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Â îáçîðå îáîáùåíû è ïðîàíàëèçèðîâàíû ñîâðåìåííûå äàííûå ïî àïïàðàòó Ãîëüäæè ïàðàçèòè÷åñêèõ
ïðîñòåéøèõ, êîòîðûå ñóùåñòâåííî äîïîëíÿþò è óòî÷íÿþò ïðåäñòàâëåíèÿ î åãî ñòðóêòóðå è ôóíêöèè,
ñëîæèâøèåñÿ íà îñíîâàíèè àíàëèçà êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ è äðîææåé. Â ðÿäå èññëåäîâàíèé ïîêàçàíî,
÷òî ïàðàçèòè÷åñêèé îáðàç æèçíè îïðåäåëÿåò ñòðóêòóðíûå è ôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ñèñòåì ñåêðå-
òîðíîãî òðàíñïîðòà â òàêèõ íåðîäñòâåííûõ ãðóïïàõ ïðîñòåéøèõ, êàê Parabasalia (Trichomonas), Diplomo-
nada (Giardia) è Entamoebidae (Entamoeba), ïàðàçèòè÷åñêèõ Alveolata òèïà Apicomplexa (Toxoplasma è
Plasmodium) è Kinetoplastida (Trypanosoma è Leishmania), â ñðàâíåíèè ñ ñåêðåòîðíûì òðàíñïîðòîì â ìî-
äåëüíûõ ñèñòåìàõ — êóëüòóðàëüíûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ è äðîææåé. Ðàññìîòðåíû ñòðóêòóðíûå âà-
ðèàöèè àïïàðàòà Ãîëüäæè (ÀÃ) â êëåòêàõ ýóêàðèîò ðàçëè÷íîãî óðîâíÿ îðãàíèçàöèè. Â òðåõ èç øåñòè ñó-
ïåðòàêñîíîâ, âûäåëÿåìûõ íîâîé êëàññèôèêàöèåé ïðîòèñòîâ (Adl et al., 2005), ñóùåñòâóåò êàê ìèíèìóì
âîñåìü ãðóïï, öåëèêîì ñîñòàâëåííûõ èç âèäîâ, â êîòîðûõ ÀÃ íå âûÿâëÿåòñÿ â âèäå êëàññè÷åñêîé ñòîïêè
öèñòåðí. Îäíàêî ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå è(èëè) áèîõèìè÷åñêèå äîêàçàòåëüñòâà ãîâîðÿò â ïîëüçó òî-
ãî, ÷òî îðãàíåëëà ñ ôóíêöèÿìè ÀÃ èìåëàñü âî âñåõ èçó÷åííûõ ãðóïïàõ. Âòîðè÷íàÿ óòðàòà îôîðìëåííîãî
ÀÃ, äîêàçàòåëüñòâîì êîòîðîé ñëóæèò âûÿâëåíèå ãåíîâ áåëêîâ, ó÷àñòâóþùèõ â òðàíñïîðòå ìåæäó êîì-
ïàðòìåíòàìè Ãîëüäæè â òàêñîíàõ, ëèøåííûõ ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûõ äèêòèîñîì, ïðîèñõîäèëà, âå-
ðîÿòíî, íåñêîëüêî ðàç â õîäå ýâîëþöèè ýóêàðèîò. Ïîêàçàíî, ÷òî íè ïðèçíàê íàëè÷èÿ/îòñóòñòâèÿ äèêòèî-
ñîì, íè ÷èñëî äèêòèîñîì â ÀÃ íå ñâÿçàíû ñ èíòåíñèâíîñòüþ ñåêðåöèè èëè ñ ðàñïîëîæåíèåì ãðóïïû íà
ôèëîãåíåòè÷åñêîì äðåâå.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: àïïàðàò Ãîëüäæè, âíóòðèêëåòî÷íûé òðàíñïîðò, óëüòðàñòðóêòóðà êëåòêè, ïàðà-
çèòè÷åñêèå ïðîñòåéøèå, ýâîëþöèÿ ýíäîìåìáðàííûõ ñèñòåì ýóêàðèîò.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÃ — àïïàðàò Ãîëüäæè, ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÏÌ —
ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà, ßÌ — ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà, ÁÔA — áðåôåëüäèí A, ÏÔ — ïàðàçèòîôîðíàÿ âà-
êóîëü, ÌÏÂ — ìåìáðàíà ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè, ÒÂÑ — òóáóëîâåçèêóëÿðíàÿ ñåòü, ARF — ôàêòîð ðè-
áîçèëèðîâàíèÿ ÀÄÔ, COPI èëè COPII — áåëêè îêàéìëåíèÿ I èëè II òèïà, AP — àäàïòîðíûå áåëêè.

Ñåêðåöèÿ ìàêðîìîëåêóë — îäíà èç âàæíåéøèõ ôóí-
êöèé êàê ïðîêàðèîòè÷åñêîé, òàê è ýóêàðèîòè÷åñêîé êëå-
òîê. Ïîääåðæàíèå ïîñòîÿííîãî ñîñòàâà ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû (ÏÌ), ôîðìèðîâàíèå çàùèòíûõ êëåòî÷íûõ
îáîëî÷åê, ìîäèôèêàöèÿ îêðóæàþùåé ñðåäû, âçàèìîäåé-
ñòâèå ñ äðóãèìè êëåòêàìè — âîò íåïîëíûé ïåðå÷åíü
ôóíêöèé ñåêðåòîðíîãî àïïàðàòà êëåòêè. Ñïîñîáû âûâå-
äåíèÿ áåëêîâ è ïîëèñàõàðèäîâ èç êëåòîê â ñðåäó â õîäå
ýâîëþöèè ïðåòåðïåëè ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ. Ó ïðî-
êàðèîò ñåêðåöèÿ áåëêîâ ïðîèñõîäèò ëèáî íåïîñðåäñòâåí-
íî ÷åðåç ÏÌ — ïóòè òðàíñëîêàöèè, ñõîäíûå ñ âûÿâëåí-
íûìè â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ ïóòÿìè ïåðåíîñà ïðîòå-
èíîâ èç öèòîïëàçìû â ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì
(ÝÐ), ëèáî ñ ïîìîùüþ ïåðåíîñ÷èêîâ (sec system) (Schek-
man, 1994). Îñíîâíûì ñïîñîáîì âûäåëåíèÿ áåëêîâ è ïî-
ëèñàõàðèäîâ èç êëåòîê ýóêàðèîò ÿâëÿåòñÿ ýêçîöèòîç.
Â êëåòêàõ ýóêàðèîò â ïðîöåññå ýâîëþöèè ñôîðìèðîâàëñÿ
ñëîæíûé ñåêðåòîðíûé ïóòü, ñîñòîÿùèé èç ñåðèè ìåìá-
ðàííûõ êîìïàðòìåíòîâ, ñîäåðæàùèõ ðàçëè÷íûå íàáîðû
áåëêîâ — ÝÐ, àïïàðàò Ãîëüäæè (ÀÃ), ëèçîñîìû, ìíîãî-
÷èñëåííûå âàêóîëè, âåçèêóëû, òóáóëû, ôîðìèðóþùèå

ïðîìåæóòî÷íûå êîìïàðòìåíòû è ó÷àñòâóþùèå âî âíóò-
ðèêëåòî÷íîì òðàíñïîðòå.

Â ïîñëåäíèå ãîäû äîñòèãíóòû çíà÷èòåëüíûå óñïåõè
â èçó÷åíèè îñîáåííîñòåé âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà
â êëåòêàõ ýóêàðèîò: èäåíòèôèöèðîâàíû ãåíû áåëêîâ è
ëèïèäîâ, ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèÿ â òðàíñïîðòå; äîñòàòî÷-
íî õîðîøî èçó÷åíû ðåàêöèè, ïðîèñõîäÿùèå â îòäåëüíûõ
êîìïàðòìåíòàõ Ãîëüäæè; îïèñàíû èõ ñòðóêòóðíûå êîì-
ïîíåíòû: ñîçäàíû ïðîñòûå ýêñïåðèìåíòàëüíûå ñèñòåìû,
ïîçâîëÿþùèå ñèíõðîíèçèðîâàòü ñåêðåöèþ è ìàíèïóëè-
ðîâàòü ïðîöåññàìè ñáîðêè è ðàçáîðêè îðãàíåëëû. Îäíà-
êî åäèíîé áîëåå èëè ìåíåå íåïðîòèâîðå÷èâîé êîíöåï-
öèè âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà ïîêà íå ñóùåñòâóåò.
Íàïðîòèâ, ïîðàæàåò îáèëèå ãèïîòåç, êàñàþùèõñÿ åãî îð-
ãàíèçàöèè. Ñìåíà ãîñïîäñòâóþùèõ ïàðàäèãì ïðîèñõî-
äèò ÷óòü ëè íå åæåãîäíî, â ðàìêàõ 3—4 îñíîâíûõ ìî-
äåëåé òðàíñïîðòà: âåçèêóëÿðíîé, ìàòóðàöèîííîé, âå-
çèêóëî-ìàòóðàöèîííîé (ñèíòåòè÷åñêîé) è íàèáîëåå
«ñâåæåé» — ìîäåëè ìåìáðàííûõ êîíòèíóóìîâ. Îäíî-
âðåìåííî ñóùåñòâóåò êàê ìèíèìóì 20 âàðèàöèé ðàçëè÷-
íûõ ìîäåëåé (Mironov et al., 2005; ñì. îáçîð: Ñíèãèðåâ-
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ñêàÿ è äð., 2006). Âñå ñóùåñòâóþùèå ãèïîòåçû îãðàíè-
÷åííû, ò. å. îïèñûâàþò ãðóïïû ôàêòîâ, ÷àùå âñåãî ïî-
ëó÷åííûõ â äàííîé ãðóïïå è äàííûìè ìåòîäàìè. Çà÷àñ-
òóþ îíè îêàçûâàþòñÿ íåñïîñîáíûìè îáúÿñíèòü ðåçóëü-
òàòû èññëåäîâàíèé, ïîëó÷åííûõ äðóãèìè ìåòîäàìè íà
äðóãèõ îáúåêòàõ. Îäíîé èç ïðè÷èí íåîïðåäåëåííîñòè,
òàê äîëãî öàðÿùåé â îäíîé èç öåíòðàëüíûõ è àêòèâíî
ðàçðàáàòûâàåìûõ îáëàñòÿõ êëåòî÷íîé áèîëîãèè, ÿâëÿåò-
ñÿ òîò ôàêò, ÷òî ïðîöåññû âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà
ñâÿçàíû ñî ñòðóêòóðàìè, ðàçìåðû êîòîðûõ ëåæàò íà ãðà-
íè ðàçðåøàþùåé ñïîñîáíîñòè áîëüøèíñòâà èñïîëüçóå-
ìûõ ìåòîäîâ ñòðóêòóðíîãî àíàëèçà. Îäíàêî ñëåäóåò óêà-
çàòü, ÷òî òàêèå ñîâðåìåííûå ìåòîäû, êàê êîððåëÿòèâíàÿ
ìèêðîñêîïèÿ, èììóíîìå÷åíèå íà çàìîðîæåííûõ ñðåçàõ,
êîìïüþòåðíàÿ òîìîãðàôèÿ, 3D-ðåêîíñòðóêöèÿ, ìåòîäû
òðàíñôåêöèè è ýêñïðåññèè ìå÷åíûõ áåëêîâ, à ãëàâíûì
îáðàçîì ñî÷åòàíèå íàçâàííûõ ìåòîäè÷åñêèõ ïîäõîäîâ
ïîçâîëÿþò çíà÷èòåëüíî îòîäâèíóòü ýòó ãðàíü.

Îñíîâíûå óñïåõè â èçó÷åíèè ÀÃ äîñòèãíóòû ñ ïîìî-
ùüþ óäà÷íûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ ìîäåëåé — êëåòîê
äðîææåé è ìëåêîïèòàþùèõ â êóëüòóðå. Íà äðîææàõ âû-
ïîëíåíû îñíîâíûå áèîõèìè÷åñêèå, ìîëåêóëÿðíî-áèîëî-
ãè÷åñêèå è ãåíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ. Êëåòêè êóëüòóð
óäîáíû òåì, ÷òî îíè ðàñïëàñòûâàþòñÿ ïî ïîâåðõíîñòè
ïîäëîæêè è ñîçäàþò ìîíîñëîé, óäîáíûé äëÿ ôèçèîëî-
ãè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ è ìèêðîñêîïè÷åñêîãî àíàëè-
çà (Boulan, Sabatini, 1978; Mostov et al., 2000). Îäíàêî ýòè
òðàíñôîðìèðîâàííûå êëåòêè ÷àùå âñåãî ôóíêöèîíàëü-
íî íåïîëíîöåííû, ñ èçìåíåííûì òèïîì ñåêðåòîðíîãî
òðàíñïîðòà. Ïîýòîìó íåóäèâèòåëüíî, ÷òî ðåçóëüòàòû, ïî-
ëó÷åííûå íà ôóíêöèîíàëüíî àêòèâíûõ ñåêðåòèðóþùèõ
êëåòêàõ èëè âûäåëåííûõ èç íèõ ìåìáðàí è íà êëåòêàõ â
êóëüòóðå, ÷àñòî íå âïîëíå ñîãëàñóþòñÿ äðóã ñ äðóãîì.

Îäíèì èç ïëîäîòâîðíûõ ïîäõîäîâ ê èçó÷åíèþ ñåêðå-
òîðíîãî ïóòè ìîæåò áûòü èñïîëüçîâàíèå îäíîêëåòî÷íûõ
îðãàíèçìîâ (ïðîòèñòîâ) — ãîòîâûõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ
ñèñòåì, ïðåäîñòàâëÿåìûõ ïðèðîäîé (Plattner, 1993; Soko-
lova et al., 2001; Joiner, Roos, 2002; Lujan, Touz, 2003; Co-
oke et al., 2004; Overath, Engstler, 2004). Ïðàêòè÷åñêè
êàæäàÿ ãðóïïà ïðîòèñòîâ îáëàäàåò îñîáûì òèïîì ñåêðå-
òà è õàðàêòåðíîé îðãàíèçàöèåé ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîð-

òà, â ïðîöåññå ýâîëþöèè èäåàëüíî ïîäîãíàííûìè ïîä
ôóíêöèîíàëüíûå çàäà÷è — áóäü òî ñåêðåöèÿ îáîëî÷êè
öèñòû ëÿìáëèè, ýëåìåíòîâ êëåòî÷íîé ñòåíêè, «÷åøóåê»
îäíîêëåòî÷íûõ çåëåíûõ âîäîðîñëåé, ýêñòðóñîì èíôóçî-
ðèé èëè ïîâåðõíîñòíûõ ãëèêîïðîòåèäîâ òðèïàíîñîì.

Â îñíîâíîì äâå ïðè÷èíû îáóñëîâèëè èíòåíñèâíîå
èçó÷åíèå îáëèãàòíûõ ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ ñ ïî-
ìîùüþ ñîâðåìåííîãî àðñåíàëà ãåíåòè÷åñêèõ, ìîëåêó-
ëÿðíûõ è ñòðóêòóðíûõ ìåòîäîâ. Âî-ïåðâûõ, èçó÷åíèå
êëåòî÷íîé áèîëîãèè ïàòîãåííûõ äëÿ ÷åëîâåêà è äîìàø-
íèõ æèâîòíûõ âèäîâ ñâÿçàíî ñ ïîèñêîì ìèøåíåé äëÿ ëå-
êàðñòâåííûõ ïðåïàðàòîâ è ïîýòîìó õîðîøî ñóáñèäèðó-
åòñÿ. Âî-âòîðûõ, ïàðàçèòè÷åñêèå ïðîñòåéøèå îêàçàëèñü
óäîáíûìè îáúåêòàìè äëÿ ýêñïåðèìåíòàëüíîãî èçó÷åíèÿ
âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà. Ñ îäíîé ñòîðîíû, ïðèñïî-
ñîáëåíèå ê îáëèãàòíîìó ïàðàçèòèçìó ïðèâåëî ê ðåäóê-
öèè ÷àñòè ôåðìåíòíûõ ñèñòåì è ñòðóêòóðíûõ ýëåìåíòîâ
ñåêðåòîðíîãî ïóòè, à ñ äðóãîé — ó áîëüøèíñòâà ïàðàçè-
òè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ íàáëþäàåòñÿ ãèïåðòðîôèðîâàííàÿ
ñåêðåöèÿ æèçíåííî âàæíûõ äëÿ ïàðàçèòà áåëêîâ èëè ãëè-
êîïðîòåèíîâ, êîòîðûå èñïîëüçóþòñÿ êàê ôóíêöèîíàëü-
íûå ìàðêåðû ñåêðåòîðíîé àêòèâíîñòè. È íàêîíåö, ìåëêèå
ðàçìåðû îáëåã÷àþò ìîðôîëîãè÷åñêèé àíàëèç, â ÷àñòíîñòè
òðåõìåðíóþ ðåêîíñòðóêöèþ ñåêðåòîðíîãî àïïàðàòà.
Â ïóáëèêàöèÿõ ïîñëåäíèõ ëåò óáåäèòåëüíî ïðîäåìîíñò-
ðèðîâàíî, ÷òî èçó÷åíèå ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà ó ïàðà-
çèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ ñóùåñòâåííî äîïîëíÿåò è óòî÷-
íÿåò ïðåäñòàâëåíèÿ î ñòðóêòóðå è ôóíêöèè ÀÃ, ñëîæèâ-
øèåñÿ íà îñíîâàíèè àíàëèçà êëåòîê äðóãèõ ýóêàðèîò —
ìëåêîïèòàþùèõ è äðîææåé.

Êðîìå òîãî, àíàëèç ñåêðåòîðíûõ ñèñòåì ïðîòèñòîâ,
ïðåäñòàâëÿþùèõ ñîáîé íàèáîëåå ïðèìèòèâíûõ ïðåäñòà-
âèòåëåé ýóêàðèîò, èìååò âàæíîå çíà÷åíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ
îäíîãî èç íàèáîëåå èíòðèãóþùèõ âîïðîñîâ ñîâðåìåííîé
êëåòî÷íîé áèîëîãèè: êàê è êîãäà âîçíèêëè ñëîæíûå êëå-
òî÷íûå ñèñòåìû, îòëè÷àþùèå ýóêàðèîòè÷åñêóþ êëåòêó
îò êëåòêè áàêòåðèé, òàêèå êàê öèòîñêåëåò, ìèòîõîíäðèè,
ýíäîìåìáðàííûå ñòðóêòóðû è ñâÿçàííàÿ ñ íèìè ñèñòåìà
âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà?

Öåëü íàñòîÿùåãî îáçîðà — îáîáùèòü è ïðîàíàëèçè-
ðîâàòü èìåþùèåñÿ äàííûå ïî ÀÃ ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðî-
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Ðèñ. 1. Ñõåìà, îòðàæàþùàÿ ïðåäñòàâëåíèå îá ýâîëþöèè ýóêàðèîò (Sogin, 1991).

Êðóïíûì øðèôòîì âûäåëåíû íàçâàíèÿ òàêñîíîâ ðàçëè÷íîãî ðàíãà, èñïîëüçóåìûå â àíãëîÿçû÷íîé ëèòåðàòóðå; â ñêîáêàõ áîëåå ìåëêèì øðèôòîì —
íàèáîëåå èçâåñòíûå ðîäû. Øòðèõîâîé ðàìêîé âûäåëåíà «êðîíà» ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà.



ñòåéøèõ.1 Îñíîâíîé çàäà÷åé áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàòü,
êàê ïàðàçèòè÷åñêèé îáðàç æèçíè îïðåäåëÿåò ñòðóêòóð-
íûå è ôóíêöèîíàëüíûå îñîáåííîñòè ñèñòåì ñåêðåòîðíî-
ãî òðàíñïîðòà â òàêèõ íåðîäñòâåííûõ (ðèñ. 1, 6) ãðóïïàõ
ïðîñòåéøèõ, êàê Parabasalia (Trichomonas), Diplomonada
(Giardia) è Entamoebidae (Entamoeba), ïàðàçèòè÷åñêèõ
Alveolata òèïà Apicomplexa (Toxoplasma è Plasmodium), à
òàêæå Kinetoplastida (Trypanosoma è Leishmania), ïî
ñðàâíåíèþ ñ ñåêðåòîðíûì òðàíñïîðòîì â ìîäåëüíûõ ñè-
ñòåìàõ — êóëüòóðàëüíûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ è
äðîææåé.

Ñåêðåòîðíûé òðàíñïîðò â êëåòêàõ äðîææåé
è ìëåêîïèòàþùèõ, èñïîëüçóþùèõñÿ êàê

ìîäåëüíûå ñèñòåìû äëÿ èçó÷åíèÿ
ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà ó ýóêàðèîò

Îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ ñîâðåìåííîé êîíöåïöèè ñåê-
ðåòîðíîãî òðàíñïîðòà áûëè ðàçðàáîòàíû íà îñíîâàíèè
èçó÷åíèÿ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ, ïîääàþùèõñÿ êóëüòè-
âèðîâàíèþ è òðàíñôåêöèè, è äðîææåé Saccharomyces ce-
revisiae, íà êîòîðûõ ïîëó÷åíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìó-
òàíòîâ, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ íàðóøåíèåì èëè áëîêèðîâ-
êîé îòäåëüíûõ ñòóïåíåé ñåêðåòîðíîãî ïóòè.

Íà îñíîâàíèè èììóíîëîêàëèçàöèè ðåçèäåíòíûõ áåë-
êîâ â ñòîïêå ÀÃ âûäåëÿþò òðè îñíîâíûõ ñóáêîìïàðò-
ìåíòà (öèñ, ìåäèàë è òðàíñ) è äâà ïðîìåæóòî÷íûõ —
ÝÐ-Ãîëüäæè ïðîìåæóòî÷íûé êîìïàðòìåíò (ERGIC) è
òðàíñ-Ãîëüäæè ïðîìåæóòî÷íûé êîìïàðòìåíò (TGN).
Ó äðîææåé ÀÃ îðãàíèçîâàí íå â âèäå ñòîïîê óïëîùåí-
íûõ öèñòåðí, êàê ó ìëåêîïèòàþùèõ è ðàñòåíèé, à â âèäå
òóáóëÿðíûõ êîìïîíåíòîâ, ðàñïðåäåëåííûõ ïî âñåé öèòî-
ïëàçìå. Ïîýòîìó ÷èñëî ñóáêîìïàðòìåíòîâ â êëåòêå
äðîææåé íåâîçìîæíî ïðîàíàëèçèðîâàòü èììóíîöèòîõè-
ìè÷åñêèìè ìåòîäàìè è èìåþùàÿñÿ èíôîðìàöèÿ áàçèðó-
åòñÿ íà ýêñïåðèìåíòàõ ñ ìóòàíòàìè.

Ñåêðåòèðóåìûå â öèòîïëàçìå ïðîòåèíû òðàíñëîöè-
ðóþòñÿ â øåðåõîâàòûé ÝÐ ñ ïîìîùüþ ñèãíàëüíîãî ïåï-
òèäà, êîòîðûé ñâÿçûâàåòñÿ ñ ñèãíàëüíîé ÷àñòèöåé ðàñ-
ïîçíàâàíèÿ (signal recognition particle) è ðèáîñîìîé (ñì.
îáçîð: Simon, 1993). Â ïðîñâåòå ÝÐ ñïåöèôè÷íàÿ ýíäîï-
ðîòåàçà óáèðàåò ñèãíàëüíûé ïåïòèä, ïîñëå ÷åãî òðàíñ-
ïîðòèðóåìûé ïðîòåèí ôîðìèðóåò âòîðè÷íóþ ñòðóêòóðó,
îðãàíèçóåò áèñóëüôèäíûå ìîñòèêè è â ðÿäå ñëó÷àåâ ïîä-
âåðãàåòñÿ N-ãëèêîçèëèðîâàíèþ (Gaut, Hendershot, 1993).
Áåëîê (cargo) ïîêèäàåò ÝÐ â âåçèêóëàõ, òóáóëàõ èëè
èíûõ ìåìáðàííûõ ïåðåíîñ÷èêàõ è ïåðåõîäèò â ÀÃ, ãäå
ïðîèñõîäèò åãî äàëüíåéøàÿ ìîäèôèêàöèÿ, âêëþ÷àþùàÿ
â ñåáÿ O-ãëèêîçèëèðîâàíèå, äàëüíåéøèé ïðîöåññèíã
N-ãëèêîçèëèðîâàííûõ ó÷àñòêîâ, ôîñôîðèëèðîâàíèå, ñóëü-
ôàòèðîâàíèå, ðàçðåçàíèå è ñîðòèðîâêó. Âûõîä èç ÝÐ
ïðîèñõîäèò èëè êîíñòèòóòèâíî, èëè æå óæå íà ýòîì ó÷à-
ñòêå èìååò ìåñòî öåëåíàïðàâëåííàÿ ñîðòèðîâêà ñ ïîìî-
ùüþ èíôîðìàöèè, çàëîæåííîé â òðàíñïîðòèðóåìîì áåë-
êå (Rambourg et al., 1987).

Òðè âçàèìîñâÿçàííûõ êëþ÷åâûõ ïðîöåññà ëåæàò â
îñíîâå âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà è íàõîäÿòñÿ â öåíò-
ðå âíèìàíèÿ èññëåäîâàòåëåé: 1) ôîðìèðîâàíèå òðàíñ-
ïîðòíûõ ýëåìåíòîâ — âåçèêóë è òóáóëîâèçèêóë, îãðàíè-
÷åííûõ ìåìáðàíîé, íåñóùåé îêàéìëåíèå â âèäå êîìï-
ëåêñà êîàòîìåðíûõ ïðîòåèíîâ COPI è COPII, êëàòðèíà è
äð.; 2) ñëèÿíèå òðàíñïîðòíûõ ýëåìåíòîâ ìåæäó ñîáîé è ñ
ìåìáðàíîé ìèøåíè; 3) óçíàâàíèå ìèøåíè íàïðàâëåííî-
ãî òðàíñïîðòà. Ìåõàíèçìû ýòèõ ïðîöåññîâ ðàçãàäàíû äà-
ëåêî íå ïîëíîñòüþ, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî èõ îïèñàíèþ ïî-
ñâÿùåíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïóáëèêàöèé (Kahn et al.,
1991; Sollner et al., 1993; Allan, 1995; Beh, Rose, 1995;
Cole, Lippincott-Schwartz, 1995; Conibear, Stevens, 1995;
Horazdovsky et al., 1995; Pelham, 1995; Salama, Shekman,
1995; Becker, Melkonian, 1996; Farquhar, Palade, 1998;
Klumperman, 2000; Lippincot-Schwartz, Zaal, 2000; Van
Vilet et al., 2003). Ðåçóëüòàòû ýòèõ ðàáîò îáîáùåíû â íà-
øåì ïðåäûäóùåì îáçîðå (Ñíèãèðåâñêàÿ è äð., 2006).

Èòàê, áåëêè (cargo) ïîñëå èíòåðíàëèçàöèè â ÝÐ ïðî-
õîäÿò ÷åðåç ìåìáðàííûå ñèñòåìû ÝÐ è ÀÃ è â êîíöå êîí-
öîâ äîñòèãàþò êîíå÷íîé öåëè — ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìá-
ðàíû, ëèçîñîìû èëè èíîãî êîìïàðòìåíòà. Âîçâðàùåíèå
ðåçèäåíòíûõ áåëêîâ â èñõîäíûé êîìïàðòìåíò îñóùåñòâ-
ëÿåòñÿ, ñêîðåå âñåãî, â âåçèêóëàõ, îêàéìëåííûõ COPI,
èëè òóáóëîâåçèêóëàõ. Â îñíîâå ìåõàíèçìà, ïîçâîëÿþùå-
ãî ìåìáðàíàì, ó÷àñòâóþùèì â ñåêðåöèè, îòíîñèòåëüíî
áûñòðî òðàíñôîðìèðîâàòüñÿ (ôîðìèðîâàòü ïî÷êè, èç-
ãèáû, óòîëùåíèÿ è ïð.), ëåæèò, ïî-âèäèìîìó, ñâîéñòâî
òåêó÷åñòè ëèïèäíîãî áèñëîÿ, â êîòîðîì ïóòåì êîí-
öåíòðàöèè áåëêîâûõ êîìïîíåíòîâ â îòâåò íà àäåêâàòíûå
ñòèìóëû ëîêàëüíî ñîçäàþòñÿ ñòðóêòóðíî îáîñîáëåííûå
ó÷àñòêè, ðàôòû, õàðàêòåðèçóþùèåñÿ îïðåäåëåííîé òîë-
ùèíîé è õèìè÷åñêèì ñîñòàâîì. Âåðîÿòíî, èìåííî îíè è
îïðåäåëÿþò íàèáîëåå âûãîäíóþ ñòðóêòóðíóþ òðàíñôîð-
ìàöèþ ìåìáðàííîãî êîìïàðòìåíòà (Ñíèãèðåâñêàÿ è äð.,
2006).

Íà îñíîâàíèè ñõîäñòâà ìåõàíèçìîâ âíóòðèêëåòî÷íî-
ãî ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà â êëåòêàõ äðîææåé è ìëåêî-
ïèòàþùèõ áûë ñäåëàí âûâîä î êîíñåðâàòèâíîñòè áîëü-
øèíñòâà êîìïîíåíòîâ òðàíñïîðòíûõ ñèñòåì, òàê êàê îíè
ïðèñóòñòâóþò «from yeasts to men» (Rothblatt et al., 1994;
Horazdovsky et al., 1995). Îäíàêî òàêîå ñõîäñòâî íåóäè-
âèòåëüíî, òàê êàê ìëåêîïèòàþùèå è ãðèáû îòíîñÿòñÿ ê
«êðîíå» ôèëîãåíåòè÷åñêîãî äðåâà ýóêàðèîò è ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé ñåñòðèíñêèå ãðóïïû (ðèñ. 1), êîòîðûå â ïî-
ñëåäíèõ êëàññèôèêàöèÿõ ýóêàðèîò îáúåäèíåíû â îäèí
ñóïåðòàêñîí Opisthoconta (Adl et al., 2005).

Ñóùåñòâóþùèå ãèïîòåçû ýâîëþöèè
ýíäîìåìáðàííûõ ñèñòåì

Ïîÿâëåíèå ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè ðàññìàòðèâàåòñÿ
êàê íàèáîëåå ðàäèêàëüíûé è çàãàäî÷íûé àïîìîðôîç çà
âñþ èñòîðèþ æèçíè íà çåìëå, íàñ÷èòûâàþùóþ áîëåå
3.5 ìëðä ëåò, íåñìîòðÿ íà òî ÷òî â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå
ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè áûëà âûÿâëåíà çíà÷èòåëüíàÿ
ãîìîëîãèÿ ðÿäà êëþ÷åâûõ áåëêîâ ó ïðåäñòàâèòåëåé ñó-
ïåðòàêñîíîâ Bacteria, Archea è Eukarya (Dacks, Doolittle,
2001). Â ëèòåðàòóðå ïðåäëàãàåòñÿ íåñêîëüêî âîçìîæíûõ
ñöåíàðèåâ ïðîèñõîæäåíèÿ è ðàííåé ýâîëþöèè ýóêàðèî-
òè÷åñêîé êëåòêè (Woese, Fox, 1977; De Duve, 1990; Cava-
lier-Smith, 1991, 2002; Patterson, 1994; Cavalier-Smith,
Chao, 1996; Fedorov, Hartman, 2004). Âñå îíè ïðèçíàþò
îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ ïðîêàðèîòè÷åñêîé è ýóêàðèî-
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1 Ó÷èòûâàÿ ðåâèçèè ìàêðîñèñòåìàòèêè ýóêàðèîò ïîñëåäíèõ ëåò, ñâÿ-
çàííûå ñ ïðîãðåññîì ìîëåêóëÿðíîé òàêñîíîìèè (Stechmann, Cava-
lier-Smith, 2003; Adl et al., 2005; Arisue et al., 2005), ïîä ïðîñòåéøèìè ìû
ïîäðàçóìåâàåì îäíîêëåòî÷íûõ ýóêàðèîò, òðàäèöèîííî ðàññìàòðèâàåìûõ
êàê Protozoa (Levine et al., 1980), çà èñêëþ÷åíèåì ìèêðîñïîðèäèé
(Microsporidia). Ðîäñòâî ïîñëåäíèõ ñ ãðèáàìè (Fungi) ñåé÷àñ íå âûçûâàåò
ñîìíåíèé, òàê æå êàê è ãëóáèííûå ðàçëè÷èÿ ìåæäó óíèêîíòàìè, âêëþ÷àþ-
ùèìè â ñåáÿ æèâîòíûõ è ãðèáû, è áèêîíòàìè, ê êîòîðûì îòíîñÿòñÿ ðàñòå-
íèÿ è áîëüøèíñòâî ãðóïï ïðîñòåéøèõ (Richards, Cavalier-Smith, 2005).



òè÷åñêîé êëåòîê, îñíîâûâàÿñü íà íàëè÷èè ôóíäàìåí-
òàëüíîãî ñõîäñòâà èõ ìîðôîëîãèè è ôèçèîëîãèè. Îäíàêî
ìåæäó ïðî- è ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêàìè èìåþòñÿ ñåðü-
åçíûå ðàçëè÷èÿ, âûðàæàþùèåñÿ, â ÷àñòíîñòè, â ðàçíîé
îðãàíèçàöèè êëåòî÷íûõ ìåìáðàí. Ñîãëàñíî îäíîé èç ãè-
ïîòåç, ýóêàðèîòû ïðîèçîøëè îò ãðóïïû ýóáàêòåðèé (àê-
òèíîáàêòåðèé), ñïîñîáíûõ ïðîèçâîäèòü ñòåðîëû. Íàèáî-
ëåå ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå â ýâîëþöèè ïðåäêîâîé êëåò-
êè èìåëà ïðåäïîëàãàåìàÿ òðàíñôîðìàöèÿ êëåòî÷íîé
ñòåíêè áàêòåðèé. Â ðåçóëüòàòå çàìåùåíèÿ ýóáàêòåðèàëü-
íîãî ïåïòèäîãëèêàíà ìóðåèíà N -ñâÿçàííûì ãëèêîïðîòå-
èíîì ñôîðìèðîâàëàñü ãèáêàÿ ïîâåðõíîñòíàÿ îáîëî÷êà,
êîòîðàÿ ñäåëàëà âîçìîæíûì âîçíèêíîâåíèå ôàãîöèòîçà.
Èìåííî ñïîñîáíîñòü ê ôàãîòðîôèè, âåðîÿòíî, è îïðåäå-
ëèëà âñþ äàëüíåéøóþ ýâîëþöèþ êëåòêè ýóêàðèîò: ôîð-
ìèðîâàíèå ýóêàðèîòè÷åñêîãî ÿäðà, ðàçâèòèå ýíäîìåìá-
ðàííîé ñèñòåìû, öèòîñêåëåòà, ïîÿâëåíèå ìèòîõîíäðèé,
ïðåäøåñòâåííèêàìè êîòîðûõ, âîçìîæíî, áûëè ñèìáèî-
òè÷åñêèå áàêòåðèè (Cavalier-Smith, 2002; Hartman, Fedo-
rov, 2002).

Ó ïðîêàðèîò êîëüöåâàÿ õðîìîñîìà êðåïèòñÿ ê ïëàç-
ìàëåììå è ñèíòåç ìåìáðàííûõ áåëêîâ è ëèïèäîâ ñâÿçàí
èñêëþ÷èòåëüíî ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ÏÌ).
Â êëåòêå ýóêàðèîò ÏÌ âûïîëíÿåò èíûå ôóíêöèè, à ðèáî-
ñîìû è ïðîöåññû ñèíòåçà àññîöèèðîâàíû ñ ìåìáðàíàìè
ÝÐ è ÿäåðíîé îáîëî÷êè êàê ÷àñòè ÝÐ. ÏÌ è ìåìáðàíà ÝÐ
ýóêàðèîòíîé êëåòêè èìåþò ðàçëè÷íûé áåëêîâûé è ëè-
ïèäíûé ñîñòàâ: ïëàçìàëåììà îáîãàùåíà ñòåðîëàìè è
ãëèêîëèïèäàìè, â òî âðåìÿ êàê ìåìáðàíà ÝÐ, êàê è ÏÌ
ýóáàêòåðèé, ñîñòîèò â îñíîâíîì èç ôîñôîëèïèäîâ (Van
Meer, 1989). Íàðÿäó ñ òåì ÷òî ýòè ðàçëè÷èÿ ñâÿçàíû
ñ ôóíêöèîíàëüíûìè àäàïòàöèÿìè êëåòîê, îíè òàêæå ìî-
ãóò îòðàæàòü ïðîöåññû ýâîëþöèè ñèñòåìû âíóòðèêëå-

òî÷íûõ ìåìáðàí (ýíäîìåìáðàí), ïðèâåäøèå ê âîçíèêíî-
âåíèþ ÀÃ.

Ðàññìîòðèì ñöåíàðèé âîçíèêíîâåíèÿ òàêîé ñèñòåìû
(ðèñ. 2), ïðåäëîæåííûé Áýêåðîì è Ìåëêîíÿíîì (Becker,
Melconian, 1996). Ýòè àâòîðû ïðåäëàãàþò äâóñòóïåí÷à-
òóþ ìîäåëü ýâîëþöèè ýíäîìåìáðàííûõ ñèñòåì. Ïî èõ
ìíåíèþ, ïðîèçîøëî ðàçäåëåíèå äâóõ ìåìáðàííûõ äîìå-
íîâ — ßÌ/ÝÐ è ÏÌ, êîòîðîå ïîòðåáîâàëî ðàçâèòèÿ ïå-
ðåõîäíîé ñèñòåìû ìåìáðàí äëÿ òðàíñïîðòà áåëêîâ è ëè-
ïèäîâ îò ìåñòà èõ ñèíòåçà ê ÏÌ. Ïåðåíîñ ðÿäà ôóíê-
öèé îò ÏÌ ýíäîìåìáðàíàì ñïîñîáñòâîâàë áûñòðîé è
óñïåøíîé àäàïòàöèè ÏÌ ê âûïîëíåíèþ íîâûõ ôóíêöèé,
â ÷àñòíîñòè ýíäî- è ýêçîöèòîçà. Òîë÷êîì ê ýâîëþöèè ýí-
äîìåìáðàííûõ ñèñòåì ïðèçíàåòñÿ âîçíèêíîâåíèå ìåõà-
íèçìà âîçâðàòà ðåçèäåíòíûõ áåëêîâ, îñóùåñòâëÿåìîãî ñ
ïîìîùüþ ðåöèêëèðîâàíèÿ áåëêîâûõ êîìïîíåíòîâ ìåæ-
äó äâóìÿ ñîñåäíèìè êîìïàðòìåíòàìè. Îäíàêî âåçèêó-
ëÿðíûé òðàíñïîðò íå â ñîñòîÿíèè îáåñïå÷èòü íàáëþäàå-
ìóþ âî âñåõ èçó÷åííûõ ýóêàðèîòè÷åñêèõ êëåòêàõ áèîõè-
ìè÷åñêóþ óíèêàëüíîñòü äâóõ ìåìáðàííûõ ñèñòåì. Ìåæäó
ÝÐ è ÏÌ âîçíèêàåò äîïîëíèòåëüíûé ñïåöèàëèçèðîâàí-
íûé êîìïàðòìåíò — ÀÃ, îäíà èç ïåðâè÷íûõ ôóíêöèé êî-
òîðîãî — ñïîñîáñòâîâàòü ïîääåðæàíèþ ðàçëè÷íîãî ëè-
ïèäíîãî ñîñòàâà ìåìáðàí ÝÐ è ÏÌ. Ïîñòîÿííûé ëèïèä-
íûé ñîñòàâ ÏÌ ïîääåðæèâàåòñÿ çà ñ÷åò ýêçîöèòîçà
è(èëè) ýíäîöèòîçà (Van Meer, 1989; Bretscher, Munro,
1993; Allan, Kallen 1994). Ïðîõîäÿ ÷åðåç ÀÃ, ëèïèäû ìî-
äèôèöèðóþòñÿ ñ ïîìîùüþ ñïåöèôè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ,
ÿâëÿþùèõñÿ ðåçèäåíòíûìè áåëêàìè ìåìáðàí Ãîëüäæè.
Òàê, ïîêàçàíî, ÷òî ñîîòíîøåíèå ìåæäó ôîñôàòèäèëèíî-
çèòîëîì è ôîñôàòèäèëõîëèíîì âî âíåøíåé ìåìáðàíå
öèñòåðí ÀÃ ðåãóëèðóåòñÿ ñ ïîìîùüþ áåëêà Sec14 — öè-
òîçîëüíîãî ïåðåíîñ÷èêà ôîñôàòèäèëèíîçèòîëà (Bangs et
al., 1985, 1986; Ohashi et al., 1995). Êðîìå òîãî, ARF ñòè-
ìóëèðóåò ôîñôîëèïàçó D, êîòîðàÿ ãèäðîëèçóåò ôîñôàòè-
äèëõîëèí è òîæå ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü èçìåíåíèþ ëè-
ïèäíîãî ñîñòàâà ýíäîìåìáðàí (Boman, Kahn, 1995; Ktis-
takis et al., 1995).

Ñóùåñòâóþùèå ìîäåëè ýâîëþöèè ýíäîìåìáðàí
ïðåäïîëàãàþò ïîñëåäîâàòåëüíóþ ýâîëþöèþ òðàíñïîðò-
íûõ ïåðåíîñ÷èêîâ — âåçèêóë (De Duve, 1990; Cavali-
er-Smith, 1991) èëè òóáóëÿðíûõ ñåòåé (Beznoussenko, Mi-
ronov, 2002). Íàèáîëåå âåðîÿòíî, ÷òî âñå òèïû îêàéì-
ëåííûõ òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë ýâîëþöèîíèðîâàëè îò
îáùåãî ïðåäêà. Ïîêàçàíî, ÷òî êîìïîíåíòàìè áåëêîâûõ
êîìïëåêñîâ COPI è êëàòðèíà ÿâëÿþòñÿ áåòà-COP è áå-
òà-àäàïòèí, à òàêæå ãàììà-COP è AP17/AP19 — ãîìîëî-
ãè÷íûå áåëêè (Duden et al., 1991; Serafini et al., 1991; Sa-
lama, Schekman, 1995). Ñâÿçûâàíèå êàê êîàòîìåðíûõ
áåëêîâ, òàê è êîìïîíåíòà êëàòðèíà AP1 îïîñðåäîâàíî
âçàèìîäåéñòâèåì ñ ARF (Stamnes, Rothman, 1993; Traub
et al., 1993). Êðîìå òîãî, ñèãíàëüíûé ìîòèâ KKXX, îò-
âåòñòâåííûé çà âîçâðàùåíèå ðåçèäåíòíûõ áåëêîâ â ÝÐ,
ðîäñòâåí òèðîçèí-ìîòèâó, âîçâðàùàþùåìó áåëêè ê ÏÌ
ïðè ýíäîöèòîçå (Itin et al., 1995; Mallabiabarrena et al.,
1995). Òàêèì îáðàçîì, ìåõàíèçìû ôîðìèðîâàíèÿ òðàíñ-
ïîðòíûõ âåçèêóë êàê ñ êëàòðèíîâûì îêàéìëåíèåì, òàê è
îäåòûõ êîàòîìåðíûìè áåëêàìè COPI è COPII ñõîäíû —
ïåðåä ïðèñîåäèíåíèåì áåëêîâ îêàéìëåíèÿ ê ìåìáðàíå
àêòèâèðóþòñÿ ARF-ïîäîáíûå áåëêè, ñâÿçàííûå ñ ÃÒÔ
(Salama, Schekman, 1995). Îãðàíè÷åííàÿ ðîëü COPI â
æèçíåîáåñïå÷åíèè äðîææåé (Salama, Schekman, 1995), à
òàêæå îòñóòñòâèå ó íåêîòîðûõ ïðîòèñòîâ ñòðóêòóðíûõ
áåëêîâ Ãîëüäæè, îòâåòñòâåííûõ çà ôîðìèðîâàíèå ñòîïîê
öèñòåðí (Seemann et al., 2002), òèïà äæèàíòèíà è GM130

166 Þ. ß. Ñîêîëîâà, Å. Ñ. Ñíèãèðåâñêàÿ, ß. Þ. Êîìèññàð÷èê

Ðèñ. 2. Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñõåìà ýòàïîâ ýâîëþöèè ýíäîìåìáðàí-
íûõ ñèñòåì (ïî: Becker, Melkonian, 1996).

À — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà (PM) ïðîêàðèîò ñîñòîèò èç ôîñôîëèïè-
äîâ, êîëüöåâàÿ õðîìîñîìà ïðèêðåïëåíà ê íåé. Á — ó÷àñòîê PM, ïðèìûêà-
þùèé ê õðîìîñîìå, ïîãðóæàåòñÿ â öèòîïëàçìó, îêðóæàÿ ÿäðî (N) è ôîð-
ìèðóÿ ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì (ER). Â — ïðîèñõîäèò ðàçîáùå-
íèå ìåæäó PM è ER: ðåöèêëèðîâàíèå áåëêîâûõ êîìïîíåíòîâ îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ â âåçèêóëàõ, âîçìîæíî ñ êëàòðèíîâûì îêàéìëåíèåì; PM ñî-
ñòîèò èç ôîñôîëèïèäîâ è íåçíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ñòåðîëîâ è ãëèêî-
ëèïèäîâ. Ã — äîïîëíèòåëüíàÿ ñèñòåìà ìåìáðàí âñòðàèâàåòñÿ ìåæäó ER è
PM; PM ñîñòîèò èç ôîñôîëèïèäîâ è çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ñòèðîëîâ

è ãëèêîëèïèäîâ.



(Katinka et al., 2001) ìîãóò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î òîì, ÷òî
ïðîòîòèïîì Ãîëüäæè ìîãëà áûòü òóáóëÿðíàÿ ñåòü, îäå-
òàÿ «ïðîòî-COPI» è «ïðîòî-COPII». Â ýòîì ñëó÷àå îäíî
èç íàïðàâëåíèé ýâîëþöèè Ãîëüäæè ìîãëî âêëþ÷àòü â
ñåáÿ ïîÿâëåíèå ñòðóêòóðíûõ áåëêîâ è áîëåå èíòåíñèâíîå
èñïîëüçîâàíèå îêàéìëåíèÿ äëÿ ñîðòèðîâêè êàðãî è ôåð-
ìåíòîâ Ãîëüäæè (Beznoussenko, Mironov, 2002). Âïðî-
÷åì, ñòîëü æå âåðîÿòíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî â íåêîòîðûõ
ãðóïïàõ ýóêàðèîò ýâîëþöèÿ øëà â íàïðàâëåíèè ïðåîáðà-
çîâàíèÿ ñòîïîê óïëîùåííûõ öèñòåðí â òóáóëÿðíûå ñåòè,
÷òî ïðèâåëî ê ïîñòåïåííîé óòðàòå íåêîòîðûõ ñòðóêòóð-
íûõ áåëêîâ (scaffold proteins).

Êàê òîëüêî êîìïëåêñ ìåìáðàí, ïðîìåæóòî÷íûõ ìåæ-
äó ÝÐ è ÏÌ, áûë ñôîðìèðîâàí, ïðåäêè ñîâðåìåííûõ
ïðîòèñòîâ â ñîîòâåòñòâèè ñî ñâîèìè ýêîëîãè÷åñêèìè ïî-
òðåáíîñòÿìè ñôîðìèðîâàëè, ïî-âèäèìîìó, òî ðàçíîîáðà-
çèå ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ ÀÃ, êîòîðîå íàáëþäàåòñÿ â
íàñòîÿùåå âðåìÿ.

Îðãàíèçàöèÿ ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà
â ðàçëè÷íûõ ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïïàõ

ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîòèñòîâ

À ï ï à ð à ò Ã î ë ü ä æ è (À Ã) è å ã î ð î ë ü ó ï ð å ä-
ñ ò à â è ò å ë å é ò è ï à P a r a b a s a l i a (í à ï ð è ì å ð å
T r i c h o m o n a d a). Æãóòèêîíîñöû òèïà Parabasalia èçâå-
ñòíû ãëàâíûì îáðàçîì êàê ïîëîñòíûå ïàðàçèòû íàñåêî-
ìûõ è ìëåêîïèòàþùèõ. Îñíîâíàÿ èíôîðìàöèÿ îá èõ öè-
òîëîãèè, áèîõèìèè è êëåòî÷íîé áèîëîãèè ïîëó÷åíà íà
îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ äâóõ ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà Tricho-
monada — Tritrichomonas foetus è T. vaginalis, ïàðàçèòè-
ðóþùèõ â óðîãåíèòàëüíîì òðàêòå êðóïíîãî ðîãàòîãî
ñêîòà è ÷åëîâåêà. Òðèõîìîíàäû ÿâëÿþòñÿ îáúåêòîì ïðè-
ñòàëüíîãî âíèìàíèÿ êëåòî÷íûõ áèîëîãîâ, âî-ïåðâûõ, ïî
ïðè÷èíå íàëè÷èÿ â èõ êëåòêàõ ãèäðîãåíîñîì, îðãàíåëë,
ïðîäóöèðóþùèõ ýíåðãèþ àíàýðîáíûì ñïîñîáîì è ðàñ-
ñìàòðèâàþùèõñÿ êàê ýâîëþöèîííûå ïðåäøåñòâåííèêè
ìèòîõîíäðèé (Andersson, Kurland , 1999), è, âî-âòîðûõ,
êàê îäíà èç íàèáîëåå äðåâíèõ ãðóïï ïðîòèñòîâ (Cavali-
er-Smith, Chao, 1996; Keeling et al., 2000). ÀÃ òðèõîìîíàä
çàíèìàåò çíà÷èòåëüíûé îáúåì â êëåòêå, ñîñòîèò èç õîðî-
øî âûðàæåííûõ 8—12 öèñòåðí, ðàñïîëîæåííûõ âáëèçè
ÿäðà è äèôôåðåíöèðîâàííûõ íà ÷åòûðåõ êëàññè÷åñêèõ
ñóáêîìïàðòìåíòà (öèñ, ïðîìåæóòî÷íûé, òðàíñ è ñåòü
òðàíñ-Ãîëüäæè). Öèñ-öèñòåðíà ñîåäèíåíà ñ ïàðàáàçàëü-
íûì ôèëàìåíòîì è íàõîäèòñÿ â íåïîñðåäñòâåííîé áëè-
çîñòè îò ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ÝÐ) (Benchi-
mol et al., 2001). ÀÃ âìåñòå ñ ïàðàáàçàëüíûì ôèëàìåíòîì
îáðàçóåò òàê íàçûâàåìîå ïàðàáàçàëüíîå òåëî — îðãàíåë-
ëó, íàëè÷èå êîòîðîé îïðåäåëÿåò ïðèíàäëåæíîñòü æãóòè-
êîíîñöà ê Parabasalia. Îñíîâíîé ôóíêöèåé ÀÃ ÿâëÿåòñÿ
ãëèêîçèëèðîâàíèå àäãåçèíîâ — ïîâåðõíîñòíûõ áåëêîâ,
îïðåäåëÿþùèõ àäãåçèþ ïàðàçèòîâ ê ïîâåðõíîñòè êëåòîê
ýïèòåëèÿ è ñîîòâåòñòâåííî ïàòîãåííîñòü òðèõîìîíàä
(Benchimol et al., 2001). Ñ ïîìîùüþ òðåõìåðíîé ðåêîíñò-
ðóêöèè ñåðèéíûõ ñðåçîâ è ïðèìåíåíèÿ èììóíîôëóîðåñ-
öåíòíûõ ìàðêåðîâ áûëî ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî â îò-
ëè÷èå îò ìëåêîïèòàþùèõ ÀÃ òðèõîìîíàä íå ðàñïàäàåòñÿ
âî âðåìÿ ìèòîçà è íå÷óâñòâèòåëåí ê äåéñòâèþ íîêîäàçî-
ëà è äðóãèõ àíòèòóáóëèíîâûõ àãåíòîâ, õîòÿ òóáóëèíîâûå
êîìïîíåíòû è áûëè âûÿâëåíû ñ ïîìîùüþ èììóíîôëóî-
ðåñöåíöèè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ó òðèõîìîíàä âî âçàè-
ìîäåéñòâèÿõ ñ ÀÃ ìîãóò áûòü çàäåéñòâîâàíû äðóãèå èçî-
ôîðìû òóáóëèíà è(èëè) àññîöèèðîâàííûõ ñ òóáóëèíîì

áåëêîâ (Benchimol et al., 2001). Ëþáîïûòíî, ÷òî íåïî-
ñðåäñòâåííî ïåðåä ìèòîçîì ÀÃ ðàñòÿãèâàåòñÿ, à çàòåì
êàæäàÿ öèñòåðíà ïîñëåäîâàòåëüíî äåëèòñÿ ïîñåðåäèíå
íà äâå ïîëîâèíû. Ýòîò ïðîöåññ íà÷èíàåòñÿ ñ ïîâåðõíîñò-
íûõ (òðàíñ) öèñòåðí è çàêàí÷èâàåòñÿ íàèáîëåå ãëóáèí-
íîé öèñ-öèñòåðíîé. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî êîìïëåêñ Ãîëü-
äæè, ïàðàáàçàëüíûé ôèëàìåíò, æãóòèê âìåñòå ñ áàçàëü-
íûìè òåëàìè, ÖÎÌÒ è àêñîñòèëü ðåïëèöèðóþòñÿ îäíî-
âðåìåííî ñ ÿäåðíûì ãåíîìîì ïåðåä ìèòîçîì, à çàòåì â
ôàçå çàêðûòîãî ìèòîçà ñåãðåãèðóþòñÿ. Òàêèì îáðàçîì, ó
òðèõîìîíàä îðãàíåëëû, ñâÿçàííûå ñ êëåòî÷íûì öèòîñêå-
ëåòîì, â òîì ÷èñëå è ÀÃ, äóïëèöèðóþòñÿ âìåñòå ñ öèòî-
ñêåëåòíûìè ýëåìåíòàìè è ñëåäóþò çà ýòèìè ýëåìåíòàìè,
ìèãðèðóÿ, óäëèíÿÿñü è ðàñõîäÿñü â äî÷åðíèå êëåòêè âî
âðåìÿ ìèòîçà (Ribeiro et al., 2000). Àíàëîãè÷íûé õàðàê-
òåð ïîâåäåíèÿ ÀÃ ïðè ìèòîçå áûë ïðîäåìîíñòðèðîâàí ó
çîèòîâ Toxoplasma gondii (Pelletier et al., 2002).

Î ð ã à í è ç à ö è ÿ â í ó ò ð è ê ë å ò î ÷ í î ã î ñ å ê ð å ò î ð-
í î ã î ò ð à í ñ ï î ð ò à â ê ë å ò ê à õ D i p l o m o n a d a í à
ï ð è ì å ð å ï ð å ä ñ ò à â è ò å ë å é ð î ä à G i a r d i a. Äèïëî-
ìîíàä, âêëþ÷àÿ ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Giardia, îòíîñÿò ê
íàèáîëåå äðåâíåé âåòâè ýóêàðèîò (Sogin et al., 1989; Has-
himoto et al., 1994, 1998). Â ñâîå âðåìÿ îíè äàæå ðàññìàò-
ðèâàëèñü êàê íåäîñòàþùåå çâåíî (missing link) ìåæäó
ïðî- è ýóêàðèîòàìè (Kabnick, Peattie, 1991). Ïðåäñòàâè-
òåëè ãðóïïû — ëÿìáëèè Giardia liamblia, G. muris è
G. intestinalis — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûå ïàðàçèòû,
âîçáóäèòåëè êèøå÷íûõ èíôåêöèé ÷åëîâåêà è äðóãèõ
ìëåêîïèòàþùèõ. Äðåâíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ, ïðàêòè÷å-
ñêîå çíà÷åíèå è îòíîñèòåëüíàÿ ïðîñòîòà êóëüòèâèðîâà-
íèÿ ñäåëàëè ëÿìáëèé ìîäåëüíûì îáúåêòîì êëåòî÷íîé
áèîëîãèè. Â ÷àñòíîñòè, ñåðèÿ áëåñòÿùèõ â ìåòîäè÷åñêîì
îòíîøåíèè ðàáîò ïîñâÿùåíà îðãàíèçàöèè íåîáû÷íîé ñè-
ñòåìû âíóòðèìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà ýòèõ ïðîòèñòîâ (â
êà÷åñòâå îáçîðîâ ñì.: Lujan et al., 1995a, 1995b, 1995c;
Lujan, Touz, 2003; Marti et al., 2003a, 2003b).

Â æèçíåííîì öèêëå ëÿìáëèé ÷åòêî ðàçãðàíè÷åíû äâå
ôàçû: æãóòèêîâàÿ ôîðìà — âåãåòàòèâíûé òðîôîçîèò, êî-
ëîíèçèðóþùèé âåðõíþþ çîíó òîíêîãî êèøå÷íèêà ìëå-
êîïèòàþùèõ, è öèñòà — èíôåêöèîííàÿ ñòàäèÿ, ïðåäíàç-
íà÷åííàÿ äëÿ âðåìåííîãî ïåðåæèâàíèÿ âî âíåøíåé ñðåäå
è ôîðìèðóþùàÿñÿ â ðåçóëüòàòå èíöèñòèðîâàíèÿ òðîôî-
çîèòà. Öèñòà îêðóæåíà òîëñòîé êëåòî÷íîé ñòåíêîé, ñî-
ñòîÿùåé èç ïîëèñàõàðèäîâ è áåëêîâ. Ïàðàçèòû ðîäà Gi-
ardia íà ñòàäèè òðîôîçîèòîâ îáëàäàþò î÷åíü ïðîñòîé ñè-
ñòåìîé ýíäîìåìáðàí, ñîñòîÿùåé èç ÿäåðíîé îáîëî÷êè,
ÝÐ è ýíäîñîìíî-ëèçîñîìíîãî êîìïàðòìåíòà (ïåðèôåðè-
÷åñêèõ ãðàíóë, ñîäåðæàùèõ êèñëûå ôîñôàòàçû) (Adam,
2001; Elmendorf et al., 2003). Òðîôîçîèòû æèàðäèé íå
èìåþò ìèòîõîíäðèé, ïåðîêñèñîì, ñåêðåòîðíûõ ãðàíóë, à
òàêæå ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííîãî ÀÃ (Adam, 2001).
Â òî æå âðåìÿ ðÿä ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ ñâèäå-
òåëüñòâóåò â ïîëüçó òîãî, ÷òî â êëåòêàõ òðîôîçîèòîâ ïðè-
ñóòñòâóåò îðãàíåëëà ñ òèïè÷íûìè ôóíêöèÿìè Ãîëüäæè.
Ïîêàçàíî, ÷òî ìå÷åííûé NBD-öåðàìèäîì ìàðêåð Ãîëü-
äæè îêðàøèâàåò ïåðèíóêëåàðíûå ñòðóêòóðû â âåãåòàòèâ-
íûõ è èíöèñòèðóþùèõñÿ òðîôîçîèòàõ (Lujan et al.,
1995a). Áûëè âûÿâëåíû ãåíû äâóõ ãîìîëîãîâ ñèíòàêñè-
íîâ (ñåìåéñòâà SNARE), ñâÿçàííûõ ñ âåçèêóëÿðíûì
òðàíñïîðòîì áåëêîâ ÷åðåç ÀÃ (Dacks, Doolittle, 2002).
Âáëèçè ÿäðà âåãåòàòèâíûõ è èíöèñòèðóþùèõñÿ òðîôîçî-
èòîâ áûëè ëîêàëèçîâàíû ãîìîëîãè ARF. Áåëîê rab1, îò-
âåòñòâåííûé çà òî÷íîñòü äîñòàâêè âåçèêóëû ê ìåìáðà-
íå-ìèøåíè, áûë îïèñàí è ëîêàëèçîâàí â ÝÐ è ïåðèôåðè-
÷åñêèõ ãðàíóëàõ. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ëîêàëèçàöèÿ ARF è
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áåëêîâ-êîàòîìåðîâ (COPI è COPII) ÷óâñòâèòåëüíà ê áðå-
ôåëüäèíó A (ÁÔA), êîòîðûé áëîêèðóåò ñåêðåöèþ, âçàè-
ìîäåéñòâóÿ ñ ARF. È â âåãåòàòèâíûõ, è â èíöèñòèðóþ-
ùèõñÿ òðîôîçîèòàõ îáðàáîòêà ÁÔA áëîêèðîâàëà áåë-
êîâûé òðàíñïîðò è ïðèâîäèëà ê ðàçáîðêå ñòðóêòóð,
ìåòÿùèõñÿ NBD-öåðàìèäîì, ÷òî äîêàçûâàåò íàëè÷èå
ôóíêöèîíèðóþùåãî Ãîëüäæè äàæå â îòñóòñòâèå õàðàê-
òåðíîé ñòðóêòóðû (Lujan et al., 1995a; Lujan, Touz, 2003).
Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â òðîôîçîèòàõ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ
èíöèñòèðîâàíèÿ âîçíèêàåò ìîðôîëîãè÷åñêè îôîðìëåí-
íûé êîìïëåêñ Ãîëüäæè, ñîñòîÿùèé èç 3—20 ïàðàëëåëü-
íûõ öèñòåðí, è îòìå÷àåòñÿ çíà÷èòåëüíîå âîçðàñòàíèå àê-
òèâíîñòè ôåðìåíòîâ ÀÃ, â ÷àñòíîñòè ãàëàêòîçèë òðàíñ-
ôåðàçû è N-àöåòèëãàëàêòîçàìèí òðàíñôåðàçû (Lujan,
Touz, 2003).

Ïåðåõîä ê èíöèñòèðîâàíèþ âêëþ÷àåò â ñåáÿ ñåêðå-
öèþ ýêñòðàöåëëþëÿðíîãî ìàòðèêñà, îñíîâíûì êîìïî-
íåíòîì êîòîðîãî ÿâëÿþòñÿ ðàñòâîðèìûå áåëêè îáîëî÷êè
öèñò (CWPs — cyst wall proteins). Â òðîôîçîèòàõ ëÿìá-
ëèé âûÿâëåíû è îõàðàêòåðèçîâàíû äâà íåçàâèñèìûõ ñåê-
ðåòîðíûõ ïóòè (ðèñ. 3). Ìåìáðàíî-ñâÿçàííûå êîíñòèòó-
òèâíî ñåêðåòèðóåìûå áåëêè, òàê íàçûâàåìûå âàðèàáåëü-
íûå ïîâåðõíîñòíûå áåëêè (VSPs — variable surface
proteins), ñëåäóþò ê ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå. Ñèíòåç è
ýêñïîðò áåëêîâ îáîëî÷êè öèñò êîíòðîëèðóþòñÿ âíóòðè-
êëåòî÷íûì òðèããåðíûì ìåõàíèçìîì, çàïóñêàþòñÿ ñïåöè-
ôè÷åñêèì ñèãíàëîì è âêëþ÷àþò â ñåáÿ ôîðìèðîâàíèå
äîïîëíèòåëüíîãî ìåìáðàííîãî êîìïàðòìåíòà, òàê íàçû-

âàåìûõ âåçèêóë èíöèñòèðîâàíèÿ (ESVs — encystations
specific vesicles). Îáà ñåêðåòîðíûõ ïóòè ôóíêöèîíèðóþò
ïàðàëëåëüíî â òå÷åíèå 15—20 ÷, ïîêà èäåò ïðîöåññ èí-
öèñòèðîâàíèÿ. Âûÿâëåíû è îõàðàêòåðèçîâàíû ñèãíàëü-
íûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îáåñïå÷èâàþùèå âêëþ÷åíèå
áåëêà îáîëî÷êè öèñò â âåçèêóëû èíöèñòèðîâàíèÿ è
âêëþ÷åíèå ïîñëåäíèõ â êëåòî÷íóþ ñòåíêó, òàê æå êàê è
ìåìáðàííûé äîìåí, îáåñïå÷èâàþùèé ñâÿçûâàíèå VSPs ñ
ìåìáðàíàìè òðàíñïîðòíûõ âåçèêóëÿðíûõ ïåðåíîñ÷èêîâ
(Hehl et al., 2000). Ñ ïîìîùüþ ñîâðåìåííûõ ìåòîäè÷å-
ñêèõ ïîäõîäîâ, òàêèõ êàê èñïîëüçîâàíèå òðàíñãåííûõ
ëèíèé æèàðäèé, ìîäèôèöèðîâàííûõ ïî ëîêóñàì, êîäè-
ðóþùèì ñèãíàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, èììóíîëîêà-
ëèçàöèÿ êîàòîìåðíûõ ïðîòåèíîâ, ïðèìåíåíèå òåìïåðà-
òóðíûõ áëîêîâ, ïîçâîëÿþùèõ ñèíõðîíèçèðîâàòü ñåêðå-
öèþ, è äð., áûëî ïîêàçàíî, ÷òî îáà ýêñïîðòèðóåìûõ
áåëêà âíå çàâèñèìîñòè îò òèïà ñåêðåöèè (êîíñòèòóòèâ-
íîé èëè ðåãóëèðóåìîé) ñîðòèðóþòñÿ â ñîîòâåòñòâèè ñî
ñâîèìè ñèãíàëüíûìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè è óïàêîâû-
âàþòñÿ â ìåìáðàííûå ïåðåíîñ÷èêè, îäåòûå êîàòîìåð-
íûì áåëêîì COPII. Ñîðòèíã áåëêîâ èìååò ìåñòî â ñïåöè-
àëèçèðîâàííûõ («ïåðåõîäíûõ», transitional) ó÷àñòêàõ ÝÐ,
ðàñïîëîæåííûõ â çîíå ÿäåðíîé îáîëî÷êè, êîòîðûå ìîãóò
ðàññìàòðèâàòüñÿ, òàêèì îáðàçîì, êàê ïåðåõîäíàÿ çîíà
ÝÐ—Ãîëüäæè. Ìåëêèå ïóçûðüêè ñ âàðèàáåëüíûìè ïî-
âåðõíîñòíûìè áåëêàìè íàïðàâëÿþòñÿ íåïîñðåäñòâåííî ê
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå. Ôîðìèðîâàíèå è ñîçðåâàíèå
âåçèêóë èíöèñòèðîâàíèÿ âêëþ÷àþò â ñåáÿ ïðîöåññ ãîìî-
òèïè÷åñêîãî ñëèÿíèÿ ïåðâè÷íûõ òðàíñïîðòíûõ èíòåðìå-
äèàòîâ, ñîäåðæàùèõ êàðãî-ïðîòåèí — ïðåäøåñòâåííèê
áåëêà îáîëî÷êè öèñòû, è îáðàçîâàíèå áîëåå êðóïíûõ
êîìïàðòìåíòîâ, òàê íàçûâàåìûõ ðàííèõ âåçèêóë èíöè-
ñòèðîâàíèÿ. Â ïîñëåäíèõ ïðîèñõîäèò ñîçðåâàíèå ñåêðå-
òèðóåìîãî ïðîòåèíà, à òàêæå èìååò ìåñòî ïîñòåïåííàÿ
ìîäèôèêàöèÿ ìåìáðàííîé îáîëî÷êè êîìïàðòìåíòà, ñî-
ïðîâîæäàþùàÿñÿ COPII-çàâèñèìûì ðåòðîãðàäíûì òðàí-
ñïîðòîì è ðåöèêëèðîâàíèåì ñèãíàëüíûõ ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòåé. Íà êîíå÷íûõ ýòàïàõ èíöèñòèðîâàíèÿ «çðåëûå
âåçèêóëû èíöèñòèðîâàíèÿ» îäåâàþòñÿ êëàòðèíîâîé îáî-
ëî÷êîé è ñòàíîâÿòñÿ âîñïðèèì÷èâûìè ê ñèãíàëó, çàïóñ-
êàþùåìó ïðîöåññ ðàñïàäåíèÿ âåçèêóëû íà ìåëêèå ïóçû-
ðüêè è ñåêðåöèþ ìàòåðèàëà îáîëî÷êè öèñòû (Marti et al.,
2003b). Òàêèì îáðàçîì, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â òðîôîçîè-
òàõ ëÿìáëèé âåçèêóëû èíöèñòèðîâàíèÿ (ESVs) ïðåäñòàâ-
ëÿþò ñîáîé êîìïàðòìåíò, îñóùåñòâëÿþùèé ôóíêöèè ÀÃ
ïî òðàíñïîðòó è ìîäèôèêàöèè áåëêîâ îáîëî÷êè öèñòû.
Àâòîðû ïðåäïîëàãàþò, ÷òî òàêàÿ ñèñòåìà ñîðòèðîâêè è
òðàíñïîðòà ïðîòåèíîâ ïåðâè÷íà è ìîäåëèðóåò ñîñòîÿíèå
êëåòêè, ïåðåä òåì êàê ôóíêöèè ñîðòèðîâêè áûëè ïåðåäà-
íû ñïåöèàëèçèðîâàííîé îðãàíåëëå (Marti et al., 2003a).
Â ðàìêàõ «ìîäåëè ñîçðåâàíèÿ öèñòåðí» (Allan, Balch,
1999) âåçèêóëû èíöèñòèðîâàíèÿ (ESVs) ìîæíî ðàññìàò-
ðèâàòü êàê Ãîëüäæè-ïîäîáíûå öèñòåðíû, ïðåòåðïåâàþ-
ùèå ìàòóðàöèîííûå èçìåíåíèÿ â õîäå æèçíåííîãî öèêëà
ïàðàçèòà.

Ñ å ê ð å ò î ð í û é ò ð à í ñ ï î ð ò â ò ð î ô î ç î è ò à õ
E n t a m o e b a h i s t o l y t i c a. Ýíòàìåáû — åùå îäíà ãðóï-
ïà ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîòèñòîâ, êîòîðóþ ïðåæäå îòíîñèëè
ê òèïó Archezoa â ñâÿçè ñ îòñóòñòâèåì ñòàíäàðòíîãî íà-
áîðà ìåìáðàííûõ îðãàíåëë, ãëàâíûõ îáðàçîì ìèòîõîíä-
ðèé è äèêòèîñîì ÀÃ. Äàæå íàëè÷èå ÝÐ ó E. histolytica
ñòàâèëîñü ïîä ñîìíåíèå (Ghosh et al., 1999). E. histolytica
ïàòîãåííà äëÿ ÷åëîâåêà. Çàðàæåíèå íàñòóïàåò ïðè ïðî-
ãëàòûâàíèè öèñò, êîòîðûå, ïîïàäàÿ â êèøå÷íûé òðàêò,
äèôôåðåíöèðóþòñÿ â òðîôîçîèòû è çàðàæàþò êèøå÷íûé
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Ðèñ. 3. Äâà íåçàâèñèìûõ ñåêðåòîðíûõ ïóòè â òðîôîçîèòàõ Giar-
dia intestinalis (ïî: Marti et al., 2003b).

1 — êîíñòèòóòèâíàÿ ñåêðåöèÿ âàðèàáåëüíûõ ïîâåðõíîñòíûõ ïðîòåèíîâ
(VS), 2 — ðåãóëèðóåìàÿ ñåêðåöèÿ âåçèêóë èíöèñòèðîâàíèÿ (ESV). COPI,
COPII è ñlathrin — áåëêè îêàéìëåíèÿ âåçèêóë, PM — ïëàçìàòè÷åñêàÿ
ìåìáðàíà, tER — ïåðåõîäíûé ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì è çîíà
òðàíñïîðòíûõ ïóçûðüêîâ, îòøíóðîâûâàþùèõñÿ îò ER, CW — ñòåíêà öè-
ñòû, ESV — âåçèêóëà èíöèñòèðîâàíèÿ, ESVi — íåçðåëàÿ ESV, ESVm —
çðåëàÿ ESV, N — ÿäðî, VSP — âàðèàáåëüíûå ïîâåðõíîñòíûå ñïåöèôè÷å-

ñêèå ïðîòåèíû. Îáúÿñíåíèÿ ñì. â òåêñòå.



ýïèòåëèé è äðóãèå îðãàíû, íàïðèìåð ïå÷åíü. Ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ãëèêîïðîòåèíû, ãëèêîëèïèäû è ëåêòèíû ñåêðå-
òèðóþòñÿ â êëåòêàõ àìåá è âûäåëÿþòñÿ íà ïîâåðõíîñòü,
ðåãóëèðóÿ àäãåçèâíûå è èíâàçèâíûå ñâîéñòâà ïàðàçèòà.
Êðîìå òîãî, àìåáû ñèíòåçèðóþò ïðîòåèíàçû è äðóãèå
ìîëåêóëû, íåïîñðåäñòâåííî ñâÿçàííûå ñ âèðóëåíòíî-
ñòüþ, à òàêæå õèòèíàçó â ïåðèîä èíöèñòèðîâàíèÿ. Ñåêðå-
òîðíûå ïóòè ýòèõ âåùåñòâ èçó÷àëèñü â ñâÿçè ñ âûÿâëåíè-
åì ôàêòîðîâ ïàòîãåííîñòè è ïîèñêîì áèîõèìè÷åñêèõ
ìèøåíåé äëÿ ïðèìåíåíèÿ ëåêàðñòâ. Êàê âûÿñíèëîñü â
ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèé äâóõ ïîñëåäíèõ äåñÿòèëåòèé,
«ïðîñòàÿ» êëåòî÷íàÿ îðãàíèçàöèÿ àìåá ñêðûâàåò òîíêèå
è ñëîæíûå ôóíêöèîíàëüíûå ïðèñïîñîáëåíèÿ ê îáëèãàò-
íîìó ïàðàçèòèçìó. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî îñòàåòñÿ ìíîãî
íåÿñíîñòåé â âîïðîñå î ñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè òðàíñ-
ïîðòà, íåñîìíåííî òî, ÷òî ñåêðåöèÿ áîëüøèíñòâà ìîëå-
êóë îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíûõ ìåõàíèç-
ìîâ âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòà. Êðóïíûå âåçèêóëû, ðàñ-
ïîëîæåííûå âáëèçè ÿäðà è ñâÿçàííûå ìåìáðàííîé
ñåòüþ, áûëè èäåíòèôèöèðîâàíû êàê ÷àñòü ÀÃ íà îñíîâà-
íèè èììóíîëîêàëèçàöèè êîàòîìåðíûõ áåëêîâ, ARF è
äðóãèõ ìîëåêóë, ó÷àñòâóþùèõ â âåçèêóëÿðíîì òðàíñïîð-
òå. Ñ ïîìîùüþ íèçêîòåìïåðàòóðíîé ôèêñàöèè è ìåòîäà
çàìîðàæèâàíèÿ—çàìåùåíèÿ íåäàâíî óäàëîñü âûÿâèòü
íàðÿäó ñ êðóïíûìè âåçèêóëàìè óïëîùåííûå öèñòåðíû â
öèòîïëàçìå òðîôîçîèòîâ ýíòàìåá, íàïîìèíàþùèå Ãîëü-
äæè-öèñòåðíû âûñøèõ ýóêàðèîò (Chavez-Munguia et al.,
2000). ÝÐ ó ýíòàìåá îðãàíèçîâàí â âèäå âåçèêóë ìåíüøå-
ãî ðàçìåðà. Ñèãíàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, íàïðàâëÿ-
þùèå ñèíòåçèðóåìûå áåëêè â ðàçëè÷íûå êëåòî÷íûå êîì-
ïàðòìåíòû òðîôîçîèòîâ (KDEL,N-òåðìèíàëüíûé ñèãíàë
è äð.), îêàçàëèñü ñõîäíûìè ñ ñèãíàëüíûìè ïåïòèäàìè
êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ (Ghosh et al., 1999). Íåäàâíî óäà-
ëîñü ïîêàçàòü, ÷òî òðàíñëîêàöèÿ ñàõàðîâ èç öèòîïëàçìû
òðîôîçîèòà â ïîëîñòü «ÝÐ-âåçèêóë» è â ïîëîñòü «ÀÃ-âå-
çèêóë» (ãäå ýòè ñàõàðà ó÷àñòâóþò â ãëèêîçèëèðîâàíèè
ïðîòåèíîâ) îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ ãëè-
êîçèëòðàíñôåðàç, àíàëîãè÷íî òîìó êàê ýòî ïðîèñõîäèò
ó äðîææåé è ìëåêîïèòàþùèõ. Àâòîðû âïåðâûå íåïî-
ñðåäñòâåííî ïðîäåìîíñòðèðîâàëè: 1) íàëè÷èå ôóíêöèè
Ãîëüäæè ó ôðàêöèè «êðóïíûõ âåçèêóë», 2) ðàçäåëåíèå
ôóíêöèé ãëèêîçèëèðîâàíèÿ ìåæäó ÝÐ è Ãîëüäæè-êîì-
ïàðòìåíòàìè è 3) ñõîäñòâî õèìè÷åñêîé ñòðóêòóðû ôåð-
ìåíòîâ-òðàíñïîðòåðîâ ñàõàðîâ ó ýíòàìåá è âûñøèõ ýóêà-
ðèîò (Bredeston et al., 2005). Ñòðóêòóðà ÀÃ ýíòàìåá, à
òàêæå òðàíñïîðò áîëüøèíñòâà ìîëåêóë, ÷óâñòâèòåëüíû
ê ÁÔÀ, ÷òî åùå ðàç ïîêàçûâàþò ñõîäíûé ìåõàíèçì ñåê-
ðåöèè ó ýíòàìåá è êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ. Â òî æå
âðåìÿ ñèíòåç íåêîòîðûõ ïðîòåèíàç ýíòàìåá, èíäóöèðóå-
ìûé âíåøíèìè ñòèìóëàìè, îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ
èíîãî ìåõàíèçìà è íå÷óâñòâèòåëåí ê ÁÔÀ. Ñåêðåöèÿ òà-
êèõ ïðîòåèíàç áûëà òåñíî ñâÿçàíà ñ ñîêðàùåíèåì àêòî-
ìèçèíîâîãî êîðòèêàëüíîãî öèòîñêåëåòà (Manning-Cela et
al., 2003). Îïóáëèêîâàííàÿ íåäàâíî àííîòàöèÿ ãåíîìà
E. histolytica âûÿâèëà íàëè÷èå âñåõ îñíîâíûõ ãåíîâ, îò-
âåòñòâåííûõ çà âíóòðèêëåòî÷íûé òðàíñïîðò, ïðîöåññèíã
è ñèíòåç ïðîòåèíîâ ñåêðåòîðíîãî ïóòè.

À ï ï à ð à ò Ã î ë ü ä æ è è ñ è ñ ò å ì û ñ å ê ð å ò î ð íî-
ã î ò ð à í ñ ï î ð ò à A p i c o m p l e x a. Î ð ã à í è ç à ö è ÿ
â í ó ò ð è ê ë å ò î ÷ í î ã î ñ å ê ð å ò î ð í î ã î ò ð à í ñ ï î ð ò à
â ç î è ò à õ A p i c o m p l e x a í à ï ð è ì å ð å T o x o p l a s m a
g o n d i i è P l a s m o d i u m f a l c i p a r u m. Òèï Apicomple-
xa ñîñòîèò èñêëþ÷èòåëüíî èç îáëèãàòíûõ âíóòðèêëåòî÷-
íûõ ïàðàçèòîâ. Íàèáîëüøåå õîçÿéñòâåííîå çíà÷åíèå
â êà÷åñòâå ïàðàçèòîâ ÷åëîâåêà è äîìàøíèõ æèâîòíûõ

èìåþò êîêöèäèè (êëàññ Coccidia), â ÷àñòíîñòè ïðåäñòà-
âèòåëè ðîäîâ Toxoplasma, Plasmodium, Eimeria, Cryp-
tosporidium è Sarcocystis. Âñå êîêöèäèè èìåþò ïîä-
âèæíóþ ðàññåëèòåëüíóþ ñòàäèþ, íàçûâàåìóþ çîèòîì,
ñëóæàùóþ äëÿ âíåäðåíèÿ ïàðàçèòà â êëåòêó õîçÿèíà è
áûñòðîãî â íåé ðàçìíîæåíèÿ. Âíóòðèêëåòî÷íàÿ îðãàíè-
çàöèÿ çîèòîâ ïðàêòè÷åñêè èäåíòè÷íà ó âñåõ ðîäîâ êîêöè-
äèé. Èç âñåõ Apicomplexa íàèáîëåå óäîáíîé ìîäåëüþ
äëÿ èññëåäîâàíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà îêàçà-
ëàñü Toxoplasma gondii ïî ñëåäóþùèì ïðè÷èíàì. Ïàðà-
çèò ëåãêî êóëüòèâèðóåòñÿ in vitro, ðàçâèâàÿñü ïðàêòè÷å-
ñêè âî âñåõ ëèíèÿõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ. Êðîìå òîãî,
çîèòû T. gondii ñïîñîáíû ê âíåêëåòî÷íîìó ñóùåñòâîâà-
íèþ, äîñòàòî÷íî äëèòåëüíîìó äëÿ ïðîâåäåíèÿ ñòàíäàðò-
íûõ òåñòîâ ïî äèíàìèêå ñåêðåòîðíûõ ïðîöåññîâ. Âèä õî-
ðîøî èçó÷åí ãåíåòè÷åñêè, ò. å. â Ãåíáàíêå ñîäåðæèòñÿ
èíôîðìàöèÿ î áîëüøèíñòâå åãî ãåíîâ. Òàêæå ðàçðàáî-
òàíû ìåòîäèêè ìàíèïóëèðîâàíèÿ íåáîëüøèì ïî ðàçìå-
ðó (80 Ìá) ãåíîìîì ãàïëîèäíûõ çîèòîâ (tachyzoites)
T. gondii, à èìåííî: ñîçäàíû ýôôåêòèâíûå ñèñòåìû
òðàíñôîðìàöèè, ïîçâîëÿþùèå áëîêèðîâàòü îòäåëüíûå
ãåíû, âûçûâàòü íàïðàâëåííûé ìóòàãåíåç è èíäóöèðîâàòü
ýêñïðåññèþ; ñêîíñòðóèðîâàíû ìíîãî÷èñëåííûå ìîëåêó-
ëÿðíûå ìàðêåðû; ïîäîáðàíû ìåòîäû òðàíñôåêöèè (Roos
et al., 1994; Striepen et al., 2002). Óëüòðàñòðóêòóðà çîèòîâ
êîêöèäèé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé â îïðåäåëåííîì ñìûñëå
òèïè÷íóþ ìîäåëü ýóêàðèîòíîé êëåòêè: â êëåòêå ïðèñóò-
ñòâóþò îäíî ÿäðî, îäíà ìèòîõîíäðèÿ, îäíà ðóäèìåíòàð-
íàÿ ïëàñòèäà, êîìïàêòíàÿ ñåòü ÝÐ, åäèíñòâåííàÿ äèêòèî-
ñîìà ÀÃ, ñîñòîÿùàÿ èç 1 (çîèòû Plasmodium) èëè 3—5
(çîèòû Toxoplasma è Eimeria) öèñòåðí, è àïèêàëüíî ðàñ-
ïîëîæåííûé êîìïëåêñ ñåêðåòîðíûõ îðãàíåëë (Snigirevs-
kaya, 1969; Hager et al., 1999). Êàê âèäíî èç ïðèâåäåííîãî
íèæå êðàòêîãî îáçîðà ëèòåðàòóðû, ñåêðåòîðíûé àïïàðàò
T. gondii ñî÷åòàåò â ñåáå óíèêàëüíûå è êîíñåðâàòèâíûå
÷åðòû ñòðóêòóðû è ôóíêöèé. Íåîáû÷àéíî óäîáíûì äëÿ
ýêñïåðèìåíòàëüíîãî àíàëèçà ñåêðåòîðíîãî ïóòè T. gondii
îêàçàëàñü ñòðîãàÿ ïîëÿðèçîâàííîñòü êëåòêè ïàðàçèòà íà
ñòàäèè çîèòà, ÿâëÿþùàÿñÿ ñëåäñòâèåì îñîáîãî ìåõàíèç-
ìà ðåïëèêàöèè (Hager et al., 1999; Hu et al., 2001). ßäðî
ðàñïîëîæåíî öåíòðàëüíî, ðàçäåëÿÿ êëåòêó íà äâå ÷àñòè.
ÝÐ ðåäóöèðîâàí è ðàñïîëîæåí çà ÿäðîì â çàäíåé ÷àñòè
çîèòà, ïðè ýòîì ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà ñîñòàâëÿåò çíà÷èòåëü-
íóþ ÷àñòü âñåãî îáúåìà ÝÐ. Ìåëêèå îêàéìëåííûå ïó-
çûðüêè îòïî÷êîâûâàþòñÿ îò ïåðåäíåé ÷àñòè ÿäåðíîé
îáîëî÷êè è íàïðàâëÿþòñÿ ê êîìïëåêñó Ãîëüäæè. Ñ ïî-
ìîùüþ èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ è ãåíåòè÷åñêèõ ìàðêå-
ðîâ áûëî ïîêàçàíî, ÷òî HDEL-ìîòèâ, îáåñïå÷èâàþùèé
âîçâðàùåíèå ðåçèäåíòíûõ áåëêîâ ÝÐ, ëîêàëèçóåòñÿ íå-
ïîñðåäñòâåííî íàä ÿäðîì, à ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà âûïîëíÿåò
ôóíêöèþ ïðîìåæóòî÷íîãî êîìïàðòìåíòà ìåæäó ÝÐ è
Ãîëüäæè (Hager et al., 1999). Ïðè êàæäîì ïîñëåäóþùåì
äåëåíèè çîèòà ÀÃ ñèììåòðè÷íî äåëèòñÿ íà äâå ïîëîâè-
íû. Áëàãîäàðÿ ïðîñòîòå îðãàíèçàöèè ìåõàíèçì äåëåíèÿ
îðãàíåëëû â Toxoplasma áûë òùàòåëüíî èçó÷åí, à ïîëó-
÷åííûå ðåçóëüòàòû äàëè âîçìîæíîñòü ïðåäïîëîæèòü,
÷òî ÀÃ ýóêàðèîò â öåëîì ÿâëÿåòñÿ ïàðíîé ñòðóêòóðîé,
àíàëîãè÷íîé öåíòðèîëÿì (Pelletier et al., 2002).

Ñîðòèðîâêà è òðàíñïîðò áåëêîâ íà ðàííèõ ýòàïàõ
ñåêðåòîðíîãî ïóòè (èç ÝÐ â Ãîëüäæè è ìåæäó öèñòåðíà-
ìè Ãîëüäæè) â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îñóùåñòâëÿþòñÿ ñ
ïîìîùüþ êîíñåðâàòèâíûõ ìåõàíèçìîâ, àíàëîãè÷íî òîìó
êàê ýòî ïðîèñõîäèò â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ è äðîæ-
æåé. Â ýòèõ ïðîöåññàõ ó÷àñòâóþò ãèäðîôîáíûå ìîòèâû
öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ äîìåíîâ êàðãî è îêàéìëåíèÿ COPII,
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COPI-çàâèñèìîå ðåöèêëèðîâàíèå ðåçèäåíòíûõ áåëêîâ,
îáðàçîâàíèå êîìïëåêñîâ àäàïòèíîâ è äð. (Ajioka et al.,
1998; Liendo et al., 2001; Stedman et al., 2003). Êàê è
â êëåòêàõ ìîäåëüíûõ ñèñòåì, òðàíñïîðò áåëêîâ ÷åðåç
Ãîëüäæè T. gondii èíãèáèðóåòñÿ íèçêîé òåìïåðàòóðîé,
ÁÔA è èíãèáèòîðîì ñáîðêè ìèêðîòðóáî÷åê íîêîäàçîëîì
(Stokkermans et al., 1996; Soldati et al., 1998). Â ïóçûðü-
êàõ, îòïî÷êîâûâàþùèõñÿ îò äèñòàëüíûõ ó÷àñòêîâ òðàíñ-
öèñòåðí, íàáëþäàåòñÿ êëàòðèíîâîå îêàéìëåíèå (Liendo
et al., 2001). Ìíîãèå ïîâåðõíîñòíûå àíòèãåíû T. gondii
èìåþò êîíñåðâàòèâíûé òðàíñìåìáðàííûé GPI (ãëèêî-
çèëôîñôàòèäèëèíîçèòîëüíûé) ìîòèâ, ÿâëÿþùèéñÿ ñèã-
íàëüíûì äëÿ âñòðàèâàíèÿ â ïëàçìàòè÷åñêóþ ìåìáðàíó
(Karsten et al., 1998).

Â çîèòàõ Apicomplexa ïðèñóòñòâóþò òðè òèïà ñåêðå-
òîðíûõ îðãàíåëë: ïëîòíûå ãðàíóëû, ðàâíîìåðíî ðàñïðå-
äåëåííûå ïî öèòîïëàçìå, àïèêàëüíî ðàñïîëîæåííûå
ìèêðîíåìû è ðîïòðèè (ðèñ. 4). Ìîðôîëîãè÷åñêè è ôóíê-

öèîíàëüíî ïëîòíûå ãðàíóëû íàïîìèíàþò çðåëûå ñåêðå-
òîðíûå ãðàíóëû â ñåêðåòîðíûõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îíè òðàíñïîðòèðóþòñÿ â ïàðàçèòî-
ôîðíóþ âàêóîëü, ìîäèôèöèðóÿ åå ìåìáðàíó è ñîäåð-
æèìîå. Ìåõàíèçìû, ðåãóëèðóþùèå ñåêðåöèþ ïëîòíûõ
ãðàíóë, íåÿñíû, ñèãíàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îáåñ-
ïå÷èâàþùèå ñîðòèðîâêó áåëêîâ ïëîòíûõ ãðàíóë, íå
èäåíòèôèöèðîâàíû. Ñåêðåöèÿ íå çàâèñèò îò êîíöåíòðà-
öèè Ca2+, ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî îíà îñóùåñòâëÿåòñÿ êîí-
ñòèòóòèâíûì ïóòåì (Dubremetz et al., 1993; Joiner, Roos,
2002; Stedman et al., 2003). Íåäàâíî áûëà ïðîäåìîíñòðè-
ðîâàíà ðîëü ÃÒÔàçû Rab 6 â ðåòðîãðàäíîì òðàíñïîðòå
áåëêîâ èç ïëîòíûõ ãðàíóë â ÀÃ (Stedman et al., 2003). Ðà-
íåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ýòà ÃÒÔàçà ó÷àñòâóåò â ðåöèêëè-
ðîâàíèè ìåìáðàí Ãîëüäæè ïðè ôîðìèðîâàíèè ýíäîñîì-
íûõ âåçèêóë ó äðîææåé. Èíòåðåñíî, ÷òî ìóòàíòû T. gon-
dii ñ íàðóøåííîé ýêñïðåññèåé Rab 6 äåìîíñòðèðîâàëè
íàðóøåíèÿ öèòîêèíåçà: âìåñòî ýíäîäèîãåíèè íàáëþäà-
ëàñü ýíäîïîëèãåíèÿ. Ýòî óêàçûâàåò íà ó÷àñòèå Rab 6 â
ñîïðÿæåíèè ìèòîçà è öèòîêèíåçà (Stedman et al., 2003).
Ðîïòðèè îòëè÷íû îò âñåõ òèïîâ èçâåñòíûõ ñåêðåòîðíûõ
ãðàíóë, ñî÷åòàÿ â ñåáå ïðèçíàêè ýíäîñîì è ñåêðåòîðíûõ
ãðàíóë. Ñåêðåöèÿ ðîïòðèé ïðîèñõîäèò â ìîìåíò âíåäðå-
íèÿ ïàðàçèòà â êëåòêó õîçÿèíà è çàêàí÷èâàåòñÿ â òå÷åíèå
15—29 ñ. Ïî áèîõèìè÷åñêèì ïðèçíàêàì ðîïòðèè ìîæíî
áûëî áû îòíåñòè ê ýíäîñîìíî-ëèçîñîìíîìó êîìïàðòìåí-
òó. Èõ ñîäåðæèìîå ïîäâåðãàåòñÿ àöèäîôèêàöèè ïîäîáíî
ñîäåðæèìîìó âòîðè÷íûõ ëèçîñîì. È äåéñòâèòåëüíî, â
íèõ âûÿâëÿþòñÿ íåêîòîðûå ëèçîñîìíûå ìàðêåðû, òèïà
DAMP (3-[2,4-dinitroanilin]-3�-amino-N-methyldipropyla-
mine) (Shaw et al., 1998). Ìåìáðàíû ðîïòðèé, ïîäîáíî
ìåìáðàíàì ìóëüòèâåçèêóëÿðíûõ òåëåö è âòîðè÷íûõ ëè-
çîñîì, îáîãàùåíû õîëåñòåðèíîì (ñîîòíîøåíèå õîëåñòå-
ðèí—ôîñôîëèïèäû ïîðÿäêà 1.0 : 1.5) (Foussard et al.,
1991; Bishop, Woodmane, 2000). Â ïðîöåññå äåëåíèÿ çîè-
òà îðãàíåëëû — ïðåäøåñòâåííèêè ðîïòðèé — îáðàçóþòñÿ
de novo â äî÷åðíèõ êëåòêàõ ñðàçó ïîñëå ðàçäåëåíèÿ ìàòå-
ðèíñêîãî Ãîëüäæè, ïîñòåïåííî ñîçðåâàÿ è óâåëè÷èâàÿñü
â ðàçìåðàõ ïîäîáíî ñåêðåòîðíûì ãðàíóëàì (Soldati et al.,
1998). Ïîêàçàíî, ÷òî â áåëêàõ ðîïòðèé ïðèñóòñòâóåò
òðàíñìåìáðàííûé äîìåí, êîòîðûé â êëåòêàõ ìëåêîïèòà-
þùèõ ôóíêöèîíàëüíî ñâÿçàí ñ ôîðìèðîâàíèåì êëàòðè-
íîâûõ âåçèêóë (Hoppe, Joiner, 2000; Bradley, Boothroyd,
2001; Striepen et al., 2002). Ýêñïåðèìåíòàëüíî áûëî ïîêà-
çàíî, ÷òî èçúÿòèå èëè çàìåíà ýòîãî äîìåíà ïðåäîòâðàùà-
åò ñîçðåâàíèå ðîïòðèé (Bonifacino, Dell’Angelica, 1999;
Hoppe, Joiner, 2000). Â çîèòàõ T. gondii (âïåðâûå ó ïàðà-
çèòè÷åñêèõ ïðîòèñòîâ) áûëî ïîëó÷åíî ñâèäåòåëüñòâî íà-
ëè÷èÿ òèðîçèíçàâèñèìîãî ìåõàíèçìà ñîðòèðîâêè ïðîòå-
èíîâ, ÷òî êîñâåííî ïîäòâåðæäàåò ïî êðàéíåé ìåðå ýâî-
ëþöèîííóþ ñâÿçü ðîïòðèé ñ ëèçîñîìíî-ýíäîñîìíîé
ñèñòåìîé. Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ ðîïòðèé ñîñòîèò, ïî-âèäè-
ìîìó, â ìîäèôèêàöèè ìåìáðàíû ïàðàçèòîôîðíîé âàêóî-
ëè (ÏÂ). Áîëüøèíñòâî êîìïîíåíòîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ
ìåìáðàíû ÏÂ ñðàçó ïîñëå âíåäðåíèÿ çîèòà, ïðèíàäëå-
æèò êëåòêå õîçÿèíà. Áåëêè, ñåêðåòèðóåìûå ãëàâíûì îá-
ðàçîì ðîïòðèÿìè, áûñòðî âñòðàèâàþòñÿ â ìåìáðàíó ÏÂ è
ñïåöèôè÷åñêè èçìåíÿþò åå ñòðóêòóðó, äåëàÿ íåâîçìîæ-
íûì ñëèÿíèå ÏÂ ñ ýíäîìåìáðàííûìè ñòðóêòóðàìè êëåò-
êè õîçÿèíà (Sibley et al., 1985; Joiner et al., 1990; Mordue
et al., 1999).

Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ôóíêöèÿ ìèêðîíåì ñâÿçàíà ñ
ïðèêðåïëåíèåì çîèòà ê êëåòêå õîçÿèíà, òàê êàê áåëêè,
ñîäåðæàùèåñÿ â ìàòðèêñå ìèêðîíåì, ñîäåðæàò ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòè, îòâåòñòâåííûå çà àäãåçèâíûå ñâîéñòâà
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Ðèñ. 4. Ñõåìà, ñóììèðóþùàÿ ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ î íà-
ïðàâëåíèÿõ ïîñò-Ãîëüäæè-òðàíñïîðòà áåëêîâ â çîèòàõ Apicom-

plexa (ïî: Joiner, Roos, 2002).

Òðàíñïîðò áåëêîâ îò ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ER ) ê àïïàðàòó
Ãîëüäæè (UGA) è ìåæäó åãî öèñòåðíàìè îñóùåñòâëÿåòñÿ ñ ïîìîùüþ âå-
çèêóë, îêàéìëåííûõ êîàòîìåðàìè COPI è COPII, è ðåãóëèðóåòñÿ ìàëûìè
ÃÒÔàçàìè ñåìåéñòâà Rab . Ðàñòâîðèìûå áåëêè ïëîòíûõ ãðàíóë (DG), íå
íåñóùèå ñèãíàëüíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, íàïðàâëÿþòñÿ èç ÀÃ â ÏÃ ïî
óìîë÷àíèþ: áåëêè ðîïòðèé (ROP) è ìèêðîíåì (MN) òðàíñïîðòèðóþòñÿ
îò ÀÃ ÷åðåç ñïåöèàëèçèðîâàííûé êîìïàðòìåíò-ïðåäøåñòâåííèê
(ROP-CP), êîòîðûé, âîçìîæíî, ñâÿçàí ñ ýíäîñîìàìè. Äëÿ òðàíñïîðòèðîâ-
êè ðàñòâîðèìûõ áåëêîâ MN íåîáõîäèìî ñâÿçûâàíèå ýòèõ áåëêîâ ñ òðàíñ-
ìåìáðàííûìè ýñêîðòíûìè áåëêàìè. Áåëêè, íàïðàâëÿþùèåñÿ â àïèêîï-
ëàñò, îáëàäàþò NH2-êîíöåâûì äîìåíîì, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò òðàíñ-
ïîðòèðîâêó áåëêà ñíà÷àëà â ÀÃ, à ïîòîì, ïîñëå îòùåïëåíèÿ êîíöåâîé
ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, â ïîëîñòü àïèêîïëàñòà, ïðè÷åì íà ïîñëåäíåì ýòàïå
èñïîëüçóåòñÿ òðàíñïîðòíûé ïåïòèä, ãîìîëîãè÷íûé òàêîâîìó ðàñòåíèé.
Íåïîíÿòíî, ñëåäóþò ëè âñå ñåêðåòèðóåìûå â ÀÃ áåëêè ÷åðåç àïèêîïëàñò
èëè íåò (÷åðíûå ïðåðûâèñòûå ñòðåëêè). Òàêæå åùå ïðåäñòîèò âûÿñíèòü
íàïðàâëåíèå òðàíñïîðòà âåùåñòâ, ïðîäóöèðóåìûõ â àïèêîïëàñòå. Ýêñïå-
ðèìåíòàëüíî äîêàçàííûå íàïðàâëåíèÿ òðàíñïîðòà óêàçàíû íåïðåðûâíû-
ìè ñòðåëêàìè; ãèïîòåòè÷åñêèå (ïîäòâåðæäåííûå ëèøü êîñâåííûìè äî-
êàçàòåëüñòâàìè) — ïðåðûâèñòûìè. Ñèãíàëüíûå ôàêòîðû, îïðåäåëÿþ-
ùèå íàïðàâëåíèÿ òðàíñïîðòà áåëêîâ ê òîé èëè èíîé îðãàíåëëå,
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(Brecht et al., 2001; Striepen et al., 2001). Âûÿâëåíà öåëàÿ
ñåðèÿ òàêèõ áåëêîâ-àäãåçèíîâ, â íàñòîÿùåå âðåìÿ èäåò
àêòèâíîå èçó÷åíèå èõ âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà ìî-
ëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèìè ìåòîäàìè (Joiner, Roos, 2002).
Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî äëÿ òðàíñïîðòèðîâêè òàêèõ áåëêîâ
èç ÀÃ â ìèêðîíåìû ðàñòâîðèìûé áåëîê äîëæåí îáðàçî-
âàòü êîìïëåêñ ñ ìåìáðàííûì áåëêîì (transmembrane es-
corting). Òàê, òðàíñìåìáðàííûé áåëîê MIC6 îáðàçóåò
òðîéíîé êîìïëåêñ ñ ðàñòâîðèìûìè áåëêàìè ìèêðîíåì
MIC1 è MIC4, ìåìáðàííûé «ýñêîðòíûé» ïðîòåèí MIC8
îáðàçóåò êîìïëåêñ ñ MIC3 (Meissner et al., 2002). MIC8
ÿâëÿåòñÿ ýñêîðòíûì ïðîòåèíîì è äëÿ áåëêîâ ðîïòðèé ó
Plasmodium falciparum (Baldi et al., 2000). Ñîðòèðîâêà
ìèêðîíåì â ñåêðåòîðíîì ïóòè, òàê æå êàê è ðîïòðèé,
ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíà ñ òèðîçèíçàâèñèìûì ìåõàíèçìîì
(Hoppe, Joiner, 2000), õîòÿ òðàíñìåìáðàííûå äîìåíû,
îáóñëîâëèâàþùèå òàêîé òèï ñîðòèðîâêè, ïîêà íå âûÿâ-
ëåíû.

Â êëåòêå çîèòîâ åñòü åùå îäíà îðãàíåëëà, êîòîðàÿ âî-
âëå÷åíà â ñåêðåòîðíûé òðàíñïîðò. Ýòî àïèêîïëàñò, ðàñ-
ñìàòðèâàåìûé êàê «ðåëèêòîâûé õëîðîïëàñò», îñòàâøèé-
ñÿ îò îäíîêëåòî÷íîé âîäîðîñëè, â ïðîøëîì — ýíäîñèì-
áèîíòà êëåòêè Apicomplexa (Kohler et al., 1997). Ýòà
îðãàíåëëà, îêðóæåííàÿ ÷åòûðüìÿ ìåìáðàíàìè (ìåìáðàíà
ÏÂ, ïëàçìàëåììà âîäîðîñëè è äâå ìåìáðàíû õëîðîïëàñ-
òà), ôóíêöèîíàëüíî íå ÿâëÿåòñÿ ðóäèìåíòàðíîé, òàê êàê
èãðàåò âàæíóþ ðîëü â ëèïèäíîì ìåòàáîëèçìå êëåòêè ïà-
ðàçèòà (Fichera, Roos, 1997; Roos et al., 1999; He et al.,
2001). Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî õëîðîïëàñò îáëàäàåò ñîáñò-
âåííûì ãåíîìîì (îáúåìîì âñåãî â 35 êá), áîëüøèíñòâî
áåëêîâ ýòîé îðãàíåëëû çàêîäèðîâàíî â ÿäðå ïàðàçèòà,
ñèíòåçèðóåòñÿ íà åãî ðèáîñîìàõ è òðàíñïîðòèðóåòñÿ â
îðãàíåëëó ïîñëå ïîñòòðàíñëÿöèîííîé ìîäèôèêàöèè â
ÀÃ (Waller et al., 1998, 2000). Ñåðèåé áëåñòÿùèõ ìîëå-
êóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé óäàëîñü âûÿâèòü
ñèãíàëüíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, îáåñïå÷èâàþùèå êîò-
ðàíñëÿöèîííóþ òðàíñëîêàöèþ ïëàñòèäíûõ áåëêîâ â ÝÐ
(bipartite terminal NH2 domaine) è ïîñëåäóþùóþ ïî-
ñòòðàíñëÿöèîííóþ òðàíñëîêàöèþ â õëîðîïëàñò («subter-
minal domain») (Roos et al., 1999; Waller et al., 2000; Yung
et al., 2001). Õîòÿ ìíîãèå áåëêè àïèêîïëàñòà Toxoplasma
è Plasmodium èäåíòèôèöèðîâàíû è â íåêîòîðûõ èç íèõ
äàæå âûÿâëåíû äîìåíû, îòâåòñòâåííûå çà ðàñïîçíàâàíèå
êîìïàðòìåíòà — ìèøåíè (targeting signals) (Bahl et al.,
2002), îñòàåòñÿ íåïîíÿòíûì, êàêèì îáðàçîì ïðîèñõîäèò
òðàíñïîðò ýòèõ áåëêîâ ïî ñåêðåòîðíîìó ïóòè. Äî ñèõ ïîð
íå áûëî îáíàðóæåíî ìåìáðàííûõ ïåðåíîñ÷èêîâ, ñëèâà-
þùèõñÿ ñ ìåìáðàíîé àïèêîïëàñòà èëè îòïî÷êîâûâàþ-
ùèõñÿ îò íåå. Îáðàáîòêà ÁÔA èëè âñòðàèâàíèå ñèãíàëü-
íîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè, íàïðàâëÿþùåé áåëîê â ÝÐ, íå
èçìåíÿëà íàïðàâëåíèå òðàíñïîðòà áåëêîâ ê õëîðîïëàñòó.
Âîçìîæíî, àïèêîïëàñò ñàì ÿâëÿåòñÿ ñîñòàâíîé ÷àñòüþ
ñåêðåòîðíîãî ïóòè íà óðîâíå ÝÐ, òîãäà âñå áåëêè, èìåþ-
ùèå ñîîòâåòñòâóþùóþ êîíöåâóþ ñèãíàëüíóþ ïîñëåäî-
âàòåëüíîñòü (NH2), äîëæíû ïðîõîäèòü ÷åðåç àïèêîïëàñò
(Joiner, Roos, 2002). Ðîëü àïèêîïëàñòà â æèçíåäåÿòåëüíî-
ñòè çîèòà Toxoplasma, Plasmodium è äðóãèõ êîêöèäèé
ñâîäèòñÿ, ïî-âèäèìîìó, ê ìîäèôèêàöèè ëèïèäîâ ìåìá-
ðàíû è ñîäåðæèìîãî ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè (Fichera,
Roos, 1997). Ðèñ. 4 ñóììèðóåò ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëå-
íèÿ î íàïðàâëåíèÿõ è ìåõàíèçìàõ ñåêðåòîðíîãî òðàíñ-
ïîðòà â çîèòàõ Apicomplexa.

Ý ð è ò ð î ö è ò à ð í à ÿ ñ ò à ä è ÿ P l a s m o d i u m è ý ñ ò-
ð à ê ë å ò î ÷ í û é ò ð à í ñ ï î ð ò á å ë ê î â. Ãîâîðÿ îá îðãà-
íèçàöèè ñåêðåòîðíîãî àïïàðàòà ó Apicomplexa, íåâîç-

ìîæíî íå êîñíóòüñÿ óíèêàëüíîé ñèñòåìû òðàíñïîðòà,
êîòîðóþ âîññîçäàåò ìàëÿðèéíûé ïëàçìîäèé (Plasmodi-
um), çàðàæàÿ ýðèòðîöèòû ìëåêîïèòàþùèõ. Íèøà îáèòà-
íèÿ ýòîãî ïàðàçèòà, ýðèòðîöèòû — êðàéíå ñïåöèàëèçèðî-
âàííûå êëåòêè, êîòîðûå ïðåäîñòàâëÿþò ïàðàçèòó çàùèòó
îò èììóííîé ñèñòåìû õîçÿèíà, íî â òî æå âðåìÿ îíè ïîë-
íîñòüþ ëèøåíû ñîáñòâåííîãî ñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà è
ñèñòåìû âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà. Â êëåòêå ýðèòðî-
öèòà ïàðàçèò ëåæèò âíóòðè ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè.
×òîáû âûæèâàòü, ðàçìíîæàòüñÿ è âçàèìîäåéñòâîâàòü
ñ âíåøíåé ñðåäîé, ïàðàçèò ýêñïîðòèðóåò ñâîè áåëêè ÷å-
ðåç ïëàçìàëåììó è ìåìáðàíó ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè
(ÌÏÂ) â öèòîçîëü è êëåòî÷íóþ ìåìáðàíó ýðèòðîöèòîâ, à
òàêæå âî âíåøíþþ ñðåäó (êðîâåíîñíûé ñîñóä). Ðàáîòû
íà÷àëà 1990-õ ãîäîâ è áîëåå ðàííèå èññëåäîâàíèÿ íå âû-
ÿâèëè ÀÃ íè ñòðóêòóðíûìè, íè áèîõèìè÷åñêèìè ìåòîäà-
ìè íà àñåêñóàëüíûõ ýðèòðîöèòàðíûõ ñòàäèÿõ ïëàçìîäèó-
ìà (òðîôîçîèòû è ñòàäèÿ êîëüöà). Â òî æå âðåìÿ â êëåòêå
õîçÿèíà íàáëþäàëàñü ñåêðåòîðíàÿ àêòèâíîñòü, ñâÿçàííàÿ
ñ ìåìáðàííûìè ñòðóêòóðàìè ïàðàçèòàðíîãî ïðîèñõîæ-
äåíèÿ. Ïðè÷åì âûøåóïîìÿíóòûå ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû
îêðàøèâàëèñü ôëóîðåñöåíòíûì öåðàìèäîì, ÷òî óêàçû-
âàëî íà àêòèâíîñòü ñôèíãîìèåëèí-ñèíòàçû è ïðèíàäëåæ-
íîñòü ê öèñêîìïàðòìåíòó êîìïëåêñà Ãîëüäæè (ñì. îáçîð:
Banting et al., 1995). Â ïîñëåäíåå äåñÿòèëåòèå ìåõàíèç-
ìû, ëåæàùèå â îñíîâå íåîáû÷íîé îðãàíèçàöèè ñåêðåòîð-
íîãî êîìïàðòìåíòà ýðèòðîöèòàðíîé ñòàäèè ïëàçìîäèÿ,
èíòåíñèâíî èçó÷àëèñü. Èíòåðåñ ê äàííîé ïðîáëåìå áûë
îáóñëîâëåí òàêæå è òåì ôàêòîì, ÷òî ìíîãèå áåëêè, ýêñ-
ïîðòèðóåìûå ïàðàçèòîì â ìåìáðàíó ýðèòðîöèòà è çà åå
ïðåäåëû, ñâÿçàíû ñ òÿæåëåéøèìè ñèíäðîìàìè, íàáëþäà-
åìûìè ó áîëüíûõ ìàëÿðèåé. Â ïîñëåäíèå ãîäû ïîíèìà-
íèå ïðîöåññîâ, ëåæàùèõ â îñíîâå ìîäèôèêàöèè ýðèòðî-
öèòà ïàðàçèòîì, çíà÷èòåëüíî ïðîäâèíóëîñü áëàãîäàðÿ
ñèêâåíñó è àííîòàöèè ãåíîìà Plasmodium falciparum,
ðàçâèòèþ òåõíèêè òðàíñôåêöèè àñåêñóàëüíûõ ñòàäèé
æèçíåííîãî öèêëà, èäåíòèôèêàöèè íîâûõ ïàðàçèòàðíûõ
áåëêîâ, à òàêæå óñïåõàì òîíêîãî ìîðôîëîãè÷åñêîãî àíà-
ëèçà ñ ïðèìåíåíèåì òðåõìåðíîé ðåêîíñòðóêöèè.

Äàííûå î òîì, ÷òî òðàíñïîðò áîëüøèíñòâà áåëêîâ,
ïðîíèêàþùèõ â ÏÂ, áëîêèðóåòñÿ ÁÔA, ñâèäåòåëüñòâóþò
î òîì, ÷òî îí îñóùåñòâëÿåòñÿ óíèâåðñàëüíûì äëÿ âñåõ
èçó÷åííûõ êëåòî÷íûõ ñèñòåì ìåõàíèçìîâ âåçèêóëÿðíîãî
òðàíñïîðòà. Èçâåñòíî, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ÁÔA ñ ARF
ïðèâîäèò ê íàðóøåíèþ ñáîðêè êîàòîìåðíûõ áåëêîâ,
îêàéìëÿþùèõ òðàíñïîðòíûå âåçèêóëû. Áûëè èììóíîëî-
êàëèçîâàíû êîàòîìåðíûå áåëêè, COPI è COPII, ýëåìåíòû
ñèñòåìû ñëèÿíèÿ ïóçûðüêîâ è ïð. Èññëåäîâàíèÿ ãåíîìà,
àêòèâíî âåäóùèåñÿ â ðàìêàõ «Ìàëÿðèéíîãî ãåíîìíîãî
ïðîåêòà», ïðèâåëè ê èäåíòèôèêàöèè ãåíîâ áåëêîâ, ó÷àñò-
âóþùèõ â òðàíñïîðòå, â ÷àñòíîñòè ãåíîâ áåëêîâ ñåìåéñò-
âà SNARE, êîàòîìåðíûõ áåëêîâ, áåëêîâ êëàòðèíîâîãî
êîìïëåêñà, àäàïòèíîâ è äð. Óñîâåðøåíñòâîâàííûé ýëåê-
òðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèé àíàëèç, âêëþ÷àþùèé â ñåáÿ
òðåõìåðíóþ ðåêîíñòðóêöèþ ñåðèéíûõ ñðåçîâ è êîððå-
ëÿòèâíóþ ìèêðîñêîïèþ, ïîçâîëèëè âûÿâèòü â êëåòêå
ïëàçìîäèÿ ÝÐ, îáðàçóþùèé åäèíóþ ñèñòåìó ñ ÿäåðíîé
îáîëî÷êîé, à òàêæå Ãîëüäæè-ïîäîáíûé êîìïàðòìåíò, ñî-
ñòîÿùèé èç îäíîé èëè íåñêîëüêèõ òóáóëÿðíûõ èëè óïëî-
ùåííûõ öèñòåðí, îêðóæåííûõ âåçèêóëàìè ðàçëè÷íîãî
äèàìåòðà. Ýòîò êîìïëåêñ ðàñïîëîæåí âáëèçè êëàñòåðà
îêàéìëåííûõ ïóçûðüêîâ, ôîðìèðóþùèõñÿ â ðåçóëüòàòå
ïî÷êîâàíèÿ âíåøíåé ìåìáðàíû ÿäåðíîé îáîëî÷êè èëè åå
âûïÿ÷èâàíèÿ (Bannister et al., 2004). Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî
ðåçèäåíòíûå áåëêè ÏÂ, à òàêæå òðàíçèòíûå áåëêè, íà-
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ïðàâëÿþùèåñÿ â ýðèòðîöèò, âûñâîáîæäàþòñÿ â ïðî-
ñòðàíñòâî ÏÂ èç òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë. Ýëåêòðîííàÿ
ìèêðîñêîïèÿ âûÿâèëà îñîáûå âåçèêóëû, îêðóæåííûå
äâîéíîé ìåìáðàíîé (ÂÄÌ), êîòîðûå îòïî÷êîâûâàþòñÿ
îò ÝÐ â êëåòêå ïàðàçèòà. Âíåøíÿÿ ìåìáðàíà âåçèêóë ñëè-
âàåòñÿ ñ ïëàçìàëåììîé ïàðàçèòà, âûñâîáîæäàÿ «äî÷åð-
íèå» âíóòðåííèå âåçèêóëû, êîòîðûå â ñâîþ î÷åðåäü ñëè-
âàþòñÿ ñ ÌÏÂ è âûñâîáîæäàþò ñîäåðæèìîå â öèòîïëàç-
ìó ýðèòðîöèòà (Olliaro, Castelli, 1997; Cooke et al., 2004).
Ïðèìåíåíèå çåëåíîãî ôëóîðåñöåíòíîãî ïðîòåèíà è ëþ-
öèôåðàçû â êà÷åñòâå ëþìèíåñöåíòíûõ ìàðêåðîâ â ñî÷å-
òàíèè ñ òðàíñôåêöèåé ýðèòðîöèòàðíîé ñòàäèè ïëàçìîäèÿ
äàëî âîçìîæíîñòü íàáëþäàòü òðàíñïîðò â æèâûõ êëåòêàõ
è âûÿâëÿòü ñèãíàëû, íàïðàâëÿþùèå áåëêè ïàðàçèòà ê
ðàçëè÷íûì êîìïàðòìåíòàì ñèñòåìû. Áåëêè, ïðåäíàçíà-
÷åííûå äëÿ òðàíñïîðòèðîâêè ê ïëàçìàëåììå ïàðàçèòà â
ÏÂ ê ÌÏÂ, èìåþò êëàññè÷åñêèé ñèãíàëüíûé ìîòèâ, ñî-
ñòîÿùèé èç ïðèìåðíî 15 ãèäðîôîáíûõ àìèíîêèñëîò,
ðàñïîëîæåííûé íà ðàññòîÿíèè 3—17 àìèíîêèñëîò îò
N-êîíöà. Áåëêè, êîòîðûå ïðîõîäÿò ÷åðåç ÌÏÂ â öèòî-
ïëàçìó ýðèòðîöèòîâ, èìåþò áîëåå äëèííûé ñèãíàëüíûé
ìîòèâ, ñîñòîÿùèé èç ïðèìåðíî 30 àìèíîêèñëîò, êîòîðûå
îòñòîÿò íà 80 àìèíîêèñëîò îò N-êîíöà. Ñõîäíûé âíóò-
ðåííèé ñèãíàëüíûé ìîòèâ âûÿâëåí â íåêîòîðûõ áåëêàõ
âûñøèõ ýóêàðèîò, íàïðèìåð â îâàëüáóìèíå (Tabe et al.,
1984). Â òî æå âðåìÿ ñóùåñòâóþò íåêîòîðûå èñêëþ÷å-
íèÿ. Òàê, íåêîòîðûå áåëêè, ýêñïîðòèðóåìûå â ïèùåâàðè-
òåëüíóþ âàêóîëü ïëàçìîäèÿ, îáëàäàþò òàê íàçûâàåìûì
ìîë÷àùèì ñèãíàëîì, êîòîðûé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãèä-
ðîôîáíûé ó÷àñòîê áåëêà, ôóíêöèîíèðóþùèé êàê ìåìá-
ðàííûé ÿêîðü è îòùåïëÿþùèéñÿ âî âðåìÿ ïðîõîæäåíèÿ
÷åðåç ìåìáðàíó âàêóîëè (Klemba et al., 2004). Äðóãîå
èñêëþ÷åíèå — HRP (histidine rich protein), êîòîðûé õîòÿ
è íàïðàâëÿåòñÿ â öèòîïëàçìó ýðèòðîöèòà, íî ñîäåðæèò
êëàññè÷åñêèé ãèäðîôîáíûé ñèãíàë. Êðîìå òîãî, áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî òðàíñëîêàöèÿ ðàñòâîðèìûõ ïàðàçèòàðíûõ
áåëêîâ ÷åðåç ÌÏÂ òðåáóåò ýíåðãèè â âèäå ÀÒÔ è ÷òî, âå-
ðîÿòíåå âñåãî, ÀÒÔ-çàâèñèìûé ïåðåíîñ÷èê âîâëå÷åí â
ïåðåíîñ áåëêîâ ÷åðåç ÌÏÂ (Ansorge et al., 1996). Â ýðèò-
ðîöèòå ïàðàçèò âûñòðàèâàåò ñîáñòâåííóþ ñèñòåìó ìåìá-
ðàí. Íåêîòîðûå âàæíûå äëÿ ïàòîãåíåçà ïàðàçèòàðíûå
áåëêè áûëè îáíàðóæåíû â öèòîïëàçìå ýðèòðîöèòà òàêæå
â ñâîáîäíîì âèäå (âíå ìåìáðàííûõ êîìïàðòìåíòîâ). Ýòè
áåëêè ìîãóò ïðîõîäèòü ÷åðåç ÏÂ â âèäå ïîëèïåïòèäîâ,
ëèøåííûõ âòîðè÷íîé ñòðóêòóðû (unfolded proteins).
Â öèòîïëàçìå ýðèòðîöèòà ýòè áåëêè çàíîâî ñâîðà÷èâàþò-
ñÿ è ñïîíòàííî ñêàïëèâàþòñÿ â îïðåäåëåííûõ ó÷àñòêàõ
êëåòêè, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ ðåçèäåíòíûìè áåëêàìè ýðèò-
ðîöèòà. Íåêîòîðûå òðàíñìåìáðàííûå áåëêè (íàïðèìåð,
PfEM P1 — Plasmodium falciparum erythrocyte membrane
protein) ïðåäïîëîæèòåëüíî äîñòàâëÿþòñÿ ê ïëàçìàëåììå
ýðèòðîöèòà ñ ïîìîùüþ âåçèêóëÿðíîãî òðàíñïîðòà (Ta-
raschi et al., 2001, 2003). Â ñâÿçè ñ ýòèì ïîÿâèëñÿ èíòåðåñ
ê ìåìáðàííûì êîìïàðòìåíòàì, âîçíèêàþùèì ïî ìåðå
ñîçðåâàíèÿ ïàðàçèòà â ýðèòðîöèòå. Íà ñòàäèè êîëüöà
ÌÏÂ îáðàçóåò êîðîòêèå ïàëüöåîáðàçíûå âûðîñòû. Ýòè
âûðîñòû ìîãóò îòïî÷êîâûâàòüñÿ îò ÌÏÂ è äàâàòü íà÷à-
ëî ìåëêèì âåçèêóëàì èëè òðóáî÷êàì (Bannister et al.,
2003, 2004). Ïî ìåðå ñîçðåâàíèÿ ïàðàçèòà â ýðèòðîöèòå
âîçíèêàþò ñòðóêòóðû, èçâåñòíûå êàê êëåôòû Ìàóðåðà
(Maurer’s Clefts) (ÊÌ), ïðåäñòàâëÿþùèå ñîáîé âûòÿíó-
òûå ìåìáðàííûå öèñòåðíû ñ ïëîòíûìè ñòåíêàìè è ýëåê-
òðîííî-ïðîçðà÷íûì ñîäåðæèìûì. Ñ öèòîïëàçìàòè÷å-
ñêîé ñòîðîíû ê ñòåíêàì ÊÌ ÷àñòî ïðèìûêàþò àãðåãàòû
àìîðôíîãî ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ìàòåðèàëà. Ïî ìåðå ñî-

çðåâàíèÿ ïàðàçèòà ÊÌ ïîäõîäÿò âïëîòíóþ ê ÏÌ ýðèòðîöèòà,
íî íå ñëèâàþòñÿ ñ íåé, à îáðàçóþò çîíû êîíòàêòà, ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêè âûÿâëÿåìûå êàê òÿæè ôèáðîçíîãî
ìàòåðèàëà óìåðåííîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè. Âáëèçè
òàêèõ öèñòåðí ÷àñòî ðàñïîëàãàþòñÿ ñêîïëåíèÿ ìåëêèõ
âåçèêóë äèàìåòðîì 20—25 íì. Ðîëü ÊÌ â òðàíñïîðòå ïà-
ðàçèòàðíûõ àíòèãåíîâ îñîáåííî àêòèâíî èçó÷àëàñü â ñâÿçè
ñ òðàíñïîðòîì áåëêà Pf EMP1, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ïîëè-
ìîðôíûì èíòåãðàëüíì áåëêîì, îïðåäåëÿþùèì àäãåçèâ-
íûå ñâîéñòâà èíôèöèðîâàííûõ ýðèòðîöèòîâ. Èçâåñòíî,
÷òî àäãåçèÿ òàêèõ êëåòîê ê ïîâåðõíîñòè âàñêóëÿðíîãî
ýïèòåëèÿ ÿâëÿåòñÿ ïðè÷èíîé ðÿäà ôàòàëüíûõ ñèíäðîìîâ
ïðè ìàëÿðèè (Cooke et al., 2004). Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî
ÊÌ ñëóæàò òðàíçèòíûì äåïî ïðè òðàíñïîðòèðîâêå
Pf EMP1. Áåëîê âñòðàèâàåòñÿ â ìåìáðàíó ÊÌ ñ ïîìîùüþ
C-òåðìèíàëüíîãî äîìåíà.

Â öèòîïëàçìå èíôèöèðîâàííîãî ýðèòðîöèòà âûÿâëåí
òàêæå äðóãîé òèï ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð — òóáóëîâåçè-
êóëÿðíàÿ ñåòü (ÒÂÑ), ïðåäñòàâëÿþùàÿ ñîáîé ñêðó÷åí-
íóþ â ýëëèïñ öèñòåðíó, çàìûêàþùóþ â ñåáå ÷àñòü öèòî-
ïëàçìû ýðèòðîöèòà. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îáíàðóæåíà
ñâÿçü ìåìáðàí ÒÂÑ è ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè. Õàðàê-
òåðíî, ÷òî ìåìáðàíû îáåèõ ñòðóêòóð íå èìåþò ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíîãî ïîêðûòèÿ, õàðàêòåðíîãî äëÿ ìåìáðàí ÊÌ;
òàêæå îíè èìåþò âåñüìà ñõîäíûé àíòèãåííûé ñîñòàâ.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ÒÂÑ ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â òðàíñïîð-
òå êîìïîíåíòîâ îò ÏÌ ýðèòðîöèòà è èç îêðóæàþùåé
ñðåäû (Lauer et al., 1997). Íåêîòîðûå èññëåäîâàíèÿ ïîêà-
çûâàþò, ÷òî ÊÌ è ÒÂÑ òàêæå ñâÿçàíû â åäèíóþ ìåìá-
ðàííóþ ñåòü, òîãäà êàê äðóãèå èññëåäîâàíèÿ ãîâîðÿò â
ïîëüçó òîãî, ÷òî ÊÌ — îáîñîáëåííûé êîìïàðòìåíò, êî-
òîðûé êîíòàêòèðóåò ñ ÒÂÑ ÷åðåç ñèñòåìó âåçèêóëÿðíîãî
òðàíñïîðòà. Ñ ïîìîùüþ èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ èññëå-
äîâàíèé â öèòîïëàçìå èíôèöèðîâàííûõ ýðèòðîöèòîâ âû-
ÿâëåíû ìíîãèå ýëåìåíòû ñèñòåìû âåçèêóëÿðíîãî òðàíñ-
ïîðòà ïàðàçèòàðíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, âêëþ÷àÿ áåëêè êî-
àòîìåðíûõ êîìïëåêñîâ Sar1p, Sec31p, Sec23, PfNSF è äð.
(Hayashi et al., 2001; Cooke et al., 2004). Òàêèì îáðàçîì,
ìîæíî êîíñòàòèðîâàòü, ÷òî ìàëÿðèéíûé ïëàçìîäèé ñïî-
ñîáåí âîññîçäàâàòü ñèñòåìó êëàññè÷åñêîãî âåçèêóëÿðíî-
ãî òðàíñïîðòà çà ïðåäåëàìè ñîáñòâåííîé ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû, ò. å. ýêñïîðòèðîâàòü ñåêðåòîðíóþ ñèñòåìó.
Ïóòè ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà â êëåòêå ìàëÿðèéíîãî
ïëàçìîäèÿ íà ýðèòðîöèòàðíîé ñòàäèè ñõåìàòè÷íî èçîá-
ðàæåíû íà ðèñ. 5.

Îáçîð ëèòåðàòóðû ïî ñåêðåòîðíîé ñèñòåìå Apicomp-
lexa ìîæíî ðåçþìèðîâàòü ñëåäóþùèì îáðàçîì. Óïðî-
ùåííàÿ ïîëÿðèçîâàííàÿ îðãàíèçàöèÿ êëåòêè ìåðîçîèòîâ
êîêöèäèé ïîçâîëÿåò ëåãêî âû÷ëåíÿòü êîìïàðòìåíòû ñåê-
ðåòîðíîãî ïóòè è ñðàâíèâàòü ýòó ñèñòåìó ñ êëåòêàìè
ìëåêîïèòàþùèõ è äðîææåé. Òàì, ãäå ìåõàíèçìû òðàíñ-
ïîðòà êîíñåðâàòèâíû, ìåðîçîèòû T. gondii è äðóãèõ êîê-
öèäèé ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èäåàëüíóþ ìîäåëü äëÿ èçó÷å-
íèÿ òðàíñïîðòà â êëåòêå ýóêàðèîò â öåëîì, íàïðèìåð äëÿ
èçó÷åíèÿ ðîëè êîàòîìåðíûõ áåëêîâ COPI è COPII
â òðàíñïîðòå îò ÝÐ ê Ãîëüäæè èëè äëÿ èçó÷åíèÿ ïðî-
öåññà äåëåíèÿ Ãîëüäæè. Òàì, ãäå ýòè ìåõàíèçìû óíè-
êàëüíû, íàïðèìåð â ïðîöåññå ñåêðåöèè ëèïèäîâ ðîïòðèé,
ïðè òðàíñïîðòèðîâêå áåëêîâ ÷åðåç ÷åòûðå ìåìáðàíû àïè-
êîïëàñòà èëè ê ìåìáðàííûì êîìïàðòìåíòàì, íàõîäÿ-
ùèìñÿ çà ïðåäåëàìè êëåòêè ïàðàçèòà, èññëåäîâàíèÿ Api-
complexa ïîìîãóò âûÿâèòü ðàçíîîáðàçèå ïóòåé ýâîëþ-
öèè ýóêàðèîò, à òàêæå íàéòè ïîòåíöèàëüíûå ìèøåíè äëÿ
ïðèìåíåíèÿ ëåêàðñòâåííûõ ïðåïàðàòîâ (Joiner, Roos,
2002).
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À ï ï à ð à ò Ã î ë ü ä æ è ê è í å ò î ï ë à ñ ò è ä. Êèíåòî-
ïëàñòèäû (Kinetoplastida) ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé åùå îäíó
âåòâü ýâîëþöèè ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè. Â öåëîì ñåêðå-
òîðíûé òðàíñïîðò â êëåòêàõ ïàðàçèòè÷åñêèõ êèíåòîïëà-
ñòèä, òàê æå êàê è â ðîäñòâåííûõ èì ñâîáîäíîæèâóùèõ
ýâãëåíîâûõ (Euglenidea), îðãàíèçîâàí ïðèìåðíî òàê æå,
êàê è â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ. ÀÃ ïðåäñòàâëåí îäíîé
äèêòèîñîìîé, ñîñòîÿùåé èç 6—10 óïëîùåííûõ öèñòåðí,
è ðàçäåëåí íà ñòàíäàðòíûå ñóáêîìïàðòìåíòû (öèñ-, ìå-
äèàë-, òðàíñ- è òðàíñ-Ãîëüäæè-ñåòü), õîðîøî âûÿâëÿå-
ìûå ñ ïîìîùüþ ìàðêåðíûõ áåëêîâ (Duszenko et al., 1988;
Weise et al., 2000; McConville et al., 2002a, 2002b).

Êèíåòîïëàñòèäû, â ïåðâóþ î÷åðåäü Trypanosoma
brucei, ÷ðåçâû÷àéíî ïðèâëåêàòåëüíû êàê óäîáíàÿ ìîäåëü
äëÿ èçó÷åíèÿ âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà êîìïàðò-
ìåíò (Overath, Engstler, 2004). Òðèïàíîñîìû ëåãêî êóëü-
òèâèðóþòñÿ in vitro, ðàçðàáîòàíû ìåòîäû èõ òðàíñôåê-
öèè è ãåíåòè÷åñêîé ìîäèôèêàöèè. Â êëåòêàõ ýòèõ æãóòè-
êîíîñöåâ ýíäî- è ýêçîöèòîç ïðèóðî÷åíû ê îãðàíè÷åííîé
îáëàñòè ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû — îáëàñòè æãóòèêî-
âîãî êàðìàíà. Âñå ýíäî- è ýêçîöèòîçíûå êîìïàðòìåíòû,
âêëþ÷àÿ äèêòèîñîìó, ðàñïîëîæåíû â çàäíåé ÷àñòè êëåò-
êè ìåæäó ÿäðîì è æãóòèêîâûì êàðìàíîì, ÷òî îáëåã÷àåò
òðåõìåðíóþ ðåêîíñòðóêöèþ ýòèõ êîìïàðòìåíòîâ ñ ïîìî-
ùüþ ôëóîðåñöåíòíîé è ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè è âè-
çóàëèçàöèþ ïðîöåññîâ òðàíñïîðòà. Äëÿ òðèïàíîñîì õà-
ðàêòåðíà íåîáû÷àéíî âûñîêàÿ èíòåíñèâíîñòü ïðîöåññîâ
ýêçî-, ýíäîöèòîçà, ñîðòèðîâêè è êîíöåíòðàöèè ýêñïîðòè-
ðóåìûõ è ðåöèêëèðóåìûõ áåëêîâ: 107 ïîâåðõíîñòíûõ
ãëèêîïðîòåèíîâ áóêâàëüíî åæåìèíóòíî (Overath, Engst-
ler, 2004) ðåöèêëèðóþò îò ìåñò ñèíòåçà â ÝÐ ê ÏÌ (ýêçî-
öèòîç) è îáðàòíî (ýíäîöèòîç), èñïîëüçóÿ âåçèêóëÿðíûé
òðàíñïîðò. 10 % ñèíòåçèðóåìûõ T. brucei ïîâåðõíîñòíûõ
áåëêîâ è ãëèêîëèïèäîâ èìåþò GPI-ìîòèâ («ìåìáðàííûé
ÿêîðü»), îáåñïå÷èâàþùèé âñòðàèâàíèå ýòèõ áåëêîâ â
ìåìáðàíó. Êîëè÷åñòâåííûé è óëüòðàñòðóêòóðíûé àíàëèç
ðåöèêëèðîâàíèÿ GPI-àññîöèèðîâàííûõ áåëêîâ â êëåòêàõ
òðèïàíîñîì (â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ òîëüêî â 0.5 %
êëåòî÷íûõ áåëêîâ âûÿâëåí ýòîò ìîòèâ) çíà÷èòåëüíî ïðî-
äâèíóë ïîíèìàíèå ìåõàíèçìîâ òðàíñïîðòà áåëêîâ ê
ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ýóêàðèîò (Overath, Engstler,
2004).

Íàèáîëåå îñíîâàòåëüíî ñåêðåòîðíûé òðàíñïîðò èçó-
÷åí ó êèíåòîïëàñòèä, ïàòîãåííûõ äëÿ ìëåêîïèòàþùèõ,
â ÷àñòíîñòè ó Trypanosoma brucei, T. cruzi è Leishma-
nia spp., âîçáóäèòåëåé ñîîòâåòñòâåííî ñîííîé áîëåçíè,
áîëåçíè ×àãàñà è âèñöåðàëüíîãî ëåéøìàíèîçà ÷åëîâåêà.
Ïîâåðõíîñòíûå áåëêè è äðóãèå âåùåñòâà, æèçíåííî âàæ-
íûå ñ òî÷êè çðåíèÿ âçàèìîîòíîøåíèé ýòèõ îáëèãàòíûõ
ïàðàçèòîâ ñ êëåòêàìè õîçÿèíà, èíòåíñèâíî èçó÷àëèñü ñ
öåëüþ ñîçäàíèÿ ñïåöèôè÷íûõ âàêöèí. Ê ÷èñëó òàêèõ âå-
ùåñòâ îòíîñÿòñÿ ïîâåðõíîñòíûå ãëèêîïðîòåèíû òèïà ýí-
äîïðîòåàçû gp63, ïðîòåèíîïîäîáíûå ôîñôàòàçû, ëèïî-
ôîñôîãëþêàíû è ìåìáðàííûå ïåðåíîñ÷èêè ãëþêîçû
ëåéøìàíèé, á-ìàííîçèäàçà ó T. cruzi è âàðèàáåëüíûå ïî-
âåðõíîñòíûå ãëèêîïðîòåèíû (variant surface glycoprote-
ins, VSGs) ó Trypanosoma spp. (ñïèñîê èñòî÷íèêîâ äî
1996 ã. ñì.: Becker, Melkonian, 1996). Âñå ïîâåðõíîñòíûå
ìîëåêóëû êèíåòîïëàñòèä ãëèêîçèëèðîâàíû. Áèîñèíòåòè-
÷åñêèå ïóòè ìíîãèõ ïîâåðõíîñòíûõ áåëêîâ êèíåòîïëà-
ñòèä äåòàëüíî îõàðàêòåðèçîâàíû. Ïîêàçàíî, ÷òî N-ãëè-
êîçèëèðîâàíèå, ôîðìèðîâàíèå ãëèêàíîôîñôàòèäèë-èíî-
çèòîëüíûõ äîìåíîâ, «çàÿêîðèâàþùèõ» ýòè áåëêè â
ïîâåðõíîñòíîé ìåìáðàíå (GPI-anchors), è äðóãèå ýëå-
ìåíòû ïðîöåññèíãà ïðîèñõîäÿò â îñíîâíîì (íî íå âñå-

ãäà) â ÀÃ êèíåòîïëàñòèä (Parodi, 1993; Rubotham et al.,
2005). Ïîäàâëÿþùåå ÷èñëî ðàáîò ïî ìåìáðàííîìó òðàíñ-
ïîðòó êèíåòîïëàñòèä ïîñâÿùåíî ñåêðåöèè VSGs. Ñ ïî-
ìîùüþ èììóííîé êîëîêàëèçàöèè ýòèõ áåëêîâ è ìàð-
êåðîâ êîìïàðòìåíòîâ ÀÃ ïîêàçàíî, ÷òî VSGs T. brucei
íàïðàâëÿþòñÿ ê êëåòî÷íîé ïîâåðõíîñòè, èñïîëüçóÿ êëàñ-
ñè÷åñêèé ïóòü ñåêðåöèè, è âûÿâëÿþòñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî
â ÝÐ, öèñòåðíàõ Ãîëüäæè, òóáóëÿðíûõ ñòðóêòóðàõ
òðàíñ-Ãîëüäæè-ñåòè, à çàòåì íà ïîâåðõíîñòè ÏÌ (Dus-
zenko et al., 1988). Â ïðîöåññå òðàíñïîðòà ê ÏÌ ïðî-
èñõîäèò 50-êðàòíàÿ êîíöåíòðàöèÿ VSGs (Grunfelder
et al., 2002). Îñòàåòñÿ íåïîíÿòíûì, ïî÷åìó ìîíå-
çèí, èîíîôîð ìîíîâàëåíòíûõ êàòèîíîâ, èíãèáèðóþùèé
ÀÃ—ÏÌ-òðàíñïîðò â áîëüøèíñòâå êëåòî÷íûõ ñèñòåì
(Mollenhauer et al., 1990), íå îêàçûâàåò âëèÿíèÿ íà ñåêðå-
öèþ VSGs, õîòÿ àäåêâàòíî èçìåíÿåò ìîðôîëîãèþ Ãîëü-
äæè (âûçûâàåò íàáóõàíèå òðàíñ-Ãîëüäæè) è áëîêèðóåò
ñèíòåç N-ãëèêàíîâ (Bangs et al., 1986; Duszenko et al.,
1988). Áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î íàëè÷èè äîïîë-
íèòåëüíûõ ñåêðåòîðíûõ ïóòåé ñèíòåçà è ðåöèêëèðîâàíèÿ
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Ðèñ. 5. Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñõåìà ïóòåé ñåêðåòîðíîãî òðàíñïîðòà
Plasmodium falciparum, ñóììèðóþùàÿ ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàí-

íûå (ïî: Cooke et al., 2004).

Ðàñòâîðèìûå áåëêè, ïðåäíàçíà÷åííûå íà ýêñïîðò, íàïðàâëÿþòñÿ â ÝÐ è
çàòåì ïðîõîäÿò ÷åðåç ÀÃ. Áåëêè PfERD2, RfRab6, COPI è COPII íåîáõî-
äèìû äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ âåçèêóë è òðàíñïîðòà îò ÝÐ ê ÀÃ (è îáðàòíî).
Áåëêè KAHRP, S-antigen è MSP1 òðàíñïîðòèðóþòñÿ â ñïåöèàëüíûõ âåçè-
êóëàõ (â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ ñîâìåñòíî ñ äðóãèìè áåëêàìè) ê ðàçëè÷íûì
ñóáêîìïàðòìåíòàì ïàðàçèòîôîðíîé âàêóîëè (PV). Â PV áåëêè ñîðòèðó-
þòñÿ íà ðåçèäåíòíûå è òðàíçèòíûå, ñëåäóþùèå â êëåòêó õîçÿèíà. Ðÿä
áåëêîâ îò ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ïëàçìîäèÿ (PPM), ÝÐ èëè ÀÃ íà-
ïðàâëÿþòñÿ ê ñåêðåòîðíûì (ðîïòðèÿì, ìèêðîíåìàì) èëè äðóãèì îðãà-
íåëëàì (ïèùåâîé âàêóîëè, àïèêîïëàñòó è äð.) öèòîïëàçìû ïëàçìîäèÿ
(PC). Òðàíçèòíûå áåëêè (KAHRP) ñíà÷àëà âûñâîáîæäàþòñÿ â ïðîñâåò
PV, à çàòåì ïåðåíîñÿòñÿ â öèòîïëàçìó ýðèòðîöèòà (EC) ÷åðåç ÀÒÔ-çàâè-
ñèìûé ïåðåíîñ÷èê (ABC transporter) ñ ïîìîùüþ ñïåöèàëüíîãî òðàíñëî-
êàöèîííîãî ìîòèâà (Exp1). Ýòè áåëêè ôîðìèðóþò íà ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíå ýðèòðîöèòà (EPM) «óçåëêè» (Kn). Ýêñïîðò èíòåãðàëüíûõ ìåì-
áðàííûõ áåëêîâ òèïà PfEMP-1 ïðåäïîëîæèòåëüíî îñóùåñòâëÿåòñÿ â âå-
çèêóëàõ. Áåëîê PfEMP -1 ïåðåíîñèòñÿ ê êëåôòàì Ìàóðåðà (MC), êîòîðûå
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ïðîìåæóòî÷íûé êîìïàðòìåíò ñåêðåòîðíîãî ïóòè îò
ïàðàçèòà ê ìåìáðàíå ýðèòðîöèòà. PfSBP-1, PfEMP-3 è MAHRP — ìàðêåð-
íûå áåëêè MC. Ïîêàçàíî, ÷òî òðè êîìïîíåíòà êîàòîìåðíîãî áåëêà COPII,
Sar1p, Sec31p è Sec23p ýêñïîðòèðóþòñÿ èç êëåòêè ïàðàçèòà ê MC âìåñòå ñ

PfNSF.



VSGs (Ferguson et al., 1986; Grunfelder et al., 2002). Ñèê-
âåíèðîâàíèå ãåíîâ íåêîòîðûõ áåëêîâ ñåêðåòîðíîãî ïóòè
êèíåòîïëàñòèä ïîêàçàëî èõ çíà÷èòåëüíîå ñõîäñòâî ñ ãå-
íàìè àíàëîãè÷íûõ áåëêîâ äðîææåé è ìëåêîïèòàþùèõ
(Bangs et al., 1993; Ryan et al., 1993; Descoteaux et al.,
1995; McConville et al., 2002b).

Â ïîñëåäíèå ãîäû áûëè ïîëó÷åíû èíòåðåñíûå äàí-
íûå ïî áèîãåíåçó ÀÃ T. brucei. Áûëî ïîêàçàíî, ÷òî â äå-
ëÿùèõñÿ æãóòèêîíîñöàõ ÀÃ ôîðìèðóåòñÿ èç ÝÐ de novo
â çîíå ÝÐ—ÀÃ ïðîìåæóòî÷íîãî êîìïàðòìåíòà (Golgi ex-
port sites), êîòîðûé ðàñïîëàãàåòñÿ ó òðèïàíîñîì âáëèçè
ÿäðà. Çà 2 ÷ îðãàíåëëà äîñòèãàåò ðàçìåðîâ ÀÃ çðåëîé
êëåòêè. Ïðè ñîçðåâàíèè íîâîãî ÀÃ íàáëþäàþòñÿ àêòèâ-
íîå âçàèìîäåéñòâèå è îáìåí ìàòåðèàëîì ñî «ñòàðûì»
Ãîëüäæè (He et al., 2004). Ýòè äàííûå, ñ îäíîé ñòîðîíû,
ïðîòèâîðå÷àò äâóì îñíîâíûì òåîðèÿì áèîãåíåçà Ãîëü-
äæè, ñîãëàñíî êîòîðûì 1) íîâûé ÀÃ îáðàçóåòñÿ â ðåçóëü-
òàòå äåëåíèÿ ñòàðîãî (Benchimol et al., 2001), 2) íîâûé
ÀÃ âîçíèêàåò de novo èç ÝÐ (Bevis et al., 2002) áåç ó÷àñ-
òèÿ ñòàðîãî. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ïîëó÷åííûå íà T. brucei
äàííûå, îáúåäèíÿþò ýòè äâå òåîðèè.

Àïïàðàò Ãîëüäæè
ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ

è ýâîëþöèÿ ýóêàðèîò (âìåñòî çàêëþ÷åíèÿ)

Íà ðèñ. 1 ïðåäñòàâëåíî «äðåâî æèçíè» — îäíà èç
ïåðâûõ êëàäîãðàìì, ïîñòðîåííàÿ íà îñíîâàíèè ñðàâíå-
íèÿ íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ãåíà ìàëîé
ñóáúåäèíèöû ðèáîñîìàëüíîé ÐÍÊ (ÌÑ ðÄÍÊ). Ýòî ãè-
ïîòåòè÷åñêîå äðåâî, îòðàæàþùåå ãèïîòåçó ïîñëåäîâà-
òåëüíîé äèâåðãåíöèè ðàçëè÷íûõ ãðóïï îò îñíîâíîãî ñòâî-
ëà ýóêàðèîò (Sogin, 1991), ïîñëóæèëî ñòèìóëîì äëÿ èñ-
ñëåäîâàíèé â îáëàñòè ýâîëþöèè ýóêàðèîò â ïîñëåäíèå
äâà äåñÿòèëåòèÿ.

Ëþáîïûòíî, ÷òî îäèí èç íàèáîëåå èçâåñòíûõ ñïåöè-
àëèñòîâ ïî ìàêðîñèñòåìàì ýóêàðèîò Êàâàëüå-Ñìèò (Ca-
valier-Smith, 1993) îäíî âðåìÿ ïðèäàâàë äèêòèîñîìàì ÀÃ
èñêëþ÷èòåëüíîå çíà÷åíèå â ôèëîãåíèè ïðîñòåéøèõ —
áîëüøåå, ÷åì æãóòèêó èëè ìèòîõîíäðèÿì. Â îäíîé èç
ñâîèõ ðàííèõ ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ñèñòåì îí äàæå ðàçäå-
ëèë öàðñòâî Protozoa íà äâà ïîäöàðñòâà — Adictyiozoa è
Dictyozoa — â çàâèñèìîñòè îò îòñóòñòâèÿ èëè íàëè÷èÿ
ñòðóêòóð ÀÃ. Â ïîñëåäóþùåì îí îòêàçàëñÿ îò ýòîé ýêñò-
ðåìàëüíîé èäåè. Î÷åâèäíî, ÷òî äàííûé ïðèçíàê ìàëî
ïðèãîäåí â êà÷åñòâå ìàðêåðà ñóïåðòàêñîíîâ ýóêàðèîò,
òàê êàê ìîæåò âàðüèðîâàòü â ïðåäåëàõ îäíîé ãðóïïû.
Òàê, äèêòèîñîìû íå íàéäåíû ó ïðåäñòàâèòåëåé Oxymo-
nada, îäíàêî ïðèñóòñòâóþò â áëèçêîðîäñòâåííîì òàêñî-
íå Trymastix (Dacks, Doolittle, 2001) è äàæå ìîãóò ïîÿâ-
ëÿòüñÿ èëè èñ÷åçàòü â õîäå æèçíåííîãî öèêëà, êàê ó ðÿäà
âèäîâ ðîäîâ Giardia è Plasmodium.

Ðàññìàòðèâàÿ ñòðóêòóðó è ôóíêöèþ ñåêðåòîðíûõ ñè-
ñòåì ïðîñòåéøèõ â ýâîëþöèîííîì àñïåêòå, íåâîçìîæíî
íå êîñíóòüñÿ ôèëîãåíèè ýóêàðèîò, â ÷àñòíîñòè «àðõåçîé-
íîé ãèïîòåçû» (Cavalier-Smith, 1983). Äàííûå ïî óëüòðà-
ñòðóêòóðå ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ, â òîì ÷èñëå ðàñ-
ñìîòðåííûå â íàñòîÿùåì îáçîðå, ñûãðàëè ñóùåñòâåííóþ
ðîëü êàê â ñòàíîâëåíèè, òàê è â îòêàçå îò ýòîé îøèáî÷-
íîé, íî âìåñòå ñ òåì ïëîäîòâîðíîé äëÿ ðàçâèòèÿ íàóêè
èäåè. Â îñíîâå ãèïîòåçû ëåæàëî ïðåäñòàâëåíèå, ãîñïîä-
ñòâóþùåå åùå ïîëòîðà äåñÿòèëåòèÿ íàçàä, î òîì, ÷òî
êëåòêà òàê íàçûâàåìîãî ïîñëåäíåãî îáùåãî ïðåäêà ýóêà-
ðèîò áûëà óñòðîåíà ñóùåñòâåííî ïðîùå, ÷åì êëåòêà

ëþáîãî èç íûíå æèâóùèõ îðãàíèçìîâ. Íà îñíîâàíèè
ñòðóêòóðíûõ îñîáåííîñòåé, ïðåæäå âñåãî îòñóòñòâèÿ ìè-
òîõîíäðèé, ïåðîêñèñîì è äèêòèîñîì ÀÃ, áûëî âûÿâëåíî
íåñêîëüêî ãðóïï ñîâðåìåííûõ ïðîòèñòîâ, êîòîðûå ïðåä-
ïîëîæèòåëüíî íàèáîëåå ðàíî äèâåðãèðîâàëè îò îáùåãî
ñòâîëà ýóêàðèîò: Parabasalia (Trichomonas),2 Diplomonada
(Giardia), Entamoebidae (Entamoeba), Microsporidia (No-
sema è Encephalitozoon), Oxymonada (Oxymonas), Hetero-
lobosea (Naegleria) è Pelobionta (Mastigamoeba). Ýòè
«ðàíî äèâåðãèðîâàâøèå» òàêñîíû ðàññìàòðèâàëèñü êàê
ïðÿìûå ïîòîìêè ïðåäêîâîé ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè è
áûëè ïîìåùåíû â öàðñòâî Archezoa (Cavallier-Smith,
1983).

Ïîñòóëèðîâàëîñü, ÷òî äèâåðãåíöèÿ ýòèõ ãðóïï îò îá-
ùåãî ñòâîëà ýóêàðèîò ïðîèçîøëà äî óñòàíîâëåíèÿ ñèì-
áèîòè÷åñêèõ îòíîøåíèé ïðåäêîâîé êëåòêè ñ ýíäîñèìáè-
îòè÷åñêèìè áàêòåðèÿìè, ïðåäøåñòâåííèêàìè ìèòîõîíä-
ðèé (Vossbrinck, Woese, 1986; Vossbrinck et al., 1987).
Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå òîò ôàêò, ÷òî ïîäàâëÿþùåå
áîëüøèíñòâî òàêñîíîâ, âõîäÿùèõ â Archezoa, ïðåäñòàâ-
ëåíû îáëèãàòíûìè ïàðàçèòàìè. Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü
ïåðâè÷íîé ïðîñòîòå ïàðàçèòè÷åñêèõ Archezoa ïîäðàçó-
ìåâàëîñü, ÷òî óïðîùåííîå («ìèíèìèçèðîâàííîå») ñòðîå-
íèå êëåòîê ïàðàçèòè÷åñêèõ ïðîñòåéøèõ äðóãèõ ãðóïï,
íàïðèìåð, Apicomplexa (Toxoplasma è Plasmodium), Ki-
netoplastida (Trypanosoma è Leishmania) èëè ïàðàçèòè÷å-
ñêèõ îäíîêëåòî÷íûõ ãðèáîâ, âòîðè÷íî è ÿâëÿåòñÿ ñëåä-
ñòâèåì ïàðàçèòè÷åñêîãî îáðàçà æèçíè. Èíòåðåñíî, ÷òî
ïåðâûå ðåêîíñòðóêöèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíî-
øåíèé íà îñíîâàíèè àíàëèçà ñèêâåíñà ÌÑ ðÄÍÊ ïîä-
òâåðäèëè ïðåäïîëîæåíèå î ðàííåé äèâåðãåíöèè ïî êðàé-
íåé ìåðå ÷àñòè ïðåäñòàâèòåëåé Archezoa (Sogin, 1991).
Â äàëüíåéøåì óñîâåðøåíñòâîâàíèå àëãîðèòìîâ ôèëîãå-
íåòè÷åñêîãî àíàëèçà è áîëåå ãëóáîêîå ïîíèìàíèå ìåõà-
íèçìîâ ìîëåêóëÿðíîé ýâîëþöèè ïîìîãëè âûÿâèòü è èñï-
ðàâèòü ðÿä ìåòîäè÷åñêèõ ïðîñ÷åòîâ, êîòîðûå ïðèâîäèëè
ê íåâåðíîé òîïîëîãèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ äðåâ. Îäíà èç
òèïè÷íûõ îøèáîê — òàê íàçûâàåìûé àðòåôàêò âçàèìíî-
ãî ïðèòÿæåíèÿ äëèííûõ âåòâåé (long-branch attraction ar-
tifact; Felsenstein, 1978) — îñíîâàíà íà ëîæíîì ïðåäïî-
ëîæåíèè î òîì, ÷òî îäèí è òîò æå ãåí â ðàçíûõ îðãàíèç-
ìàõ ýâîëþèðóåò ñ îäèíàêîâîé ñêîðîñòüþ.3 Ïðåîäîëåòü
òàêîãî ðîäà îøèáêè ïîìîãàåò èñïîëüçîâàíèå íåñêîëüêèõ
ãåíîâ (ðÐÍÊ, ÄÍÊ-ïîëèìåðàçû, ñòðóêòóðíûõ áåëêîâ òè-
ïà àêòèíà, òóáóëèíà, ìèîçèíà è äð.), à òàêæå óñîâåðøåí-
ñòâîâàíèå àëãîðèòìîâ è óòî÷íåíèå ïàðàìåòðîâ êîìïüþ-
òåðíîãî àíàëèçà (Arisue et al., 2005; Fischer, Palmer, 2005).
Êëàññè÷åñêèì ïðèìåðîì «àðòåôàêòà âçàèìíîãî ïðèòÿæå-
íèÿ äëèííûõ âåòâåé» îêàçàëîñü íåâåðíîå çàêëþ÷åíèå î
äðåâíîñòè ïðîèñõîæäåíèÿ ìèêðîñïîðèäèé íà îñíîâàíèè
ñðàâíèòåëüíîãî ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ñèêâåíñîâ
ÌÑ ðÄÍÊ.4 Îòäåëåíèå ìèêðîñïîðèäèé îò Archezoa è ïå-
ðåìåùåíèå ýòîé ãðóïïû îò îñíîâàíèÿ ôèëîãåíåòè÷åñêî-
ãî äðåâà (Vossbrinck et al., 1987) ê åãî âåðøèíå (Keeling
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2 Â ñêîáêàõ ïðèâåäåí ðîä íàèáîëåå èçâåñòíîãî èëè èçó÷åííîãî ïðåä-
ñòàâèòåëÿ.

3 Â ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ïîñòðîåíèÿõ áûñòðî ýâîëþèðóþùèå ñèêâåíñû
(«äëèííûå âåòâè») èñêóññòâåííî ãðóïïèðóþòñÿ äðóã ñ äðóãîì è ñ èñòèííî
äðåâíèìè ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè, â ÷àñòíîñòè ñ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿìè
Eubacteria è Archea, êîòîðûå îáû÷íî âûáèðàþòñÿ â êà÷åñòâå «âíåøíèõ
ãðóïï» (outgroups) ïðè ðåêîíñòðóêöèÿõ ìàêðîñèñòåìû ýóêàðèîò.

4 Ïðåäïîëîæåíèå î ðàííåé äèâåðãåíöèè äèïëîìîíàä è ïàðàáàçàëèä,
âîçìîæíî, îñíîâàíî íà òîé æå ðàñ÷åòíîé îøèáêå (Dacks, Doolittle, 2001),
õîòÿ äðåâíîñòü ïîñëåäíèõ ïîêà ïîäòâåðæäàåòñÿ íåêîòîðûìè (íî íå âñåìè)
àëüòåðíàòèâíûìè ìåòîäàìè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà (Keeling et al.,
2000; Arisue et al., 2005).



et al., 2000) ñòàëî ïåðâûì ñîêðóøèòåëüíûì óäàðîì ïî
àðõåçîéíîé ãèïîòåçå. Â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèíàäëåæ-
íîñòü Microsporidia è Fungi ê îäíîìó ôèëîãåíåòè÷åñêî-
ìó êëàäó ïîêàçàíà ïðè èñïîëüçîâàíèè íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ìíîãèõ ãåíîâ, â òîì ÷èñëå è ÌÑ
ðÄÍÊ (Fischer, Palmer, 2005). Âòîðûì óäàðîì ïî àðõå-
çîéíîé ãèïîòåçå áûëî âûÿâëåíèå ìèòîõîíäðèàëüíûõ ãå-
íîâ â ãåíîìàõ ïðåäñòàâèòåëåé âñåõ ãðóïï Archezoa (Ger-
mot et al., 1996, 1997; Ghosh et al., 2000; Arisue et al.,
2002; Williams et al., 2002; Tovar et al., 2003). Â-òðåòüèõ,
îòñóòñòâèå ó Archezoa èíòðîíîâ è ñèñòåìû ñïëàéñèíãà
òàêæå íå ïîäòâåðäèëîñü. Â ãåíîìàõ ïðåäñòàâèòåëåé ìèê-
ðîñïîðèäèé, òðèõîìîíàä (Biderre et al., 1998; Fast et al.,
1998; Fast, Doolittle, 1999), ïàðàáàçàëèä è äðóãèõ àðõå-
çîéíûõ òàêñîíîâ âûÿâëåíû ëèáî èíòðîíû, ëèáî ãåíû
ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà, ëèáî è òî è äðóãîå (Dacks, Doolit-
tle, 2001). È íàêîíåö, â-÷åòâåðòûõ, ñëåäóåò ñ÷èòàòü äîêà-
çàííûì, â òîì ÷èñëå è ïðèìåðàìè, ïðèâåäåííûìè â íà-
ñòîÿùåì îáçîðå, ÷òî ÀÃ â ÿâíîì èëè ñêðûòîì âèäå èìå-
åòñÿ â êëåòêàõ âñåõ ñîâðåìåííûõ ýóêàðèîò (ðèñ. 6; ñì.

òàáëèöó). Ñîâîêóïíîñòü èìåþùèõñÿ äàííûõ ãîâîðèò î
òîì, ÷òî, ñêîðåå âñåãî, êëåòêà îáùåãî ïðåäêà ýóêàðèîò îá-
ëàäàëà ìèòîõîíäðèÿìè, èíòðîíàìè, ìåõàíèçìîì ñïëàé-
ñèíãà, ÀÃ è âîîáùå âñåìè îñíîâíûìè áèîëîãè÷åñêèìè è
ìîëåêóëÿðíûìè ÷åðòàìè, ïðèñóùèìè êëåòêàì ñîâðåìåí-
íûõ ýóêàðèîò (ëèòåðàòóðó ñì.: Dacks, Doolitle, 2001).
Ïðîñòîòà ïðåäïîëîæèòåëüíî ðàíî äèâåðãèðîâàâøèõ
ãðóïï ÿâëÿåòñÿ, ñêîðåå âñåãî, ñëåäñòâèåì âòîðè÷íîé
óòðàòû êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð, íàïðèìåð â ðåçóëüòàòå ïàðà-
çèòè÷åñêîãî îáðàçà æèçíè.

Óñïåõè ìîëåêóëÿðíîé ôèëîãåíåòèêè ïîñëåäíèõ ëåò
èìåëè îãðîìíîå ïîëîæèòåëüíîå çíà÷åíèå äëÿ ñèñòåìàòè-
êè îäíîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ (ïðîòèñòîâ): óòî÷íåíû
ñòàðûå è âûÿâëåíû íîâûå ñâÿçè ìåæäó òàêñîíàìè; ïîëî-
æåíèå ðÿäà ãðóïï â ñèñòåìå êàðäèíàëüíî ïåðåñìîòðåíî;
ïîäòâåðæäåíà èëè îïðîâåðãíóòà ïðàâîìåðíîñòü âûäåëå-
íèÿ ñïîðíûõ òàêñîíîâ (Sogin, Silberman, 1998; Cavali-
er-Smith, 1999, 2004; Dacks, Doolittle, 2001, 2002; Adl et
al., 2005). Îäíîâðåìåííî íîâûå äàííûå ïîñòàâèëè ïîä
ñîìíåíèå òåîðèþ ïîñëåäîâàòåëüíîé äèâåðãåíöèè ãðóïï
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Ðèñ. 6. Äðåâî æèçíè (ïî: Adl et al., 2005).

Ñõåìà îòðàæàåò ãîñïîäñòâóþùóþ êîíöåïöèþ ìîíîôèëåòè÷åñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ êëåòêè ýóêàðèîò îò ïðîêàðèîò, à òàêæå íàèáîëåå îáùåïðèíÿòîå
ïðåäñòàâëåíèå î äèâåðãåíöèè îñíîâíûõ ãðóïï (ñóïåðòàêñîíîâ). Ìîíîôèëåòè÷íîñòü âñåõ ñóïåðòàêñîíîâ, çà èñêëþ÷åíèåì Escavata, ïîäòâåðæäàåòñÿ
íåçàâèñèìûìè ìåòîäàìè ôèëîãåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ïðè èñïîëüçîâàíèè êàê óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïðèçíàêîâ, òàê è ñèêâåíñîâ ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ðàç-
ëè÷íûå ìàêðîìîëåêóëû (áîëåå 20). Ìîíî- èëè äàæå ïàðàôèëåòè÷íîñòü Escavata ïîäòâåðæäàåòñÿ íå âî âñåõ ñëó÷àÿõ (Arisue et al., 2005), è ýòîò òàêñîí,
âîçìîæíî, ñáîðíûé (ïîëèôåëåòè÷íûé). Ïîñëåäîâàòåëüíîñòü äèâåðãåíöèè ñóïåðòàêñîíîâ íå ðàçðåøàåòñÿ èñïîëüçóåìûìè ìåòîäàìè àíàëèçà, îäíàêî
ïîñëåäíèå óêàçûâàþò íà äâà íàèáîëåå âåðîÿòíûõ ìåñòîïîëîæåíèÿ êîðíÿ äåðåâà: ýòî âåòâè, âåäóùèå ê êëàäó Parabasalia /Diplomonada è ê Opisthokonta
(ïðåäïîëîæèòåëüíûå ïîçèöèè êîðíÿ íà ñõåìå îáîçíà÷åíû «åëî÷êîé»). Òå òàêñîíû, â êîòîðûõ îòñóòñòâóþò äèêòèîñîìû ÀÃ, îáâåäåíû ðàìêîé. Áèîõè-
ìè÷åñêèå, ñòðóêòóðíûå èëè ìîëåêóëÿðíûå äîêàçàòåëüñòâà íàëè÷èÿ ôóíêöèîíèðóþùåãî ÀÃ âûÿâëåíû âî âñåõ òàêñîíàõ, çà èñêëþ÷åíèåì Retortamona-
da è Oxymonada (ðàìêà îáîçíà÷åíà øòðèõîâîé ëèíèåé). Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî êëåòêà ïîñëåäíåãî îáùåãî ïðåäêà îáëàäàëà äèêòèîñîìîé è â õîäå ýâîëþöèè
ýóêàðèîò ÀÃ èçìåíÿëñÿ äî íåóçíàâàåìîñòè êàê ìèíèìóì 5 ðàç («áóìàæíûå ñòîïêè», ïåðå÷åðêíóòûå ÷åðíîé ëèíèåé). Ñõåìà îáîáùàåò äàííûå Dacks

et al., 2003; Adl et al., 2005; Arisue et al., 2005.



îò îáùåãî ñòâîëà.5 Ñõåìà ýâîëþöèîííûõ ñâÿçåé ìåæäó
îñíîâíûìè òàêñîíàìè ýóêàðèîò, èçîáðàæåííàÿ â âèäå
íåóêîðåíåííîé äåíäðîãðàììû, â áîëüøåé ñòåïåíè ñîãëà-
ñóåòñÿ ñ èìåþùèìèñÿ ñòðóêòóðíûìè è ìîëåêóëÿðíûìè
äàííûìè. Â òðåõ èç øåñòè ñóïåðòàêñîíîâ, âûäåëÿåìûõ
Íîâîé êëàññèôèêàöèåé ïðîòèñòîâ (Adl et al., 2005), ñó-
ùåñòâóåò êàê ìèíèìóì âîñåìü ãðóïï, öåëèêîì ñîñòàâ-
ëåííûõ èç âèäîâ, â êîòîðûõ ÀÃ íå âûÿâëÿåòñÿ â âèäå
êëàññè÷åñêîé ñòîïêè öèñòåðí. Íà ðèñ. 6 ýòè ãðóïïû îáâå-
äåíû ðàìêîé. Îäíàêî ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèå è(èëè)
áèîõèìè÷åñêèå äîêàçàòåëüñòâà ãîâîðÿò â ïîëüçó òîãî,
÷òî îðãàíåëëà ñ ôóíêöèÿìè ÀÃ èìååòñÿ âî âñåõ èçó÷åí-
íûõ ãðóïïàõ. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿþò Oxymonada è Re-
tortamonada, äëÿ êîòîðûõ ïîêà íå ïîëó÷åíî òàêèõ äîêàçà-
òåëüñòâ, õîòÿ â ðîäñòâåííûõ ýòèì ãðóïïàì òàêñîíàõ ÀÃ
ïðèñóòñòâóåò â ñêðûòîì (Diplomonada, Giardia) èëè ÿâ-
íîì (Trimastix ) âèäå (Dacks et al., 2003).

Â öåëîì ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî íè ïðèçíàê íàëè÷èÿ
èëè îòñóòñòâèÿ äèêòèîñîì, íè ÷èñëî äèêòèîñîì â àï-
ïàðàòå Ãîëüäæè íèêàê íå ñâÿçàíû ñ èíòåíñèâíîñòüþ ñåê-
ðåöèè èëè ñ ðàñïîëîæåíèåì ãðóïïû íà ôèëîãåíåòè÷å-
ñêîì äðåâå. Íàïðèìåð, ïðåäïîëîæèòåëüíî «äðåâíèå» Pa-
rabasalida, èìåþò õîðîøî ðàçâèòóþ ñèñòåìó óïëîùåííûõ
öèñòåðí, à «ïðîäâèíóòûå» Fungi, çà èñêëþ÷åíèåì Chitri-
diomycetes, âîîáùå ëèøåíû äèêòèîñîì. Ñëîæíîñòü îðãà-
íèçàöèè è êîíñåðâàòèâíîñòü áåëêîâ è ãåíîâ, ó÷àñòâóþ-
ùèõ â ñåêðåòîðíîì òðàíñïîðòå â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ

ýóêàðèîò (ñì. òàáëèöó), ãîâîðèò î òîì, ÷òî ÀÃ âîçíèêàë â
ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêå âñåãî îäèí ðàç è ÷òî, ïî-âè-
äèìîìó, â êëåòêå îáùåãî ïðåäêà îí áûë îðãàíèçîâàí
â âèäå ñòîïêè öèñòåðí (Dacks, Doolittle, 2001). Ïðÿìûì
äîêàçàòåëüñòâîì òîãî, ÷òî â òàêñîíàõ, ëèøåííûõ äèê-
òèîñîì, ïðîèçîøëà âòîðè÷íàÿ óòðàòà ìîðôîëîãè÷åñêè
âûðàæåííîãî ÀÃ, ñëóæèò âûÿâëåíèå ãåíîâ è áåëêîâ, ó÷à-
ñòâóþùèõ â òðàíñïîðòå ìåæäó êîìïàðòìåíòàìè Ãîëüä-
æè. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â õîäå ýâîëþöèè ýóêàðèîò
ÀÃ èçìåíÿëñÿ êàê ìèíèìóì 5 ðàç (ðèñ. 6) (Dacks et al.,
2003).

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ
ÀÃ, ïîðàæàþùåãî ñâîèì ìîðôîëîãè÷åñêèì ðàçíîîáðàçè-
åì, êîíñåðâàòèâíîñòüþ è óíèâåðñàëüíîñòüþ ôóíêöèé â
ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ îðãàíèçìîâ, ïîìîæåò îòâåòèòü íà
ìíîãèå âàæíûå òåîðåòè÷åñêèå è ïðàêòè÷åñêèå âîïðîñû,
ñâÿçàííûå ñ ìîðôîôóíêöèîíàëüíûìè îñîáåííîñòÿìè è
ãåíåòè÷åñêèì êîíòðîëåì ïðîöåññîâ âíóòðèêëåòî÷íîãî
òðàíñïîðòà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå ÈÍÒÀÑ (ïðîåêò 99-1732) è Ðîññèéñêîãî ôîíäà
ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêòû 03-04-49629,
03-04-49422 è 06-04-48281).
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Ãåíû áåëêîâ, àññîöèèðîâàííûå ñ àïïàðàòîì Ãîëüäæè, â ðàçëè÷íûõ ãðóïïàõ ýóêàðèîòà

Òàêñîí Îðãàíèçì
Ãåíû áåëêîâ, ñâÿçàííûõ ñ ýíäîìåìáðàííûì òðàíñïîðòîìá

ñèíòàêñèíû Snap25â rab arf-gap b-COP Vps AP Sec1

Metazoa, Bilateria Homo + + + + + + + +

Fungi Saccharomyces + + + + + + + +

Microsporidia Encephalitozoon + ÍÂã + + + + ÍÂã +

Eumycetozoa Dictyostelium + ÍÂã + ÍÂã ÍÂã + + +

Entamoebidae Entamoeba + ÍÂã + + + + + +

Mastigamoebidae Mastigamoeba ?ä ?ä ?ä ?ä ÍÂã + + ?ä

Embryophyta Arabidopsis + + + + + + + +

Chlorophyceae Chlamydomonas + ÍÂã + + + + + +

Rhodophyceae Porphyra + ÍÂã ÍÂã ÍÂã + + + ÍÂã

Stramenopiles Phytophthora + ÍÂã + + + + + +

Diplomonadida Giardia + ÍÂã + + + + + +

Kinetoplastida Trypanosoma + ÍÂã + + + + + +

Heterolobosea Naegleria ?ä ?ä ?ä ?ä + ÍÂã ÍÂã ?ä

à Òàáëèöà ïîñòðîåíà íà îñíîâàíèè ðàáîò (Katinka et al., 2001; Dacks, Doolittle, 2002; Dacks et al., 2003; Fedorov, Hartmann, 2004), ñóììèðóþùèõ
äàííûå ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîìíûõ ïðîåêòîâ, çà èñêëþ÷åíèåì äàííûõ ïî Naegleria è Mastigamoeba, êîòîðûå âçÿòû èç îðèãèíàëüíîãî èññëåäîâàíèÿ
(Dacks et al., 2003). á Ñèíòàêñèíû (êîäèðóþòñÿ ãåíàìè, ãîìîëîãè÷íûìè sso, sed5, pep12 Saccharomyces) — áåëêè, îòíîñÿùèåñÿ ê ñåìåéñòâó SNARE;
Shap25 (ãåíû, ãîìîëîãè÷íûå sec9 Saccharomyces); rab — áåëêè ñåìåéñòâà ÃÒÔàç, ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â ÝÐ-Ãîëüäæè-òðàíñïîðòå; arf-gap — áåëêè
ñåìåéñòâà ÃÒÔàç, ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â òðàíñïîðòå ìåæäó öèñòåðíàìè Ãîëüäæè; b-COP — ñóáúåäèíèöà êîàòîìåðíîãî áåëêà COPI, ó÷àñòâóþùåãî â
ðåòðîãðàäíîì ÝÐ-Ãîëüäæè-òðàíñïîðòå; Vps — áåëêè ðåòðîìåðíîãî êîìïëåêñà, êîäèðóåìûå ãåíàìè Vps26 è Vps35 (èõ ôóíêöèÿ — ó÷àñòèå â
ðåöèêëèðîâàíèè áåëêîâ òðàíñ-Ãîëüäæè-ñåòè); AP — ñåìåéñòâî àäàïòîðíûõ áåëêîâ, âîâëå÷åííûõ â ôîðìèðîâàíèå îêàéìëåíèÿ êëàòðèíîâûõ âåçèêóë;
Sec1 — áåëîê, êîòîðûé ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â çàÿêîðèâàíèè SNARE â ìåìáðàíå. â Snap25 âûÿâëåí òîëüêî â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ, âûñøèõ ðàñòåíèé
è äðîææåé, íî íå îáíàðóæåí ó ïðåäñòàâèòåëåé äðóãèõ èññëåäîâàííûõ ãðóïï , ÷òî ñòàâèò ïîä ñîìíåíèå åãî êîíñåðâàòèâíîñòü, ïðåäïîëàãàåìóþ ðàíåå
ñì. â òåêñòå îáçîðà). ã Ãåí íå âûÿâëåí. ä Èññëåäîâàíèÿ íå ïðîâîäèëèñü.

5 Ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé, îñíîâàííîìó íà ìîëåêóëÿð-
íîì àíàëèçå ñèêâåíñîâ ðÿäà êîíñåðâàòèâíûõ ãåíîâ, äèâåðãåíöèÿ ïðåäêîâîé
ôîðìû ïðîèçîøëà òàê ñòðåìèòåëüíî (Big Bang radiation), ÷òî ïîðÿäîê îò-
âåòâëåíèÿ òàêñîíîâ îò îáùåãî ñòâîëà îïðåäåëèòü íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîç-
ìîæíûì (Philippe et al., 2000).
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This review summarizes modern data on Golgi apparatus of parasitic protists and demonstrates how the pa-
rasitic lifestyle determines functional and structural peculiarities of secretory systems in unrelated groups of uni-
cellular parasites, in comparison to ones of «model systems», mammalian and yeast cells. The review covers the
most well-studied protists, predominantly of high medical importance, belonging to following taxons: Parabasa-
lia (Trichomonas), Diplomonada (Giardia), Entamoebidae (Entamoeba), parasitic Alveolata of the phyllum
Apicomplexa (Toxoplasma and Plasmodium), and Kinetoplastida (Trypanosoma and Leishmania). Numerous
recent publications demonstrated that studies on intracellular traffic in the mentioned above parasites essentially
advanced our knowledge of Golgi function, traditionally based on research of cultured mammalian and yeast
cells. Morphology of Golgi organelle in eukaryotes from various taxonomic groups has been compared. Within
three of total six the highest taxons of Eukatyota (Adl et al., 2005) there exist at minimum eight groups represen-
ted by species lacking Golgi dictiosomes. However, biochemical and (or) molecular (genomic) evidences indi-
cate that the organelle with functions of Golgi was present in every studied so far lineage of eukaryotes. Loss of
Golgi organelle is a secondary event, which has been proven by identification of Golgi genes in the genomes of
Golgi-lacking lineages. This loss might have occurred independently several times in the course of evolution.
Neither the number of stacks, nor the size of the organelle correlates with intensity of secretion, or the position
of the species on the evolutionary tree (in terms of presumably early/lately diverged lineages).
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