíû âî âðåìÿ ÏÄ, ñõîäíûå ðåçóëüòàòû áûëè ïîëó-
÷åíû è ïðè èçó÷åíèè êëåòîê ïðîòèñòîâ (ñì. îáçîð: Áàòóå-
âà, 1968). Èíòåðåñíî, ÷òî âåëè÷èíà ÏÄ ó ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ (íà ïðèìåðå æãóòèêîíîñöà Noctiluca
miliaris), ïðåäñòàâëÿþùåãî ñîáîé êðàòêîâðåìåííîå óâå-
ëè÷åíèå îòðèöàòåëüíîãî ïîòåíöèàëà, òàê æå êàê è âåëè÷è-
íà ïîòåíöèàëà ïîêîÿ, íå çàâèñèò îò êîíöåíòðàöèè Na+ â
ñðåäå. Ñäåëàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ýòè ÏÄ ñâÿçàíû
ñ óâåëè÷åíèåì îòíîñèòåëüíîé ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàíû
ê K+ è âîçíèêàþò òàêèì æå ïóòåì, êàê «ãèïåðïîëÿðèçàöè-
îííûå îòâåòû» ó íåðâíûõ âîëîêîí (Hisada, 1957; Chang,
1960). Èìïóëüñíàÿ àêòèâíîñòü íå îáíàðóæåíà ó àìåá
A. proteus è Chaos chaos ïðè âíå- è âíóòðèêëåòî÷íîì ðàç-
äðàæåíèè ýëåêòðè÷åñêèì òîêîì (Bruce, Marschall, 1965).
Óñòàíîâëåíî, ÷òî îòíîñèòåëüíàÿ ïðîíèöàåìîñòü èõ ìåìá-
ðàí ê èîíàì Na+ è K+ íå èçìåíÿåòñÿ ïðè ðàçíîîáðàçíîì
ñîëåâîì ñîñòàâå ñðåäû, à òàêæå ïðè çíà÷èòåëüíûõ êðàòêî-
âðåìåííûõ ñìåùåíèÿõ ÌÏ (Áàòóåâà, Ëåâ, 1967). Ýòî íà-
âåëî àâòîðîâ íà ìûñëü îá îòñóòñòâèè ó ïðîñòåéøèõ ìåõà-
íèçìîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ èçìåíåíèå èçáèðàòåëüíîé èîí-
íîé ïðîíèöàåìîñòè äëÿ ýòèõ èîíîâ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ñëîæèâøèåñÿ ðàíåå ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ î âîçáóäèìîñòè êëåòîê íèçøèõ ýóêàðèîò, ìåõàíèç-
ìàõ ñåëåêòèâíîñòè èîííûõ êàíàëîâ è óïðàâëåíèÿ èçìåíå-
íèÿìè òðàíñìåìáðàííîãî ýëåêòðè÷åñêîãî ïîëÿ ïðåòåðïå-
ëè ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ. Òîë÷êîì ê ðàçâèòèþ
ñëîæèâøèõñÿ âçãëÿäîâ ïîñëóæèëè ñîâðåìåííûå äàííûå
îòíîñèòåëüíî èîííîãî îáìåíà ó îòäåëüíûõ âèäîâ ïðîòèñ-
òîâ, ýëåêòðîãåíåçà èõ ìåìáðàí, ìåõàíèçìîâ ñîïðÿæåíèÿ
ãåíåðàöèè ÏÄ ñ èçìåíåíèåì ïîâåäåíèÿ êëåòîê (Kuriu et
al., 1996; Sudhandiran, Shaha, 2003; Sugino et al., 2005; So-
bierajska et al., 2006, è äð.). Îäíàêî äî ñèõ ïîð íå ñäåëàíî
îêîí÷àòåëüíûõ âûâîäîâ îòíîñèòåëüíî ìîëåêóëÿðíîé ïðè-
ðîäû âîçíèêàþùèõ ó ïðîòèñòîâ ÌÏ è èõ ñäâèãîâ. Íåÿñ-
íûìè îñòàþòñÿ è âîïðîñû ñåëåêòèâíîé èîííîé ïðîíèöàå-
ìîñòè ÏÌ, à òàêæå ìíîãèå àñïåêòû ïðîáëåìû ïåðåäà÷è
èíôîðìàöèè ïðè ó÷àñòèè ïóòåé, â êîòîðûõ âàæíóþ ðîëü
èãðàåò ýëåêòðè÷åñêîå çâåíî òðàíñäóêöèè ñèãíàëà.

Íåîæèäàííûì îêàçàëîñü, ÷òî, êàê è ó âûñøèõ æèâîò-
íûõ, èçìåíåíèå ÌÏ ëåæèò â îñíîâå òàêñèñíîãî ïîâåäåíèÿ
êëåòîê, à òàêæå èõ ðåàêöèé íà ìåõàíè÷åñêèå è òåðìè÷å-
ñêèå âîçäåéñòâèÿ.

Ðîëü ñäâèãîâ ÌÏ íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ïðîâåäåíèÿ ñèãíàëà â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò 953



Ó÷àñòèå ïåðâè÷íûõ áèîýëåêòðè÷åñêèõ ðåàêöèé
â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè
òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû

Ìíîãèå îäíîêëåòî÷íûå îðãàíèçìû èçìåíÿþò ñâîå ïî-
âåäåíèå ïðè ïîíèæåíèè òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðå-
äû. Îäíàêî ñèãíàëüíûå ìåõàíèçìû òåðìîðåöåïöèè íå ñî-
âñåì ÿñíû (Imada, Oosawa, 1999). Ïðèðîäó ýòîãî ïðîöåññà
èçó÷àëè íà íåñêîëüêèõ ïðîòèñòîëîãè÷åñêèõ îáúåêòàõ, íî
îñíîâíûå äîñòèæåíèÿ çàêëþ÷àþòñÿ â ðàñøèôðîâêå ñâÿçè
ìåæäó èçìåíåíèåì òåìïåðàòóðû, ïëàâàòåëüíîãî ïîâåäå-
íèÿ è áèîýëåêòðè÷åñêèìè ïðîöåññàìè â êëåòêàõ èíôóçî-
ðèé. Òàê, ïåðâîíà÷àëüíî áûëî îáíàðóæåíî, ÷òî ó Parame-
cium ïåðåìåíà òåìïåðàòóðû ïðèâîäèò ê èçìåíåíèþ òðàåê-
òîðèè è ñêîðîñòè èõ ïëàâàíèÿ (Oosawa, Nakaoka, 1977).
Íà îñíîâàíèè ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé
áûëî ñäåëàíî çàêëþ÷åíèå î òîì, ÷òî â îñíîâå ýòîãî ïîâå-
äåíèÿ ëåæèò ñïîñîáíîñòü ÏÌ â îòâåò íà èçìåíåíèå òåì-
ïåðàòóðû èíäóöèðîâàòü ìåäëåííóþ äåïîëÿðèçàöèþ, êî-
òîðàÿ ïðè äîñòèæåíèè îïðåäåëåííîé ïîðîãîâîé âåëè÷èíû
â ñâîþ î÷åðåäü ñïîñîáíà àêòèâèðîâàòü ïîòåíöèàëóïðàâ-
ëÿåìûå Ca2+-êàíàëû â ìåìáðàíå ðåñíè÷åê (Nakaoka et al.,
1984). Ýòè êàíàëû âõîäÿò â ñòðóêòóðó ìîòîðíîãî àïïàðàòà
èíôóçîðèé è îòâåòñòâåííû çà ðåãóëÿöèþ ÷àñòîòû è íà-
ïðàâëåíèÿ áèåíèÿ ðåñíè÷åê — ïðîöåññîâ, îáåñïå÷èâàþ-
ùèõ îòâåòû êëåòîê íà èçìåíåíèå ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ
ñâîéñòâ îêðóæàþùåé ñðåäû ïîñðåäñòâîì êîððåêöèè õà-
ðàêòåðà èõ ïëàâàòåëüíîãî ïîâåäåíèÿ (Franciolini, Petris,
1989; Hennessey et al., 2002).

Èçìåðåíèÿ ÌÏ ïîêàçàëè, ÷òî ìåäëåííàÿ äåïîëÿðèçà-
öèÿ â îòâåò íà ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû ñîïðîâîæäàåòñÿ
óìåíüøåíèåì K+-ïðîâîäèìîñòè (Inoue, Nakaoka, 1990;
Kuriu et al., 1997). Êàê îêàçàëîñü, ó èíôóçîðèé, òàê æå
êàê è ó áîëåå âûñîêîîðãàíèçîâàííûõ îðãàíèçìîâ, â òîì
÷èñëå è ïîçâîíî÷íûõ, ìåìáðàííûå ýëåêòðè÷åñêèå ïðîöåñ-
ñû îáóñëîâëåíû âçàèìîäåéñòâèåì ðàçíîíàïðàâëåííûõ
òðàíñìåìáðàííûõ òîêîâ (â äàííîì ñëó÷àå K+ è Ca2+;
Oami, Takahashi, 2002).

Â äàëüíåéøåì íà ïðèìåðå äåöèëèèðîâàííûõ ïàðàìå-
öèé áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïîíèæåíèå òåìïåðàòóðû ñðå-
äû èíäóöèðóåò òðàíçèåíòíîå óâåëè÷åíèå [Ca2+]i â ïåðåä-
íåé îáëàñòè êëåòêè è ÷òî ýòî ïîâûøåíèå [Ca2+]i ÿâëÿåòñÿ
ñëåäñòâèåì âõîäà â öèòîïëàçìó âíåêëåòî÷íîãî Ca2+. Óâå-
ëè÷åíèÿ [Ca2+]i è äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ â îòâåò íà îõëàæäå-
íèå íå îòìå÷àëîñü ïðè óäàëåíèè âíåêëåòî÷íîãî Ca2+ èç
ñðåäû (Kuriu et al., 1996). Ïðåäâàðèòåëüíîå èçìåðåíèå
ÌÏ ïîêàçàëî, ÷òî ðåâåðñèâíûé ïîòåíöèàë, èíäóöèðîâàí-
íûé õîëîäîì, áûë áîëåå îòðèöàòåëüíûì, ÷åì ïîòåíöèàë
ïîêîÿ, è çàâèñåë îò êîíöåíòðàöèè âíåêëåòî÷íîãî K+ (Na-
kaoka et al., 1987; Inoue, Nakaoka, 1990). Èñõîäÿ èç ýòèõ
äàííûõ ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî èíäóöèðîâàííàÿ õîëîäîì äå-
ïîëÿðèçàöèÿ ÏÌ âêëþ÷àåò â ñåáÿ êàê ïîíèæåíèå K+-ïðî-
âîäèìîñòè, òàê è óâåëè÷åíèå Ca2+-ïðîâîäèìîñòè.

Ó ïàðàìåöèé îáíàðóæåíû äâà òèïà ýëåêòðîóïðàâëÿå-
ìûõ Ca2+-êàíàëîâ, àêòèâèðóåìûõ äå- èëè ãèïåðïîëÿðèçà-
öèåé, êîòîðûå ìîãóò àêòèâèðîâàòüñÿ èçìåíåíèåì òåìïå-
ðàòóðû ñðåäû. Èíòåðåñíî, ÷òî îíè èìåþò îäèí è òîò æå
ìåõàíèçì èíàêòèâàöèè, íî îòëè÷àþòñÿ äðóã îò äðóãà ëî-
êàëèçàöèåé è ñåëåêòèâíîé ïðîíèöàåìîñòüþ äëÿ äâóõâà-
ëåíòíûõ èîíîâ. Òàê, ê èíàêòèâàöèè îáåèõ ñóáïîïóëÿöèé
Ca2+-êàíàëîâ ïðèâîäèò ïîâûøåíèå [Ca2+]i (Brehm, Eckert,
1978; Preston et al., 1992a). Àíàëîãè÷íûå ðåçóëüòàòû áûëè
ïîëó÷åíû â îòíîøåíèè èíàêòèâàöèè êàëüöèåâûõ êàíàëîâ
â íåéðîíàõ ãîëîæàáåðíîãî ìîëëþñêà àïëèçèè è âèíîãðàä-
íîé óëèòêè (Eckert, Tillotson, 1981; Plant, Standen, 1981),

èç ÷åãî ìîæíî ïðåäïîëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå åäèíîãî ìå-
õàíèçìà «òîêîçàâèñèìîé èíàêòèâàöèè» Ca2+-êàíàëîâ â
êëåòêàõ áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü,
÷òî ýòîò ìåõàíèçì êàðäèíàëüíûì îáðàçîì îòëè÷àåòñÿ îò
«ïîòåíöèàëçàâèñèìîé èíàêòèâàöèè» äðóãèõ òèïîâ ýëåêò-
ðîóïðàâëÿåìûõ èîííûõ êàíàëîâ.

ßâëåíèå èíàêòèâàöèè Ca2+-êàíàëîâ, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê
õîëîäó, ïîäðîáíî èçó÷àëîñü íà ïðèìåðå ïàðàìåöèé. Îá-
íàðóæåíî, ÷òî óãàñàíèå èíäóöèðîâàííîãî õîëîäîì
Ca2+-òîêà ìîæåò áûòü âûçâàíî ïðèìåíåíèåì èîíîâ, êîí-
êóðèðóþùèõ ñ èîíàìè Ca2+. Óñòàíîâëåíî, ÷òî àêòèâèðóå-
ìûå äåïîëÿðèçàöèåé Ca2+-êàíàëû ëîêàëèçóþòñÿ â ìåìáðà-
íå ðåñíè÷åê è ïðîíèöàåìû äëÿ Ba2+ è Sr2+ (Eckert, Brehm,
1979), â òî âðåìÿ êàê àêòèâèðóåìûå ãèïåðïîëÿðèçàöèåé
Ca2+-êàíàëû ëîêàëèçóþòñÿ â ìåìáðàíå ñîìû è íå ïðîíè-
öàåìû äëÿ ýòèõ èîíîâ (Preston et al., 1992b). Èîííàÿ ñå-
ëåêòèâíîñòü Ca2+-êàíàëîâ, àêòèâèðóåìûõ õèìè÷åñêèìè è
ìåõàíè÷åñêèìè ñòèìóëàìè, ñõîäíà ñ òàêîâîé êàíàëîâ, àê-
òèâèðóåìûõ õîëîäîì. Îäíàêî ïî ðÿäó ýëåêòðîôèçèîëîãè-
÷åñêèõ è êèíåòè÷åñêèõ õàðàêòåðèñòèê ýòè êàíàëû îòëè÷à-
þòñÿ äðóã îò äðóãà (Preston et al., 1992b).

Ïîêàçàíî, ÷òî êàëüöèåâûå êàíàëû ïàðàìåöèé, ÷óâñò-
âèòåëüíûå ê òåïëó, òàê æå êàê è õåìîóïðàâëÿåìûå êàëü-
öèåâûå êàíàëû, ïðîíèöàåìû äëÿ ìíîãèõ äâóõâàëåíòíûõ
êàòèîíîâ, â ÷àñòíîñòè äëÿ Mg2+, Mn2+, Ba2+, Sr2+ è Ni2+.
Ïðè ýòîì óñòàíîâëåíî, ÷òî èîíû Mg2+ è Mn2+ íå îêàçûâà-
þò èíãèáèðóþùåãî äåéñòâèÿ íà Ca2+-êàíàëû, à èîíû Ba2+,
Sr2+ è Ni2+ îêàçûâàþò. ×òî ëåæèò â îñíîâå èíàêòèâèðóþ-
ùåãî äåéñòâèÿ Ba2+, Sr2+ è Ni2+ íå ñîâñåì ÿñíî, íî èñõîäÿ
èç äàííûõ, ïîëó÷åííûõ íà íåéðîíàõ óëèòêè, ìîæíî ïðåä-
ïîëîæèòü, ÷òî òàêîå äåéñòâèå Ba2+, Sr2+ è Ni2+ íà Ca2+-êà-
íàëû îáóñëîâëåíî âçàèìîäåéñòâèåì ýòèõ èîíîâ ñ áåëêà-
ìè, ëîêàëèçîâàííûìè âîçëå âíóòðåííåãî óñòüÿ Ca2+-êàíà-
ëîâ. Ýòî âçàèìîäåéñòâèå ìîæåò ñîïðîâîæäàòüñÿ òàêèìè
êîíôîðìàöèîííûìè èçìåíåíèÿìè â ñòðóêòóðå êàíàëîâ,
÷òî îíè èç ïðîâîäÿùåãî ñîñòîÿíèÿ ïåðåõîäÿò â íåïðîâî-
äÿùåå (Êîñòþê, 1986).

Êàëüöèåâûå êàíàëû, àêòèâèðóåìûå õîëîäîì, èìåþò
ñõîäíóþ ñ òåïëîàêòèâèðóåìûìè Ca2+-êàíàëàìè êèíåòèêó
àêòèâàöèè, íî îòëè÷àþòñÿ îò ïîñëåäíèõ êèíåòèêîé
Ca2+-çàâèñèìîé èíàêòèâàöèè è èîííîé ïðîíèöàåìîñòüþ
(Imada, Oosawa, 1999).

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ïîëàãàòü, ÷òî ìîëåêóëÿðíîé
îñíîâîé òåðìîðåöåïöèè ó ïàðàìåöèé ñëóæàò îòëè÷àþùè-
åñÿ äðóã îò äðóãà ñóáïîïóëÿöèè õîëîäî- è òåïëî÷óâñòâè-
òåëüíûõ èîííûõ êàíàëîâ. Èõ çíà÷åíèå ñîñòîèò â èíäóê-
öèè äåïîëÿðèçóþùèõ ðåöåïòîðíûõ ïîòåíöèàëîâ, êîòîðûå
ÿâëÿþòñÿ òðèããåðàìè äëÿ àêòèâàöèè ýëåêòðîóïðàâëÿåìûõ
Ca2+-êàíàëîâ è ãåíåðàöèè ÏÄ. Ìíîãèå àñïåêòû ïðîáëåìû
ïåðåäà÷è òåðìîñåíñîðíûõ ñèãíàëîâ ó èíóôóçîðèé åùå
íåÿñíû. Òàê, äî ñèõ ïîð íåèçâåñòåí ìåõàíèçì ìîäóëÿöèè
àêòèâíîñòè òåðìîðåãóëèðóåìûõ êàíàëîâ. Ïðåäñòîèò âû-
ÿñíèòü è ïðèðîäó òîêà, èíäóöèðîâàííîãî èçìåíåíèåì
âíåøíåé òåìïåðàòóðû, à òàêæå îïðåäåëèòü âîçìîæíóþ
ðîëü G-áåëêîâ è ñèñòåìû âòîðè÷íûõ ìåññåíäæåðîâ â
òðàíñäóêöèè ýëåêòðè÷åñêîãî ñèãíàëà â õèìè÷åñêèé (Na-
kaoka et al., 1997).

Î òîì, êàê ïåðåäàþòñÿ ñèãíàëû îá èçìåíåíèè òåìïå-
ðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû â êëåòêàõ äðóãèõ âèäîâ ïðî-
òèñòîâ, èçâåñòíî ìàëî. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â ïåðåäà÷ó
õîëîäîâûõ ñèãíàëîâ â êëåòêàõ ìèêñîìèöåòîâ Dictyosteli-
um discoideum âîâëåêàåòñÿ öÃÌÔ (Darcy et al., 1994), íî
áîëåå âåðîÿòíûì ïðåäñòàâëÿåòñÿ ìåõàíèçì ýëåêòðè-
÷åñêîé ïåðåäà÷è ýòèõ ñèãíàëîâ, îñíîâàííûé íà êîìï-
ëåêñíîé êîäèðîâêå âõîäÿùåãî ñèãíàëà ïðè ó÷àñòèè
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îñöèëëÿöèé ÌÏ. Ïîëàãàþò, ÷òî ñõîäíûå ìåõàíèçìû òåð-
ìîòðàíñäóêöèè èìåþò ìåñòî è ó äðóãèõ ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Ó âûñøèõ ýóêàðèîò çà ïåðåäà÷ó õîëîäîâûõ ñèãíàëîâ
îòâå÷àþò ñïåöèàëèçèðîâàííûå òåðìîðåöåïòîðíûå íåðâ-
íûå îêîí÷àíèÿ, âîçáóæäàåìûå íèçêîé òåìïåðàòóðîé è ïå-
ðåäàþùèå ñèãíàë â öåíòðàëüíóþ íåðâíóþ ñèñòåìó. Òàêèå
îêîí÷àíèÿ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîíå÷íûå âåòâëåíèÿ äåíä-
ðèòà íåéðîíîâ, îáëàäàþùèõ ÷óâñòâèòåëüíûìè ê õîëîäó
ñïåöèàëèçèðîâàííûìè èîííûìè êàíàëàìè (Viana et al.,
2002). Àâòîðû öèòèðóåìîé ðàáîòû ïîêàçàëè, ÷òî âîçäåé-
ñòâèå õîëîäà íà êóëüòèâèðóåìûå ñåíñîðíûå íåéðîíû
ïðèâîäèò ê çàêðûòèþ îñîáûõ ïîòåíöèàëóïðàâëÿåìûõ
K+-êàíàëîâ (ïðåäïîëîæèòåëüíî îòíîñÿùèõñÿ ê ïîäñåìåé-
ñòâó äâóõïîðîâûõ äîìåííûõ K+-êàíàëîâ), ÷òî â ñâîþ î÷å-
ðåäü âûçûâàåò äåïîëÿðèçàöèþ ÏÌ è ãåíåðàöèþ ÏÄ.
Â äàííîì ñëó÷àå ÏÄ ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì ïðåîáðàçîâà-
íèÿ õîëîäîâîãî ñèãíàëà â ýëåêòðè÷åñêèé èìïóëüñ, êîòî-
ðûé â óñëîâèÿõ in vivo ïåðåäàåòñÿ ïî öåíòðîñòðåìèòåëü-
íûì íåðâàì â êîðó ãîëîâíîãî ìîçãà.

Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ó ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèç-
ìîâ ïåðåäà÷à ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû âíåø-
íåé ñðåäû âñåãäà îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûõ êëåòîê íåðâíîé ñèñòåìû. Ðåöåïòîðíûå êëåòêè,
ïðîòîòèïàìè êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ êëåòêè ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ, âîñïðèíèìàþò è òðàíñôîðìèðóþò òåð-
ìîñèãíàëû â ýëåêòðè÷åñêèå èìïóëüñû, êîòîðûå ïî àêñî-
íàì íåðâíûõ êëåòîê ïåðåäàþòñÿ â öåíòðàëüíóþ íåðâíóþ
ñèñòåìó. Ðàñïîçíàâàíèå ýòèõ èìïóëüñîâ ïðîèñõîäèò â
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ öåíòðàõ ãîëîâíîãî ìîçãà, ãäå îáðà-
çóþòñÿ ïîòåíöèàëû, ñîîòâåòñòâóþùèå ðàçäðàæåíèþ òåð-
ìîðåöåïòîðîâ (Hensel, 1976; Carpenter, 1981; Spray, 1986;
Maingret et al., 2000; Reid, Flonta, 2001). Íàèáîëüøåå êî-
ëè÷åñòâî òåðìî÷óâñòâèòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ ó ïîçâîíî÷-
íûõ ñîñðåäîòî÷åíî â êëåòêàõ êîæè, ÿçûêà, íîñà è ãëàç.
Èìåííî èìïóëüñû, ïîñòóïàþùèå â íåðâíóþ ñèñòåìó îò
ýòèõ êëåòîê, ÿâëÿþòñÿ ïåðâîíà÷àëüíûì èñòî÷íèêîì èí-
ôîðìàöèè îá èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû
(Hensel, Iggo, 1971; Yarnitsky, Ochoa, 1991; Han et al.,
1998; Craig, 2000; Viana et al., 2002).

Â çàêëþ÷åíèå ýòîãî ðàçäåëà õîòåëîñü áû îòìåòèòü,
÷òî ïîìèìî ñòðóêòóðíûõ ðàçëè÷èé â ñèñòåìå ïåðåäà÷è
ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû îêðóæàþùåé ñðåäû
â êëåòêàõ íèçøèõ è âûñøèõ ýóêàðèîò ñóùåñòâóþò è ðàç-
ëè÷èÿ íà ìîëåêóëÿðíîì óðîâíå. Îñíîâíîå èç íèõ — ðàç-
íûå òèïû àêòèâèðóåìûõ èçìåíåíèåì ÌÏ òåìïåðàòóðî-
÷óâñòâèòåëüíûõ èîííûõ êàíàëîâ. Â êëåòêàõ ïðîñòåé-
øèõ — ýòî ïðåèìóùåñòâåííî Ca2+-êàíàëû, â êëåòêàõ
âûñøèõ ýóêàðèîò — ýòî K+-êàíàëû íåñêîëüêèõ òèïîâ (ïî-
äðîáíåå ñì.: Viana et al., 2002). Îáúåäèíÿþùèìè ìîìåí-
òàìè â ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè òåìïåðàòóðû
â êëåòêàõ ðàçëè÷íîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî óðîâíÿ ÿâëÿ-
þòñÿ òðèããåðíàÿ ðîëü ÌÏ â èíäóêöèè ÏÄ è îòñóòñòâèå
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ìîëåêóë, àêòèâèðóþùèõ òåðìîðå-
öåïòîðû.

Ðîëü èîííûõ êàíàëîâ è ñäâèãîâ ÌÏ
â ïåðåäà÷å ìåõàíè÷åñêèõ ñèãíàëîâ

Âîïðîñ î òîì, êàê êëåòêè ýóêàðèîòè÷åñêèõ ìèêðîîð-
ãàíèçìîâ óçíàþò è ïðåîáðàçóþò ìåõàíè÷åñêèå ñèãíàëû â
ýëåêòðè÷åñêèå, èíòåðåñóåò áèîëîãîâ óæå äàâíî. Ê íàñòîÿ-
ùåìó âðåìåíè ïîÿâèëèñü ñâåäåíèÿ î ìåõàíî÷óâñòâè-
òåëüíûõ êàíàëàõ, àêòèâèðóåìûõ ÌÏ, êàê îñíîâíûõ ýëå-

ìåíòàõ ìåõàíîñåíñîðíîãî òðàíñäóêöèîííîãî ïóòè ó ïðî-
òèñòîâ, íî ýòà îáëàñòü ïîêà åùå îñòàåòñÿ áåëûì ïÿòíîì â
íàóêå. Çíà÷èòåëüíî áîëüøå èçâåñòíî î ìåõàíèçìàõ ðàñïî-
çíàâàíèÿ ìåõàíè÷åñêèõ ñèãíàëîâ (â òîì ÷èñëå ãðàâèòàöè-
îííûõ, çâóêîâûõ, à òàêæå ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè äàâëå-
íèÿ) â êëåòêàõ ïîçâîíî÷íûõ. Áîëåå òîãî, ó ïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ îïèñàíû ïóòè òðàíñäóêöèè òðèããåðíûõ ñèãíà-
ëîâ â öåíòðàëüíóþ íåðâíóþ ñèñòåìó, ãäå ïðîèñõîäÿò èõ
äåêîäèðîâàíèå è ïåðåêëþ÷åíèå àôôåðåíòíîé ñèãíàëüíîé
èìïóëüñàöèè íà ýôôåðåíòíóþ. Åñëè èñõîäèòü èç ïðåä-
ñòàâëåíèé î òîì, ÷òî ïðîòèñòû ÿâëÿþòñÿ ýâîëþöèîííûìè
ïðåäøåñòâåííèêàìè êëåòîê Metazoa, âîçìîæíî ñ÷èòàòü,
÷òî óæå ýóêàðèîòè÷åñêèå ìèêðîîðãàíèçìû ñîäåðæàò êëþ-
÷åâûå êîìïîíåíòû ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ìåõàíîñåíñîð-
íûõ òðàíñäóêöèîííûõ ïóòåé, èìåþùèõñÿ ó âûñøèõ ýóêà-
ðèîò. Î÷åâèäíî, ÷òî ýâîëþöèÿ ìåõàíèçìîâ ìåõàíîòðàíñ-
äóêöèè øëà ïî ïóòè ñîçäàíèÿ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ
êëåòîê, íàèáîëåå ýôôåêòèâíî àêòèâèðóþùèõñÿ ìåõàíè÷å-
ñêèì ñòèìóëîì îäíîé ìîäàëüíîñòè — äàâëåíèåì, âèáðà-
öèåé, ãðàâèòàöèåé è äð. Óæå ó îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèç-
ìîâ âñå ýòè ñèãíàëû ýôôåêòèâíî âîñïðèíèìàþòñÿ è ðàñ-
ïîçíàþòñÿ, õîòÿ ñïîñîáû èõ ïðèåìà è òðàíñäóêöèè ïîêà
ìàëî èçó÷åíû. Â ñâÿçè ñ ýòèì ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì
ñðàâíèòü ìåõàíèçìû ïðèåìà è ïåðåäà÷è ìåõàíè÷åñêèõ
ñòèìóëîâ îïðåäåëåííîé ìîäàëüíîñòè â êëåòêàõ âûñøèõ è
íèçøèõ ýóêàðèîò.

Ïîíèìàíèå ìåõàíîòðàíñäóêöèè ïðîäâèíóëîñü äàëü-
øå âñåãî â èçó÷åíèè ðåöåïòîðíûõ êëåòîê îðãàíîâ ñëóõà è
ðàâíîâåñèÿ ïîçâîíî÷íûõ. Ýòè êëåòêè ñïîñîáíû ðåàãèðî-
âàòü âîçáóæäåíèåì, ñîïðîâîæäàåìûì ïîÿâëåíèåì ðåöåï-
òîðíîãî ïîòåíöèàëà, â îòâåò íà àêóñòè÷åñêóþ âèáðàöèþ
èëè èçìåíåíèå ïîëîæåíèÿ òåëà. Îñóùåñòâëÿåòñÿ ýòî ñëå-
äóþùèì îáðàçîì. Ïîä äåéñòâèåì çâóêîâîé âîëíû èëè
ñìåùåíèÿ ãðàâèòàöèîííîãî âåêòîðà ïðîèñõîäèò äåôîðìà-
öèÿ ðåöåïòîðíûõ êëåòîê îðãàíîâ ñëóõà ëèáî ðàâíîâåñèÿ:
â ïåðâîì ñëó÷àå — èç-çà äâèæåíèÿ áàçèëëÿðíîé ìåìáðà-
íû, íà êîòîðîé îíè íàõîäÿòñÿ, âî âòîðîì — èç-çà ïåðåìå-
ùåíèÿ æèäêîñòè èëè èçâåñòêîâûõ êðèñòàëëîâ â ïîëîñòÿõ
ïîëóêðóæíûõ êàíàëîâ ëèáî ìåøî÷êîâ îðãàíà ðàâíîâåñèÿ
(âåñòèáóëÿðíîãî àïïàðàòà). Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò âîç-
áóæäåíèå, ïåðåäàþùååñÿ â ãîëîâíîé ìîçã. Ìîëåêóëÿðíàÿ
îñíîâà àêóñòè÷åñêîé è ãðàâèòàöèîííîé ðåöåïöèè èçó÷åíà
ïîêà íåäîñòàòî÷íî. Î÷åâèäíî, ÷òî ãëàâíóþ ðîëü â âîç-
áóæäåíèè ñëóõîâûõ è ãðàâèðåöåïòîðîâ, êàê è ïðè âîç-
áóæäåíèè äðóãèõ òèïîâ ÷óâñòâèòåëüíûõ íåéðîíîâ, èãðà-
þò èîííûå êàíàëû ìåìáðàíû. Ïðåæäå âñåãî ýòî Na+- è
K+-êàíàëû: ïåðâûå ðàáîòàþò ïîñòîÿííî è îòêà÷èâàþò èç
íåéðîíîâ èîíû Na+, âòîðûå àêòèâèðóþòñÿ ïîñëå âîçäåé-
ñòâèÿ íà êëåòêè ñòèìóëà è íàêà÷èâàþò â öèòîïëàçìó èîíû
K+. Êðîìå òîãî, â èíäóêöèþ ðåöåïòîðíûõ ïîòåíöèàëîâ
ñëóõîâûõ (âîëîñêîâûõ) êëåòîê âêëþ÷åíû è ñïåöèàëèçè-
ðîâàííûå ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå èîííûå êàíàëû (Corey
et al., 2004). Ïîäîáíûå êàíàëû èäåíòèôèöèðîâàíû â êëåò-
êàõ ñàìûõ ðàçíûõ òêàíåé è òåì íå ìåíåå èìåþò ìíîãî îá-
ùèõ ÷åðò, íàïðèìåð: õàðàêòåðíûé äèàïàçîí åäèíè÷íîé
êàíàëüíîé ïðîâîäèìîñòè, ëåæàùèé â èíòåðâàëå îò 25 äî
35 ïÑì; ïðîíèöàåìîñòü êàê äëÿ îäíî-, òàê è äëÿ äâóõâà-
ëåíòíûõ êàòèîíîâ; ñïîñîáíîñòü áëîêèðîâàòüñÿ íèçêèìè
(ìèêðîìîëÿðíûìè) êîíöåíòðàöèÿìè ãàäîëèíèÿ (Hu,
Sachs, 1997; Sachs, Morris, 1998).

Îñíîâíûìè èîíàìè, êîòîðûå ïðîïóñêàþò ìåõàíî÷óâ-
ñòâèòåëüíûå êàòèîííûå êàíàëû, ÿâëÿþòñÿ Ca2+ è K+. Ïðî-
íèöàåìîñòü ýòèõ êàíàëîâ äëÿ Ca2+ îñîáåííî âàæíà, ïîñ-
êîëüêó èìåííî èîíû Ca2+ â êà÷åñòâå âòîðè÷íûõ ïîñðåäíè-
êîâ ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè áîëüøèíñòâà áûñòðîïðîòå-
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êàþùèõ êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, â òîì ÷èñëå èîííîãî
òðàíñïîðòà, áëàãîäàðÿ ÷åìó èçìåíÿþòñÿ ëîêîìîòîðíàÿ
àêòèâíîñòü, ðàçìåð è ôîðìà êëåòîê. Êðîìå ìåõàíî÷óâñò-
âèòåëüíûõ êàíàëîâ, êîòîðûå ïðîïóñêàþò îäíî- è äâóõâà-
ëåíòíûå êàòèîíû, ñóùåñòâóþò ñòðîãî K+-êàíàëû. Ýòè êà-
íàëû íå òàê øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû, êàê íåñåëåêòèâíûå
ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êàòèîííûå êàíàëû. Èõ îñîáåííî-
ñòüþ ÿâëÿåòñÿ ðàçíàÿ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê èîíàì Ca2+:
îäíè èç íèõ ÷óâñòâèòåëüíû ê èîíàì Ca2+, à äðóãèå íåò.
Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî êàíàëû, íå ÷óâñòâèòåëüíûå ê èîíàì
Ca2+, ìîãóò áûòü àêòèâíûìè è áåç ìåõàíè÷åñêîé ñòèìóëÿ-
öèè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî èìåííî îíè âíîñÿò âêëàä â ïîä-
äåðæàíèå ïîòåíöèàëà ïîêîÿ. ×òî êàñàåòñÿ êàòèîííûõ êà-
íàëîâ, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê èîíàì Ca2+, òî ñðåäè íèõ îáíàðó-
æåíû êðóïíûå K+-êàíàëû, êîòîðûå îòëè÷àþòñÿ ñòåïåíüþ
îòêëèêà íà ìåõàíè÷åñêèé ñòèìóë (ðàñòÿæåíèå). Ýòè êàíà-
ëû ïîêà èäåíòèôèöèðîâàíû òîëüêî ó êðûñ è êðîëèêîâ â
ñîáèðàòåëüíûõ òðóáî÷êàõ ïî÷åê. Îíè ðåàãèðóþò íà ëþ-
áîå èç òðåõ âîçäåéñòâèé: èçìåíåíèå ïîòåíöèàëà, êîíöåíò-
ðàöèþ öèòîçîëüíîãî Ca2+ è ðàñòÿæåíèå ìåìáðàíû (Sachs,
Morris, 1998).

Èíòåðåñíî, ÷òî ïîäîáíûå ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êà-
òèîííûå êàíàëû îáíàðóæåíû è â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðè-
îò — èíôóçîðèé è æãóòèêîíîñöåâ. Îíè àêòèâèðóþòñÿ ïîä
äåéñòâèåì ìåõàíè÷åñêèõ ñòèìóëîâ ëèáî ïðè èçìåíåíèè
íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ êëåòîê (îðèåíòàöèè). Ó èíôóçî-
ðèé Paramecium ýòè êàíàëû íåðàâíîìåðíî ðàñïðåäåëåíû
â ÏÌ ñîìû. Â ìåìáðàíå çàäíåé ÷àñòè êëåòîê íàèáîëåå
âûñîêà ïëîòíîñòü K+-êàíàëîâ, à â ïåðåäíåé, íàïðîòèâ,
Ca2+-êàíàëîâ (Ogura, Machemer, 1980). Ïðè âåðòèêàëüíîé
îðèåíòàöèè êëåòîê ïîä äåéñòâèåì ãðàâèòàöèîííîé ñèëû
ìåìáðàíà â çàäíåé ÷àñòè êëåòêè äåôîðìèðóåòñÿ è òåì ñà-
ìûì àêòèâèðóåò ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå K+-êàíàëû, ÷òî
ïðèâîäèò ê ãèïåðïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû ñîìû è óâåëè÷å-
íèþ ñêîðîñòè áèåíèÿ ðåñíè÷åê (Machemer, 1998), à ñëåäî-
âàòåëüíî, ê óâåëè÷åíèþ ñêîðîñòè ïëàâàíèÿ. Êîãäà òåëî
êëåòêè íàïðàâëåíî âíèç, îòìå÷àþòñÿ ïðîòèâîïîëîæíûå
ïðîöåññû, èíäóöèðóåìûå àêòèâàöèåé ìåõàíî÷óâñòâè-
òåëüíûõ Ca2+-êàíàëîâ. Óâåëè÷åíèå ïðîâîäèìîñòè ýòèõ êà-
íàëîâ ïðèâîäèò ê äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ ñîìû, ðåçóëüòàòîì
÷åãî ÿâëÿþòñÿ óìåíüøåíèå ìîòîðíîé àêòèâíîñòè êëåòîê
è çàìåäëåíèå ñêîðîñòè äâèæåíèÿ êëåòîê (Machemer,
1998).

Ýêñïåðèìåíòû ñ èñïîëüçîâàíèåì òåòðàýòèëàììî-
íèÿ — áëîêàòîðà ïîòåíöèàëóïðàâëÿåìûõ K+-êàíàëîâ —
ïîêàçàëè, ÷òî ó ïàðàìåöèé îñíîâíîé âêëàä â ñäâèã ÌÏ
ïðè èçìåíåíèè íàïðàâëåíèÿ ãðàâèòàöèîííîãî âåêòîðà
âíîñÿò íå K+-, à Ca2+-êàíàëû (Machemer, Deitmer, 1985).
Èññëåäîâàíèÿ, ïðîâåäåííûå ýòèìè àâòîðàìè, ïîêàçàëè,
÷òî êîëåáàíèÿ ïîòåíöèàëà, âîçíèêàþùèå â ðåçóëüòàòå ïå-
ðåîðèåíòàöèè êëåòîê ïðè èçìåíåíèè ãðàâèòàöèîííîãî
âåêòîðà, îáóñëîâëåíû ôëóêòóàöèåé Ca2+-òîêîâ, ñîçäàâàå-
ìûõ îòêðûòèåì èëè çàêðûòèåì îäèíî÷íûõ ìåõàíî÷óâñò-
âèòåëüíûõ Ca2+-êàíàëîâ. Ïðè ýòîì èõ ïðîâîäèìîñòü ïðè
òåñòèðóþùåì ïîòåíöèàëå 1.5 ìÂ ñîñòàâëÿåò â ñðåäíåì
124 ïÑì (ìàêñèìàëüíî 425 ïÑì). Ñðàâíåíèå ñâîéñòâ
Ca2+-êàíàëîâ Paramecium, ÷óâñòâèòåëüíûõ ê èçìåíåíèþ
ãðàâèòàöèîííîãî ïîëÿ, è ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûõ Ca2+-êà-
íàëîâ (40 ïÑì) âîëîñêîâûõ êëåòîê ïîçâîíî÷íûõ (Howard
et al., 1988) îáíàðóæèëî ìíîãî îáùåãî (ïîäðîáíåå ñì.:
Gebauer et al., 1999). Ïðè ýòîì îòìå÷åíî, ÷òî ìåõàíîðå-
öåïòîðíûå Ca2+-êàíàëû ïàðàìåöèé ïðîÿâëÿþò çíà÷èòåëü-
íî áîëüøóþ ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê êîëåáàíèÿì ãðàâèòàöè-
îííîãî ïîëÿ, ÷åì àíàëîãè÷íûå êàíàëû â êëåòêàõ ïîçâî-
íî÷íûõ (Gebauer et al., 1999). Ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû

ïîçâîëèëè èññëåäîâàòåëÿì ñäåëàòü âûâîä î òîì, ÷òî âîñ-
ïðèÿòèå ãðàâèòàöèîííîãî ïîëÿ îñóùåñòâëÿåòñÿ îñîáûìè
ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûìè êëåòêàìè, ñðåäè êîòîðûõ ñâî-
áîäíîæèâóùèå îðãàíèçìû ÿâëÿþòñÿ íàèáîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíûìè ñåíñîðàìè ãðàâèòàöèè. Ñäåëàííûå âûâîäû
áûëè ïîäòâåðæäåíû ïðè èçó÷åíèè ìåõàíèçìà ãðàâèòàê-
ñèñíîé îðèåíòàöèè ó æãóòèêîíîñöà Euglena gracilis (Rich-
ter et al., 2001). Îáíàðóæåíî, ÷òî ïåðåìåíà òðàåêòîðèè
äâèæåíèÿ ýâãëåí ïðè èçìåíåíèè ãðàâèòàöèîííîãî âåêòîðà
ñîïðîâîæäàåòñÿ ñäâèãàìè ÌÏ, ïðè÷åì ïîñëå ãðàâèòàê-
ñèñíîé ñòèìóëÿöèè êëåòîê èìååò ìåñòî ãëóáîêàÿ äåïîëÿ-
ðèçàöèÿ ÏÌ, çà êîòîðîé âîçíèêàåò ôàçà ðåïîëÿðèçàöèè,
ñîïðîâîæäàþùàÿñÿ êîðîòêèì ïåðèîäîì ãèïåðïîëÿðèçà-
öèè. Àâòîðû èíòåðïðåòèðóþò ïîëó÷åííûå ðåçóëüòàòû â
ñîîòâåòñòâèè ñ âûøåîïèñàííîé «òîêîâîé ìîäåëüþ ãðàâè-
òàêñèñà», ïðåäëîæåííîé ïðîô. Ìà÷åìåðîì â 1989 ã. (Mac-
hemer, 1989).

Ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êàòèîííûå êàíàëû èìåþò
âàæíîå çíà÷åíèå è â ðåãóëÿöèè îáúåìà êëåòîê (Christen-
sen, 1987). Îíè àêòèâèðóþòñÿ ïðè ïîâûøåíèè îñìîòè÷å-
ñêîãî äàâëåíèÿ è ñëóæàò â ïåðâóþ î÷åðåäü äëÿ çàïóñêà
ìåõàíèçìîâ âíóòðèêëåòî÷íîé ðåãóëÿöèè èîííîãî òðàíñ-
ïîðòà è âîäû. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â êëåòêàõ âûñøèõ
ýóêàðèîò ïåðåäà÷ó ñèãíàëîâ îá èçìåíåíèè ìåõàíè÷åñêîãî
äàâëåíèÿ íà ÏÌ îñóùåñòâëÿþò ñèãíàëüíûå ïóòè, â ñòðóê-
òóðó êîòîðûõ âõîäÿò ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êàíàëû, ïî-
äîáíûå «äåãåíåðèíàì» (Chelur et al., 2002), K+-êàíàëû òè-
ïîâ TREK è TRAAK (Pate et al., 2001) è íåñêîëüêî òèïîâ
êàíàëîâ èç ñåìåéñòâà TRP (transient receptor potential chan-
nels), àêòèâèðóåìûõ âðåìåíí *ûì èçìåíåíèåì ÌÏ (Montell
et al., 2002). Ó íèçøèõ ýóêàðèîò (íà ïðèìåðå ïî÷êóþ-
ùèõñÿ äðîææåé Saccharomyces cerevisiae) ïðîäåìîíñòðè-
ðîâàíî íàëè÷èå êàíàëà Yvclp ñ ïðîâîäèìîñòüþ îêîëî
400 ïÑì, ãîìîëîãè÷íîãî èñòèííûì TRP-êàíàëàì. Â ñâÿçè
ñ ýòèì ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì ñðàâíèòü îñìîñåíñîð-
íûå ïóòè îäíîêëåòî÷íûõ è ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ,
â ñòðóêòóðó êîòîðûõ âõîäÿò ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûå êàíà-
ëû, ïîäîáíûå TRP.

Ïðåæäå âñåãî ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî TRP-êàíàëû ÿâ-
ëÿþòñÿ ëèãàíäóïðàâëÿåìûìè. Ó ìíîãîêëåòî÷íûõ îíè àê-
òèâèðóþòñÿ ñòèìóëÿöèåé GPCR èëè ðåöåïòîðîâ òèðîçèí-
êèíàçíîãî òèïà (Clapham, 2003); ó äðîææåé, ïî-âèäèìî-
ìó, — ìåìáðàííûì ñåíñîðîì Sholp (Maeda et al., 1995).
Âçàèìîäåéñòâèå ëèãàíäà ñ ðåöåïòîðîì â ñëó÷àå äðîææåé
àêòèâàöèÿ Sholp (ìåõàíèçì àêòèâàöèè íåèçâåñòåí) ïðèâî-
äèò ê ñäâèãó ÌÏ, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ äîñòàòî÷íûì äëÿ ïå-
ðåõîäà êàíàëà â îòêðûòîå ñîñòîÿíèå. Â ýòîì ñîñòîÿíèè
êàíàëû ÷óâñòâèòåëüíû ê ìåõàíè÷åñêîìó âîçäåéñòâèþ è
ìîãóò ïðîïóñêàòü â êëåòêó ïîòåíöèàëîáðàçóþùèå èîíû
Na+ è Ca2+. Äðóãîé âàæíîé îñîáåííîñòüþ TRP-êàíàëîâ ÿâ-
ëÿåòñÿ òî, ÷òî ðåàëèçàöèÿ ñ èõ ïîìîùüþ ôèçèîëîãè÷åñêî-
ãî îòâåòà âñåãäà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè òåñíîì âçàèìîäåéñò-
âèè ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ êëåòêè (öèòîñêåëåòà) è ñèñòå-
ìû âòîðè÷íûõ ïîñðåäíèêîâ (Maeda et al., 1995; Clapham,
2003). Åùå îäíîé âàæíîé ÷åðòîé TRP-êàíàëîâ ÿâëÿåòñÿ
èõ òðèããåðíàÿ ðîëü â îñâîáîæäåíèè äåïîíèðîâàííîãî, òàê
íàçûâàåìîãî «åìêîñòíîãî», Ca2+, ó÷àñòâóþùåãî â äàëü-
íåéøåé ïåðåäà÷å ñèãíàëà óæå â êà÷åñòâå âòîðè÷íîãî ìåñ-
ñåíäæåðà. Òàê êàê ó äðîææåé îòñóòñòâóåò ìåõàíèçì ìîäó-
ëÿöèè êàíàëüíîé àêòèâíîñòè ïîñðåäñòâîì ïðîöåññîâ ôîñ-
ôîðèëèðîâàíèÿ, âûøåïðèâåäåííàÿ ÷åðòà TRP-êàíàëîâ â
ñèãíàëüíîé òðàíñäóêöèè ýòèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ èìååò
îñîáî âàæíîå çíà÷åíèå.

Äàííûå îòíîñèòåëüíî äâèæåíèÿ èîíîâ Ca2+ èç âàêóî-
ëè S. cerevisiae â öèòîïëàçìó ÷åðåç îäèíî÷íûå TRP-ïî-
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äîáíûå Yvc1p-êàíàëû áûëè ïîëó÷åíû ïóòåì èçìåðåíèÿ
òðàíñìåìáðàííûõ ýëåêòðè÷åñêèõ òîêîâ ñ ïîìîùüþ ìåòî-
äà ôèêñàöèè ïîòåíöèàëà. Ïîêàçàíî, ÷òî îñìîòè÷åñêîå
äàâëåíèå âíóòðè âàêóîëè ïîðÿäêà 10—50 ìì ðòóòíîãî
ñòîëáà, âûçâàííîå ââåäåíèåì â âàêóîëü îñìîëèòîâ (ñîð-
áèòîëà, NaCl èëè KCl), àêòèâèðóåò âûõîäÿùèå Ca2+-òîêè,
çàâèñÿùèå ïðåèìóùåñòâåííî îò îñìîëÿðíîñòè ðàñòâîðà.
Àêòèâàöèÿ êàíàëîâ îòìå÷àëàñü è ïðè âûñîêèõ âíóòðèêëå-
òî÷íûõ êîíöåíòðàöèÿõ Ca2+ (10–5—10–4 Ì), ÷òî àâòîðû
ñâÿçûâàþò ñ âîçíèêíîâåíèåì îáðàòíîé ïîëîæèòåëüíîé
ñâÿçè, îáóñëîâëåííîé àêòèâàöèåé âîðîòíîãî ìåõàíèçìà
CIRC («êàëüöèéçàâèñèìîãî îñâîáîæäåíèÿ êàëüöèÿ»).
Ýòîé ìîäåëè ñîîòâåòñòâóåò è êèíåòèêà âíóòðèìåìáðàííî-
ãî àñèììåòðè÷íîãî ñìåùåíèÿ çàðÿäîâ («âîðîòíûõ òî-
êîâ»), ñîïðîâîæäàþùåãî ïåðåõîä êàíàëîâ â îòêðûòîå ñî-
ñòîÿíèå è îáðàòíî. Îäíàêî ïðè àíàëèçå êèíåòèêè ðàáîòû
Vvc1p-êàíàëîâ ó äðîææåé ñòàíîâèòñÿ ÿñíî, ÷òî èõ ïðå-
âðàùåíèÿ íîñÿò çíà÷èòåëüíî áîëåå ñëîæíûé õàðàêòåð è
âêëþ÷àþò â ñåáÿ íåñêîëüêî êîíôîðìàöèîííûõ ñîñòîÿ-
íèé, ñâÿçàííûõ âçàèìíûìè ïåðåõîäàìè (Bertl, Slayman,
1990; Palmer et al., 2001).

Òàêèì îáðàçîì, ïðèâåäåííûå â ýòîì ðàçäåëå äàííûå
ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî ó îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò â
êà÷åñòâå óíèâåðñàëüíîãî ìåõàíîðåöåïòîðà âûñòóïàåò âñÿ
êëåòî÷íàÿ ïîâåðõíîñòü, âîñïðèíèìàþùàÿ ñèãíàë ñ ïîìî-
ùüþ ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ìåõàíî÷óâñòâèòåëüíûõ èîí-
íûõ êàíàëîâ. Ïðåîáðàçîâàíèå ìåõàíè÷åñêèõ ñèãíàëîâ
îïðåäåëåííîé ìîäàëüíîñòè â ýëåêòðè÷åñêèå, èíèöèèðóþ-
ùèå ôèçèîëîãè÷åñêèé îòâåò, ïðîèñõîäèò âñëåäñòâèå èç-
ìåíåíèé ÌÏ.

Ðîëü èîííûõ êàíàëîâ è èçìåíåíèé ÌÏ
â ïåðåäà÷å ñâåòîâûõ ñèãíàëîâ

Â ýòîì ðàçäåëå îáçîðà ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì
ñðàâíèòü ìåõàíèçì ïåðåäà÷è ñèãíàëà â ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûõ ôîòîðåöåïòîðíûõ êëåòêàõ ïîçâîíî÷íûõ è êëåòêàõ
ñâîáîäíîæèâóùèõ îäíîêëåòî÷íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Ôî-
òîðåöåïöèÿ ó ïîçâîíî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ
îáåñïå÷èâàåòñÿ ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ ìîëåêóëÿðíûõ ìå-
õàíèçìîâ, õîòÿ íà÷àëüíûå çâåíüÿ ñèãíàëüíîãî ïóòè ó íèõ
ñîâïàäàþò. Ñóòü ôîòîòðàíñäóêöèè ñîñòîèò â ñëåäóþùåì.
Êâàíò ñâåòà èíèöèèðóåò ôîòîëèç ðîäîïñèíà, ïðåäñòàâëÿ-
þùåãî ñîáîé çðèòåëüíûé ïèãìåíò, õðîìîôîðîì â êîòî-
ðîì ñëóæèò 11-öèñðåòèíàëü. Â ðåçóëüòàòå ñâåòîâîçáóæäå-
íèÿ ìåíÿåòñÿ êîíôîðìàöèÿ ðîäîïñèíà, âñëåäñòâèå ÷åãî, ñ
îäíîé ñòîðîíû, îí ïðèîáðåòàåò ñïîñîáíîñòü ñâÿçûâàòü
òðàíñäóöèí (ó ïîçâîíî÷íûõ), ñ äðóãîé — ïðåâðàùàåòñÿ â
ïðîâîäíèê ýëåêòðè÷åñêîãî çàðÿäà, ÷òî ïðèâîäèò ê íàðàñ-
òàíèþ àìïëèòóäû ðàííåãî ðåöåïòîðíîãî ïîòåíöèàëà (êàê
ó ïîçâîíî÷íûõ, òàê è ó áåñïîçâîíî÷íûõ). Íà ñëåäóþùåì
ýòàïå ïåðåäà÷è ñâåòîâîãî ñèãíàëà ïðîèñõîäèò àêòèâàöèÿ
ñèñòåìû âòîðè÷íûõ ïîñðåäíèêîâ — öÃÌÔ ó ïîçâîíî÷-
íûõ è èîíîâ Ca2+ ó áåñïîçâîíî÷íûõ. Â ïåðâîì ñëó÷àå ýòî
ïðîèñõîäèò ÷åðåç ìåõàíèçì ïðÿìîé àêòèâàöèè òðàíñäó-
öèíîì ôîñôîäèýñòåðàçû, ñòèìóëèðóþùåé ãèäðîëèç âíóò-
ðèêëåòî÷íîãî öÃÌÔ, ñëåäñòâèåì ÷åãî ÿâëÿåòñÿ äèññîöèà-
öèÿ ñâÿçàííîãî ñ ìåìáðàíîé öÃÌÔ. Â ðåçóëüòàòå êàòèîí-
íûå êàíàëû, «ïîòåðÿâøèå» íóêëåîòèä, çàêðûâàþòñÿ,
Na+-ïðîâîäèìîñòü ìåìáðàí ñíèæàåòñÿ è îíà ãèïåðïîëÿ-
ðèçóåòñÿ. Ó áåñïîçâîíî÷íûõ â ðåçóëüòàòå ôîòîëèçà ðîäî-
ïñèíà óâåëè÷èâàåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü íåñåëåêòèâíûõ êàòè-
îííûõ êàíàëîâ ÏÌ, ìåìáðàíà äåïîëÿðèçóåòñÿ, à âíóòðè-
êëåòî÷íàÿ êîíöåíòðàöèÿ Ca2+ âîçðàñòàåò. Óâåëè÷åíèå

âíóòðèêëåòî÷íîé êîíöåíòðàöèè èîíîâ Ca2+ îêàçûâàåò
âîçâðàòíîå áëîêèðóþùåå äåéñòâèå íà Ca2+-êàíàëû, ÷òî â
ñâîþ î÷åðåäü ïðèâîäèò ê ïîíèæåíèþ àêòèâíîñòè ñâåòî-
÷óâñòâèòåëüíûõ êàíàëîâ (Nagel et al., 2003).

Íåñìîòðÿ íà îáøèðíóþ ëèòåðàòóðó, âî ìíîãèõ ðàáî-
òàõ, ïîñâÿùåííûõ èññëåäîâàíèþ ðîëè èîííûõ êàíàëîâ è
ñâåòîàêòèâèðóåìûõ òîêîâ, ôîòîðåöåïòîðíàÿ êëåòêà äî
ñèõ ïîð ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê «÷åðíûé ÿùèê». Äëÿ íåå
îïèñûâàåòñÿ çàâèñèìîñòü âûõîäíûõ õàðàêòåðèñòèê (íà-
ïðèìåð, ïîòåíöèàëà íà ÏÌ) îò âõîäíûõ ïàðàìåòðîâ —
èíòåíñèâíîñòè ñâåòîâîé âñïûøêè, åå ïðîäîëæèòåëüíîñòè
è äð. Ýòè ðàáîòû äàþò ïðåäñòàâëåíèå î ôåíîìåíîëîãèè
ôîòîðåöåïòîðíîãî îòâåòà, îäíàêî íå îòâå÷àþò íà âîïðîñ
î òîì, êàêèì îáðàçîì êëåòêà ïðåîáðàçóåò ôîòîðåöåïòîð-
íûå òîêè â áèîõèìè÷åñêèé ñòèìóë, àêòèâèðóþùèé ñïåöè-
àëèçèðîâàííûå ñèãíàëüíûå êàñêàäû áåëêîâ. Â òî æå
âðåìÿ â ìíîãî÷èñëåííûõ ðàáîòàõ ïî áèîõèìèè ôîòîðå-
öåïöèè èññëåäóþòñÿ ïðîöåññû, êîòîðûå ñëóæàò áèîõèìè-
÷åñêîé îñíîâîé ôîòîòðàíñäóêöèè — ïðåîáðàçîâàíèÿ
ýíåðãèè ñâåòîâîãî êâàíòà â ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèé îò-
âåò ôîòîðåöåïòîðíîé êëåòêè. Íî è îíè íå äàþò îòâåòà íà
ïîñòàâëåííûé âîïðîñ.

Óæå ðàííèå èññëåäîâàíèÿ ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ
õàðàêòåðèñòèê ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûõ êëåòîê ïîçâîíî÷íûõ
îáíàðóæèëè ðàçëè÷èÿ â èõ îòâåòå è îòâåòå íåéðîíîâ íà
ðàçäðàæåíèå. Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â îòëè÷èå îò ïî-
ñëåäíèõ âîçáóæäåíèå (îñâåùåíèå) ôîòîðåöåïòîðíûõ êëå-
òîê ïðèâîäèò íå ê äåïîëÿðèçàöèè, à ê ãèïåðïîëÿðèçàöèè
ÏÌ. Êðîìå òîãî, â îòëè÷èå îò îáû÷íûõ íåéðîíîâ ÏÄ â
ôîòîðåöåïòîðå íå âîçíèêàåò, à âûçâàííîå ñâåòîì áîëåå
èëè ìåíåå ëîêàëüíîå èçìåíåíèå ïðîâîäèìîñòè ÏÌ íà-
ðóæíîãî ñåãìåíòà ôîòîðåöåïòîðà çàòåì ðàñïðîñòðàíÿåòñÿ
ïî âñåé ôîòîðåöåïòîðíîé êëåòêå, äîñòèãàÿ ñèíàïòè÷åñêî-
ãî îêîí÷àíèÿ, ãäå îíî ìîäóëèðóåò êîëè÷åñòâî âûäåëÿåìî-
ãî â ñèíàïòè÷åñêóþ ùåëü íåéðîìåäèàòîðà. Ýòè íàáëþäå-
íèÿ ëåãëè â îñíîâó ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ èçó÷åíèþ èçáèðà-
òåëüíîé ÷óâñòâèòåëüíîñòè èîííûõ êàíàëîâ ñâåòî÷óâñòâè-
òåëüíûõ êëåòîê (ïàëî÷åê è êîëáî÷åê) ê ñâåòó.

Óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðè äåéñòâèè ñâåòà ïðîèñõîäèò
ñäâèã ÌÏ (êîòîðûé â ïîêîå ñîñòàâëÿåò è â ïàëî÷êàõ, è â
êîëáî÷êàõ ïðèìåðíî 30 ìÂ) â îòðèöàòåëüíóþ ñòîðîíó,
â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò ãèïåðïîëÿðèçàöèÿ ìåìáðàíû. Èç-
ìåíåíèå ÌÏ â ýòîì ñëó÷àå, êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå,
îáóñëîâëåíî çàêðûòèåì Na+-êàíàëîâ ïðè ñîõðàíåíèè
K+-ïîòåíöèàëà. Â îòñóòñòâèå ñâåòà ÷åðåç ÏÌ íåïðåðûâíî
òå÷åò Na+-òîê, ÷òî, íàïðîòèâ, ïðèâîäèò ê ñìåùåíèþ ïî-
òåíöèàëà â ïîëîæèòåëüíóþ ñòîðîíó è âîññòàíîâëåíèþ
(ïîääåðæàíèþ) èîííîãî ãîìåîñòàçà.

Ó áåñïîçâîíî÷íûõ îðãàíèçìîâ, â òîì ÷èñëå è ó îäíî-
êëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé, â îòâåò íà ñâåòîâîé ñòèìóë âîçíè-
êàåò íå ãèïåð-, à äåïîëÿðèçóþùèé ðåöåïòîðíûé ïîòåíöè-
àë (Zuker, 1996; Nagel et al., 2003). Îáúÿñíÿåòñÿ ýòî ïðåîá-
ëàäàíèåì Ca2+-êîìïîíåíòû â ôîòîðåöåïòîðíûõ òîêàõ
áåñïîçâîíî÷íûõ. Íàèáîëåå ïîäðîáíî èçó÷åíà ïåðåäà÷à
ñâåòîâîãî ñèãíàëà ó ïëîäîâîé ìóøêè Drosophyla melano-
gaster (Zuker, 1996; Hardie, 2001), çíà÷èòåëüíî ìåíüøå èç-
âåñòíî î òîì, êàêèì îáðàçîì îñóùåñòâëÿåòñÿ ôîòîòðàíñ-
äóêöèÿ ó îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò (Litvin et al., 1978; Hol-
land et al., 1997; Braun, Hegemann, 1999; Nagel et al., 2003;
Ãîâîðóíîâà è äð., 2004). Áîëüøîé âêëàä â èçó÷åíèå ýòîé
ïðîáëåìû âíåñëè îòå÷åñòâåííûå (Ñèíåùåêîâ, Ãîâîðóíî-
âà, 2001; Ãîâîðóíîâà è äð., 2004) è íåìåöêèå (Nagel et al.,
2003, 2005) ó÷åíûå. Èññëåäîâàòåëè îáíàðóæèëè ó îäíî-
êëåòî÷íîé âîäîðîñëè Chlamydomonas reinhardtii ñâåòîîò-
êðûâàåìûé êàòèîííûé êàíàë, ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé

Ðîëü ñäâèãîâ ÌÏ íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ïðîâåäåíèÿ ñèãíàëà â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò 957



óíèêàëüíûé ðîäîïñèíîïîäîáíûé áåëîê, êîòîðûé â îòëè-
÷èå îò ðîäîïñèíîâ ìëåêîïèòàþùèõ ñîäåðæèò ìîòèâ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé, õàðàêòåðíûõ äëÿ ðåöåïòîðîâ, ñîïðÿ-
æåííûõ ñ G-áåëêàìè. Íåäàâíî áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî
ýòîò áåëîê, íàçâàííûé ChR2, ÿâëÿåòñÿ íåñåëåêòèâíûì êà-
òèîííûì êàíàëîì è ó÷àñòâóåò ó õëàìèäîìîíàä â ãåíåðà-
öèè ôîòîòîêîâ (Sineshchekov et al., 2002). Óñòàíîâëåíî,
÷òî ïðè íàëè÷èè âî âíåêëåòî÷íîé ñðåäå 80 ìÌ Ca2+ (pH 9;
–100 ìÂ) àêòèâàöèÿ êàíàëà ïðèâîäèò ê ïîÿâëåíèþ òîêà ñ
äâóìÿ êîìïîíåíòàìè. Îäèí — áûñòðûé íèçêîàìïëèòóä-
íûé (ïðèìåðíî 0.3 ìêÀ) — îòìå÷àëñÿ ñðàçó ïîñëå ñâåòî-
âîãî âîçäåéñòâèÿ, âòîðîé — ìåäëåííûé âûñîêîàìïëèòóä-
íûé (îêîëî 1 ìêÀ) — ÷åðåç íåêîòîðîå âðåìÿ, ÷òî, ïî ìíå-
íèþ àâòîðîâ (Nagel et al., 2003), ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ
àêòèâàöèåé Ca2+-çàâèñèìûõ Cl–-êàíàëîâ, êàê ýòî èìååò
ìåñòî â êëåòêàõ ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (Takahashi et al.,
1987; Gomez-Hernandez et al., 1997). Âîðîòíûå ìåõàíèçìû
êàíàëà èçó÷åíû åùå íåäîñòàòî÷íî, íî ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ïî àíàëîãèè ñ äðóãèìè ðîäîïñèíàìè ChR2 õëàìèäîìîíàä
îòêðûâàåòñÿ â ðåçóëüòàòå êîíôîðìàöèîííîãî èçìåíåíèÿ
áåëêà, âûçâàííîãî èíäóöèðîâàííîé ñâåòîì èçîìåðèçà-
öèåé all-trans-ðåòèíàëÿ (Nagel et al., 2003). Ñ ýâîëþöèîí-
íîé òî÷êè çðåíèÿ ïðåäñòàâëÿåò èíòåðåñ îòñóòñòâèå âçàè-
ìîäåéñòâèÿ ãèäðîôîáíîé C-òåðìèíàëüíîé ïîëîâèíîé ìî-
ëåêóëû ðîäîïñèíà, ñîäåðæàùåé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
GPCR, ñ íèñõîäÿùèìè ìèøåíÿìè ýòîãî ïóòè (ãóàíèëàò-
öèêëàçîé). Òàê êàê ó òåïëîêðîâíûõ æèâîòíûõ GPCR è ãó-
àíèëàòöèêëàçà ÿâëÿþòñÿ âàæíûìè ñîñòàâëÿþùèìè â ïå-
ðåäà÷å ñèãíàëà îò ñâåòîâîçáóæäåííîãî ðîäîïñèíà, ìîæíî
ïîëàãàòü, ÷òî ìîòèâ, ñîäåðæàùèé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè
GPCR ó Ch. reinhardtii, ôóíêöèîíàëüíî íåàêòèâåí è íå
ìîæåò âëèÿòü íà óðîâåíü öÃÌÔ ÷åðåç ãóàíèëàòöèêëàçíûé
àìïëèôèöèðóþùèé ìåõàíèçì, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûé
â êëåòêàõ ïîçâîíî÷íûõ. Ðàíåå ó Ch. reinhardtii áûëè îáíà-
ðóæåíû ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûå êàíàëû, íàçâàííûå ChR1,
êîòîðûå ôóíêöèîíèðóþò êàê ïðîòîííàÿ ïîìïà. Ýòè êàíà-
ëû âíîñÿò ëèøü íåçíà÷èòåëüíûé âêëàä â îáùèé ôîòîðå-
öåïòîðíûé òîê, ãåíåðèðóåìûé íà ñèëüíîå îñâåùåíèå êëå-
òîê (Sineshchekov et al., 2002).

Êàê óæå îòìå÷àëîñü, õàðàêòåðíûì îòâåòîì ìåìáðàíû
áåñïîçâîíî÷íûõ íà ñâåòîâîé ñòèìóë ÿâëÿåòñÿ äåïîëÿðèçà-
öèÿ ìåìáðàíû. Îäíèì èç èñêëþ÷åíèé ÿâëÿåòñÿ ðåàêöèÿ
íà ñèíèé ñâåò äðîææåâûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ Neurospora
crassa, êîòîðûå íà äàííûé ñòèìóë îòâå÷àþò ãèïåðïîëÿðè-
çàöèåé (Bieszke et al., 1999). Ýòî ñâîéñòâî ÏÌ ìèöåëèàëü-
íûõ êëåòîê N. crassa ðîäíèò èõ ñî ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûìè
êëåòêàìè ìëåêîïèòàþùèõ, êîòîðûå ñõîäíûì îáðàçîì ðå-
àãèðóþò íà ñâåòîâîé ñòèìóë. Èíòåðåñíî, ÷òî â äðîææå-
âûõ ìèêðîîðãàíèçìàõ ñâåòîâîçáóæäåíèå ìåìáðàíû è èç-
ìåíåíèå ÌÏ èíèöèèðóþò íå áûñòðî ðàçâèâàþùèåñÿ âî
âðåìåíè ôîòîòàêñèñíûå ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè, à ïðî-
ãðàììèðóåìûå êëåòî÷íûå ïðîöåññû — ðîñò è äèôôåðåí-
öèðîâêó (Linden et al., 1997). Ýòî ìîæåò áûòü ñâÿçàíî ñ
íåîáõîäèìîñòüþ óñèëåíèÿ êîíòðîëÿ íàä äîñòàòî÷íî ïðè-
ìèòèâíîé öèðêàäíîé ðåãóëÿöèåé æèçíåííîãî öèêëà, èìå-
þùåé ìåñòî ó ýòèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ.

Íåäàâíî ó N. crassa áûë èäåíòèôèöèðîâàí ãåí nop-1,
êîäèðóþùèé ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûé áåëîê NOP-1, ãîìîëî-
ãè÷íûé ðîäîïñèíàì àðõåé. Óñòàíîâëåíî, ÷òî NOP-1 ñî-
äåðæèò ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, õàðàêòåðíûå äëÿ 7-òðàíñ-
ìåìáðàííûõ äîìåíîâ GPCR, è êîíñåðâàòèâíûå îñòàòêè
àìèíîêèñëîò, âàæíûå äëÿ ñâÿçûâàíèÿ ðåòèíàëÿ è ôóíêöè-
îíèðîâàíèÿ ïðîòîííîãî íàñîñà (Bieszke et al., 1999). Àâ-
òîðû èññëåäîâàíèÿ íà îñíîâàíèè ðåçóëüòàòîâ ýâîëþ-
öèîííîãî àíàëèçà ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíîâ, êîäèðóþ-

ùèõ ôîòî÷óâñòâèòåëüíûå áåëêè, õðîìîñîìíîãî êàð-
òèðîâàíèÿ ãåíà nop-1, ôåíîòèïè÷åñêîãî àíàëèçà ìóòàí-
òîâ Ä nop-1 è ðåçóëüòàòîâ, ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ íåêî-
òîðûõ äðóãèõ ìåòîäîâ, ïðèøëè ê çàêëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî
NOP-1 è îïñèíû àðõåé èìåþò îáùåå ýâîëþöèîííîå ïðî-
èñõîæäåíèå, ÷òî ïîçâîëÿåò ïðåäïîëîæèòü ñóùåñòâîâàíèå
ïðÿìîé ñâÿçè â ïðîöåññå ñîïðÿæåíèÿ ãåíåðàöèè ÌÏ ñ
ôóíêöèîíèðîâàíèåì NOP-1 (â êà÷åñòâå ïðîòîííîãî íà-
ñîñà).

Ìíîãèå ôàêòû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî àíöåñòðàëüíûé
ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûé áåëîê ó ïðîòèñòîâ ïåðâîíà÷àëüíî
âûïîëíÿë ôóíêöèþ òîëüêî ïðîòîííîãî òðàíñïîðòåðà è íå
ó÷àñòâîâàë â ïåðåäà÷å ñâåòîâûõ ñèãíàëîâ. Ñî÷åòàíèå â
ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûõ áåëêàõ ñîâðåìåííûõ âèäîâ ïðîòèñ-
òîâ ýíåðãåòè÷åñêîé è ñèãíàëüíîé ôóíêöèé ÿâëÿåòñÿ çíà-
÷èòåëüíûì ýâîëþöèîííûì äîñòèæåíèåì.

Ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûå áåëêè íå îáíàðóæåíû ó èíôó-
çîðèé è íåêîòîðûõ äðóãèõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ïðîñòåé-
øèõ, îäíàêî íàëè÷èå õàðàêòåðíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ îòâå-
òîâ, âûçûâàåìûõ èçìåíåíèåì îñâåùåííîñòè ýòèõ êëåòîê,
ïðåäïîëàãàåò èõ ñóùåñòâîâàíèå. Íàïðèìåð, ó èíôóçîðèé
Blepharisma japonicum è Stentor coeruleus ïðè âíåçàïíîì
ïîíèæåíèè èíòåíñèâíîñòè îñâåùåííîñòè âîçíèêàåò òè-
ïè÷íàÿ ôîòîôîáíàÿ ðåàêöèÿ — ìîìåíòàëüíîå èçìåíåíèå
íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ â ñòîðîíó, ïðîòèâîïîëîæíóþ îò
èñòî÷íèêà ñâåòà (Kim et al., 1984; Sobierajska et al., 2006).
Ôîòîôîáíàÿ ðåàêöèÿ ÿâëÿåòñÿ ðàçíîâèäíîñòüþ ôîòîòàê-
ñèñà è øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíà ñðåäè ñâîáîäíîæèâóùèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ. Íàèáîëåå ïîäðîáíî èññëåäîâàíû ìåõà-
íèçìû ôîòîôîáíîé ðåàêöèè ó îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñ-
ëåé, îáëàäàþùèõ ïðèìèòèâíûì ôîòîðåöåïòîðíûì àïïà-
ðàòîì (Diehn, 1976; Witman, 1993; Kreimer, Witman, 1994).
Ó èíôóçîðèé îòñóòñòâóþò ðîäîïñèíû, îäíàêî, òàê æå êàê
è ó îäíîêëåòî÷íûõ âîäîðîñëåé (ðàñòèòåëüíûõ æãóòèêî-
íîñöåâ), ñâåòîâîé ñèãíàë ó íèõ ïåðåäàåòñÿ ïðè ó÷àñòèè
êàñêàäà áûñòðûõ Ca2+-çàâèñèìûõ ýëåêòðè÷åñêèõ ðåàêöèé
ÏÌ (Machemer, De Peyer, 1977; Fabczak et al., 1993). Âîç-
ìîæíî, ýòîò êàñêàä ó èíôóçîðèé èãðàåò ðîëü óíèâåðñàëü-
íîãî òðèããåðíîãî ñèãíàëüíîãî ìåõàíèçìà, êîòîðûé èíè-
öèèðóåòñÿ íå òîëüêî ñâåòîâûì, íî è äðóãèìè äåïîëÿðèçó-
þùèìè ñòèìóëàìè.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ó íèçøèõ ýóêàðèîò (íà ìîäåëè
îäíîêëåòî÷íûõ æãóòèêîâûõ âîäîðîñëåé) îïèñàíû òîëüêî
äâà êàñêàäà ôîòîýëåêòðè÷åñêèõ ðåàêöèé, íåïîñðåäñòâåí-
íî âîâëå÷åííûõ â öåïü òðàíñäóêöèè ñèãíàëà ïðè ôîòî-
òàêñèñå è ôîòîôîáíîé ðåàêöèè. Îäèí êàñêàä âêëþ÷àåò â
ñåáÿ ñâåòî÷óâñòâèòåëüíûå ðåöåïòîðû ðîäîïñèíîâîãî
òèïà (òîëüêî ó æãóòèêîíîñöåâ), ïîòåíöèàëóïðàâëÿåìûå
Ca2+-êàíàëû (ó èíôóçîðèé è æãóòèêîíîñöåâ), èîíû Ca2+ â
êà÷åñòâå âòîðè÷íîãî ïîñðåäíèêà è Ca2+-çàâèñèìûå ýôôåê-
òîðíûå áåëêè (Kim et al., 1984; Beck, Uhl, 1994; Barsanti et
al., 2000; Nagel et al., 2003; Ãîâîðóíîâà è äð., 2004). Äðó-
ãîé êàñêàä, îáíàðóæåííûé ó æãóòèêîíîñöà E. gracilis,
ïðåäñòàâëåí ðåöåïòîðíîé ôîòîàêòèâèðóåìîé àäåíèëàò-
öèêëàçîé PAC, öÀÌÔ è, ïî-âèäèìîìó, ýôôåêòîðàìè,
óïðàâëÿåìûìè öÀÌÔ-çàâèñèìîé êèíàçîé (Ntefidou et al.,
2003).

Âàæíî îòìåòèòü, ÷òî, íåñìîòðÿ íà èìåþùèåñÿ áèîõè-
ìè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ ñâåòîàêòèâèðóåìûõ ñèãíàëüíûõ ìåõà-
íèçìîâ, ïåðåäà÷à ñâåòîâûõ ñèãíàëîâ ó ðàçíûõ âèäîâ îä-
íîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò èìååò çíà÷èòåëüíîå ôóíêöèîíàëü-
íîå ñõîäñòâî. Ýòî ïðîÿâëÿåòñÿ â ãåíåðàöèè ôîòîòîêîâ,
èçìåíåíèè ÌÏ, àêòèâàöèè ïîòåíöèàëóïðàâëÿåìûõ
Ca2+-êàíàëîâ è â êîíå÷íîì ñ÷åòå â èçìåíåíèè ôîòîòàêñèñ-
íîãî ïîâåäåíèÿ êëåòêè.
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Ðîëü íåñåëåêòèâíûõ êàòèîííûõ êàíàëîâ
è èçìåíåíèÿ ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàíû

â ïåðåäà÷å õåìîòàêñèñíûõ ñèãíàëîâ

Ýâîëþöèîííûìè ïðåäøåñòâåííèêàìè âêóñîâûõ è
îáîíÿòåëüíûõ ðåöåïòîðíûõ êëåòîê ïîçâîíî÷íûõ ñëóæàò
êëåòêè ñâîáîäíîæèâóùèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ, ñïîñîáíûå
ãåíåðèðîâàòü ýëåêòðè÷åñêèé èìïóëüñ â îòâåò íà ïèùåâîå
èëè õèìè÷åñêîå ðàçäðàæåíèå (ñì. òàáëèöó). Îñîáåííî-
ñòüþ ýòîãî âèäà ðåöåïöèè êàê ó âûñøèõ, òàê è ó íèçøèõ
ýóêàðèîò ÿâëÿþòñÿ ìåõàíèçìû õèìè÷åñêîãî óñèëåíèÿ
ñèãíàëà, ñâÿçàííûå ñ àêòèâàöèåé ÀÖ è ñèíòåçîì öèêëè÷å-
ñêèõ íóêëåîòèäîâ.

Ó ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ çàïàõè âûÿâëÿþòñÿ ñòðóêòó-
ðîé, ñîäåðæàùåé ïðèìåðíî 100 000 îáîíÿòåëüíûõ íåéðî-
íîâ, àêñîíû êîòîðûõ ïðîåöèðóþòñÿ ÷åðåç òîíêèé ó÷àñòîê
ôðîíòàëüíîãî ÷åðåïà â îáîíÿòåëüíóþ ëóêîâèöó. Îáîíÿ-
òåëüíûå êëåòêè ñîäåðæàò ðåñíè÷êè, íà ïîâåðõíîñòè êîòî-
ðûõ ðàñïîëîæåíû ñïåöèàëèçèðîâàííûå ðåöåïòîðû, ïðè-
íàäëåæàùèå ê ñåìåéñòâó GPCR, êîòîðûå âçàèìîäåéñòâóþò
ñ ìîëåêóëàìè îäîðàíòà. Ñâÿçûâàíèå ëèãàíäà âûçûâàåò
îñâîáîæäåíèå á-ñóáúåäèíèöû èç àêòèâèðîâàííîãî G-áåëêà
è ñèíòåç öÀÌÔ, ÷òî ïðèâîäèò ê îòêðûâàíèþ öèêëîíóêëåî-
òèäçàâèñèìûõ êàòèîííûõ êàíàëîâ ÏÌ, ïîâûøåíèþ ïðîíè-
öàåìîñòè ìåìáðàíû äëÿ îäíî- è äâóõâàëåíòíûõ èîíîâ è
äåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû. Çàòåì äåïîëÿðèçóþùèé ðåöåï-
òîðíûé ïîòåíöèàë ïåðåäàåòñÿ ïî àêñîíó îáîíÿòåëüíîãî
íåéðîíà â öåíòðàëüíóþ íåðâíóþ ñèñòåìó. Ìåòîäîì
ïýò÷-êëàìïà áûëè çàðåãèñòðèðîâàíû îäîðàíòèíäóöèðîâàí-
íûå òîêè â èçîëèðîâàííûõ îáîíÿòåëüíûõ êëåòêàõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ è èçó÷åíû òî÷íûé âðåìåííîé õîä, à òàêæå ìåñ-
òî âîçíèêíîâåíèÿ îáîíÿòåëüíîãî îòâåòà. Ïîëó÷åííûå ýêñ-
ïåðèìåíòàëüíûå äàííûå ñîãëàñóþòñÿ ñ èäååé î òîì, ÷òî
èçìåíåíèå ïðîâîäèìîñòè ìåìáðàíû ïîä äåéñòâèåì îäî-
ðàíòà îáóñëîâëåíî ñèñòåìîé âòîðè÷íûõ ïîñðåäíèêîâ.

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè óñòàíîâëåíî, ÷òî äåïîëÿ-
ðèçàöèÿ ÏÌ, âûçûâàåìàÿ ìîëåêóëàìè ïàõó÷èõ âåùåñòâ,

îáóñëîâëåíà îòêðûâàíèåì íåñåëåêòèâíûõ êàòèîííûõ êà-
íàëîâ è äîïîëíèòåëüíûì ïðîòåêàíèåì òîêà ÷åðåç Ca2+-àê-
òèâèðóåìûå Cl–-êàíàëû. Êàê óæå îòìå÷àëîñü âûøå,
íåñåëåêòèâíûå êàòèîííûå êàíàëû â îáîíÿòåëüíûõ êëåò-
êàõ ïîçâîíî÷íûõ îòêðûâàþòñÿ âíóòðèêëåòî÷íûì
öÀÌÔ. Èíòåðåñíî, ÷òî êàê èîííûå êàíàëû â ôîòîðåöåï-
òîðíûõ êëåòêàõ (îòêðûâàåìûå öÃÌÔ), òàê è êàíàëû â
îáîíÿòåëüíûõ êëåòêàõ òîæå ïðîíèöàåìû äëÿ èîíîâ Na+,
K+ è Ca2+.

Ó îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ìåõàíèçì ïåðåäà÷è ñèã-
íàëîâ, èíäóöèðóåìûõ ìîëåêóëàìè îòïóãèâàþùèõ õèìè-
÷åñêèõ âåùåñòâ (ðåïåëëåíòîâ), èçó÷åí â çíà÷èòåëüíî
ìåíüøåé ñòåïåíè. Ðåöåïòîðû, èìåþùèå áèîõèìè÷åñêîå
ñõîäñòâî ñ ìåòàáîëîòðîïíûìè ïóðèíåðãè÷åñêèìè ðåöåï-
òîðàìè, îáíàðóæåíû ó èíôóçîðèé è òðèïàíîñîì (Inverso
et al., 1995; Mimikakis et al., 1998; Kim et al., 1999). Ó èí-
ôóçîðèé ñâÿçûâàíèå ýòèõ ðåöåïòîðîâ ñ âíåêëåòî÷íûì
ÀÒÔ èëè ÃÒÔ, âûïîëíÿþùèõ ó ïðîñòåéøèõ ôóíêöèþ õå-
ìîðåïåëëåíòà, ïðèâîäèò ê âðåìåííîé äåïîëÿðèçàöèè
ÏÌ, ÷òî â ñâîþ î÷åðåäü âûçûâàåò ðåâåðñèþ áèåíèÿ ðåñ-
íè÷åê (Clark et al., 1993). Ñëåäñòâèåì ýòîãî ÿâëÿåòñÿ ôè-
çèîëîãè÷åñêàÿ «ðåàêöèÿ èçáåãàíèÿ», êîòîðàÿ ñëóæèò ÷à-
ñòüþ àäàïòèâíîãî ìåõàíèçìà èíôóçîðèé íà ðàçäðàæåíèå,
âûçâàííîå â äàííîì ñëó÷àå ðåïåëëåíòàìè (Kim et al.,
1999; Kuruvilla, Hennessey, 1999; Hennessey, Kuruvilla,
2000).

Äîëãîå âðåìÿ ìîëåêóëÿðíûé ìåõàíèçì òðàíñäóêöèè
ñèãíàëà, èíäóöèðîâàííîãî õåìîðåïåëëåíòàìè, ó ïðîòèñ-
òîâ îñòàâàëñÿ ñîâåðøåííî íåïîíÿòíûì. Íàêîíåö, ñ ïîìî-
ùüþ ãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà è ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ
èññëåäîâàíèé ìóòàíòà ïàðàìåöèé gin A (íåãàòèâíîãî ïî
ÃÒÔ) áûëî äîêàçàíî ó÷àñòèå âíóòðèêëåòî÷íîãî Ca2+ â ïå-
ðåäà÷å ñèãíàëîâ, èäóùèõ îò ïóðèíåðãè÷åñêèõ ðåöåïòîðîâ
(Mimikakis et al., 1998). Íåäàâíî ïîÿâèëèñü ïåðâûå äîêà-
çàòåëüñòâà âîâëå÷åíèÿ â õåìîñåíñîðíûé ñèãíàëüíûé ïóòü
èíôóçîðèé ôîñôîëèïàçû C (Rosner et al., 2003). Àâòîðû
öèòèðóåìîé ðàáîòû ïðèâîäÿò áèîõèìè÷åñêèå äîêàçàòåëü-
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Õàðàêòåðèñòèêà áèîýëåêòðè÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ñîïðÿæåííûõ ñî ñäâèãàìè ÌÏ,
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Õàðàêòåðèñòèêà
ïðîöåññà

Ó ïðîòèñòîâ Â õåìîðåöåïòîðíûõ êëåòêàõ

Èíäóêòîðû ñäâèãîâ ÌÏ Âíåêëåòî÷íûé ñòèìóë Ìåäèàòîð

Îáëàñòü ïåðåäà÷è ñèãíàëà Ðàñïðåäåëåíèå âíóòðè êëåòêè è
íà åå ïîâåðõíîñòè

Íà ãðàíèöå ìåæäó êëåòêàìè

Ïîòåíöèàë íà ìåìáðàíå ïðè
ïåðåäà÷å ñèãíàëà

Ðåöåïòîðíûé ïîòåíöèàë, ÏÄ Ðåöåïòîðíûé ïîòåíöèàë

Õàðàêòåð áèîýëåêòðè÷åñêîãî
îòâåòà

Ãðàäóàëüíûé èëè ôàçíûé ýëåê-
òðè÷åñêèé èìïóëüñ

Âåëè÷èíà ïîòåíöèàëà ïðîïîð-
öèîíàëüíà êîëè÷åñòâó ìå-
äèàòîðà

Òèï ãåíåðèðóåìîãî ýëåêòðè÷å-
ñêîãî ñèãíàëà

Ñàìîðàñïðîñòðàíÿþùèéñÿ ýëåê-
òðè÷åñêèé ñèãíàë, ëîêàëüíàÿ
áèîýëåêòðè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ

Ðèòìè÷åñêèå èçìåíåíèÿ àíàëî-
ãîâîãî òèïà

Èçìåíåíèå ìåìáðàííîé
ïðîíèöàåìîñòè

Ïðåèìóùåñòâåííî íå çàâèñèò îò
ÌÏ

Íå çàâèñèò îò ÌÏ

Íàïðàâëåíèå ðàñïðîñòðàíåíèÿ Íå çàäàíî Ïîñòîÿííîå (ïðåäûäóùàÿ
êëåòêà—ïîñëåäóþùàÿ)

Óñèëåíèå ñèãíàëà Åñòü (ðàáîòàåò êàê óñèëèòåëü) Åñòü

Ïóòü ðàñïðîñòðàíåíèÿ Â ïðåäåëàõ êëåòêè 10—20 íì



ñòâà íàëè÷èÿ ó Tetrahymena termophila ïóðèíåðãè÷åñêîãî
P2Y-ïîäîáíîãî ðåöåïòîðà è îáîñíîâûâàþò ãèïîòåçó î ïå-
ðåäà÷å ñèãíàëà ÷åðåç ìåõàíèçì, ñõîäíûé ñ òàêîâûì ó ìëå-
êîïèòàþùèõ. Ñîãëàñíî ýòîé ãèïîòåçå, â ñèãíàëüíóþ ñåòü
áåëêîâ, âîâëåêàåìûõ â ïåðåäà÷ó ñèãíàëà, âêëþ÷åíû ôîñ-
ôîëèïàçà C, ÀÖ, öÀÌÔ è, âîçìîæíî, èíäóöèáåëüíàÿ ñèí-
òàçà îêñèäà àçîòà (Rosner et al., 2003). Òàêèì îáðàçîì ó îä-
íîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ, êàê è â îáîíÿòåëüíûõ êëåòêàõ
ïîçâîíî÷íûõ, ìîæåò ñóùåñòâîâàòü ñîïðÿæåíèå ìåæäó
ýëåêòðè÷åñêîé è áèîõèìè÷åñêîé âåòâÿìè ïóòè ïåðåäà÷è
èíôîðìàöèè î ïðèñóòñòâèè â ñðåäå õåìîðåïåëëåíòîâ, îá-
ëàäàþùèõ ñâîéñòâàìè ëèãàíäîâ îáîíÿòåëüíûõ ðåöåïòî-
ðîâ, îäíàêî ýòè ïðåäïîëîæåíèÿ íóæäàþòñÿ â äàëüíåéøåì
ýêñïåðèìåíòàëüíîì îáîñíîâàíèè.

Ïèùåâûå ñòèìóëû, êàê è ñòèìóëû, âûçâàííûå ïóðè-
íåðãè÷åñêèìè ñîåäèíåíèÿìè, êîíâåðòèðóþòñÿ ó ïðîòèñ-
òîâ â ÌÏ. Ýòà áèîýëåêòðè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ êëåòîê îäíîêëå-
òî÷íûõ ìèêðîîðãàíèçìîâ ñáëèæàåò èõ íå òîëüêî ñ îáîíÿ-
òåëüíûìè, íî è ñî âêóñîâûìè êëåòêàìè âûñøèõ ýóêàðèîò.
Èçâåñòíî, ÷òî ó ìëåêîïèòàþùèõ îïðåäåëåííûå àìèíî-
êèñëîòû, ñàõàðà è âåùåñòâà ñ ãîðüêèì âêóñîì âîçäåéñòâó-
þò íà ðåöåïòîðû, ñîïðÿæåííûå ñ G-áåëêàìè, ëîêàëèçî-
âàííûå â ÏÌ âêóñîâûõ áóãîðêîâ ðåöåïòîðíûõ íåéðîýïè-
òåëèàëüíûõ êëåòîê. Òàêîå âîçäåéñòâèå, êàê è â ñëó÷àå
ðàçäðàæåíèÿ îáîíÿòåëüíûõ ðåöåïòîðîâ, ïðèâîäèò ê àêòè-
âàöèè ÀÖ, ñèíòåçó öÀÌÔ è îòêðûâàíèþ öÀÌÔ-çàâèñè-
ìûõ êàòèîííûõ êàíàëîâ ÏÌ. Âûçâàííàÿ ýòèì äåïîëÿðè-
çàöèÿ ìåìáðàíû â ñâîþ î÷åðåäü ãåíåðèðóåò ðåöåïòîðíûå
ïîòåíöèàëû, òðàíñôîðìèðóþùèåñÿ â ÏÄ. Ñîëè è êèñëîòû
ìîãóò âîçäåéñòâîâàòü íåïîñðåäñòâåííî íà èîííûå êàíàëû
â ðåöåïòîðíîé êëåòêå âêóñîâîãî áóãîðêà è òåì ñàìûì èç-
ìåíÿòü ýëåêòðè÷åñêóþ ïðîâîäèìîñòü ìåìáðàíû.

Ïðèìåðîì, èëëþñòðèðóþùèì ñõîäñòâî âî âëèÿíèè
ïèùåâîãî ðàçäðàæèòåëÿ íà èîííóþ ïðîíèöàåìîñòü ÏÌ
ñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòîê âûñøèõ ýóêàðèîò è ïðîòèñ-
òîâ, ìîæåò ñëóæèòü èíäóöèðîâàííàÿ ãëþêîçîé äåïîëÿðè-
çàöèÿ ÏÌ ó ðÿäà íèçøèõ ãðèáîâ è ïðîñòåéøèõ, ïðèâîäÿ-
ùàÿ ê èçìåíåíèþ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè êëåòîê
(Fingerle, Gradmann, 1982; Zilberstein, Dwyer, 1985; Izumo
et al., 1988; Ginsburg, 1999). Òàê, ó íèçøåãî ãðèáà Physa-
rum polycephalum âíåñåíèå â ñðåäó êóëüòèâèðîâàíèÿ
1 ìÌ ãëþêîçû âûçûâàåò áûñòðóþ äåïîëÿðèçàöèþ ìåìá-
ðàíû (Fingerle, Gradmann, 1982). Ïîêàçàíî, ÷òî ó ýòèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ âàæíóþ ðîëü â ãåíåðèðîâàíèè ÌÏ èã-
ðàåò ýëåêòðîãåííàÿ ïðîòîííàÿ ïîìïà (Fingerle, Gradmann,
1982). Ó÷àñòèå H+-ÀÒÔàçû â èçìåíåíèè ïðîâîäèìîñòè
ìåìáðàíû îòìå÷åíî â êëåòêàõ ìèêñîìèöåòîâ Dyctiosteli-
um discoideum è ðÿäà ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ (Van
Duijn, Vogelzang, 1989; Ginsburg, 1999). Èññëåäîâàíèå
ìîðñêèõ ïðîñòåéøèõ ïîêàçàëî, ÷òî è ó ýòèõ ìèêðîîðãà-
íèçìîâ H+-ïîìïà îòâåòñòâåííà çà ïîääåðæàíèå ÌÏ è ãðà-
äèåíòà pH, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ êëåòêàìè â êà÷åñòâå
äâèæóùåé ñèëû äëÿ òðàíñìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà ãëþ-
êîçû è óäàëåíèÿ Ca2+ èç êëåòêè (Ginsburg, 1999). Ó ãåìî-
ñïîðèäèé Plasmodium falciparum ïîìèìî ýëåêòðîãåííîé
ïðîòîííîé ïîìïû îáíàðóæåíû òàêæå Na+/H+- è Na+/K+-àí-
òèïîðòåðû, êîòîðûå òîæå ìîãóò âíîñèòü âêëàä â èçìåíå-
íèå ÌÏ (Ginsburg, 1999).

Èíòåðåñíî, ÷òî óæå ó ïðîêàðèîò òðàíñïîðò ñàõàðîâ è
àìèíîêèñëîò ñîïðîâîæäàåòñÿ èçìåíåíèåì ÌÏ. Íà ïðèìå-
ðå E. coli áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â ðåçóëüòàòå ñâÿçûâàíèÿ
D-ãëþêîçû ïðîèñõîäèò ãèïåðïîëÿðèçàöèÿ ìåìáðàíû.
Òðàíñïîðò ãëþêîçû âíóòðü êëåòêè ïðèâîäèò ê äåïîëÿðè-
çàöèè, à åå ìåòàáîëèçì — ê ãèïåðïîëÿðèçàöèè ÏÌ
(Szmelcman, Adler, 1976). Ïðèìå÷àòåëüíî, ÷òî â êëåòêàõ

ìóòàíòíûõ øòàììîâ, íå èìåþùèõ áåëêîâ, ñâÿçûâàþùèõ
ãëþêîçó, îòñóòñòâóþò ñêîëü-ëèáî âûðàæåííûå êîëåáàíèÿ
ÌÏ. Ñõîäíûå èçìåíåíèÿ ÌÏ, ñâÿçàííûå ñ õåìîòàêñèñîì,
áûëè îáíàðóæåíû ó íåêîòîðûõ ïðîñòåéøèõ (Kuwayama et
al., 1993, 1995). Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî èçìåíåíèå ïðîâî-
äèìîñòè ìåìáðàíû, âûçâàííîå ïèùåâûì (õèìè÷åñêèì)
ñòèìóëîì, ó áàêòåðèé è íèçøèõ ýóêàðèîò ïðîèñõîäèò çíà-
÷èòåëüíî ìåäëåííåå, ÷åì ãåíåðàöèÿ ÏÄ â íåéðîíàõ.
Îáúÿñíÿåòñÿ ýòî êà÷åñòâåííûì ðàçëè÷èåì â èîííûõ ìåõà-
íèçìàõ ãåíåðàöèè ÏÄ â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ âûñøèõ ïî-
çâîíî÷íûõ è êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò. Òàê, ó âûñøèõ ïî-
çâîíî÷íûõ ìåõàíèçì ãåíåðàöèè ÏÄ òåñíî ñâÿçàí ñ àêòèâ-
íîñòüþ Na+- è K+-êàíàëîâ, à ó áåñïîçâîíî÷íûõ, â òîì
÷èñëå ó ïðîòèñòîâ, — Ca2+-, K+- è Cl–-êàíàëîâ (Martin et
al., 2005; Salas-Casas et al., 2006). Êðîìå òîãî, â êëåòêàõ
ïðîòèñòîâ àêòèâíîñòü èîííûõ êàíàëîâ, çà íåáîëüøèì
èñêëþ÷åíèåì, ðåãóëèðóåòñÿ êëåòî÷íûì ìåòàáîëèçìîì
(ãèäðîëèçîì ÀÒÔ) è ïðàêòè÷åñêè íå çàâèñèò îò öèêëè÷å-
ñêèõ íóêëåîòèäîâ, êàê ýòî èìååò ìåñòî â êàíàëàõ ñ áûñò-
ðîé ïðîâîäèìîñòüþ ó ïîçâîíî÷íûõ.

Ïðè èññëåäîâàíèè ðîëè ñäâèãîâ ÌÏ â ìåõàíèçìå ðàç-
âèòèÿ õåìîòàêñèñà ó ïðîòèñòîâ áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî èç-
ìåíåíèå ïðîâîäèìîñòè ìåìáðàíû ÿâëÿåòñÿ âàæíûì ôàê-
òîðîì â ðåãóëÿöèè Ca2+-ãîìåîñòàçà — êëþ÷åâîãî çâåíà õå-
ìîñåíñîðíîãî ïóòè ó áîëüøèíñòâà èçó÷åííûõ âèäîâ
ýóêàðèîòè÷åñêèõ ìèêðîîðãàíèçìîâ. Íàèáîëåå ïîäðîáíî
èññëåäîâàí ýòîò ñèãíàëüíûé ïóòü ó ìèêñîìèöåòîâ D. disco-
ideum, ïîýòîìó ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì ñðàâíèòü åãî ñ
àíàëîãè÷íûì ïóòåì âî âêóñîâûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ.

Õåìîñåíñîðíûé ïóòü ó D. discoideum, êàê è âî âêóñî-
âûõ êëåòêàõ, íà÷èíàåòñÿ îò ðåöåïòîðîâ, ñîïðÿæåííûõ ñ
G-áåëêàìè. Îäíàêî ñòèìóëÿöèÿ õåìîðåöåïòîðîâ D. disco-
ideum ïðèâîäèò íå ê àêòèâàöèè ÀÖ è ñèíòåçó öÀÌÔ (êàê
âî âêóñîâûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ), à ê àêòèâàöèè ãóà-
íèëàòöèêëàçû è ñèíòåçó öÃÌÔ (Kuwayama et al., 1993,
1995), îòâåòñòâåííîìó çà ðåãóëÿöèþ óðîâíÿ Ca2+ â êëåòêå
(Nebl et al., 2002). Ïðè èññëåäîâàíèè ìóòàíòîâ stmF, íåãà-
òèâíûõ ïî öÃÌÔ-ñïåöèôè÷íîé ôîñôîäèýñòåðàçå, áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî öÃÌÔ íåîáõîäèì äëÿ âõîäà âíåêëåòî÷íîãî
Ca2+ â êëåòêè (Lusche et al., 2005). Ñ äðóãîé ñòîðîíû, óñòà-
íîâëåíî, ÷òî ïîâûøåíèå [Ca2+]i ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü ãóà-
íèëàòöèêëàçû è òåì ñàìûì ïîíèæàåò ôèçèîëîãè÷åñêèå
îòâåòû, èíèöèèðóåìûå öÃÌÔ (Valkema, Van Haastert,
1994). Â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ öÃÌÔ ÿâ-
ëÿåòñÿ âàæíûì ìîäóëÿòîðîì àêòèâíîñòè èîííûõ êàíàëîâ
ÏÌ. Öèêëîíóêëåîòèäðåãóëèðóåìûå êàíàëû îáíàðóæåíû
â çðèòåëüíûõ ðåöåïòîðàõ, êàðäèîìèîöèòàõ, ïðîòîêîâûõ
êëåòêàõ ïî÷åê, ñåìåííèêàõ è íåêîòîðûõ äðóãèõ (McCoy et
al., 1995). Óñòàíîâëåíî, ÷òî â ðåöåïòîðíîé ìåìáðàíå âîç-
áóäèìûõ êëåòîê íåñåëåêòèâíûå öèêëîíóêëåîòèäðåãóëè-
ðóåìûå êàíàëû àêòèâèðóþòñÿ öÃÌÔ, ïðè ýòîì, êàê ïðà-
âèëî, óâåëè÷èâàåòñÿ ïðîíèöàåìîñòü ìåìáðàíû äëÿ èîíîâ
Na+, ÷òî ïðèâîäèò ê âûõîäó K+ èç êëåòêè, óñèëåíèþ âõî-
äÿùåãî òîêà è ãèïåðïîëÿðèçàöèè ÏÌ (McCoy et al., 1995;
Lusche et al., 2005). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ó D. discoideum
òàêæå èìåþòñÿ íåñåëåêòèâíûå öÃÌÔ-àêòèâèðóåìûå êà-
íàëû, ôóíêöèÿ êîòîðûõ ñîñòîèò â îáåñïå÷åíèè ðåãóëÿöèè
ïðîöåññîâ ðàííåãî ýëåêòðîãåíåçà ïðåèìóùåñòâåííî ÷åðåç
ìåõàíèçì âõîäà â êëåòêó èîíîâ Na+ è Ca2+ (Lusche et al.,
2005). Ïðè ýòîì ðîëü ÌÏ â ñèãíàëüíîé ôóíêöèè, íàïðàâ-
ëåííîé íà ðåãóëÿöèþ äîëãîâðåìåííûõ ðåàêöèé ó ìèêñî-
ìèöåòîâ, ïî-âèäèìîìó, íåçíà÷èòåëüíà. Íà ýòî óêàçûâàåò
îòñóòñòâèå íàðóøåíèé êîîðäèíàöèè äèôôåðåíöèðóþ-
ùèõñÿ â ïëîäîâîå òåëî êëåòîê ïðè äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ
(Van Duijn et al., 1990). Â òî æå âðåìÿ ñäâèã ÌÏ íà íà-
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÷àëüíûõ ýòàïàõ ïðîâåäåíèÿ ñèãíàëà èìååò çíà÷åíèå äëÿ
ïðîÿâëåíèÿ êëåòêàìè äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè (Miller,
Koshland, 1977; Cook et al., 1994).

Ïî-âèäèìîìó, ýëåêòðîãåííûé öÃÌÔ-çàâèñèìûé õå-
ìîñåíñîðíûé ïóòü èìååòñÿ è â êëåòêàõ èíôóçîðèé, îáëà-
äàþùèõ ïîòåíöèàëóïðàâëÿåìûìè èîííûìè êàíàëàìè. Íà
ïðèìåðå Paramecium tetraurelia áûëà ïðîäåìîíñòðèðîâà-
íà êîððåëÿöèîííàÿ çàâèñèìîñòü ìåæäó ñâÿçûâàíèåì êëåò-
êàìè âíåêëåòî÷íîãî ÃÌÔ, îñöèëëÿöèÿìè [Ca2+]i è ïëàâà-
òåëüíûì ïîâåäåíèåì, óïðàâëÿåìûì èçìåíåíèåì ÌÏ (Mi-
mikakis et al., 1998).

Â êëåòêàõ ïðîòèñòîâ îáíàðóæåíû ýëåêòðîãåííûå
çâåíüÿ ñèãíàëüíûõ ïóòåé, àêòèâèðóåìûõ íåêîòîðûìè
àìèíîêèñëîòàìè, â òîì ÷èñëå è ãëóòàìàòîì (Preston, Us-
herwood, 1988). Õåìîñåíñîðíûé ïóòü ó P. tetraurelia, ñòè-
ìóëèðóåìûé ãëóòàìàòîì, ìû ðàññìàòðèâàåì çäåñü â êà÷å-
ñòâå ãðóáîãî àíàëîãà ïóòè, çàïóñêàåìîãî ýòèì ñîåäèíåíè-
åì âî âêóñîâûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ. Óñòàíîâëåíî,
÷òî ñâÿçûâàíèå L-ãëóòàìàòà ñ êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòüþ
P. tetraurelia ïðèâîäèò ê ãèïåðïîëÿðèçàöèè ÏÌ (Preston,
Usherwood, 1988). Àâòîðàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýòà áèî-
ýëåêòðè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ êëåòêè âñåãäà íîñèò êðàòêîâðå-
ìåííûé õàðàêòåð, äàæå â ñëó÷àå äëèòåëüíîãî ïðèñóòñòâèÿ
L-ãëóòàìàòà â ñðåäå. Óäàëåíèå ãëóòàìàòà èç ñðåäû âûçû-
âàåò âòîðè÷íûé áèîýëåêòðè÷åñêèé îòâåò â âèäå ãèïåð-
èëè äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ. Äåöèëèèðîâàíèå êëåòîê ïðèâî-
äèò ê ñîõðàíåíèþ ïîëîæèòåëüíîãî ïîòåíöèàëà, èíäóöè-
ðîâàííîãî ãëóòàìàòîì. Ïîëó÷åííûå äàííûå ãîâîðÿò î
òîì, ÷òî ìåõàíèçìû ðåãóëÿöèè ýëåêòðîãåííîé ñòàäèè â
ïåðåäà÷å õåìîñåíñîðíîãî ñèãíàëà ó èíôóçîðèé ñâÿçàíû ñ
èîííûìè êàíàëàìè, ðàñïîëîæåííûìè ïðåèìóùåñòâåííî â
ðåñíè÷êàõ. Ïî-âèäèìîìó, êëþ÷åâóþ ðîëü â îáåñïå÷åíèè
ìåõàíèçìîâ ðåïîëÿðèçàöèè ìåìáðàíû ðåñíè÷åê èãðàþò
ñïåöèàëèçèðîâàííûå K+-êàíàëû, â ôèçèîëîãè÷åñêèõ óñëî-
âèÿõ àêòèâèðóåìûå äåïîëÿðèçàöèåé ìåìáðàíû (Oami, Ta-
kahashi, 2002).

Â ýëåêòðîãåíåçå êëåòîê ïðîñòåéøèõ ïðèíèìàþò ó÷àñ-
òèå è äðóãèå àìèíîêèñëîòû, íî îíè çàïóñêàþò ñèãíàëü-
íûå ïóòè, íå ñâÿçàííûå ñ õåìîòàêñèñîì (Viera et al.,
1996).

Ïðåäñòàâëÿåòñÿ èíòåðåñíûì ñðàâíèòü ïóòè ðàñïîçíà-
âàíèÿ êèñëîãî âêóñà â ñïåöèàëèçèðîâàííûõ âêóñîâûõ êëåò-
êàõ òåïëîêðîâíûõ è ñîäåðæàíèÿ ïðîòîíîâ â îêðóæàþùåé
ñðåäå â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò, îáëàäàþùèõ ëèøü ïðè-
ìèòèâíûìè ìåõàíèçìàìè ýëåêòðîãåííîé ðåãóëÿöèè.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ êèñëûé âêóñ âûçûâàåòñÿ âûñîêîé
êîíöåíòðàöèåé ïðîòîíîâ, êîòîðûå ìîãóò ïðîíèêàòü âî
âêóñîâûå êëåòêè ÷åðåç àìèëîðèäáëîêèðóåìûå êàíàëû è
âûçûâàòü äåïîëÿðèçàöèþ ìåìáðàíû (Gilbertson et al.,
1992). Äðóãîé ìåõàíèçì, âåäóùèé ê äåïîëÿðèçàöèè, ÿâëÿ-
åòñÿ ñëåäñòâèåì áëîêàäû K+-êàíàëîâ ïðîòîíàìè (Kinna-
mon et al., 1988). Â äîïîëíåíèå ê âîçäåéñòâèþ íà ðåñíè÷-
êè âêóñîâûõ êëåòîê ïðîòîíû ìîãóò ïðîíèêàòü ÷åðåç âêó-
ñîâûå ïîðû (îêîëîêëåòî÷íûé ïóòü) ê áàçîëàòåðàëüíûì
ó÷àñòêàì ìåìáðàíû ðåöåïòîðíîé êëåòêè, äåéñòâóÿ òàì íà
áîëåå øèðîêèé ñïåêòð èîííûõ êàíàëîâ, âêëþ÷àÿ è òå, êî-
òîðûå íå áëîêèðóþòñÿ àìèëîðèäîì (Lindemann, 1996).
Ïî-âèäèìîìó, ýòîò ýëåêòðîãåííûé ìåõàíèçì ÿâëÿåòñÿ îá-
ùèì íà ðàííèõ ýòàïàõ âîñïðèÿòèÿ êèñëîãî âêóñà íå òîëü-
êî ó ìëåêîïèòàþùèõ, íî è ó áîëåå íèçêîîðãàíèçîâàííûõ
æèâîòíûõ.

Ó ïðîòèñòîâ òàêæå èìåþòñÿ ïðèìèòèâíûå ýëåêòðîôè-
çèîëîãè÷åñêèå ìåõàíèçìû ïåðåäà÷è ñèãíàëîâ î ñòåïåíè
çàêèñëåííîñòè îêðóæàþùåé ñðåäû (÷åðåç èíäóêöèþ
ñäâèãîâ ÌÏ), à òàêæå ñèãíàëüíûå ïóòè, ðåãóëèðóåìûå

àöèäîôèêàöèåé èëè çàùåëà÷èâàíèåì öèòîïëàçìû (Aerts
et al., 1987; Gross et al., 1988; Pintsch et al., 2001; Bollo et
al., 2006). Íà ïðèìåðå íåñêîëüêèõ âèäîâ ïðîñòåéøèõ è
íèçøèõ ãðèáîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè ñìåùåíèè pH â
êèñëóþ ñðåäó ïðîèñõîäÿò àêòèâàöèÿ ýëåêòðîãåííîãî
H+-íàñîñà, ïðåäñòàâëåííîãî H+-ÀÒÔàçîé ïëàçìàëåììû,
ãèïåðïîëÿðèçàöèÿ ÏÌ è èíäóêöèÿ ñèãíàëüíûõ ïóòåé, â
ñòðóêòóðó êîòîðûõ âõîäèò áèîýëåêòðè÷åñêîå çâåíî òðàíñ-
äóêöèè ñèãíàëà (Gross et al., 1988; Vieira, Cabantchik,
1995; Pintsch et al., 2001; Van Der Heyden, Docampo, 2002).
Íàïðîòèâ, âðåìåííîå çàêèñëåíèå öèòîïëàçìû â ñâÿçè ñ
èíàêòèâàöèåé H+-íàñîñà (â íà÷àëüíûé ìîìåíò èçìåíåíèÿ
ÌÏ) çàïóñêàåò ïðîòîííóþ ñèãíàëüíóþ ñèñòåìó, êîòîðàÿ â
ñâîþ î÷åðåäü èìååò îòíîøåíèå ê ðåãóëÿöèè êëåòî÷íîãî
ìåòàáîëèçìà, îáúåìà êëåòîê, äèôôåðåíöèðîâêå è ýêñï-
ðåññèè ðÿäà ãåíîâ (Zilberstein, Dwyer, 1985; Wang et al.,
1990; Hilti et al., 1999; Yamada, Sameshima, 2004). Ñëåäóåò
îòìåòèòü, ÷òî ñóùåñòâåííûé âêëàä â ôîðìèðîâàíèå
ÀÒÔ-çàâèñèìîãî ïðîòîííîãî ãðàäèåíòà âíîñÿò àíèîíû
Cl– (Giglione, Gross, 1995; Viera et al., 1995). Ïîêàçàíî, íà-
ïðèìåð, ÷òî â ñðåäå, ñâîáîäíîé îò Cl–, êëåòêè Leishmania
major ïîäâåðãàþòñÿ äëèòåëüíîé àöèäîôèêàöèè è ãèïåð-
ïîëÿðèçàöèè (7—10 ìÂ). Âíåñåíèå â áåñõëîðíóþ ñðåäó
ñîåäèíåíèÿ DCCD, ÿâëÿþùåãîñÿ èíãèáèòîðîì H+-ÀÒÔà-
çû, ïðèâîäèò ê ãëóáîêîé äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ. Îäíàêî íà-
ñûùåíèå ñðåäû Cl– ñëóæèò äîñòàòî÷íûì óñëîâèåì äëÿ
ñäâèãà ïîòåíöèàëà â ïîëîæèòåëüíóþ ñòîðîíó è âîññòà-
íîâëåíèÿ ÌÏ (Viera et al., 1995). Ïîëó÷åííûå äàííûå ãî-
âîðÿò î òîì, ÷òî èîíû Cl– ó÷àñòâóþò â ðàññåèâàíèè ÌÏ,
ãåíåðèðóåìîãî â ýòèõ êëåòêàõ H+-íàñîñîì. Ó P. tetraurelia
èîíû Cl– íå ïðèíèìàþò ó÷àñòèÿ â ïîäàâëåíèè ãèïåðïîëÿ-
ðèçàöèè, èíäóöèðîâàííîé âõîäÿùèì K+-òîêîì. Â ýòèõ
êëåòêàõ ãèïåðïîëÿðèçàöèÿ îáðàòèìî ïîäàâëÿåòñÿ àìèëî-
ðèäîì è ïîíèæåíèåì [Ca2+]i (Preston et al., 1992b). Ó Try-
panosoma cruzi, íàïðîòèâ, àêòèâíîñòü H+-íàñîñà è ñîîò-
âåòñòâåííî ýëåêòðîãåííîñòü ìåìáðàíû íàõîäÿòñÿ ïîä
êîíòðîëåì K+- è Cl–-êàíàëîâ (Van Der Heyden, Docampo,
2000). Ïîêà âñå åùå ìàëî äàííûõ î òîì, êàê âîçíèêàþò è
ïåðåäàþòñÿ ðåöåïòîðíûå ïîòåíöèàëû ïîä âîçäåéñòâèåì
êèñëîãî ñòèìóëà â êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò. Îäíàêî âû-
øåïðåäñòàâëåííûå ïðèìåðû èçìåíåíèÿ ïðîâîäèìîñòè
ìåìáðàíû â êèñëûõ óñëîâèÿõ ïðè ó÷àñòèè ýëåêòðîãåííîé
H+-ÀÒÔàçû è èîííûõ êàíàëîâ, à òàêæå èíäóêöèÿ ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ îòâåòîâ âñëåäñòâèå èçìåíåíèÿ âíóòðèêëåòî÷-
íîãî pH ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî â êëåòêàõ
íèçøèõ ýóêàðèîò, êàê è âî âêóñîâûõ íåéðîíàõ ìëåêîïèòà-
þùèõ, èìåþòñÿ àëüòåðíàòèâíûå ñèãíàëüíûå ïóòè, ðåãó-
ëèðóåìûå ïî êðàéíåé ìåðå ïðîöåññàìè âíóòðèêëåòî÷íîãî
ãîìåîñòàçà.

È íàêîíåö, â çàâåðøåíèå ðàçäåëà, ïîñâÿùåííîãî ñðàâ-
íåíèþ äåéñòâèÿ õèìè÷åñêèõ (ïðèìåíèòåëüíî ê íåéðî-
íàì — âêóñîâûõ) ðàçäðàæèòåëåé íà êëåòêè âûñøèõ è íèç-
øèõ ýóêàðèîò, õîòåëîñü áû óäåëèòü íåêîòîðîå âíèìàíèå
âîïðîñàì, êàñàþùèìñÿ ïóòåé ðàñïîçíàâàíèÿ ñòåïåíè ñî-
ëåíîñòè ñðåäû (ó ïðîòèñòîâ) è ñîëåíîãî âêóñà (ó òåïëî-
êðîâíûõ).

Îáùåïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ó ìëåêîïèòàþùèõ ñîëå-
íûé âêóñ ïåðåäàåòñÿ íåïîñðåäñòâåííûì òîêîì Na+ (èëè
äðóãèõ îäíîâàëåíòíûõ êàòèîíîâ) ïî êàíàëàì â àïèêàëü-
íîé ìåìáðàíå âêóñîâîé êëåòêè, îòêðûòûì â ñîñòîÿíèè
ïîêîÿ (Avenet, Lindemann, 1991). Â ñîëåíîé ïèùå Na+

ïðèñóòñòâóåò â áîëåå âûñîêîé êîíöåíòðàöèè, ÷åì â ñëþ-
íå, ïîýòîìó îí ïðîñòî äèôôóíäèðóåò âíóòðü âêóñîâûõ
êëåòîê ïî ñâîåìó ýëåêòðîõèìè÷åñêîìó ãðàäèåíòó. Âîçíè-
êàþùàÿ â ðåçóëüòàòå ýòîãî äåïîëÿðèçàöèÿ ïðèâîäèò ê âû-
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áðîñó íåéðîìåäèàòîðà â õèìè÷åñêèõ ñèíàïñàõ, îáðàçî-
âàííûõ âêóñîâûìè êëåòêàìè íà îòðîñòêàõ àôôåðåíòíûõ
íåéðîíîâ. Na+-êàíàëû âêóñîâûõ êëåòîê íå ÿâëÿþòñÿ ïî-
òåíöèàëçàâèñèìûìè, îíè ñõîäíû ñ ýïèòåëèàëüíûìè
Na+-êàíàëàìè, áëîêèðóåìûìè àìèëîðèäîì (Shimada et al.,
2004).

Êëåòêè ïðîòèñòîâ, îáëàäàþùèå Na+-êàíàëàìè, êàê è
ñïåöèàëèçèðîâàííûå êëåòêè ïîçâîíî÷íûõ, ñïîñîáíû ðåà-
ãèðîâàòü èçìåíåíèåì ÌÏ íà ïîâûøåíèå êîíöåíòðàöèè
Na+ â îêðóæàþùåé ñðåäå. Na+-çàâèñèìûé ýëåêòðîãåíåç
ÏÌ áûë âûÿâëåí ó èíôóçîðèé Euplotes vannus è Parame-
cium caudatum (Kruppel, 1993; Oami, Takahashi, 2004).
Â ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòàõ áûëî óñòàíîâ-
ëåíî, ÷òî íèçêàÿ êîíöåíòðàöèÿ Na+ (4—8 ìÌ) â îêðóæàþ-
ùåé ñðåäå íå èçìåíÿåò ïîòåíöèàë ìåìáðàíû P. caudatum
(Oami, Takahashi, 2004). Ïðè ýòîì êëåòêè ñîõðàíÿþò âû-
áðàííîå íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ. Ïîâûøåíèå êîíöåíòðà-
öèè Na+ â ñðåäå ïðèâîäèò ê äåïîëÿðèçàöèè ÏÌ è ïîòåí-
öèàëó äåéñòâèÿ, ÷òî âíåøíå ïðîÿâëÿåòñÿ â ðåçêîì èçìåíå-
íèè íàïðàâëåíèÿ äâèæåíèÿ ïàðàìåöèé — â òàê íàçûâàåìîé
ðåàêöèè èçáåãàíèÿ, îáóñëîâëåííîé ðåâåðñèåé áèåíèÿ ðåñ-
íè÷åê (ñì. âûøå). Îäíàêî Na+-çàâèñèìàÿ äåïîëÿðèçàöèÿ
íåõàðàêòåðíà äëÿ áîëüøèíñòâà êëåòîê íèçøèõ ýóêàðèîò,
ïîýòîìó äàæå ïðè ìíîãîêðàòíîì óâåëè÷åíèè ñîäåðæàíèÿ
èîíîâ Na+ â ñðåäå ïîòåíöèàë ïîêîÿ êëåòîê íå ìåíÿåòñÿ, à
âíóòðèêëåòî÷íàÿ êîíöåíòðàöèÿ Na+ óâåëè÷èâàåòñÿ ëèøü
íåçíà÷èòåëüíî (Áàòóåâà, Ëåâ, 1967; Biagini et al., 2000;
Malchow et al., 2004). Êàê ïðàâèëî, âîçáóæäåíèå ìåìáðà-
íû ïîä äåéñòâèåì õèìè÷åñêîãî ñòèìóëà ó ïðîòèñòîâ ñâÿ-
çàíî ñ íàëè÷èåì Ca2+-êàíàëîâ è Ca2+-çàâèñèìûõ ìåõàíèç-
ìîâ ðåãóëÿöèè ÌÏ (Franciolini, Petris, 1989; Kruppel, Lue-
ken, 1990; Scott, Docampo, 2000).

Çàêëþ÷åíèå

Âîçíèêíîâåíèå ãðàäèåíòîâ áèîýëåêòðè÷åñêèõ ïîòåí-
öèàëîâ èìååò âàæíîå çíà÷åíèå â æèçíåäåÿòåëüíîñòè êëå-
òîê ýóêàðèîò. Èçìåíåíèå ÌÏ ëåæèò â îñíîâå ðåãóëÿöèè
àêòèâíîñòè ìíîãèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèñòåì, â òîì ÷èñëå
è èíôîðìàöèîííûõ. Íåîæèäàííûì îêàçàëîñü, ÷òî óæå â
êëåòêàõ íèçøèõ ýóêàðèîò èçìåíåíèå ÌÏ ÿâëÿåòñÿ íà÷àëü-
íûì çâåíîì â ïåðåäà÷å ìåõàíè÷åñêèõ, òåìïåðàòóðíûõ è
õèìè÷åñêèõ ñèãíàëîâ, à òàêæå ñèãíàëîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ
ôîòî- è ãðàâèòðîïè÷åñêèå ðåàêöèè.

Ñðàâíåíèå ìåõàíèçìîâ, ïðèâîäÿùèõ ê èçìåíåíèþ
ãðàäèåíòîâ ÌÏ â êëåòêàõ âûñøèõ è íèçøèõ ýóêàðèîò, ïî-
êàçàëî, ÷òî îñíîâíûå ñèñòåìû ïàññèâíîãî è àêòèâíîãî
òðàíñïîðòà, îòâåòñòâåííûå çà ôîðìèðîâàíèå òðàíñìåìá-
ðàííûõ òîêîâ, èìåþòñÿ óæå ó ïðîòèñòîâ. Ýëåêòðîãåíåç
ýòèõ êëåòîê, êàê è ýëåêòðîãåíåç êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ,
îáåñïå÷èâàåòñÿ ðàáîòîé K+-êàíàëîâ, àíèîííûõ êàíàëîâ
(àìèíîêèñëîòíûõ è õëîðíûõ), íåñåëåêòèâíûõ êàòèîííûõ
êàíàëîâ, â òîì ÷èñëå è êàíàëîâ âðåìåííîãî ðåöåïòîðíîãî
ïîòåíöèàëà, Ca2+-êàíàëîâ (âêëþ÷àÿ ïîòåíöèàëóïðàâëÿå-
ìûå) ïðè ðåøàþùåì ó÷àñòèè ýëåêòðîãåííîãî H+-íàñîñà.
Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå îòñóòñòâèå ó èçó÷åííûõ âè-
äîâ ïðîòèñòîâ (çà èñêëþ÷åíèåì èíôóçîðèé) ñåëåêòèâíûõ
Na+-êàíàëîâ, Na+-íàñîñà è Na+/K+-îáìåííèêà, èç ÷åãî
ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ó áîëüøèíñòâà ýóêàðèîòè÷åñêèõ
ìèêðîîðãàíèçìîâ îòñóòñòâóþò ìåõàíèçìû ãåíåðàöèè êî-
ðîòêîæèâóùåãî âûñîêîàìïëèòóäíîãî ÏÄ, õàðàêòåðíîãî
äëÿ âîçáóäèìûõ êëåòîê ïîçâîíî÷íûõ.

Äëÿ êëåòîê íèçøèõ ýóêàðèîò òèïè÷íû ìåäëåííûå èç-
ìåíåíèÿ ÌÏ, êîòîðûå ïðåèìóùåñòâåííî ñâÿçàíû ñ ôóíê-

öèîíèðîâàíèåì Ca2+-êàíàëîâ ÏÌ è ýëåêòðîãåííîãî
H+-íàñîñà, ïðåäñòàâëåííîãî H+-ÀÒÔàçîé ÏÌ. Èçìåíåíèå
ïðîíèöàåìîñòè ìåìáðàíû äëÿ èîíîâ Ca2+ èíäóöèðóåòñÿ
øèðîêèì ñïåêòðîì ñòèìóëîâ (òåðìè÷åñêèõ, õèìè÷åñêèõ,
ìåõàíè÷åñêèõ è äð.) è ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ [Ca2+]i, ò. å.
ê ôîðìèðîâàíèþ Ca2+-ñèãíàëà — ðåàëüíîãî ïîñðåäíèêà
ìåæäó áèîýëåêòðè÷åñêèì è ïîñëåäóþùèìè çâåíüÿìè
Ca2+-çàâèñèìûõ ñèãíàëüíûõ ïóòåé. Ñîïðÿæåíèå ýëåêòðè-
÷åñêîãî è õèìè÷åñêîãî çâåíüåâ ñèãíàëèçàöèè íîñèò óíè-
âåðñàëüíûé õàðàêòåð è ñîõðàíÿåòñÿ íà ïðîòÿæåíèè âñåé
ýâîëþöèè ìåõàíèçìîâ âíóòðèêëåòî÷íîé ñèãíàëèçàöèè
ýóêàðèîò. Ýâîëþöèîííûì äîñòèæåíèåì ÿâëÿåòñÿ ïîÿâëå-
íèå ó ìíîãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ ýëåêòðîóïðàâëÿåìûõ
ñèãíàëüíûõ ïóòåé, íå ñîïðÿæåííûõ è íå ïåðåêðåùèâàþ-
ùèõñÿ ñ Ca2+-çàâèñèìûìè ïóòÿìè. Ðàçäåëåíèå ýëåêòðîôè-
çèîëîãè÷åñêîé è ñèãíàëüíîé ôóíêöèé èîíîâ Ca2+ ñâÿçàíî
ñ ïîÿâëåíèåì â âîçáóäèìûõ êëåòêàõ Na+-êàíàëîâ è ñâÿ-
çàííûõ ñ íèìè òðàíñïîðòíûõ ìåõàíèçìîâ, ñïîñîáíûõ
îáåñïå÷èòü ãåíåðàöèþ ÏÄ áåç âçàèìîäåéñòâèÿ ñ Ca2+-ðå-
ãóëèðóåìûìè ñèñòåìàìè. Ýòîò ïðîãðåññ â ôóíêöèîíàëü-
íîì ðàçâèòèè âíóòðèêëåòî÷íûõ ñèãíàëüíûõ ñèñòåì çàêðå-
ïèëñÿ â ýâîëþöèè, î ÷åì ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü îòñóò-
ñòâèå ïðèìåðîâ ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÏÄ ÷åðåç Ca2+-êàíàëû â
àêñîíàõ âûñøèõ ïîçâîíî÷íûõ.

Î÷åâèäíî, ÷òî ýâîëþöèÿ ñèãíàëüíûõ ñâîéñòâ è ïîÿâ-
ëåíèå íîâûõ ôóíêöèé ó ìåìáðàí ñâÿçàíû ñ ïåðåõîäîì ê
ìíîãîêëåòî÷íîñòè, íî íåò ñîìíåíèé è â òîì, ÷òî èçìåíå-
íèå èçáèðàòåëüíîé èîííîé ïðîíèöàåìîñòè ïðè äåéñòâèè
ðàçëè÷íûõ ñòèìóëîâ ÿâëÿåòñÿ ïóñêîâûì ñèãíàëîì äëÿ íà-
÷àëà ìíîæåñòâà âíóòðèêëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, èìåþùèõ
ìåñòî óæå ó ïðîòèñòîâ.
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