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Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ è ñòðóêòóðíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ðàôòîâ

Ïåðåîñìûñëåíèå ðîëè ëèïèäîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ìåìáðàí, è ôîðìèðîâàíèå íîâîãî âçãëÿäà íà
ìîðôîëîãèþ, îðãàíèçàöèþ è ôóíêöèîíèðîâàíèå ìåìáðàí â ïîñëåäíåå âðåìÿ ïðîèçîøëè áëàãîäàðÿ àê-
òèâíîìó èçó÷åíèþ îñîáûõ ìåìáðàííûõ êëàñòåðîâ — ðàôòîâ (îò àíãë. raft — ïëîò). Â íàñòîÿùåì îáçîðå
ñóììèðîâàíû ñîâðåìåííûå äàííûå î ìîðôîëîãèè, áèîôèçè÷åñêèõ è áèîõèìè÷åñêèõ ñâîéñòâàõ ðàôòîâ,
îïèñàíû ñòðóêòóðà, ôîðìà è îñíîâíûå ìàðêèðóþùèå ïðîòåèíû ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ.
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Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÃÔÈ — ãëèêîçèëôîñôàòèäèëèíîçèòîë, ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé
ðåòèêóëóì.

Îñíîâíûìè äâèæóùèìè ñèëàìè ñàìîñáîðêè ëèïèäîâ
â áèñëîéíûå ñòðóêòóðû áèîëîãè÷åñêèõ ìåìáðàí ÿâëÿþò-
ñÿ ãèäðîôîáíûå ýôôåêòû è ýëåêòðîñòàòè÷åñêèå âçàè-
ìîäåéñòâèÿ (Tresset, 2009). Ïîñêîëüêó âíóòðåííÿÿ è íà-
ðóæíàÿ ïîâåðõíîñòè ëèïèäíîãî áèñëîÿ ñîäåðæàò â ñåáå
ðàçíûå ìîëåêóëû, ìåìáðàíà èìååò ðàçíóþ êðèâèçíó. Ìî-
äóëü ñðåäíåé êðèâèçíû ìåìáðàíû çàâèñèò îò åå áèîõèìè-
÷åñêîé êîìïîçèöèè (â òîì ÷èñëå íàëè÷èÿ àìôèôèëüíûõ
ìîëåêóë), òåìïåðàòóðû è èîííîãî îêðóæåíèÿ (Haverstick,
Glaser, 1988; Daillant et al., 2005; Pan et al., 2008). Êðîìå
òîãî, â ýêñïåðèìåíòàõ ïî ñîçäàíèþ èñêóññòâåííûõ ìåìá-
ðàí îòìå÷åíî, ÷òî íåîäíîðîäíîñòü ëèïèäíîãî áèñëîÿ
ìàêñèìàëüíî ïðîÿâëÿåò ñåáÿ ïðè ñìåøèâàíèè äâóõ
ôàç — æèäêîñòíî-óïîðÿäî÷åííîé è æèäêîñòíî-íåóïîðÿ-
äî÷åííîé. Ðàçäåëåíèå ôàç ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ ëà-
òåðàëüíîé ñåãðåãàöèè è âîçíèêíîâåíèþ â ìåìáðàíå ñïå-
öèàëèçèðîâàííûõ ìèêðîäîìåíîâ — ðàôòîâ, èìåþùèõ
ñâîéñòâà æèäêîñòíî-óïîðÿäî÷åííîé ôàçû (Simons, Iko-
nen, 1997; Brown, 2002). Îäíàêî íå òîëüêî íàëè÷èå æèä-
êîñòíî-óïîðÿäî÷åííîé ôàçû äåëàåò âîçìîæíûì ôîðìè-
ðîâàíèå ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ, ïîñêîëüêó â
êëåòî÷íîé ìåìáðàíå ôðàãìåíòû æèäêîñòíî-óïîðÿäî÷åí-
íûõ êîìïîçèöèé âñòðå÷àþòñÿ è âíå ðàôòîâ (Barenholz,
2004). Îñíîâíûìè îòëè÷èÿìè, õàðàêòåðèçóþùèìè ìèê-
ðîäîìåííûå ñòðóêòóðû, ÿâëÿåòñÿ èõ îñîáûé áèîõèìè÷å-
ñêèé ñîñòàâ è áèîôèçè÷åñêèå ñâîéñòâà.

Ðàôò — ýòî ìåìáðàííàÿ ñòðóêòóðà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ
ñîáîé ôóíêöèîíàëüíóþ ïëàòôîðìó, êîíòðîëèðóþùóþ
áîëüøîå êîëè÷åñòâî êëåòî÷íûõ ôóíêöèé (Simons, Ehe-
halt, 2002), êîòîðóþ õàðàêòåðèçóþò íàëè÷èå óïîðÿ-
äî÷åííîñòè â æèäêîñòè (Giocondi et al., 2010), îáîãà-
ùåííîñòü õîëåñòåðèíîì è ëèïèäàìè, îáðàçîâàííûìè
íàñûùåííûìè æèðíûìè êèñëîòàìè (ïðåæäå âñåãî ñôèí-
ãîëèïèäàìè) (Fridriksson et al., 1999), âûñîêàÿ äèíàìè÷-

íîñòü, êîðîòêîå âðåìÿ æèçíè (Pinaud et al., 2009) è ìàëûå
ðàçìåðû (Pralle et al., 2000).

Îñíîâíûå áèîõèìè÷åñêèå êîìïîíåíòû, èç êîòîðûõ
ñîñòîèò ðàôò, ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 1.

Äèíàìè÷åñêèå àíñàìáëè ðàôòîâ îáðàçîâàíû ïðåæäå
âñåãî õîëåñòåðèíîì è ñôèíãîëèïèäàìè (Rietveld, Simons,
1998). Îñíîâíûå ñôèíãîëèïèäû ìëåêîïèòàþùèõ, âõî-
äÿùèå â ñîñòàâ ðàôòîâ, — ñôèíãîìèåëèí (äî 15 % âñåãî
ëèïèäíîãî ñîñòàâà ðàôòîâ) è ãëèêîñôèíãîëèïèäû. Ãèä-
ðîôîáíûì îñòîâîì ìîëåêóë ÿâëÿåòñÿ öåðàìèä, ãëèêîçè-
ëèðîâàííàÿ ôîðìà êîòîðîãî ïðåäñòàâëåíà ãëèêîçèëöåðà-
ìèäîì, ðåæå ãàëàêòîçèëöåðàìèäîì (Van Meer, Lisman,
2002). Ïîñêîëüêó ñôèíãîëèïèäû ñîäåðæàò ïðåèìóùåñò-
âåííî íàñûùåííûå æèðíûå êèñëîòû (êðàéíå ðåäêî òðàíñ-
íåíàñûùåííûå), õîëåñòåðèí ïîëó÷àåò âîçìîæíîñòü ïëîò-
íî âñòðàèâàòüñÿ ìåæäó íèìè, ïðèäàâàÿ ðàôòó åùå áîëåå
æåñòêóþ îðèåíòèðîâàííîñòü (Niemelä et al., 2007). Ñîäåð-
æàíèå õîëåñòåðèíà â ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíàõ â
3—5 ðàç ïðåâûøàåò åãî êîíöåíòðàöèþ â îñòàëüíîé (íå
ðàôòîâîé) ÷àñòè ìåìáðàíû (Prinetti et al., 2000). Òàêèì
îáðàçîì, ìèêðîêëàñòåðû ïðèîáðåòàþò á *îëüøóþ óïîðÿ-
äî÷åííîñòü, á *îëüøóþ ðèãèäíîñòü è á *îëüøóþ âûñîòó ïî
ñðàâíåíèþ ñ îñòàëüíîé ÷àñòüþ ëèïèäíîãî áèñëîÿ, ãäå
ïðåîáëàäàþò ôîñôîëèïèäû ñ íåíàñûùåííûìè æèðíûìè
êèñëîòàìè, îáðàçóþùèìè êèíêè (èçãèáû) è èìåþùèìè
ïî ýòîé ïðè÷èíå êóäà ìåíåå ïëîòíóþ óïàêîâêó (Lingwo-
od, Simons, 2010). Åùå îäíîé ñòðóêòóðíîé îñîáåííîñòüþ
ðàôòîâ ÿâëÿåòñÿ ðàçíûé ëèïèäíûé ñîñòàâ öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîé è âíåøíåé ÷àñòè ìèêðîäîìåíà. Åñëè îñíîâíûì
êîìïîíåíòîì âíåøíåé ÷àñòè ÿâëÿåòñÿ ñôèíãîìèåëèí, òî
âî âíóòðåííåé ÷àñòè ïðåîáëàäàþò ôîñôàòèäèëýòàíîë-
àìèí è ôîñôàòèäèëñåðèí (Pike, 2003; Quinn, 2010). Ìîäè-
ôèêàöèÿ ëèïèäíîé êîìïîçèöèè îòðàæàåòñÿ íà ïëàñòè÷íî-
ñòè, òåêó÷åñòè, ðèãèäíîñòè è òåìïåðàòóðå ïëàâëåíèÿ ðàô-
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òîâ. Ïîìèìî áèîôèçè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ýòî ðàçëè÷èå
îêàçûâàåò âëèÿíèå è íà ôóíêöèè ìèêðîäîìåíîâ, ïîñêîëü-
êó ëèïèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ðàôòîâ, ìîãóò âûñòóïàòü
â êà÷åñòâå ïåðâè÷íûõ è âòîðè÷íûõ ìåññåíäæåðîâ â ïðî-
öåññàõ ìîëåêóëÿðíîãî ðàñïîçíàâàíèÿ è ñèãíàëüíîé
òðàíñäóêöèè (Catal*a, 2012). Êðîìå òîãî, âíóòðåííèé ëè-
ïèäíûé ñëîé àññîöèèðîâàí ñ öèòîñêåëåòîì è àäàïòîðíû-
ìè ïðîòåèíàìè, ïîýòîìó åãî áèîõèìè÷åñêèé ñîñòàâ èìååò
ïðèíöèïèàëüíîå çíà÷åíèå, ïîñêîëüêó ñïåêòðèí ñïåöèôè-
÷åñêè âçàèìîäåéñòâóåò ñ ôîñôàòèäèëñåðèíîì, à áåëêè-
àäàïòîðû, ñîäåðæàùèå ìîòèâû FYVE è PX, — ñ ôîñôà-
òèäèëèíîçèòîëîì (Jakobson et al., 2007).

Ðàçìåðû êëàñòåðîâ íåâåëèêè. Îáû÷íî èõ íà÷èíàþò
ðàñïîçíàâàòü êàê ôóíêöèîíàëüíûé ìèêðîäîìåí, â ñëó÷àå
êîãäà îíè îáúåäèíÿþò áîëåå 100 ìîëåêóë è âðåìÿ èõ æèç-
íè ïðåâûøàåò ñòîõàñòè÷åñêóþ êëàñòåðèçàöèþ, êîíòðîëè-
ðóåìóþ äèôôóçèåé (Van Meer et al., 2008). Ñàìûì ìàëå-
íüêèì íàíîêëàñòåðîì, ÷óâñòâèòåëüíûì ê èñòîùåíèþ ïî
õîëåñòåðèíó è çàôèêñèðîâàííûì ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè,
ÿâëÿåòñÿ ðåöåïòîð íåéðîêèíèí-1. Ìåòîäîì FRET (fluo-
rescence resonance energy transfer) óñòàíîâëåíî, ÷òî åãî
ðàçìåðû ìåíåå 10 íì è ÷òî îí ñîäåðæèò ìåíåå 4 ãëèêî-
çèëôîñôàòèäèëèíîçèòîë-çàÿêîðåííûõ ïðîòåèíîâ (ÃÔÈ)
(Meyer et al., 2006).

Áëàãîäàðÿ ìîðôîëîãè÷åñêèì îñîáåííîñòÿì, ñîçäàí-
íûì ðàçíûìè ëèïèäíûìè ìîëåêóëàìè, áåëêè ïîëó÷àþò
âîçìîæíîñòü ôèçè÷åñêîãî è ïðîñòðàíñòâåííîãî ðàçäå-
ëåíèÿ íà ìåìáðàíå â çàâèñèìîñòè îò áèîõèìè÷åñêîãî ñî-
ñòàâà è âûïîëíÿåìûõ ôóíêöèé (Dolganiuc, 2011). Åñëè
ïî ëèïèäíîìó ñîñòàâó ó ðàçíûõ ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðî-
äîìåíîâ ðàçëè÷èé ïðàêòè÷åñêè íå îáíàðóæèâàåòñÿ,
òî áåëêè, ìàðêèðóþùèå ðàôòû, ðàçëè÷àþòñÿ (Simons, To-
omre, 2000). Îñîáåííî âûñîêîå ñðîäñòâî ê ðàôòàì îáíà-
ðóæèâàþò ñëåäóþùèå áåëêè: ÃÔÈ-çàÿêîðåííûå (Suzuki
et al., 2012), äâàæäû àöèëèðîâàííûå, íàïðèìåð ïðåäñòà-
âèòåëè ñåìåéñòâà Src-êèíàç èëè a-ñóáúåäèíèöà ãåòå-
ðîòðèìåðà G-áåëêà (Resh, 1999), è ÷àñòè÷íî ïàëüìè-
òîèëèðîâàííûå òðàíñìåìáðàííûå áåëêè (Brown, London,
1998). Ýíäîïëàçìàòè÷åñêàÿ ÷àñòü ðàôòîâ ñòàáèëèçèðó-
åòñÿ ïðîòåèíàìè, çàÿêîðåííûìè â ìåìáðàíå òîæå áëàãî-
äàðÿ îñòàòêàì æèðíûõ êèñëîò (ïàëüìèòîèëèðîâàííûìè
ìèðèñòîèëèðîâàííûìè ôîðìàìè áåëêîâ) (Øìèãîëü,
2002). Áîëüøèíñòâî ïðîòåèíîâ, ðåêðóòèðîâàííûõ â ñî-
ñòàâ ðàôòîâ, ïîäâåðãàþòñÿ ñëîæíîìó ïðîöåññèíãó â àï-
ïàðàòå Ãîëüäæè. Â ÷àñòíîñòè, òàì ïðîèñõîäèò ïàëüìèòî-
èëèðîâàíèå ñ ïîìîùüþ ïàëüìèòîèëòðàíñôåðàçû (Lu
et al., 2012). Ïðè ýòîì ðÿä áåëêîâ, â òîì ÷èñëå ÃÔÈ-çàÿêî-
ðåííûå, òðåáóþò íàëè÷èÿ ñïåöèàëüíûõ ïåðåíîñ÷èêîâ îò
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Ðèñ. 1. Ìîäåëü ñòðîåíèÿ ìåìáðàííîãî ðàôòà.

Ðàôò õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ñôèíãîëèïèäîâ (ñôèíãîìèåëèíà è ãëèêîñôèíãîëèïèäîâ) è õîëåñòåðèíà. Ìîëåêóëû õîëåñòåðè-
íà ïëîòíî âñòðàèâàþòñÿ ìåæäó ñôèíãîëèïèäàìè áëàãîäàðÿ ñòðîãîé îðèåíòèðîâàííîñòè àöèëüíûõ öåïåé, îáðàçîâàííûõ íàñûùåííûìè æèðíûìè êèñ-
ëîòàìè. Ñôèíãîìèåëèí ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì êîìïîíåíòîì âíåøíåé ÷àñòè ìèêðîäîìåíà, ôîñôàòèäèëýòàíîëàìèí è ôîñôàòèäèëñåðèí ïðåîáëàäàþò â
öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ÷àñòè. Ïðîòåèíîâûé ñîñòàâ ðàôòà õàðàêòåðèçóåòñÿ íàëè÷èåì áåëêîâ, çàÿêîðåííûõ ÷åðåç ãëèêîçèëôîñôàòèäèëèíîçèòîë (ÃÔÈ),

äâàæäû àöèëèðîâàííûõ (íà âíóòðåííåé ÷àñòè ìåìáðàíû) è ÷àñòè÷íî ïàëüìèòîèëèðîâàííûõ òðàíñìåìáðàííûõ áåëêîâ.



ìåñòà ñèíòåçà (ÝÐ) äî àïïàðàòà Ãîëüäæè (Bonnon et al.,
2010).

Ìàðêåðàìè ðàôòîâ ìëåêîïèòàþùèõ ÿâëÿþòñÿ ïðîõè-
áèòèíû (prohibitins), ôëîòèëëèíû (flotillins), ñòîìàòèí
(stomatin), ñòîìàòèí-ïîäîáíûå ïðîòåèíû (stomatin-like
proteins — SLPs), ïîäîöèí (podocin) è ýðëèíû (erlins).
Ïðè ýòîì íà ïëàçìàòè÷åñêèõ ìåìáðàíàõ êëåòîê îáíàðó-
æèâàþòñÿ òîëüêî ôëîòèëëèí-1, ôëîòèëëèí-2 è ñòîìàòèí,
êîòîðûå ñ÷èòàþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè ìàðêåðàìè ïëàíàð-
íûõ ðàôòîâ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ìåìáðàí (Browman
et al., 2007). Ïðîõèáèòèí, ôëîòèëëèí è ñòîìàòèí îòíîñÿòñÿ
ê îäíîìó ñåìåéñòâó ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíûõ áåëêîâ,
ïîñêîëüêó ñîäåðæàò òàê íàçûâàåìûé ïðîõèáèòèíîâûé äî-
ìåí, îáíàðóæèâàåìûé è ó ïðîêàðèîò, è ýóêàðèîò (Rajend-
ran et al., 2009). Â ñîñòàâå ðàôòîâ ìåìáðàí ñïåöèàëèçèðî-
âàííûõ êëåòîê îáíàðóæåíû ñòîìàòèí-ïîäîáíûé ïðîòåèí 3
(íà íåéðîíàõ) è ïîäîöèí (íà ïîäîöèòàõ) (Browman et al.,
2007). Ñïåöèôè÷åñêèå ìàðêåðíûå áåëêè ðàôòîâ ïðèäàþò
äîïîëíèòåëüíóþ àñèììåòðèþ ìåìáðàíå. Ïîêàçàíî èõ ó÷à-
ñòèå â ôóíäàìåíòàëüíûõ êëåòî÷íûõ ïðîöåññàõ — äåëåíèè,
ìèãðàöèè, ýêçî- è ýíäîöèòîçå, ñòèìóëçàâèñèìîé àêòèâà-
öèè è ïîëÿðèçàöèè êëåòîê, îáðàçîâàíèè èììóíîëîãè÷å-
ñêîãî ñèíàïñà (Rajendran et al., 2009).

Èäåíòè÷íûé áèîõèìè÷åñêèé ñîñòàâ, íî âûðàæåííóþ
ôóíêöèîíàëüíóþ ñïåöèôèêó îáíàðóæèâàþò ïðîòåèíû,
âõîäÿùèå â ñîñòàâ ðàôòîâ êëåòî÷íûõ îðãàíåëë. Â ÷àñòíî-
ñòè, äëÿ ðàôòîâ ìèòîõîíäðèé õàðàêòåðíî âêëþ÷åíèå òà-
êèõ áåëêîâ, êàê èíîçèòîë 1,4,5-òðèôîñôàòíûé ðåöåïòîð
3-ãî òèïà, ïîòåíöèàëçàâèñèìûé àíèîííûé êàíàë 1 (ó÷àñò-
âóþùèå â ðåãóëÿöèè êàëüöèÿ) è ýðëèí-2 (Poston et al.,
2011), äëÿ ðàôòîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà —
ýðëèí-1 (ñ íåóñòàíîâëåííûìè ïîêà ôóíêöèÿìè) è ýðëèí-2
(ó÷àñòâóþùèé â ïðîöåññàõ äåãðàäàöèè ïðîòåèíîâ â ÝÐ)
(Browman et al., 2006). Óñòàíîâëåíà ïðÿìàÿ ñâÿçü ñïåöè-
ôè÷åñêèõ ïðîòåèíîâ, ðåêðóòèðîâàííûõ â ñîñòàâ ðàôòîâ
âíóòðèêëåòî÷íûõ îðãàíåëë, ñ ôóíäàìåíòàëüíûìè êëåòî÷-
íûìè ïðîöåññàìè. Íàïðèìåð, ïîêàçàíî, ÷òî ïîòåíöèàëçà-
âèñèìûé àíèîííûé êàíàë 1 (voltage-dependent anion chan-
nel 1) è áåëîê hFis (fission protein), îáíàðóæåííûå â ñîñòà-
âå ðàôòîâ ìèòîõîíäðèàëüíûõ ìåìáðàí, ó÷àñòâóþò â
èíèöèàöèè àïîïòîçà (Garofalo et al., 2005; Ciarlo et al.,
2010). Ýðëèí-2, íàïðîòèâ, îáëåã÷àåò àäàïòàöèþ êëåòîê ê
ñòðåññó, ïîääåðæèâàåò êëåòî÷íûé ðîñò è çàùèùàåò êëåò-
êè îò ÝÐ-îïîñðåäîâàííîé êëåòî÷íîé ãèáåëè (Wang et al.,
2012).

Âìåñòå ñ òåì âîïðîñû, ñâÿçàííûå ñ ðàôòàìè ìåìáðàí
âíóòðèêëåòî÷íûõ îðãàíåëë, îñòàþòñÿ îñòðî äèñêóññèîí-
íûìè. Â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ îíè ôèãóðèðóþò íå êàê ðàô-
òû, à êàê ðàôò-ïîäîáíûå ñòðóêòóðû (lipid raft-like micro-
domains). Îñíîâíûå ñîìíåíèÿ ñâÿçàíû ñ êîëè÷åñòâåííûì
àíàëèçîì ñîäåðæàíèÿ õîëåñòåðèíà. Â ÷àñòíîñòè, íåñìîò-
ðÿ íà òî ÷òî õîëåñòåðèí ñèíòåçèðóåòñÿ â ÝÐ, åãî ñîäåðæà-
íèå â ìåìáðàíàõ ÝÐ ñîñòàâëÿåò âñåãî 0.1—2.0 ìîëü %,
òîãäà êàê â öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíå ôèáðîáëà-
ñòîâ — 20—35 ìîëü %. Îäíàêî áîëüøèíñòâî èññëåäîâà-
òåëåé ñõîäÿòñÿ âî ìíåíèè ÷òî âî âíóòðèêëåòî÷íûõ ìåìá-
ðàíàõ ïðèñóòñòâóþò ïîëíîöåííûå ðàôòû, íî èõ ðàçìåðû
ìåíüøå, à êîíöåíòðàöèÿ íèæå. Íå èñêëþ÷åí è ôàêò îòëè-
÷èÿ èõ áèîõèìè÷åñêîãî ñîñòàâà îò ìèêðîäîìåíîâ ïëàçìà-
òè÷åñêîé ìåìáðàíû, êîãäà íàðÿäó ñ îòíîñèòåëüíî íèçêè-
ìè êîíöåíòðàöèÿìè õîëåñòåðèíà è ãëèêîñôèíãîëèïèäîâ
îáíàðóæèâàþòñÿ ïîâûøåííûå êîíöåíòðàöèè öåðàìèäà
(Browman et al., 2006).

Äëÿ âûäåëåíèÿ ðàôòîâ èç ìåìáðàí àêòèâíî èñïîëüçó-
þòñÿ ïîâåðõíîñòíî-àêòèâíûå âåùåñòâà (ÏÀÂ) ñ ïîñëåäó-

þùèì ðàçäåëåíèåì â ãðàäèåíòå ñàõàðîçû. Èìåííî óñòîé-
÷èâîñòü ê äåòåðãåíòàì îáóñëîâèëà â ñâîå âðåìÿ îäíî èç
íàçâàíèé ðàôòîâ (detergent-resistant membranes). Îäíàêî
î÷åíü áûñòðî âûÿñíèëîñü, ÷òî ÏÀÂ îáëàäàþò ðàçíîé ñå-
ëåêòèâíîñòüþ, ïîýòîìó ïðè èñïîëüçîâàíèè òðèòîíà, òâè-
íà, ëèáðîëà è äð. êîëè÷åñòâåííûé è êà÷åñòâåííûé ñîñòàâ
ðàôòîâ ñóùåñòâåííûì îáðàçîì ðàçëè÷àåòñÿ (Schuck et al.,
2003). Èìåííî ïî ýòîé ïðè÷èíå ñåé÷àñ íåò óñòîÿâøåéñÿ
êàíîíè÷åñêîé ìîäåëè ðàôòîâ. Îïèñûâàþòñÿ (Pike, 2004)
3 ãèïîòåòè÷åñêèå ñòðóêòóðû ðàôòà: 1) ðàôò, â öåíòðå êî-
òîðîãî ðàñïîëàãàåòñÿ êîð, â êîòîðîì îáíàðóæèâàþòñÿ
òîëüêî âûñîêîîðèåíòèðîâàííûå ëèïèäû (ìàêñèìàëüíî
îáîãàùåí õîëåñòåðèíîì è ñôèíãîìèåëèíîì), à íà ïåðè-
ôåðèè ðàôòà óïîðÿäî÷åííîñòü óìåíüøàåòñÿ; 2) ðàôò,
èìåþùèé àáñîëþòíî îäíîðîäíóþ ñòðóêòóðó, à ðàçíûå
äåòåðãåíòû èçâëåêàþò èç íåãî ðàçíûå áåëêè è ëèïèäû,
÷åì îáóñëîâëåíû ðàçíûå áèîõèìè÷åñêèå êîìïîçèöèè åãî
ïðè ñìåíå ÏÀÂ; 3) ðàôòû ñ ÷ðåçâû÷àéíî ãåòåðîãåííûìè
ñòðóêòóðàìè, ïîýòîìó èõ íåëüçÿ îïèñàòü îäíîé ìîäåëüþ,
íåêîòîðûå èç íèõ áîëåå ÷óâñòâèòåëüíû ê Òðèòîíó Õ-100,
äðóãèå ê ëèáðîëó è ò. ä.

Äîëãîå âðåìÿ íå áûëî åäèíîãî âçãëÿäà è íà ðàçìåðû
ðàôòîâ. Èõ äèàìåòð âàðüèðîâàë, ïî ðàçíûì îöåíî÷íûì
ñóæäåíèÿì, îò äåñÿòêîâ (50) äî òûñÿ÷ (5000) íì (Yechiel,
Edidin, 1987; Schütz et al., 2000). Îòñóòñòâèå ÷åòêèõ ãðà-
íèö ðàçìåðîâ ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ îáúÿñíÿ-
ëîñü íå ñòîëüêî íåñîâåðøåíñòâîì èñïîëüçóåìûõ äëÿ îöå-
íîê ìåòîäîâ, ñêîëüêî ïîëèìîðôíîñòüþ ñàìèõ ðàôòîâ.
Íàèáîëåå èñïîëüçóåìûìè ìåòîäàìè îïðåäåëåíèÿ ðàçìå-
ðîâ ðàôòîâ áûëè ñëåäóþùèå.

1. Ýêñòðàãèðîâàíèå èç ìåìáðàí ñ ïîìîùüþ ÏÀÂ, ðàç-
äåëåíèå óñòîé÷èâûõ ê äåòåðãåíòàì ôðàãìåíòîâ â ãðàäè-
åíòå ñàõàðîçû ñ ïîñëåäóþùèì àíàëèçîì ðàçìåðîâ. Îäíà-
êî íèçêàÿ ñåëåêòèâíîñòü äåòåðãåíòîâ ïðèâîäèëà ê óäàëå-
íèþ èç ñîñòàâà ðàôòîâ íåêîòîðûõ ñïåöèôè÷åñêèõ áåëêîâ,
â òî âðåìÿ êàê äåòåðãåíò-óñòîé÷èâûå ýëåìåíòû öèòîñêå-
ëåòà ýêñòðàãèðîâàëèñü ñîâìåñòíî ñ ðàôòîì è îáà ôàêòîðà
ñóùåñòâåííûì îáðàçîì èñêàæàëè ðàçìåðû íàòèâíûõ
ñòðóêòóð (Giocondi et al., 2000). Äàæå ðàçíûå êîíöåíòðà-
öèè îäíîãî è òîãî æå äåòåðãåíòà ìîãóò ïðèâåñòè ê ñóùå-
ñòâåííûì ðàçëè÷èÿì êàê â ñîñòàâå, òàê è â ïëîùàäè ôóíê-
öèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ (Babiychuk, Draeger, 2006).

2. Ôëóîðåñöåíòíàÿ ìèêðîñêîïèÿ, íàïðèìåð ñ èñïîëü-
çîâàíèåì â êà÷åñòâå çîíäà ëàóðäàíà (laurdan), êîòîðûé
âûñîêî÷óâñòâèòåëåí ê èçìåíåíèþ ìåìáðàííîé òåêó÷åñòè
è ïîçâîëÿåò îðèåíòèðîâî÷íî îïðåäåëÿòü ðàçìåðû ðàôòîâ
(Gaus et al., 2003).

3. Åùå áîëåå ïðèöåëüíûìè ìåòîäàìè, ïîçâîëÿþùèìè
îïåðèðîâàòü óðîâíåì åäèíè÷íûõ ìîëåêóë, ÿâëÿþòñÿ ìèê-
ðîñêîïèÿ, îòñëåæèâàþùàÿ äâèæåíèÿ åäèíè÷íûõ ôëþîðî-
ôîðîâ (single fluorophore tracking microscopy) (Yechiel,
Edidin, 1987), è ìèêðîñêîïèÿ ñíèæåíèÿ ñòèìóëèðîâàííîé
ýìèññèè (stimulated emission depletion) (Eggeling et al.,
2009).

Íåñîìíåííûì ïðåèìóùåñòâîì ýòèõ ìåòîäîâ ÿâëÿåòñÿ
âîçìîæíîñòü èññëåäîâàíèÿ ìîëåêóë è ôóíêöèîíàëüíûõ
ìèêðîäîìåíîâ íåïîñðåäñòâåííî â íàòèâíûõ ìåìáðàíàõ, à
íåäîñòàòêè, êàê ïðàâèëî, îáúÿñíÿþòñÿ ýôôåêòàìè, ñâÿ-
çàííûìè ñ âîëíîâîé ïðèðîäîé ñâåòà.

Èç âèçóàëüíûõ íåèíâàçèâíûõ ìåòîäîâ îñîáûé èíòå-
ðåñ ïðåäñòàâëÿþò ôëóîðåñöåíòíûé ðåçîíàíñíûé ïåðåíîñ
ýíåðãèè (FRET) (Kenworthy et al., 2000), ìåòîä èììóíîô-
ëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè (immunofluorescence micros-
copy) (Janes et al., 1999) è ìåòîä õèìè÷åñêîãî ïåðåêðåñò-
íîãî ñâÿçûâàíèÿ ðàôòîàññîöèèðîâàííûõ áåëêîâ (Friedric-
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hson, Kurzchalia, 1998). Ýòè 3 ìåòîäà ïîìîãëè ïîíÿòü
âîçìîæíûé ìåõàíèçì ôîðìèðîâàíèÿ ôóíêöèîíàëüíûõ
ìèêðîäîìåíîâ è îïðåäåëèòü ÷ðåçâû÷àéíî âàæíóþ ðîëü
áåëêîâ â ýòîì ïðîöåññå. Ñîãëàñíî äàííûì, ïîëó÷åííûì
íà îñíîâå èññëåäîâàíèÿ ìåõàíèçìîâ ïðåäàêòèâàöèè êëå-
òîê, ñíà÷àëà ðàôòû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé íàíîêëàñòåðû
(ðàçìåðîì îêîëî 10 íì). Èõ ñòàáèëüíîñòü è âðåìÿ æèçíè
çàâèñÿò îò êîëè÷åñòâà áåëêîâ, èíêîðïîðèðîâàííûõ â
ðàôò, îò êîëè÷åñòâà è êà÷åñòâà íåðàôòîâûõ áåëêîâ, îò âå-
ëè÷èíû ïîâåðõíîñòíîãî íàòÿæåíèÿ íà ãðàíèöå ðàçäåëà
ðàôòà è æèäêîñòíî-íåóïîðÿäî÷åííîãî ôîñôîëèïèäíîãî
îêðóæåíèÿ è îò ñâÿçûâàíèÿ âíóòðåííèõ êîìïîíåíòîâ
ðàôòà ñ ýëåìåíòàìè öèòîñêåëåòà (Jacobson et al., 2007).
Ïðè ôóíêöèîíàëüíîé íàãðóçêå êëåòêè, íàïðèìåð ïðè
ñáîðêå Ò-êëåòî÷íîãî ðåöåïòîðà ó ëèìôîöèòîâ, ïðîèñõî-
äèò îáúåäèíåíèå ðàôòîâ â áîëåå êðóïíûå ñòðóêòóðû ðàç-
ìåðîì îò 50 äî 200 íì (Parton, Hancock, 2004). Ïåðåêðåñò-
íîå ñøèâàíèå áåëêîâ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ðàçíûõ ðàôòîâ
(íàïðèìåð, àíòèòåëàìè), èëè àêòèâàöèÿ êëåòêè (íàïðè-
ìåð, â ïðîöåññå àäãåçèè) ïðèâîäèò ê åùå áîëüøåìó
óêðóïíåíèþ ñòðóêòóð è ôîðìèðîâàíèþ ðàôòîâûõ ïëàò-
ôîðì èëè ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ, â íåêîòîðûõ
ñëó÷àÿõ äàæå ðàôòîâûõ ôàç, ðàçìåðû êîòîðûõ èçìåðÿþò-
ñÿ óæå ìèêðîìåòðàìè, à âðåìÿ æèçíè äîñòèãàåò äåñÿòêà
ñåêóíä (Heijnen et al., 2003; Stefl et al., 2012). Òàêèì îáðà-
çîì, êàæóùèåñÿ ïðîòèâîðå÷èÿ â îïðåäåëåíèè ðàçìåðîâ
ðàôòîâ áûëè ñíÿòû: îäíîâðåìåííî íà ìåìáðàíå êëåòêè
ìîãóò ñóùåñòâîâàòü è íàíîðàçìåðíûå, êîðîòêîæèâóùèå
ðàôòû, è áîëåå êðóïíûå è ñòàáèëüíûå ìèêðîêëàñòåðû.

Îñîáûì âàðèàíòîì ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìå-
íîâ ÿâëÿþòñÿ êàâåîëû. Îíè ôîðìèðóþò èíâàãèíàöèþ —
êîëáîîáðàçíîå óãëóáëåíèå ìåìáðàíû äèàìåòðîì îêîëî

25—100 íì (Thorn et al., 2003). Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæå-
íèå êàâåîëû ïðåäñòàâëåíî íà ðèñ. 2.

Êàâåîëà — ýòî íàíîðàçìåðíàÿ êîëáîîáðàçíàÿ èíâàãè-
íàöèÿ â íàïðàâëåíèè öèòîçîëÿ æèäêîñòíî-óïîðÿäî÷åííî-
ãî ôðàãìåíòà ìåìáðàíû, îáóñëîâëåííàÿ ïîëèìåðèçàöèåé
ñïåöèôè÷åñêîãî áåëêà êàâåîëèíà (Pilch, Liu, 2011; Sowa,
2012). Êàâåîëû ñïîñîáíû ñëèâàòüñÿ â áîëåå êðóïíûå
ñòðóêòóðû, ðàçìåðû êîòîðûõ çíà÷èòåëüíî ïðåâûøàþò
150 íì (Scherer et al., 1994). Ýòî ïðîèñõîäèò â ïðîöåññå
âåçèêóëÿðíîãî òðàôèêà. Êàâåîëû, îòïî÷êîâûâàÿñü îò
ìåìáðàíû, îáðàçóþò â öèòîïëàçìå êàê êëàññè÷åñêèå âå-
çèêóëû, òàê è îáúåäèíåííûå, áîëåå ñëîæíûå ìîðôîëîãè-
÷åñêèå êîíñòðóêöèè. Â ÷àñòíîñòè, â ïîïåðå÷íîïîëîñàòûõ
ìûøå÷íûõ êëåòêàõ îáíàðóæèâàþòñÿ âåçèêóëû â ôîðìå
ãðîçäüåâ âèíîãðàäà (Simionescu et al., 1975), â àäèïîöè-
òàõ — â ôîðìå ðîçåòîê (Scherer et al., 1994), à â ýíäîòåëè-
àëüíûõ êëåòêàõ — ëèáî êëàññè÷åñêèå âåçèêóëû, ëèáî
ôîðìèðóþòñÿ äëèííûå âûòÿíóòûå òðóá÷àòûå ñòðóêòóðû,
êîòîðûå â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ îáðàçóþò ïîëíîöåííûå
òðàíñöåëëþëÿðíûå êàíàëû (Razani et al., 2002).

Ïðèíàäëåæíîñòü êàâåîë ê ôóíêöèîíàëüíûì ìèêðîäî-
ìåíàì îïðåäåëÿåòñÿ ïî àáñîëþòíîé òîæäåñòâåííîñòè èõ
ëèïèäíûõ ñîñòàâîâ (Schnitzer et al, 1995). Â ñîñòàâå
êàâåîë îáíàðóæåíî òðåõêðàòíîå óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ
õîëåñòåðèíà è äâóêðàòíîå ñôèíãîìèåëèíà ïî ñðàâíåíèþ
ñ íåðàôòîâûìè ó÷àñòêàìè ìåìáðàíû (Ortegren et al.,
2004). Îäíàêî êîëè÷åñòâî è ñîîòíîøåíèå ëèïèäîâ (õîëå-
ñòåðèíà, ãàíãëèîçèäîâ, ñôèíãîìèåëèíà, öåðàìèäà è äð.)
ñóùåñòâåííî âàðüèðóþò â êàâåîëàõ, âûäåëåííûõ èç ðàç-
íûõ êëåòîê (Smart et al., 1999). Áèîõèìè÷åñêàÿ èäåíòè÷-
íîñòü ëèïèäíîé îñíîâû îáóñëîâëèâàåò ðåêðóòèðîâàíèå â
ñîñòàâ êàâåîë ÃÔÈ-çàÿêîðåííûõ áåëêîâ (Paulick, Bertoz-

Ìîðôîëîãè÷åñêàÿ è ñòðóêòóðíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ðàôòîâ 589

Ðèñ. 2. Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå êàâåîëû — îñîáîãî òèïà ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ, ôîðìèðóþùèõ êîëáîîáðàçíóþ èí-
âàãèíàöèþ.

Ôîðìèðîâàíèå èíâàãèíàöèè îáóñëîâëåíî ïîëèìåðèçàöèåé êàâåîëèíà. Ëèïèäíûé ñîñòàâ è îñíîâíûå ôóíêöèîíàëüíûå ïðîòåèíû àíàëîãè÷íû ó êàâåîë
è ðàôòîâ. Ìàðêåðíûìè ïðîòåèíàìè êàâåîë ÿâëÿþòñÿ êàâåîëèíû è êàâèíû.



zi, 2008), G-áåëêîâ, àäåíèëàòöèêëàçû, NO-ñèíòàçû, òè-
ðîçèíêèíàç è äðóãèõ àöèëèðîâàííûõ ïðîòåèíîâ (Shaul,
Anderson, 1998). Òàêèì îáðàçîì, ñõîäñòâî ëèïèäíîãî ñî-
ñòàâà îáåñïå÷èâàåò è òîæäåñòâåííîñòü îñíîâíûõ ôóíêöè-
îíàëüíûõ áåëêîâ.

Îäíàêî ìàðêåðíûå êàâåîëÿðíûå áåëêè èìåþò îñîáîå
ñòðîåíèå è èãðàþò âàæíåéøóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè
ñòðóêòóðû ñàìèõ êàâåîë. Îñíîâíûìè ìàðêåðàìè ÿâëÿþò-
ñÿ êàâåîëèíû è êàâèíû (cavin). Êàâåîëèíû — ýòî ãðóïïà
èíòåãðàëüíûõ áåëêîâ, èìåþùèõ ãèäðîôîáíóþ ïåòëþ, êî-
òîðàÿ âñòðàèâàåòñÿ â ëèïèäíûé áèñëîé â âèäå øïèëüêè
òàê, ÷òî è N- è C-êîíöåâûå ôðàãìåíòû ñâîáîäíî ðàñïîëà-
ãàþòñÿ â öèòîçîëå (Kurzchalia et al., 1992). Ïðî÷íàÿ è ñòà-
áèëüíàÿ ñâÿçü ñ õîëåñòåðèíîì âîçíèêàåò áëàãîäàðÿ ïàëü-
ìèòîèëèðîâàíèþ öèñòåèíîâûõ îñòàòêîâ êàâåîëèíîâ (Mo-
nier et al., 1996). Ðàçëè÷àþò 3 ïðåäñòàâèòåëÿ ñåìåéñòâà
êàâåîëèíîâ. Êàâåîëèí-1 è êàâåîëèí-2 êîýêñïðåññèðóþòñÿ
ïîâñåìåñòíî, òîãäà êàê êàâåîëèí-3 ñïåöèôè÷åí äëÿ êëå-
òîê ìûøå÷íûõ òêàíåé (Williams, Lisanti, 2004). Êàâåî-
ëèí-1 è êàâåîëèí-2 òåñíî âçàèìîäåéñòâóþò äðóã ñ äðóãîì
è îáðàçóþò åäèíûé ãåòåðî-îëèãîìåðíûé êîìïëåêñ, ïðè-
âîäÿùèé ê ôîðìèðîâàíèþ êàâåîëû (Sowa, 2011). Îïðåäå-
ëåííîå ðåãóëÿòîðíîå çíà÷åíèå èìåþò äâå ðàçíûå èçîôîð-
ìû êàâåîëèíà-1 (a è b), ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíûå.
Êàâåîëèí-1 èãðàåò îñíîâíóþ ðîëü â ïðîöåññå ôîðìèðîâà-
íèÿ êàâåîëû, ïîñêîëüêó ïðè íèçêîì óðîâíå åãî ýêñïðåñ-
ñèè êàâåîëû íå îáðàçóþòñÿ, à ïðè ãèïåðýêñïðåññèè, íà-
ïðîòèâ, ïîâûøåíî ñîäåðæàíèå êàâåîë â ïëàçìîëåììå.
Êðîìå òîãî, êàâåîëèí-1 îòâå÷àåò çà àðõèòåêòîíèêó êàâåîë
(Jin et al., 2011). Â îòñóòñòâèå êàâåîëèíà-1 ïðîèñõîäèò äå-
ãðàäàöèÿ óæå ñèíòåçèðîâàííîãî êàâåîëèíà-2, à ýêñïðåñ-
ñèÿ ïðîòåèíà de novo â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè ïîäàâëÿåò-
ñÿ (Sowa, 2011). Êàâåîëèí-3 ëîêàëèçóåòñÿ òîëüêî â ñàðêî-
ëåììå, ãäå îáðàçóåò êîìïëåêñ ñ äðóãèì ìàðêåðîì
ìûøå÷íûõ êëåòîê — äèñòðîôèíîì — è âûïîëíÿåò ñïå-
öèôè÷íûå äëÿ ìûøå÷íûõ òêàíåé ôóíêöèè (Song et al.,
1996). Ïîýòîìó êàâåîëèí-3 ýêñïðåññèðóåòñÿ èñêëþ÷è-
òåëüíî â êëåòêàõ ãëàäêîé è ïîïåðå÷íîïîëîñàòîé (êàê ìû-
øå÷íîé, òàê è ñåðäå÷íîé) òêàíÿõ (Jin et al., 2011).

Îïèñàíû 4 ïðåäñòàâèòåëÿ ñåìåéñòâà êàâèíîâ (êà-
âèí-1, êàâèí-2, êàâèí-3 è êàâèí-4), êîòîðûå òàêæå ÿâëÿ-
þòñÿ ñïåöèôè÷íûìè äëÿ êàâåîë. Êàâèí-1 è êàâèí-2 èãðà-
þò ñóùåñòâåííóþ ðîëü â áèîãåíåçå êàâåîë, ðåãóëèðóÿ èõ
êîëè÷åñòâî è ìîðôîëîãè÷åñêóþ ôîðìó, êàâèí-3 âûïîëíÿ-
åò ôóíêöèþ ðåãóëÿöèè âíóòðèêëåòî÷íîãî âåçèêóëÿðíîãî
òðàíñïîðòà (îí ó÷àñòâóåò â ïðîöåññå ïðåâðàùåíèÿ êàâåîë
â âåçèêóëû). Êàâèí-4 ïî àíàëîãèè ñ êàâåîëèíîì-3 ÿâëÿåò-
ñÿ ñïåöèôè÷åñêèì ìàðêåðîì êàâåîë ìûøå÷íûõ êëåòîê
(Briand et al., 2011). Òàêèì îáðàçîì, â ñòðóêòóðå íàòèâíûõ
êàâåîë ìîæíî âûäåëèòü 3 óñëîâíûõ ñëîÿ: 1) ñïåöèôè÷å-
ñêèé ëèïèäíûé áèñëîé, îáîãàùåííûé õîëåñòåðèíîì è
ñôèíãîëèïèäàìè; 2) èíòåãðàëüíàÿ öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ
÷àñòü èíâàãèíàöèè, ôîðìèðóåìàÿ çà ñ÷åò øïèëüêîîáðàç-
íîãî áåëêà êàâåîëèíà; 3) ïåðèôåðè÷åñêèé ñëîé áåëêîâ,
ñôîðìèðîâàííûé êàâèíîâûì êîìïëåêñîì (Hayer et al.,
2009).

Èçãèáó ìåìáðàí ñ ïîñëåäóþùèì ôîðìèðîâàíèåì
êîëáîîáðàçíîé èíâàãèíàöèè ñïîñîáñòâóåò íå òîëüêî ïî-
ëèìåðèçàöèÿ êàâåîëèíîâ. Â ôîðìèðîâàíèè êàâåîë áîëü-
øóþ ðîëü èãðàåò àñèììåòðè÷íîå ðàñïðåäåëåíèå ëèïèäîâ
ðàçíûõ êëàññîâ âî âíåøíåì è âíóòðåííåì (öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîì) ôðàãìåíòàõ áèñëîÿ êàâåîë. Òàêàÿ àñèììåòðèÿ
ïðèâîäèò ê ëîêàëüíîìó èçìåíåíèþ ïîâåðõíîñòíîé êðè-
âèçíû è ôîðìèðîâàíèþ ñêëàä÷àòîé ñòðóêòóðû. Ïðè ýòîì
íà ãðàíèöå ñ îñíîâíîé (ïëîñêîé) ìåìáðàíîé ôîðìèðóåòñÿ

ïîâûøåííîå íàïðÿæåíèå, ìèíèìèçèðóþùåå ýíòðîïèþ.
Â ïîñëåäóþùåì, ïðè ôîðìèðîâàíèè èíâàãèíàöèè, ýòî
ìåæôàçíîå íàòÿæåíèå â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè óìåíüøà-
åòñÿ. Îäíàêî ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî êàâåîëèí â ïðîöåññå
ôîðìèðîâàíèÿ èíâàãèíàöèè èãðàåò êàê ìèíèìóì äâå ðî-
ëè. Âî-ïåðâûõ, ïîëèìåðèçàöèÿ áåëêà ïðèâîäèò ê èçìåíå-
íèþ ëîêàëüíîãî íàòÿæåíèÿ è êàê ñëåäñòâèå ê ôîðìèðîâà-
íèþ êàâåîëû. Âî-âòîðûõ, áëàãîäàðÿ îñîáîìó ñòðîåíèþ
(íàëè÷èþ ïàëüìèòîèëèðîâàííîãî ôðàãìåíòà ó —ÑÎÎÍ-
êîíöà) êàâåîëèí ñïîñîáåí ðåêðóòèðîâàòü îïðåäåëåííûå
ëèïèäû âî âíóòðåííèé ñëîé, âûçûâàÿ ëîêàëüíóþ àñèì-
ìåòðèþ ìåìáðàíû (Rietveld, Simons, 1998).

Ïîñêîëüêó êàâåîëà èìååò äîñòàòî÷íî ïðîäîëæèòåëü-
íîå âðåìÿ æèçíè è îáðàçóåò õàðàêòåðíóþ èíâàãèíàöèþ,
îáíàðóæåíû îíè áûëè ãîðàçäî ðàíüøå ìåòîäîì ýëåêòðîí-
íîé ìèêðîñêîïèè (Moore, Ruska, 1957). Àâòîðû, âïåðâûå
îïèñàâøèå èõ áîëåå ïîëóâåêà íàçàä (Palade, 1953; Yama-
da, 1955), îòìåòèëè êàâåîëû êàê «ìåëêèå ñòðóêòóðû». Êà-
âåîëû ðàñïðîñòðàíåíû ïîâñåìåñòíî, íî â íàèáîëüøåì êî-
ëè÷åñòâå âñòðå÷àþòñÿ íà ýíäîòåëèàëüíûõ êëåòêàõ —
73 êàâåîëû íà 1 ìêì2 (Gabella, Blundell, 1978).

Òàêèì îáðàçîì, ðàôòû îòëè÷àåò îñîáûé áèîõèìè÷å-
ñêèé ñîñòàâ ëèïèäîâ è áåëêîâ, êîòîðûé îïðåäåëÿåò ñòðóê-
òóðó è ìîðôîëîãèþ ôóíêöèîíàëüíûõ ìèêðîäîìåíîâ è
âûçûâàåò ëàòåðàëüíóþ ñåãðåãàöèþ ìåìáðàí.
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Recently, redefining of the role of the membrane lipids and the formation of a new look at the morphology,
organization and functioning of membranes occurred due to the study of specific membrane clusters — rafts.
The present review summarizes the current data concerning the morphology, the biophysical and biochemical
properties of rafts, describes the structure, form and basic functional microdomains marking proteins.
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