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Î. Â. Êàìçîëêèíà è äð.
Ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà ó ãðèáîâ: êëàññè÷åñêîå è ñîâðåìåííîå ïðåäñòàâëåíèÿ

Îáçîð ïîñâÿùåí ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìå ãðèáîâ, êîòîðàÿ áîëüøåé ÷àñòüþ ïðåäñòàâëåíà â êëåòêå
ìåìáðàííûìè îðãàíåëëàìè, ó÷àñòâóþùèìè â ýêçî- è ýíäîöèòîçå. Îñâåùåíû îñíîâíûå ïîëîæåíèÿ ñî-
âðåìåííîé ìîäåëè ýêçî- è ýíäîöèòîçà íà ïðèìåðå àïèêàëüíîé êëåòêè ìèöåëèàëüíûõ ãðèáîâ. Îñîáîå
âíèìàíèå óäåëåíî èññëåäîâàíèÿì ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû (ÝÑ), êîòîðûå ïðîâîäèëè â ïðîøëîì âåêå ñ
ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè, â ýïîõó, ïðåäøåñòâóþùóþ øèðîêîìó ââåäåíèþ â íàóêó ìåòîäîâ
ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè, èììóííîãî è ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêîãî ìå÷åíèÿ. Ðàññìîòðåíû ýíäî-
ìåìáðàííûå îðãàíåëëû, êîòîðûå îïèñàíû â êëàññè÷åñêèõ èññëåäîâàíèÿõ, íî íå èäåíòèôèöèðîâàíû èëè
íå äèôôåðåíöèðîâàíû îò äðóãèõ îðãàíåëë ñîâðåìåííûìè ñïåöèàëèñòàìè. Ñðåäè òàêèõ îðãàíåëë — ëî-
ìàñîìû, ïëàçìàëåììîñîìû, ìåìáðàíîñîìû è ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà. Îáñóæäàþòñÿ âîçìîæíûå ïðè÷è-
íû «ïîòåðè» äàííûõ ñòðóêòóð â ñåãîäíÿøíåé íàóêå è èõ ïðåäïîëîæèòåëüíîå ìåñòî â ñîâðåìåííîé ìîäå-
ëè ÝÑ. Êðîìå òîãî, çàòðîíóòû íåêîòîðûå ÷àñòíûå âîïðîñû, à èìåííî: íàëè÷èå â ãðèáíîì ìèöåëèè ýíäî-
áèîíòîâ, ñõîæèõ ìîðôîëîãè÷åñêè ñ ýíäîìåìáðàííûìè îðãàíåëëàìè; óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà
ýíäîìåìáðàííûõ ñòðóêòóð â òðóòîâûõ ãðèáàõ, îãðàíè÷åííûõ â àçîòíîì ïèòàíèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà ãðèáîâ, ëîìàñîìû, ïëàçìàëåììîñîìû, ìåìáðàíîñî-
ìû, ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå òåëà, ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà, ýêçî- è ýíäîöèòîçíûé ïóòü, ýíäîáèîíòû.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÌÂÒ — ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå òåëà, ÌÒ — ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà,
ÏÝ — ïîçäíèå ýíäîñîìû, ÐÝ — ðàííèå ýíäîñîìû, ÝÁ — ýíäîáèîíòîïîäîáíûå ñòðóêòóðû, ÝÐ — ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÝÑ — ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà, ÒÝÌ — òðàíñìèññèîííàÿ ýëåêòðîííàÿ
ìèêðîñêîïèÿ, ÖÌ — öèòîïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà.

Ðàçâèòèå êîìïàðòìåíòàëèçàöèè ýóêàðèîòè÷åñêîé
êëåòêè ñòàëî îäíèì èç êëþ÷åâûõ ýòàïîâ ýâîëþöèè æèâûõ
îðãàíèçìîâ. Ôîðìèðîâàíèå ñèñòåì âíóòðåííèõ ìåìáðàí
êàê îäíîãî èç ýôôåêòèâíûõ ñïîñîáîâ êîìïàðòìåíòàëèçà-
öèè ïîçâîëèëî ýóêàðèîòàì ïåðåâåñòè âíóòðü êëåòêè ìíî-
ãèå áèîõèìè÷åñêèå ïðîöåññû, êîòîðûå ó ïðîêàðèîò ïðî-
òåêàþò íà ïîâåðõíîñòè êëåòêè. Ìåìáðàííàÿ êîìïàðòìåí-
òàëèçàöèÿ íå òîëüêî çíà÷èòåëüíî óñëîæíèëà ñòðîåíèå è
ôèçèîëîãèþ êëåòêè, íî è ñìåñòèëà â áîëüøóþ ñòîðîíó
ïðåäåëû êëåòî÷íûõ ðàçìåðîâ, ïðèñóùèå áàêòåðèÿì è àð-
õåÿì (ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè ïëàçìàëåììû, óâåëè÷èâàþ-
ùàÿñÿ â êâàäðàòíîé ñòåïåíè ïðè óâåëè÷åíèè ëèíåéíûõ
ðàçìåðîâ êëåòêè, íåñïîñîáíà óäîâëåòâîðèòü ìåòàáîëè÷å-
ñêèå íóæäû êëåòêè, îáúåì êîòîðîé ðàñòåò â êóáå) (Bourett
et al., 2007). Ñòàíîâëåíèå ýíäîìåìáðàííûõ ñèñòåì âî
ìíîãîì ïðåäîïðåäåëèëî âîçíèêíîâåíèå ñëîæíûõ ìíîãî-
êëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ.

Ñîâðåìåííûå èññëåäîâàòåëè îáû÷íî îòîæäåñòâëÿþò
ýíäîìåìáðàííóþ ñèñòåìó (ÝÑ) ãðèáíîé èëè ëþáîé äðó-
ãîé ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè ñ ýêçî- è ýíäîöèòàðíîé ñèñ-
òåìîé. Äðóãèìè ñëîâàìè, ÝÑ — ñëîæíàÿ âíóòðèêëåòî÷-
íàÿ ñîðòèðîâî÷íî-òðàíñïîðòíàÿ ñåòü, ñîñòîÿùàÿ èç òàêèõ
ìåìáðàííûõ îðãàíåëë, êàê ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêó-
ëóì (ÝÐ), àïïàðàò Ãîëüäæè, ýíäîñîìû, ðàçëè÷íûå âàêóî-

ëè è âñåâîçìîæíûå òðàíñïîðòíûå âåçèêóëû (Bourett et al.,
2007; Shoji et al., 2008).

Ìîæíî ðàññìàòðèâàòü ÝÑ è â áîëåå øèðîêîì ñìûñëå,
îòíîñÿ ê äàííîé ñèñòåìå ñòðóêòóðû, îêðóæåííûå ìåìáðà-
íàìè, íî íå èìåþùèå ïðÿìîãî îòíîøåíèÿ ê ýêçî- èëè ýí-
äîöèòîçó, íàïðèìåð àâòîôàãîñîìû (Scheckhuber et al.,
2012). Êðîìå òîãî, ýêñïåðèìåíòàòîðû (àâòîðû äàííîãî
îáçîðà â òîì ÷èñëå) íåðåäêî ñòàëêèâàþòñÿ ñ ìåìáðàííû-
ìè ñòðóêòóðàìè, òî÷íàÿ èäåíòèôèêàöèÿ êîòîðûõ çàòðóä-
íåíà. Ðàçâèâàÿ òåìó íåèäåíòèôèöèðîâàííûõ ìåìáðàííûõ
îðãàíåëë, ìîæíî ñôîðìóëèðîâàòü ïðîáëåìó, êîòîðîé è
ïîñâÿùåíà íàñòîÿùàÿ ñòàòüÿ. Ïîïðîáóåì ðàñêðûòü ñóòü
ïðîáëåìû.

Â èñòîðèè èçó÷åíèÿ ÝÑ (íå òîëüêî ãðèáíîé) ìîæíî
âûäåëèòü äâà îñíîâíûõ ýòàïà. Ïåðâûé ýòàï, íàçîâåì åãî
êëàññè÷åñêèì, ñîîòâåòñòâóåò ïåðèîäó ðàñöâåòà è öàðñòâî-
âàíèÿ â öèòîëîãèè ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Âòîðîé —
ñîâðåìåííûé, çíàìåíóåò ñîáîé ñìåùåíèå ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè íà âòîðûå ðîëè è àêòèâíîå èñïîëüçîâàíèå
ìåòîäîâ ôëóîðåñöåíòíîãî ìå÷åíèÿ ìåìáðàííûõ îðãàíåëë
âêóïå ñ ìîëåêóëÿðíîé èíæåíåðèåé. Ôëóîðåñöåíòíîå ìàð-
êèðîâàíèå, ãåíåòè÷åñêèé àíàëèç, ìóòàöèîííûé àíàëèç,
áèîõèìè÷åñêèå è èììóíîõèìè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ, ëè-
ïîñîìíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ òðàíñïîðòíûõ ïóòåé è ïðî÷èå
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ìåòîäû ïîçâîëèëè óñòàíîâèòü îñîáåííîñòè ìîðôîãåíåçà,
ôóíêöèé è ñâÿçåé îòäåëüíûõ ìåìáðàííûõ êîìïàðòìåíòîâ
â ñëîæíîé ýêçî- è ýíäîöèòàðíîé ñèñòåìå êëåòêè (Segev,
2009).

Âî âðåìÿ êëàññè÷åñêîãî ýòàïà èçó÷åíèÿ ÝÑ áûëè ñî-
áðàíû îáøèðíûå ìàòåðèàëû â âèäå ýëåêòðîííî-ìèêðî-
ñêîïè÷åñêèõ ôîòîãðàôèé ñòðóêòóð ÝÑ. Íå èìåÿ ñîâðå-
ìåííûõ âîçìîæíîñòåé ìàðêèðîâàíèÿ îðãàíåëë, èññëåäî-
âàòåëè îðèåíòèðîâàëèñü íà ìîðôîëîãèþ óëüòðàñòðóêòóð,
ïðåäïîëàãàëè ïðîèñõîæäåíèå è ôóíêöèè òåõ èëè èíûõ
ýíäîìåìáðàí. Âîçíèêëî áîëüøîå êîëè÷åñòâî òåðìèíîëî-
ãè÷åñêèõ ñèñòåì. Ðÿä ýíäîìåìáðàííûõ îðãàíåëë, òàêèõ
êàê ÝÐ, àïïàðàò Ãîëüäæè, ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå òåëà
(ÌÂÒ), ïðîøëè îáà èñòîðè÷åñêèõ ýòàïà èññëåäîâàíèÿ
ÝÑ. Âñåñòîðîííèé óëüòðàñòðóêòóðíûé àíàëèç â êëàññè÷å-
ñêèõ ðàáîòàõ è ñîâðåìåííûé ôóíêöèîíàëüíûé àíàëèç
îïðåäåëèëè ìåñòî ïåðå÷èñëåííûõ îðãàíåëë â ñîâðå-
ìåííîé ýêçî- è ýíäîöèòàðíîé êëåòî÷íîé ìîäåëè. Íî íå
âñåì ýíäîìåìáðàííûì ñòðóêòóðàì òàê «ïîâåçëî». Íåêî-
òîðûì îïèñàííûì â ñòàðûõ ðàáîòàõ ìåìáðàííûì îðãà-
íåëëàì (íàïðèìåð, ëîìàñîìàì) ñëîæíî íàéòè ïîëîæåíèå
â ñîâðåìåííîé êëàññèôèêàöèè ÝÑ. È äàæå åñëè ÷àñòü èç
íèõ âñå æå ñîîòâåòñòâóåò îïðåäåëåííûì îðãàíåëëàì èç
ñîâðåìåííûõ ïðåäñòàâëåíèé îá ÝÑ (íåêîòîðûå ëîìàñî-
ìû, íàïðèìåð, ìîãóò ÿâëÿòüñÿ ýêçîñîìàìè), ìû íå ìîæåì
áûòü óâåðåíû â òîì, ÷òî, áóäü ó èññëåäîâàòåëåé êëàññè÷å-
ñêîãî ïåðèîäà ñîâðåìåííûå òåõíîëîãèè ìàðêèðîâàíèÿ
ýíäîìåìáðàí, âñå îïèñàííûå òîãäà ñòðóêòóðû áûëè áû
îäíîçíà÷íî ðàçëîæåíû ïî «ïîëî÷êàì» ñîâðåìåííûõ ìî-
äåëåé.

Ñëåäóåò óïîìÿíóòü è íåäîñòàòêè ñîâðåìåííûõ ïîäõîäîâ
è ìåòîäîâ. Íå âñåãäà îäíîçíà÷íîå ìå÷åíèå ýíäîìåìáðàí-
íûõ ôîðìèðîâàíèé, íåñïåöèôè÷åñêîå ìå÷åíèå, îáåäíåí-
íîñòü ñîâðåìåííûõ ðàáîò óëüòðàñòðóêòóðíûì àíàëèçîì
ïðèâîäÿò ê «íåâèäèìîñòè» òåõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóê-
òóð, êîòîðûå íå âêëþ÷èëè â ñåáÿ ôëóîðåñöåíòíóþ ìåòêó,
à çíà÷èò, ê âîçìîæíîñòè íàëè÷èÿ â êëåòêàõ ñîêðûòîãî îò
èññëåäîâàòåëÿ ýíäîìåìáðàííîãî ìèêðîìèðà.

Îáîçíà÷èâ ïðîáëåìó, êîòîðîé ïîñâÿùåí äàííûé îá-
çîð, ìû ïîñòàâèëè ïåðåä ñîáîé äâå îñíîâíûå çàäà÷è. Ïåð-
âàÿ çàäà÷à âêëþ÷àåò â ñåáÿ ðàññìîòðåíèå ðàçëè÷íûõ
ýíäîìåìáðàííûõ ñòðóêòóð, îïèñàííûõ â êëàññè÷åñêèõ
ìèêîëîãè÷åñêèõ ðàáîòàõ, íî íå èäåíòèôèöèðóåìûõ â
íàøå âðåìÿ, îáîáùåíèå òåðìèíîëîãè÷åñêèõ âàðèàöèé è
ñâåäåíèå èõ â åäèíóþ êëàññèôèêàöèîííóþ ñèñòåìó. Âòî-
ðàÿ çàäà÷à — ïðåäïîëîæèòü âîçìîæíûå ñâÿçè ìåæäó
«êëàññè÷åñêèìè» ýíäîìåìáðàííûìè îðãàíåëëàìè è «ñî-
âðåìåííûìè» ìåìáðàííûìè êîìïàðòìåíòàìè, ÿâëÿþùè-
ìèñÿ ñîñòàâíûìè êîìïîíåíòàìè ýêçî- è ýíäîöèòàðíîé
êëåòî÷íîé ñèñòåìû ãðèáîâ.

Â îáçîðå çíà÷èòåëüíîå âíèìàíèå óäåëåíî ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêèì èññëåäîâàíèÿì ýíäîìåìáðàííûõ
ñòðóêòóð ãðèáíûõ êëåòîê. Ïðåäëîæåíî ñâåñòè âñå ðàçíî-
îáðàçèå òåðìèíîâ, èñïîëüçóåìûõ â êëàññè÷åñêèõ ðàáîòàõ,
ê ÷åòûðåì — ëîìàñîìû, ïëàçìàëåììîñîìû, ìåìáðàíîñî-
ìû è ÌÂÒ (ïëþñ â äîïîëíåíèå îïèñàíû ìèåëèíîâûå
òåëà). Ðàññìîòðåíà ñîâðåìåííàÿ ìîäåëü ýêçî- è ýíäîöè-
òàðíîé ñèñòåìû ãðèáîâ. Îäíàêî ââèäó áîëüøîãî êîëè÷å-
ñòâà ñâåæèõ îáçîðíûõ ïóáëèêàöèé, ïîñâÿùåííûõ äàí-
íîé òåìå, ìû çàòðîíóëè âîïðîñ ëèøü ïîâåðõíîñòíî, ïðå-
äîñòàâëÿÿ ÷èòàòåëþ ïðè íåîáõîäèìîñòè îáðàòèòüñÿ ê
áîëåå ñïåöèàëèçèðîâàííûì è îáøèðíûì èñòî÷íèêàì èí-
ôîðìàöèè (Bourett et al., 2007; Segev, 2009; Penalva, 2010).
Òàêæå â îáçîðå ïðèâåäåíû ðåçóëüòàòû àâòîðñêèõ
èññëåäîâàíèé ýíäîìåìáðàííûõ ãðèáíûõ îáðàçîâàíèé,

íàïîìèíàþùèõ áåññòåíî÷íûõ ýíäîáèîíòîâ ìàëîãî ðàç-
ìåðà, è íàêîïëåíèÿ â ãðèáíûõ êëåòêàõ ñ îãðàíè÷åííûì
àçîòíûì ïèòàíèåì áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ýíäîìåìáðàí-
íûõ ñòðóêòóð.

Êëàññè÷åñêèå ïðåäñòàâëåíèÿ îá ýíäîìåìáðàííîé
ñèñòåìå ãðèáîâ (ðàííèé ïåðèîä èññëåäîâàíèé,

ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêèé)

Ñ ò ð ó ê ò ó ð û ý í ä î ì å ì á ð à í í î é ñ è ñ ò å ì û, ë î -
ê à ë è ç î â à í í û å î ê î ë î ê ë å ò î ÷ í î é ñ ò å í ê è è
ñ â ÿ ç à í í û å ñ ö è ò î ï ë à ç ì à ò è ÷ å ñ ê î é ì å ì á ð à -
í î é. Èññëåäîâàíèÿ ñòðóêòóðû ãðèáíûõ ëîìàñîì íà÷à-
ëèñü ïðèìåðíî â îäíî âðåìÿ ñ èçó÷åíèåì ìåçîñîì áàêòå-
ðèé. Ìåæäó íèìè îáíàðóæèâàþò îïðåäåëåííîå ñõîäñòâî
â ñòðîåíèè è ïðåäïîëàãàåìûõ ôóíêöèÿõ (Marchant, Ro-
bards, 1968). Ïîñëåäíåå äàåò íàì îñíîâàíèÿ êðàòêî ðàñ-
ñìîòðåòü áàêòåðèàëüíûå ìåçîñîìû â êà÷åñòâå ïðåëþäèè
ê îáçîðó ãðèáíîé ÝÑ.

Èçó÷åíèå ñòðóêòóðû áàêòåðèàëüíîé êëåòêè ñ ïî-
ìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà ïîçâîëèëî âûÿâèòü
âíóòðåííèå ìåìáðàííûå îðãàíåëëû, êîòîðûì ðàçíûå àâ-
òîðû ïðèñâàèâàëè ðàçíûå íàçâàíèÿ — õîíäðèîèäû (Ry-
ter, Kellenberger, 1958), ìåçîñîìû (Fitz-James, 1960) èëè
ïëàçìàëåììîñîìû (Edwards, Stevens 1963). Òåðìèí «ìå-
çîñîìû» óêîðåíèëñÿ è ïîëó÷èë øèðîêîå ðàñïðîñòðàíå-
íèå â ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé áàêòåðèÿì.

Áàêòåðèàëüíûå ìåçîñîìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êèñòî-
îáðàçíûå âïÿ÷èâàíèÿ ïëàçìàëåììû âíóòðü êëåòêè (Bue-
dett, Rogers, 1972). Òàê, ó Bacillus licheniformis ìåçîñîìû
ñîñòîÿò èç ðàçíûõ ïî ôîðìå ìåìáðàííûõ êèñò, çàïîëíåí-
íûõ âåçèêóëàìè èëè âåòâÿùèìèñÿ òðóáî÷êàìè (ðèñ. 1).
Íåêîòîðûå ìåçîñîìû ìîãóò ñîäåðæàòü ëàìåëëû (ïëàñòè-
íû), ê êîòîðûì ïðèêðåïëÿþòñÿ òðóáî÷êè èëè âåçèêóëû.
Âíóòðåííèå ìåìáðàíû ìåçîñîì (ìåìáðàíû âåçèêóë è
òðóáî÷åê) ìîðôîëîãè÷åñêè íåñêîëüêî îòëè÷àþòñÿ îò öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû (Buedett, Rogers, 1972).

Ìåçîñîìû ïðèñóòñòâóþò â êëåòêàõ ãðàìïîëîæèòåëü-
íûõ è ãðàìîòðèöàòåëüíûõ áàêòåðèé êàê ïðèæèçíåííî,
òàê è ïîñëå ôèêñàöèè (Wildermuth, 1971; Silva et al.,
1976). Ïîëàãàþò, ÷òî ìåçîñîìû îáðàçóþòñÿ ïóòåì èíâà-
ãèíàöèè öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû ñ ïîñëåäóþùèì
åå «âðàñòàíèåì» â öèòîïëàçìó è ôîðìèðîâàíèåì âëîæåí-
íûõ ìåìáðàí.

Ìîðôîëîãèÿ ìåçîñîì çàâèñèò îò óñëîâèé ôèêñàöèè
êëåòîê. Òàê, íàïðèìåð, äëÿ B. licheniformis ïîêàçàíî, ÷òî
èçìåíåíèå èîííîé ñèëû ðàñòâîðà, îñîáåííî ïðèñóòñòâèå
äâóõâàëåíòíûõ êàòèîíîâ â ôèêñàòîðå, ñïîñîáñòâóåò ïîÿâ-
ëåíèþ ïëàñòèí÷àòûõ ìåçîñîì (Burdett, Rodgers, 1970).
Â êëåòêàõ B. subtilis, ïîäãîòîâëåííûõ ñ ïîìîùüþ ìåòîäà
çàìîðàæèâàíèÿ—òðàâëåíèÿ (÷èñòî ôèçè÷åñêèé ìåòîä, èñ-
ïîëüçóþùèé ãëóáîêóþ çàìîðîçêó îáðàçöà âìåñòî õèìè-
÷åñêîé ôèêñàöèè, èñêëþ÷àþùèé õèìè÷åñêèå è ñòðóêòóð-
íûå èçìåíåíèÿ ìàòåðèàëà), íàáëþäàëè òîëüêî ìåçîñîìû
âåçèêóëÿðíîãî âèäà (Nanninga, 1968).

Ïðåäïîëàãàåìûå ôóíêöèè ìåçîñîì — ó÷àñòèå â äåëå-
íèè êëåòêè, ôîðìèðîâàíèè ñåïòû, ñåãðåãàöèè íóêëåîèäà
è â ñèíòåçå êëåòî÷íîé ñòåíêè (Glauerat, Hopwood, 1959).
Îòå÷åñòâåííûå èññëåäîâàòåëè ïðåäëîæèëè êîíöåïöèþ
óâåëè÷åíèÿ ôóíêöèîíàëüíîé ïîâåðõíîñòè ïëàçìàëåììû
è ñîîòâåòñòâåííî ïîâûøåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè ìåòàáîëè-
÷åñêèõ ïðîöåññîâ, ïðîèñõîäÿùèõ íà ìåìáðàíå, çà ñ÷åò
îáðàçîâàíèÿ ìåçîñîì ðàçíûõ òèïîâ (Ñóòîêñêàÿ, 1972).
Ïîêàçàíà ïðÿìàÿ ñâÿçü ìåæäó ÷èñëîì ìåçîñîì è îáðàáîò-
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êîé êëåòîê áàêòåðèé àíòèìèêðîáíûìè âåùåñòâàìè (Li
et al., 2008).

Íàðÿäó ñ ó÷åíûìè, ïðèíèìàþùèìè ñóùåñòâîâàíèå
ìåçîñîì â êëåòêàõ áàêòåðèé in vivo, ñòîðîííèêè äðóãîé
òî÷êè çðåíèÿ ïîëàãàþò, ÷òî ìåçîñîìû ÿâëÿþòñÿ àðòåôàê-
òàìè ôèêñàöèè (Ebersold et al., 1981). Â 1993 ã. áûëà
îïóáëèêîâàíà ñòàòüÿ Ðàñìóññåíà (Rasmussen, 1993), êîòî-
ðûé íà ïðîòÿæåíèè 15 ëåò ïðîâîäèë àíàëèç ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêèõ ôîòîãðàôèé îáðàçöîâ ñ ìåçîñîìà-
ìè ó ãðàìïîëîæèòåëüíûõ áàêòåðèé, ïîäãîòîâëåííûõ ðàç-
íûìè ñïîñîáàìè. Àâòîð ïðèøåë ê âûâîäó î òîì, ÷òî
ìåçîñîìû ÿâëÿþòñÿ àðòåôàêòîì õèìè÷åñêîé ôèêñàöèè,
òàê êàê ïðè íèçêîòåìïåðàòóðíîé ôèêñàöèè è ïðè èñïîëü-
çîâàíèè ìåòîäà çàìîðàæèâàíèÿ—òðàâëåíèÿ ìåçîñîìû îò-
ñóòñòâóþò. Îäíàêî òàêèå ðåçóëüòàòû è âûâîä ÿâíî ïðîòè-
âîðå÷àò äàííûì, ïîëó÷åííûì äðóãèìè èññëåäîâàòåëÿìè
(Wildermuth, 1971; Silva et al., 1976).

Òàêèì îáðàçîì, ìåçîñîìû, îáíàðóæèâàåìûå â êëåò-
êàõ ãðàìïîëîæèòåëüíûõ è ãðàìîòðèöàòåëüíûõ áàêòåðèé,
èññëåäîâàííûõ ìåòîäîì ÒÝÌ (ñ èñïîëüçîâàíèåì êàê õè-
ìè÷åñêîé ôèêñàöèè, òàê è çàìîðàæèâàíèÿ—òðàâëåíèÿ),
ïî-âèäèìîìó, âñå æå ïðèñóòñòâóþò â êëåòêàõ in vivo
(íå ÿâëÿþòñÿ èëè íå âñåãäà ÿâëÿþòñÿ àðòåôàêòàìè).

Ë î ì à ñ î ì û è ï ë à ç ì à ë å ì ì î ñ î ì û ã ð è á î â.
Ñõîäíûå ïî îðãàíèçàöèè è âîçìîæíûì ôóíêöèÿì ñ ìåçî-
ñîìàìè áàêòåðèé ó ýóêàðèîò îáíàðóæåíû ëîìàñîìû (òåð-
ìèíîëîãè÷åñêèå âàðèàöèè ñì. äàëåå). Íà÷èíàÿ ñ 60-õ ãî-
äîâ ïðîøëîãî âåêà ëîìàñîìû îáíàðóæèâàþò â ðàçëè÷íûõ
òàêñîíàõ ãðèáîâ è ãðèáîïîäîáíûõ îðãàíèçìîâ ñ èñïîëü-
çîâàíèåì ðàçíûõ ñïîñîáîâ ôèêñàöèè êëåòîê.

Ëîìàñîìû îáíàðóæåíû â áàçèäèîñïîðàõ Hypholoma
fasciculare (Bronchart, Demoulin, 1970) è êîíèäèÿõ Botry-
tis fabae (Richmond, Pring, 1971). Ëîìàñîìîïîäîáíûå òåëà
áûëè îïèñàíû ó B. cinerea (Pitt, 1968), Peronospora man-
shurica (Peyton, Bowen, 1963), Albugo candida (Berlin, Bo-
wen, 1964), Puccinia graminis f. sp. tritici (Shaw, Manocha,
1965), Phytophthora infestans è P. parasitica (Ehrlich, Ehr-
lich, 1966), ó äðóãèõ ïàòîãåííûõ (Shaw, Manocha, 1965;
Shatla et al., 1966) è íåïàòîãåííûõ ãðèáîâ (Girbardt, 1961;
Moore, McAlear, 1961; Hawker, Abbott, 1963; Foerster
et al., 1965; Hawker, 1965; Moore, 1965; Wells, 1965; Wilse-
nach, Kessel, 1965; Zachariah, Fitz-James, 1967). Èñêëþ÷å-
íà àðòåôàêòíàÿ ïðèðîäà ëîìàñîì ìåòîäîì çàìîðàæèâà-
íèÿ—òðàâëåíèÿ ó ðÿäà ãðèáîâ: Saccharomyces cerevisiae
(Moor, 1966), Alternaria brassicicola (Campbell, 1970), Ver-
ticillium dahliae (Griffiths, 1970), B. fabae (Richmond,
Pring, 1971) è Fusarium oxysporum (Griffiths, 1971).

Ãðèáíûå ëîìàñîìû âûçûâàþò ìíîãî äèñêóññèé è
ñïåêóëÿöèé íà÷èíàÿ ñ ïåðâîãî íàáëþäåíèÿ Ãèðáàðäòîì
(Girbardt, 1958) äàííûõ ñòðóêòóð â ìèöåëèè òðóòîâèêà
Polyporus versicolor è ââåäåíèÿ ñîáñòâåííî òåðìèíà «ëî-
ìàñîìû» (ïðèñòåíî÷íûå îðãàíåëëû) Ìóðîì è ÌàêÀëå-
ðîì. Îíè íàçâàëè ëîìàñîìàìè «êóïîëîâèäíóþ ãóá÷àòóþ
âûïóêëîñòü», ñìåæíóþ ñ êëåòî÷íîé ñòåíêîé, ñîäåðæà-
ùóþ ãðàíóëÿðíûé èëè âåçèêóëÿðíûé ìàòåðèàë è îãðàíè-
÷åííóþ èçíóòðè ïëàçìàëåììîé (Moore, McAlear, 1961).
Áðýêåð ïðåäëîæèë îãðàíè÷èòü óïîòðåáëåíèå òåðìèíà
«ëîìàñîìà» äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ïåðèôåðè÷åñêèõ ñòðóêòóð,
ñîäåðæàùèõ òîëüêî ìåìáðàííûå êîìïîíåíòû (èñêëþ÷àÿ
ãðàíóëÿðíîå ñîäåðæèìîå) (Bracker, 1967).

Íåêîòîðûå ìèêîëîãè, îáíàðóæèâàÿ ñõîäñòâî â îðãà-
íèçàöèè ëîìàñîì ãðèáîâ ñ ìåçîñîìàìè áàêòåðèé, íàçûâà-
þò ãðèáíûå ëîìàñîìû «ãðèáíûìè ìåçîñîìàìè» èëè ìå-
çîñîìîïîäíûìè èíâàãèíàöèÿìè ïëàçìàëåììû (Hashimo-
to, Yoshida, 1966; Zachariah, Fitz-James, 1967; Áèðþçîâà,

1993). Ðÿä àâòîðîâ, äàæå ñîâðåìåííûõ, íàçûâàþò è îòíî-
ñÿò îáñóæäàåìûå ñòðóêòóðû ê ñèñòåìå âíóòðèöèòîïëàç-
ìàòè÷åñêèõ ìåìáðàí èëè ãëîáóëÿðíûõ ìåìáðàí (globular
membrane) ãðèáîâ (Carbonell, Rodriguez, 1968; Àíäðååâ,
Ïëîòíèêîâà, 1989; Steinberg, 2012).

Áðóøàáåð è Äæåíêèíñ (Brushaber, Jenkins, 1971) âû-
äåëÿþò äâà ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïà ëîìàñîì — ëàìåëëÿð-
íûé (ïëàñòèí÷àòûé) è âåçèêóëÿðíûé (â âèäå ïóçûðüêîâ).
Ëîìàñîìû ëàìåëëÿðíîãî òèïà ñîñòîÿò èç êîíöåíòðè÷å-
ñêèõ ìåìáðàí, ñòîïîê ïàðàëëåëüíûõ ìåìáðàí èëè ïëîñ-
êèõ òðóáî÷åê (ðèñ. 2, à). Âåçèêóëÿðíûå ëîìàñîìû ïðåä-
ñòàâëåíû ñîâîêóïíîñòÿìè ïóçûðüêîâ è êàíàëüöåâ (ðèñ. 2,
á). Òàêèì îáðàçîì, ëîìàñîìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé èíâà-
ãèíèðîâàííóþ âíóòðü êëåòêè îáùóþ ìåìáðàíó, ñîåäè-
íåííóþ ñ ïëàçìàëåììîé è ñîäåðæàùóþ âíóòðè ñåáÿ ìåì-
áðàííûå ñòðóêòóðû ðàçëè÷íîé ìîðôîëîãèè (èëè ãðàíó-
ëÿðíîå ñîäåðæèìîå, åñëè ñëåäîâàòü îïðåäåëåíèþ Ìóðà è
ÌàêÀëåðà).

Áûëà ïðåäëîæåíà åùå îäíà ìîðôîëîãè÷åñêàÿ êëàññè-
ôèêàöèÿ ïðèñòåíî÷íûõ ñòðóêòóð ñ ïîäðàçäåëåíèåì òàêèõ
ñòðóêòóð íà ëîìàñîìû è ïëàçìàëåììîñîìû (è òå, è äðó-
ãèå Ìàð÷àíò è Ðîáàðäñ (Marchant, Robards, 1968) îáîçíà-
÷èëè êàê ïàðàìóðàëüíûå òåëà). Ëîìàñîìàìè ïðåäëîæèëè
íàçûâàòü ïðèñòåíî÷íûå ñòðóêòóðû, ìàòðèêñ âåçèêóë
è (èëè) ëàìåëë êîòîðûõ ñîäåðæèò «ìàòåðèàë êëåòî÷íîé
ñòåíêè» (Heath, Greenwood, 1970; Brushaber, Jenkins,
1971), òîãäà êàê ïëàçìàëåììîñîìû îòëè÷àþòñÿ îò ëîìà-
ñîì íàëè÷èåì â ñâîèõ âíóòðåííèõ êîìïàðòìåíòàõ «ìàòå-
ðèàëà ñðåäû ìåæäó ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé è ñòåí-
êîé». Êîíå÷íî, àâòîðû îðèåíòèðîâàëèñü ëèøü íà
ÒÝÌ-ìîðôîëîãèþ è ýëåêòðîííóþ ïëîòíîñòü ñîäåðæèìî-
ãî ïðèñòåíî÷íûõ ñòðóêòóð, ïîýòîìó îïðåäåëåíèå èõ âå-
ùåñòâåííîãî ñîñòàâà êðàéíå óìîçðèòåëüíî. Ñèå âåðíî è ê
îòíåñåíèþ ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ ëîìàñîìíûõ âêëþ÷åíèé
ê ñòåíî÷íûì êîìïîíåíòàì (ñîáñòâåííî, àâòîðû íå óòî÷-
íÿþò, ÷òî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé «ìàòåðèàë êëåòî÷íîé ñòåí-
êè»), è ê «ìàòåðèàëó ñðåäû ìåæäó ïëàçìàëåììîé è ñòåí-
êîé» — ìàòðèêñ ïëàçìàëåììîñîì è ëîìàñîì ìîæåò áûòü,
êàê áóäåò èçëîæåíî íèæå, è öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî ïðîèñ-
õîæäåíèÿ.
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Ðèñ. 1. Ãðàôè÷åñêîå èçîáðàæåíèå òðóá÷àòîé ìåçîñîìû Bacillus
licheniformis.

ì — ïëàçìàëåììà, ò — âíóòðåííèå òðóáî÷êè ìåçîñîìû, ðò — ðàçâåòâ-
ëåííûå òðóáî÷êè, ê — ìåñòî êîíòàêòà (ïåðåõîäà) òðóáî÷êè â ïëàçìàëåì-
ìó, ôò — ôîðìèðóþùèåñÿ òðóáî÷êè (Buedett, Rogers, 1972, ñ èçìåíå-

íèÿìè).



Íåìîðôîëîãè÷åñêàÿ êëàññèôèêàöèÿ ëîìàñîì (è ïëàç-
ìàëåììîñîì) ñâÿçàíà ñ èõ âîçìîæíûì ñïîñîáîì ôîðìè-
ðîâàíèÿ â êëåòêå. Ïðåäïîëàãàþò äâà îñíîâíûõ âàðèàíòà
áèîãåíåçà ïðèñòåíî÷íûõ ñòðóêòóð. Ïåðâûé âàðèàíò —
ìåìáðàííàÿ îðãàíåëëà âîçíèêàåò ïóòåì èíâàãèíàöèè,
ôîðìèðîâàíèå ñêëàä÷àòîñòè ïëàçìàëåììû (Becking et al.,
1964; Marchant, Robards, 1968). Âîçìîæíî, òàêèì îáðàçîì
ïðîèñõîäèò âðåìåííîå óäàëåíèå èçáûòêà öèòîïëàçìàòè-
÷åñêîé ìåìáðàíû, îáóñëîâëåííîãî áûñòðûì àïèêàëüíûì
ðîñòîì ìèöåëèÿ (ãîâîðÿ ñîâðåìåííûì ÿçûêîì — äîïîë-
íèòåëüíûé ìåõàíèçì, êîìïåíñèðóþùèé çàïàçäûâàíèå
ñóáàïèêàëüíîãî ýíäîöèòîçà, îòâåòñòâåííîãî çà óäàëåíèå
ñåêðåòèðóåìûõ â àïåêñ èçëèøíèõ ìåìáðàí). Ïðè÷åì àâ-
òîðû ïîëàãàþò, ÷òî îïèñàííûì ñïîñîáîì ôîðìèðóþòñÿ
èìåííî ïëàçìàëåììîñîìû. Ëîìàñîìû ìîãóò îáðàçîâû-
âàòüñÿ èç ïëàçìàëåììîñîì ïóòåì âêëþ÷åíèÿ «ìàòåðèàëà
êëåòî÷íîé ñòåíêè» (Heath, Greenwood, 1970).

Âòîðîé âàðèàíò ïðîèñõîæäåíèÿ ïðèñòåíî÷íûõ îðãà-
íåëë — îáðàçîâàíèå ëîìàñîì èç öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ âå-
çèêóë èëè ÌÂÒ. Ìóð è ÌàêÀëåð (Moore, McÀlear, 1961)
ïðåäïîëîæèëè, ÷òî ëîìàñîìû âîçíèêàþò â ðåçóëüòàòå
ñëèÿíèÿ îäíîé èëè íåñêîëüêèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ âåçèêóë
èëè ÌÂÒ ñ ïëàçìàëåììîé ñ ïîñëåäóþùèì âêëþ÷åíèåì
ìàòåðèàëà, êîòîðûé ýòè âåçèêóëû òðàíñïîðòèðóþò â êëå-
òî÷íóþ ñòåíêó. Íåñëîæíî çàìåòèòü, ÷òî âòîðàÿ ìîäåëü,
îïèñûâàþùàÿ ôîðìèðîâàíèå ëîìàñîì, ïðè÷èñëÿåò ñàìè
ëîìàñîìû ê ýêçîöèòàðíîé ñèñòåìå â ñîâðåìåííîì ïîíè-
ìàíèè. Â ïîëüçó äàííîé ãèïîòåçû ñâèäåòåëüñòâóþò ðå-
çóëüòàòû íåñêîëüêèõ êëàññè÷åñêèõ èññëåäîâàíèé. Òàê,

Ìàð÷àíò è Ìóð (Marchant, Moore, 1973) ìåòîäîì çàìîðà-
æèâàíèÿ—òðàâëåíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â ëàìåëëÿðíûõ ïëàç-
ìàëåììîñîìàõ (ðèñ. 2, à) ìåìáðàíû ëàìåëë íå èìåþò
õàðàêòåðíîé äëÿ âíóòðåííåé ñòîðîíû ïëàçìàëåììû «øå-
ðîõîâàòîñòè». Èíûìè ñëîâàìè, ëèáî ïëàçìàëåììîñîìû,
ïî êðàéíåé ìåðå èõ âíóòðåííèå ìåìáðàíû, íå ÿâëÿþòñÿ
ðåçóëüòàòîì âïÿ÷èâàíèÿ ïëàçìàëåììû, ëèáî ñîñòàâ è
ñòðóêòóðà âíóòðåííèõ ìåìáðàí èçìåíÿþòñÿ âî âðåìÿ
áèîãåíåçà. Ìàð÷àíò ñ ñîàâòîðàìè (Ìarchant, Robards,
1968) ïðåäñòàâèëè äîêàçàòåëüñòâà òîãî, ÷òî ëîìàñîìû â
ñïîðàíãèîôîðàõ Phycomyces blakesleeanus îáðàçóþòñÿ
ïóòåì ñëèÿíèÿ ÌÂÒ ñ ïëàçìàëåììîé (Marchant et al.,
1967). Òàêàÿ æå ôîðìà îíòîãåíåçà ëîìàñîì áûëà îïèñàíà
â äðóãîé ðàáîòå. Ìóð (Moore, 1965) ïðåäïîëîæèë, ÷òî ëî-
ìàñîìû ìîãóò ôîðìèðîâàòüñÿ ñîãëàñíî îáîèì âûøåïðè-
âåäåííûì ñöåíàðèÿì.

Ðàçíûå àâòîðû êëàññè÷åñêèõ ïóáëèêàöèé ïðèïèñûâà-
þò ëîìàñîìàì ó÷àñòèå â ïðîöåññàõ ñåêðåöèè (Moore,
McAlear, 1961), â ôîðìèðîâàíèè êëåòî÷íîé ñòåíêè (Wil-
senach, Kessel, 1965; Marchant, Robards, 1968), ïîãëî-
ùåíèè ãàóñòîðèåé ïèòàòåëüíûõ âåùåñòâ èç êëåòîê õî-
çÿèíà (Peyton, Bowen, 1963), ìèêðîïèíîöèòîçå (Carroll,
1966), ñèíòåçå ãëèêîãåíà (Hashimoto, Yoshida, 1966),
ñèíòåçå ìåìáðàí (Zachariah, Fitz-James, 1967), ïîä-
äåðæàíèè òóðãîðà áàçèäèé è â öèòîïëàçìàòè÷åñêîé äåãå-
íåðàöèè (Wells, 1965), â ðåàêöèè íà ñòðåññ (Bracker,
1967), âî âíóòðèêëåòî÷íûõ ïåðåñòðîéêàõ (íàïðèìåð, ñ öå-
ëüþ îìîëîæåíèÿ ïîëîâûõ ñòðóêòóð) (Ðåçíèêîâà, 1984)
è ò. ä.

552 Î. Â. Êàìçîëêèíà è äð.

Ðèñ. 2. Ëîìàñîìû è ìóëüòèâåçèêóëÿðíûå òåëà â êëåòêàõ ãðèáîâ.

à — ðåïëèêà ñî ñêîëà ãèôû Polyporus biennis (ìåòîä çàìîðàæèâàíèå—òðàâëåíèå), ñòðåëêîé îòìå÷åíà ñòîïêà ïàðàëëåëüíûõ ìåìáðàí, ïðèìûêàþùèõ
ê êëåòî÷íîé ñòåíêå (âîçìîæíî, ïëàçìàëåììîñîìà) (Marchant, Moore, 1973, ñ èçìåíåíèÿìè). á — ëîìàñîìà (îòìå÷åíà ñòðåëêîé) â ãèôå Stereum hirsu-
tum (ÒÝÌ, ôèêñàöèÿ ãëóòàðàëüäåãèäîì—îñìèåì). â — ìóëüòèâåçèêóëÿðíîå òåëî â ìèöåëèè Trametes ohraceae (÷åðíàÿ ñòðåëêà), áåëûìè ñòðåëêàìè

îòìå÷åíû ìèòîõîíäðèè (ÒÝÌ, ôèêñàöèÿ ãëóòàðàëüäåãèäîì—îñìèåì) (á, â — ôîòîãðàôèè àâòîðîâ). ÿ — ÿäðî.



Êàê è â ñëó÷àå ìåçîñîì áàêòåðèé, ñóùåñòâóåò ðÿä
ïðèìåðîâ âëèÿíèÿ ñïîñîáà ïîäãîòîâêè ìàòåðèàëà äëÿ
ÒÝÌ íà ìîðôîëîãèþ ëîìàñîì ó äðîææåïîäîáíûõ, ìèöå-
ëèàëüíûõ ãðèáîâ è ó ãðèáîïîäîáíûõ îðãàíèçìîâ. Òàê, ó
ãðèáà Poria monticola îáíàðóæåíû è ëàìåëëÿðíûå, è âåçè-
êóëÿðíûå ëîìàñîìû (Highton, 1970). Ïðè÷åì ìîðôîëîãèÿ
ëîìàñîì çàâèñèò îò ìåòîäà õèìè÷åñêîé ôèêñàöèè. Ôèê-
ñàöèÿ êëåòîê ãðèáà â ñìåñè àëüäåãèä—òåòðîêñèä îñìèÿ
âñåãäà ïðèâîäèò ê âûÿâëåíèþ ëîìàñîì, ñîñòîÿùèõ èç íå-
óïîðÿäî÷åííûõ òðóáî÷åê èëè âåçèêóë (âåçèêóëÿðíûé
òèï). Àëüäåãèäíàÿ ôèêñàöèÿ ñ ïîñëåäóþùåé îñìèåâîé
ïîñòôèêñàöèåé, íàïðîòèâ, âûÿâëÿåò ïëàñòèí÷àòûé òèï
ëîìàñîì. Àâòîðû ïîëàãàþò, ÷òî íàòèâíûå ëîìàñîìû èìå-
þò ëàìåëëÿðíîå ñòðîåíèå, à âåçèêóëÿðíûå âîçíèêàþò ïó-
òåì ðàçðóøåíèÿ ëàìåëëÿðíûõ âî âðåìÿ ïðèãîòîâëåíèÿ
ïðåïàðàòîâ. Îäíàêî â äðóãèõ ðàáîòàõ îáíàðóæåíû âåçè-
êóëÿðíûå ëîìàñîìû â ïðåïàðàòàõ êëåòîê ãðèáîâ, ïîëó-
÷åííûõ áåç õèìè÷åñêîé ôèêñàöèè, ÷òî óêàçûâàåò íà âîç-
ìîæíîñòü åñòåñòâåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ ëîìàñîì âåçèêó-
ëÿðíîãî òèïà (Campbell, 1970; Griffits, 1970).

Öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ñòðóêòóðû
ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû ãðèáîâ

Ì å ì á ð à í î ñ î ì û. Â ðåçóëüòàòå íåìíîãî÷èñëåí-
íûõ íàáëþäåíèé â êîíèäèÿõ è ãèôàõ Aspergillus nidulans
îáíàðóæåíû «ìåìáðàíîñîìû» (Weisberg, Turian, 1971,
1974). Äàííûì òåðìèíîì îáîçíà÷åíû âíóòðåííèå ìåìá-
ðàííûå ñòðóêòóðû êëåòêè, îáðàçóþùèåñÿ ïóòåì ðàñ-
òÿæåíèÿ ïëàçìàëåììû è ñâÿçàííûå îäíèì êîíöîì ñ
ïëàçìàëåììîé, à äðóãèì — ñ ÝÐ. Âûñêàçûâàåòñÿ ïðåäïî-
ëîæåíèå îá ó÷àñòèè ìåìáðàíîñîì â ñèíòåçå êëåòî÷íîé
ñòåíêè.

Ì ó ë ü ò è â å ç è ê ó ë ÿ ð í û å ò å ë à. Íàçâàíèå «ìóëü-
òèâåçèêóëÿðíûå òåëà» áûëî ââåäåíî â êîíöå 50-õ ãîäîâ
ïðîøëîãî âåêà äëÿ îáîçíà÷åíèÿ ìåëêèõ âíóòðèêëåòî÷íûõ
ïóçûðüêîâ, çàêëþ÷åííûõ â îáùóþ ìåìáðàíó, îáíàðóæåí-
íûõ â ÿéöåêëåòêàõ êðûñ (Sotelo, Porter, 1959). Ìàð÷àíò ñ
êîëëåãàìè (Marchant et al., 1967) íà îñíîâàíèè àíàëèçà
óëüòðàñòðóêòóðíûõ ïðåïàðàòîâ îïðåäåëèëè ÌÂÒ ãðèáîâ
êàê îðãàíåëëû ïðîòîïëàñòà, îáðàçóþùèåñÿ èç ÝÐ. Âîçíè-
êàëè è äðóãèå ãèïîòåçû ïðîèñõîæäåíèÿ è ôóíêöèîíàëü-
íîñòè ÌÂÒ — íàïðèìåð, ÌÂÒ ìîãóò ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé
ïóë çàïàñíûõ ôîñôîëèïèäîâ. Òàêæå â êëàññè÷åñêèõ ðàáî-
òàõ èññëåäîâàòåëè ïðèïèñûâàþò ÌÂÒ ôóíêöèîíàëüíîå
ó÷àñòèå â ýêçîöèòîçå. Òàê, ïîëó÷åíû äîêàçàòåëüñòâà ó÷àñ-
òèÿ ÌÂÒ ó Sclerotinia fructigena â ñåêðåöèè ïîëèãàëàêòó-
ðîíàçû. Åñëè ãðèá âûðàùèâàëè íà ñèíòåòè÷åñêîé ñðåäå â
óñëîâèÿõ, êîãäà êóëüòóðà äàåò íèçêóþ âíåêëåòî÷íóþ ñåê-
ðåöèþ ïîëèãàëàêòóðîíàçû, òî â åãî âåãåòàòèâíûõ ãèôàõ
ÌÂÒ îòñóòñòâóþò èëè âñòðå÷àþòñÿ êðàéíå ðåäêî. Ïðè
êóëüòèâèðîâàíèè S. fructigena â ïðèñóòñòâèè ïåêòèíà
ïðîèñõîäèò àêòèâíàÿ ñåêðåöèÿ âíåêëåòî÷íîãî ôåðìåíòà
ïîëèãàëàêòóðîíàçû è â ìèöåëèè âîçðàñòàåò êîëè÷åñòâî
ÌÂÒ. Òî æå ïîêàçàíî ïðè èíêóáèðîâàíèè ìèöåëèÿ â âîäå
ñ ôåíèëàðàáèíîôóðàíîçèäîì, êîòîðûé èíäóöèðóåò ñåê-
ðåöèþ àðàáèíîôóðàíîçèäàçû (Calonge, 1969).

Ìîðôîëîãèÿ ÌÂÒ â îòëè÷èå îò ëîìàñîì áîëåå îäíî-
îáðàçíà, è åñëè ñðàâíèâàòü ÌÂÒ ñ ìîðôîëîãè÷åñêèìè òè-
ïàìè ëîìàñîì, òî ÌÂÒ, ñêîðåå âñåãî, ñîîòâåòñòâóþò âå-
çèêóëÿðíûì ëîìàñîìàì, íî ñ çàìêíóòîé îáùåé ìåìáðà-
íîé è ñ ëîêàëèçàöèåé â öèòîçîëå, à íå âáëèçè êëåòî÷íîé
ñòåíêè (ðèñ. 2, â). Ñðåäíèé ðàçìåð âíóòðåííèõ âåçèêóë
ÌÂÒ âàðüèðóåò îò 50 äî 200 íì (ïî íàèáîëüøåé îñè), îíè

èìåþò áîëåå èëè ìåíåå ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó (ìîãóò áûòü
è òðóá÷àòûìè), ñâÿçàíû ìåæäó ñîáîé è ñîäåðæàò ãðàíó-
ëÿðíûé ìàòåðèàë.

Ïðî÷èå ñòðóêòóðû ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìû
ãðèáîâ — ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà

Ëîìàñîìû è ïëàçìàëåììîñîìû ñî âñåì ñâîèì ìîðôî-
ëîãè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì, à òàêæå ìåìáðàíîñîìû è
ÌÂÒ — ëèøü ÷àñòü âñåãî ðàçíîîáðàçèÿ ñòðóêòóð ãðèáíîé
ÝÑ, îïèñàíèÿ êîòîðûõ ìîæíî âñòðåòèòü â ëèòåðàòóðå
ïðîøëîãî âåêà. Óïîìèíàíèÿ î äðóãèõ òðóäíî êëàññèôè-
öèðóåìûõ è íåèññëåäîâàííûõ ìåìáðàííûõ ãðèáíûõ îð-
ãàíåëëàõ ìîæíî íàéòè â ðÿäå ðàííèõ ïóáëèêàöèé. Òàêè-
ìè âñòðå÷àþùèìèñÿ ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ îðãàíåëëàìè
ÿâëÿþòñÿ, íàïðèìåð, «ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà» (ÌÒ), èëè
«ìèåëèíîâûå ôèãóðû» (Carbonell, Pollak, 1962; Cole, Ald-
rich, 1971; Khan, 1976), áîëåå ðåäêèé òåðìèí — «ìóëü-
òèìåìáðàííûé êîìïëåêñ» (Zacchi et al., 2000). Äàííûå
îáðàçîâàíèÿ ÷àùå âñåãî ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîíöåíòðè-
÷åñêèå âíóòðèêëåòî÷íûå ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû, íå ñâÿ-
çàííûå ñ ïëàçìàëåììîé (ðèñ. 4, á). Íàçâàíèå ÌÒ äàëè
èç-çà îïðåäåëåííîé ñõîæåñòè ñ ìèåëèíîì, ìèåëèíîâîé
îáîëî÷êîé íåðâíûõ âîëîêîí ó æèâîòíûõ, êîòîðàÿ ôîðìè-
ðóåòñÿ, ïî ñóòè, èç ìíîæåñòâà ñëîåâ êëåòî÷íîé ìåìáðàíû
ãëèàëüíûõ êëåòîê, îáåðíóòûõ âîêðóã àêñîíîâ (Fitzner
et al., 2006).

Â ïðèíöèïå ÌÒ íå âñåãäà ïðåäñòàâëåíû êîíöåíòðè-
÷åñêè ñâåðíóòûìè ìåìáðàíàìè — ìîðôîëîãèÿ ìîæåò
áûòü äðóãîé, íî äëÿ âñåõ ÌÒ õàðàêòåðíî íàëè÷èå êîìï-
ëåêñà ïëîòíî ðàñïîëîæåííûõ è ðàçëè÷íûì îáðàçîì îðè-
åíòèðîâàííûõ âíóòðèêëåòî÷íûõ ïëàñòèí÷àòûõ ìåìáðàí-
íûõ ñòðóêòóð, íå ñâÿçàííûõ ñ ïëàçìàëåììîé. Ïîñëåäíåå
îòëè÷àåò ÌÒ îò ïëàñòèí÷àòûõ ëîìàñîì, à ëàìåëëÿðíàÿ
ñòðóêòóðà è îòñóòñòâèå îáùåé âíåøíåé ìåìáðàíû — îò
ÌÂÒ.

ÌÒ íàáëþäàëè â íåêîòîðûõ ñòàðûõ êëåòêàõ äðîææå-
âîé ñòàäèè Paracoccidioides brasiliensis ïîñëå ôèêñàöèè â
îêñèäå îñìèÿ (Carbonell, Pollak, 1962). Êîíöåíòðè÷åñêèå
ÌÒ îáíàðóæåíû â öèòîïëàçìå çðåëûõ ñïîðàíãèåâ è âíóò-
ðè âàêóîëåé â êëåòêàõ ñïîðàíãèåíîñöåâ A. candida (Khan,
1976), à òàêæå ïîñëå ãëóòàð-îñìèåâîé ôèêñàöèè â àñêîñ-
ïîðàõ Nannizzia gypsea (Hill, 1975), â àâòîëèçèðóþùèõñÿ
ãèôàõ Phanerochaetå chrysosporium (Zacchi et al., 2000).
Ó Scopulariopsis brevicaulis ÌÒ íàéäåíû è ïðè èñïîëüçî-
âàíèè ìåòîäà çàìîðàæèâàíèÿ—òðàâëåíèÿ (Cole, Aldrich,
1971). Òàêæå ÌÒ îïèñàíû â êëåòêàõ S. cerevisiae, ïîäãî-
òîâëåííûõ ê ìèêðîñêîïè÷åñêîìó àíàëèçó ïåðìàíãàíàò-
íîé ôèêñàöèåé (Smith, Marchant, 1968).

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ïðåäïîëîæåíèé î ìåõàíèçìàõ
ôîðìèðîâàíèÿ ÌÒ, êîòîðûå îáðàçóþò äâå ïîëÿðíûå
ãðóïïû ìíåíèé. Ñ îäíîé ñòîðîíû, ïðåäïîëàãàþò, ÷òî
êîíöåíòðè÷åñêèå ìåìáðàííûå îðãàíåëëû ÿâëÿþòñÿ ðå-
çóëüòàòîì ðåîðãàíèçàöèè ïðåäñóùåñòâóþùèõ ìåìáðàí-
íûõ ñòðóêòóð èëè êëåòî÷íûõ âêëþ÷åíèé. Äðóãèìè ñëîâà-
ìè, ÌÒ ïðèñóòñòâóþò â êëåòêå in vivo è íå ÿâëÿþòñÿ àðòå-
ôàêòîì (Trump, Ericsson 1965; Curgy, 1968). Òàê, Ôîóñåòò
è Èòîñ (Fawcett, Itos, 1958) íà îñíîâå ÒÝÌ-àíàëèçà ïðåä-
ïîëîæèëè, ÷òî ÌÒ îáðàçóþòñÿ èç ÝÐ. Ïî ìíåíèþ äðóãèõ
àâòîðîâ, ÌÒ ñîñòîÿò èç ôîñôîëèïèäîâ, òåñíî ñâÿçàííûõ ñ
ëèïèäíûìè îñìèîôèëüíûìè âêëþ÷åíèÿìè, è íå èìåþò
îòíîøåíèÿ ê ÝÐ (Carbonell, Pollak, 1962).

Ñ äðóãîé ñòîðîíû, ÌÒ ìîãóò èìåòü àðòåôàêòíóþ
ïðèðîäó — áûòü ðåçóëüòàòîì äåéñòâèÿ àëüäåãèäîâ-ôèê-
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ñàòîðîâ íà ëèïèäíûå âêëþ÷åíèÿ, êîòîðûå ïðè ïîñëåäóþ-
ùåé ðåîðãàíèçàöèè ìîëåêóë ïîä äåéñòâèåì òåòðîêñèäà
îñìèÿ ôîðìèðóþò èñêðèâëåííûå ìåìáðàíû (Curgy,
1968). Â ïîäòâåðæäåíèå òàêîé òî÷êè çðåíèÿ ìîæåò áûòü
ïðèâåäåíà ðàáîòà Ðåâåë ñ êîëëåãàìè (Revel et al., 1958).
Â ðàáîòå ïðîäåìîíñòðèðîâàíî ôîðìèðîâàíèå êîíöåíòðè-
÷åñêîé ìåìáðàííîé ñèñòåìû in vitro èç ôîñôîëèïèäà ëå-
öèòèíà â ìàòåðèàëå, ïîäãîòîâëåííîì äëÿ ýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè ñ èñïîëüçîâàíèåì â êà÷åñòâå ôèêñàòîðîâ
ïåðìàíãàíàòà íàòðèÿ è õðîì-îñìèåâîé ñìåñè.

Ñîâðåìåííûå ïðåäñòàâëåíèÿ îá
ýíäîìåìáðàííîé ñèñòåìå ãðèáîâ
(ìîëåêóëÿðíî-áèîõèìè÷åñêèé è

ôëóîðåñöåíòíî-ìèêðîñêîïè÷åñêèé ïåðèîä
èññëåäîâàíèé)

Ý ê ç î- è ý í ä î ö è ò à ð í à ÿ ñ è ñ ò å ì à ã ð è á î â. Ýí-
äîìåìáðàííûé êëåòî÷íûé òðàíñïîðò âêëþ÷àåò â ñåáÿ äâà
òèïà ñîáûòèé — ñëèÿíèå ìåæäó ñîáîé ìåìáðàííûõ êîì-
ïàðòìåíòîâ (êàê ÷àñòíûé ñëó÷àé — òðàíñïîðò ìåæäó
ìåìáðàííûìè êîìïàðòìåíòàìè çà ñ÷åò âåçèêóë) è ñîçðå-
âàíèå êîìïàðòìåíòà ñ ïðåîáðàçîâàíèåì â äðóãîé âèä îð-
ãàíåëëû (Behnia, Munro, 2005). Ïðèìåðîì ñîçðåâàíèÿ
ìåìáðàííîé îðãàíåëëû ìîæåò ñëóæèòü ïðåîáðàçîâàíèå
ðàííåé ýíäîñîìû (ÐÝ) â ïîçäíþþ ýíäîñîìó (ÏÝ) è ÌÂÒ
(Segev, 2009). Ñëèÿíèå è ñîâìåùåíèå ñîäåðæèìîãî (äà-
ëåå — ãðóçà) ìîæåò ïðîèñõîäèòü êàê ìåæäó îäíîòèïíû-
ìè îðãàíåëëàìè (âåçèêóëà—âåçèêóëà, ýíäîñîìà—ýíäîñî-
ìà, âàêóîëü—âàêóîëü è ò. ä.), òàê è ðàçíîòèïíûìè (âåçè-
êóëà—ëþáîé ìåìáðàííûé êîìïàðòìåíò, ÌÂÒ—âàêóîëü
è ò. ä.). Âàæíåéøèì ñïîñîáîì ïåðåäà÷è ãðóçà ñëóæèò
âåçèêóëÿðíûé òðàíñïîðò (â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ — òóáó-
ëÿðíûé: ñ ïîìîùüþ îòøíóðîâûâàþùèõñÿ îò ñòðóêòóðû
ìåìáðàííûõ òðóáî÷åê). Ìíîãèå ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû
îòïî÷êîâûâàþò ìàëåíüêèå âåçèêóëû, êîòîðûå ïåðåìåùà-
þòñÿ ê îðãàíåëëå-ìèøåíè è ñëèâàþòñÿ ñ íåé. Ïåðåìåùà-
òüñÿ âíóòðè êëåòêè ìîãóò íå òîëüêî âåçèêóëû, íà áîëü-
øèå ðàññòîÿíèÿ ìîãóò ïåðåìåùàòüñÿ, íàïðèìåð, ãðèáíûå
ÐÝ, íà ìàëûå — áîëüøèíñòâî ìåìáðàííûõ îðãàíåëë. Ïå-
ðåìåùåíèå ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà è
êëåòî÷íûõ ìîòîðîâ. Ó ìíîãèõ ãðèáîâ è äðóãèõ îðãàíèç-
ìîâ â ïåðåìåùåíèè âåçèêóë è ýíäîñîì íà ñóùåñòâåííûå
äèñòàíöèè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå ìèêðîòðóáî÷êè, äèíåèíû
è êèíåçèíû. Çà ïåðåìåùåíèÿ íà áëèçêèå ðàññòîÿíèÿ íå-
ðåäêî îòâå÷àþò àêòèíîâûå ôèëàìåíòû è ìèîçèí. Ó ïî÷-
êóþùèõñÿ äðîææåé òðàíñïîðòíóþ ôóíêöèþ ïðåèìóùå-
ñòâåííî âçÿë íà ñåáÿ àêòèí (Segev, 2009; Penalva, 2010;
Schuster et al., 2011).

Ýíäîìåìáðàííàÿ òðàíñïîðòíàÿ ñèñòåìà îòëè÷àåòñÿ
êîíñåðâàòèçìîì — ìíîãèå ãåíû ãðèáîâ, ïðîäóêòû êî-
òîðûõ ó÷àñòâóþò â ýêçî- è ýíäîöèòîçàõ, ÿâëÿþòñÿ îðòî-
ëîãàìè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ æèâîòíûõ è ðàñòåíèé.
Ìåõàíèçìû ýíäîìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà èìåþò ìíîãî
îáùåãî ñðåäè ðàçëè÷íûõ îðãàíèçìîâ. Ðÿä äàëåå ðàññìàò-
ðèâàåìûõ ÷åðò ýíäîòðàíñïîðòà ó ãðèáîâ íå ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ïðèíöèïèàëüíûõ îòëè÷èé îò äðóãèõ ãðóïï îðãà-
íèçìîâ.

Ñëåäóåò óïîìÿíóòü åùå äâà îáùèõ (íå òîëüêî äëÿ
ãðèáîâ) ñâîéñòâà ýêçî- è ýíäîöèòàðíîé ñèñòåìû. Âî-ïåð-
âûõ, âàæíûì ýëåìåíòîì ýíäîòðàíñïîðòà ÿâëÿåòñÿ òàê íà-
çûâàåìûé ðåòðîãðàäíûé òðàíñïîðò. Ñóòü åãî çàêëþ÷àåòñÿ
â òîì, ÷òî ïðè ïåðåäà÷å âåçèêóë îò îäíîé ìåìáðàííîé îð-
ãàíåëëû ê äðóãîé âìåñòå ñ ãðóçîì â îðãàíåëëó-ìèøåíü

ïîñòóïàþò è ìåìáðàíà îðãàíåëëû-äîíîðà, è ðåöåïòîðû,
ñîðòèðóþùèå ãðóç â îðãàíåëëå-äîíîðå â âåçèêóëó, è äðó-
ãèå ðåçèäåíòíûå áåëêè è ëèïèäû äîíîðíîé ñòðóêòóðû.
Ñîîòâåòñòâåííî ïðè èíòåíñèâíîì òðàíñïîðòå äîíîð áó-
äåò òåðÿòü ñâîé ñòðóêòóðíûé ìàòåðèàë, à ìèøåíü, íàîáî-
ðîò, óâåëè÷èâàòüñÿ â ðàçìåðå è â ñîäåðæèìîì. Óðàâíî-
âåøèâàåò ïîëîæåíèå ðåòðîãðàäíûé òðàíñïîðò — âåçè-
êóëÿðíûé òðàíñïîðò ñ ðåçèäåíòíûìè áèîìîëåêóëàìè
îáðàòíî îò îðãàíåëëû-ìèøåíè ê îðãàíåëëå-äîíîðó. Òà-
êèì îáðàçîì âîçâðàùàåòñÿ ìàòåðèàë îò öèñ-öèñòåðí
Ãîëüäæè ê ÝÐ, îò ýíäîñîì ê òðàíñöèñòåðíàì Ãîëüäæè.
×àñòíûì ñëó÷àåì ðåòðîãðàäíîãî òðàíñïîðòà ÿâëÿåòñÿ
âîçâðàòíûé òðàíñïîðò îò ÐÝ ê ïëàçìàëåììå, êîòîðûé â
àïèêàëüíîé êëåòêå ìèöåëèàëüíûõ ãðèáîâ ïðèîáðåòàåò
îñîáóþ ôîðìó è ÿðêî âûðàæåííûé õàðàêòåð — ñîïðÿæå-
íèå àïèêàëüíîãî ýêçîöèòîçà è ñóáàïèêàëüíîãî ýíäîöèòî-
çà (Segev, 2009; Penalva, 2010).

Âî-âòîðûõ, ýêçî- è ýíäîöèòàðíàÿ ñèñòåìà êëåòêè
ñëîæíà: òàêèå ñòðóêòóðû, êàê ÝÐ, àïïàðàò Ãîëüäæè è ýí-
äîñîìû, ÿâëÿþòñÿ åùå è ñîðòèðîâî÷íûìè óçëàìè, ðàñ-
ïðåäåëÿþùèìè áåëêè è äðóãèå ìîëåêóëû è íàïðàâëÿþ-
ùèìè èõ òðàíñïîðò ê îïðåäåëåííûì îðãàíåëëàì-ìèøå-
íÿì. Ñîîòâåòñòâåííî íåîáõîäèìû íàäåæíûå ìàðêåðû —
«ìàÿêè», îäíîçíà÷íî îïðåäåëÿþùèå òîò èëè èíîé ìåìá-
ðàííûé êîìïàðòìåíò. Òàêèìè «ìàÿêàìè», â ñîâðåìåííîì
ïðåäñòàâëåíèè, ñëóæàò ìàëåíüêîãî ðàçìåðà ÃÒÔàçû òèïà
Rab è íåêîòîðûå ôîñôîëèïèäû, íàïðèìåð ôîñôàòèäèëè-
íîçèòîë (PtdInsP). Äëÿ òîãî ÷òîáû îáîçíà÷èòü ñòàòóñ ìåì-
áðàííîé îðãàíåëëû, äîñòàòî÷íî àêòèâèðîâàòü îïðåäå-
ëåííûé òèï Rab (ñâÿçàâøèñü ñ ÃÒÔ, öèòîçîëüíûé Rab ïðè-
ñîåäèíÿåòñÿ ê ìåìáðàíå) ëèáî ôîñôîðèëèðîâàòü îïðåäå-
ëåííóþ ãðóïïó â PtdInsP. Òàê, íàïðèìåð, ÐÝ àññîöèèðîâà-
íû ñ Rab5 è PtdIns(3)P, à ÏÝ — ñ Rab7 è PtdIns(3, 5)P2.
«Ìàÿêè» è äðóãèå ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ îðãàíåëëû áåëêè
èññëåäîâàòåëè èñïîëüçóþò ïðè èììóííîì è ìîëåêóëÿð-
íî-èíæåíåðíîì ìå÷åíèè ñòðóêòóð ÝÑ (Bourett et al., 2007;
Kuratsu et al., 2007; Pereira-Leal, 2008).

Ýêçî- è ýíäîöèòàðíàÿ ñèñòåìà ãðèáîâ îòíîñèòåëüíî
èçó÷åíà ó S. cerevisiae è íåñêîëüêèõ ìèöåëèàëüíûõ ãðè-
áîâ (Aspergillus nidulans, A. fumigatus, Ustilago maydis è
íåêîòîðûõ äðóãèõ) (Prescianotto-Baschong, Riezman, 1998;
Pelham, 2002; Penalva, 2005; Shoji et al., 2006; Bourett
et al., 2007; Haguenauer-Tsapisa, 2012; Pashkova et al.,
2013). Î÷åâèäíî, íåáîëüøîé íàáîð ãðèáîâ-îáúåêòîâ íå
ïîçâîëÿåò äåëàòü øèðîêèå îáîáùåíèÿ. Ãèôû ìèöåëèàëü-
íûõ ãðèáîâ, çà ðåäêèì èñêëþ÷åíèåì, íàðàñòàþò àïèêàëü-
íî. Ïîýòîìó àïèêàëüíàÿ êëåòêà ÿâëÿåò ñîáîé ñîñðåäîòî-
÷åíèå ìåòàáîëè÷åñêîé è ôèçèîëîãè÷åñêîé àêòèâíîñòåé.
Ñîîòâåòñòâåííî ýíäîöèòîç è ýêçîöèòîç òàêæå âûñîêîàê-
òèâíû â àïèêàëüíîé êëåòêå (õîòÿ, êîíå÷íî, èìåþò ìåñòî
áûòü âî âñåõ æèâûõ êëåòêàõ ìèöåëèÿ) (Momany, 2002; Ta-
heri-Talesh et al., 2008; Read, 2011). Áîëåå òîãî, ïîëÿð-
íîñòü ãðèáíûõ êëåòîê è àïèêàëüíûé ðîñò íåâîçìîæíû
áåç íàçâàííûõ ïðîöåññîâ, ÷òî íå ðàç ïîêàçûâàëè ïóòåì
ïîëó÷åíèÿ òåõ èëè èíûõ ýêçî- è ýíäîöèòîçíûõ ìóòàíòîâ
(Penalva, 2010).

Ïðîöåññ ýíäîöèòîçà íà÷èíàåòñÿ ñ ôîðìèðîâàíèÿ âå-
çèêóëû èç ÖÌ (ðèñ. 3). Òðàíñìåìáðàííûå ðåöåïòîðû êîí-
öåíòðèðóþòñÿ â îáëàñòè ôîðìèðîâàíèÿ âåçèêóëû, ñâÿçû-
âàþòñÿ ñ ìîëåêóëàìè-ëèãàíäàìè, ïîäëåæàùèìè ïîãëî-
ùåíèþ êëåòêîé. Ó ãðèáîâ ðåäêî ïðîèñõîäèò ýíäîöèòîç
êðóïíûõ ìîëåêóë ââèäó íàëè÷èÿ êëåòî÷íîé ñòåíêè — â
êëåòêó òðàíñïîðòèðóþòñÿ ãèäðîëèçèðîâàííûå ïèòàòåëü-
íûå âåùåñòâà, ñèãíàëüíûå ìîëåêóëû, à òàêæå áåëêè è ëè-
ïèäû ÖÌ. Òàêèå ðîäñòâåííûå ýíäîöèòîçó ïðîöåññû, êàê
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ìèêðîïèíîöèòîç è ôàãîöèòîç, ïî-âèäèìîìó, ó ãðèáîâ
òàêæå ðåäêè (Prescianotto-Baschong, Riezman, 2002; Beh-
nia, Munro, 2005; Bourett et al., 2007).

Ó æèâîòíûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñòíî ÷åòûðå
ñïîñîáà ôîðìèðîâàíèÿ âåçèêóë èç ÖÌ (Segev, 2009).
Â äâóõ ñëó÷àÿõ çàäåéñòâîâàíû ïîêðîâíûå áåëêè (êëàòðèí
è êàâåîëèí), êîòîðûå ñîçäàþò äëÿ âåçèêóëû íàðóæ-
íóþ îáîëî÷êó, â äâóõ äðóãèõ âàðèàíòàõ ïîêðîâíûõ áåë-
êîâ íåò (raft-âåçèêóëû è äèíàìèí-íåçàâèñèìûå âåçèêó-
ëû). Ó ãðèáîâ íåò êàâåîëèíà, ãåíû êëàòðèíà íàéäåíû òî-
ëüêî ó S. cerevisiae, íå îáíàðóæåí äèíàìèí (áåëîê,
êîòîðûé ó áîëüøèíñòâà âåçèêóë æèâîòíûõ ñïîñîáñòâóåò
îñâîáîæäåíèþ âåçèêóëû îò ÖÌ). Ïðåäïîëàãàþò, ÷òî ó
ãðèáîâ àêòèí ìîæåò ÷àñòè÷íî âûïîëíÿòü ôóíêöèþ ïî-
êðîâíîãî áåëêà è äèíàìèíà.

Â àïèêàëüíîé êëåòêå ìèöåëèàëüíûõ ãðèáîâ åñòü îñî-
áàÿ çîíà âûñîêîé ýíäîöèòîçíîé àêòèâíîñòè — ñóáàïè-
êàëüíîå êîëüöî. Çäåñü ñêîíöåíòðèðîâàíû òàê íàçûâàåìûå
àêòèíîâûå çàïëàòêè (âèäèìî, ó÷àñòâóþùèå â ôîðìèðîâà-
íèè è òðàíñïîðòå âåçèêóë) è äèíåèíîâàÿ çîíà (ñþäà ïîä-
õîäÿò ïëþñ-êîíöû ìèêðîòðóáî÷åê, èäóùèõ âäîëü äëèí-
íîé îñè êëåòêè, íà ìèêðîòðóáî÷êè ïðîèñõîäèò çàãðóçêà
äèíåèíà, ó÷àñòâóþùåãî â òðàíñïîðòå ÐÝ) (Wedlich-Sold-
ner et al., 2000; Higuchi et al., 2006, 2009; Bourett et al.,
2007; Penalva, 2010; Schuster et al., 2011).

Ïîñëå îòøíóðîâûâàíèÿ âåçèêóë îò ÖÌ îíè ìîãóò
ñëèâàòüñÿ ìåæäó ñîáîé, íî â êîíå÷íîì èòîãå äîñòàâëÿþò

ñâîå ñîäåðæèìîå â ÐÝ (Lemmon, Traub, 2000; Katzmann
et al., 2002). ÐÝ ãðèáîâ îòëè÷àþòñÿ âûñîêîé ïîäâèæ-
íîñòüþ. Â àïèêàëüíîé êëåòêå ÐÝ êóðñèðóþò âäîëü äëèí-
íîé îñè êëåòêè ïî ìèêðîòðóáî÷êàì îò îäíîãî êîíöà êëåò-
êè ê äðóãîìó, ïðèäåðæèâàÿñü ïåðèôåðè÷åñêîé çîíû. Âîç-
ìîæíî, êàæäàÿ ÐÝ äîëæíà ìèíîâàòü ñóáàïèêàëüíóþ çîíó
äëÿ çàïóñêà äàëüíåéøåãî åå ñîçðåâàíèÿ (Penalva, 2010).
Ó æèâîòíûõ âûäåëÿþò íåñêîëüêî òèïîâ ÐÝ. Òàê, íàïðè-
ìåð, êàâåîëÿðíûå è raft-âåçèêóëû ñëèâàþòñÿ ñ êàâåîñîìà-
ìè, à êëàòðèíîâûå — ñ ñîðòèðóþùèìè ýíäîñîìàìè (Se-
gev, 2009). Ñîðòèðóþùèå ýíäîñîìû ïåðåäàþò ÷àñòü ãðóçà
âîçâðàòíûì ýíäîñîìàì (recycling endosomes), êîòîðûå
ñëèâàþòñÿ ñíîâà ñ ÖÌ. Ó ãðèáîâ ÐÝ íå èçó÷åíû òàê õîðî-
øî, ÷òîáû âûäåëÿòü ðàçíûå òèïû ýíäîñîì, íî âîçâðàòíûé
òðàíñïîðò, êîíå÷íî, åñòü, à çíà÷èò, âîçìîæíà äèôôåðåí-
öèðîâêà íà ñîðòèðóþùèå è âîçâðàòíûå ýíäîñîìû. Âåðíóâ
«äîëãè» ÖÌ, ñîðòèðóþùàÿ ýíäîñîìà ïðîäîëæàåò ðàñïðå-
äåëåíèå ãðóçà. Âîçìîæåí âåçèêóëÿðíûé òðàíñïîðò îò ÐÝ
ê öèñòåðíàì Ãîëüäæè, à ÷óòü ïîçæå, êîãäà ÐÝ íà÷íåò ïî-
ëó÷àòü áåëêè, íåîáõîäèìûå äëÿ åå ñîçðåâàíèÿ, îò öèñòåðí
Ãîëüäæè áóäåò âêëþ÷åí ðåòðîãðàäíûé òðàíñïîðò. Íî, áå-
çóñëîâíî, êîíå÷íûì ïóíêòîì íàçíà÷åíèÿ îñíîâíîé ÷àñòè
ãðóçà â ÐÝ ÿâëÿþòñÿ ãèäðîëèòè÷åñêèå âàêóîëè. Íà ïóòè
äåãðàäàöèè ãðóçà â ÐÝ çàïóñêàåòñÿ ïðîöåññ èõ ïðåâðàùå-
íèÿ â ÏÝ. ÐÝ òåðÿþò ïîäâèæíîñòü, óâåëè÷èâàþòñÿ â ðàç-
ìåðàõ (â òîì ÷èñëå çà ñ÷åò ñëèÿíèÿ ÐÝ ìåæäó ñîáîé), ïå-
ðåñòàþò ïðèíèìàòü âåçèêóëû îò ÖÌ (íî ïðîäîëæàþò îá-

Ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà ó ãðèáîâ: êëàññè÷åñêîå è ñîâðåìåííîå ïðåäñòàâëåíèÿ 555

Ðèñ. 3. Îáúåäèíåííàÿ ñõåìà, îòðàæàþùàÿ ïðåäïîëîæèòåëüíûå ñâÿçè ìåæäó ðàçëè÷íûìè ñòðóêòóðàìè ÝÑ ãðèáîâ, îïèñàííûå êàê
â êëàññè÷åñêèõ, òàê è â ñîâðåìåííûõ ðàáîòàõ.

Èçîáðàæåíà óòðèðîâàííàÿ ñõåìà àïåêñà ìèöåëèàëüíîãî ãðèáà ñ ïðîñòîé ñåïòîé (ìåìáðàííûé àïïàðàò ñåïòû íå îòðàæåí). Â ñõåìå íå ó÷òåíû èëè óïðî-
ùåíû ìîðôîëîãèÿ îðãàíåëë è èõ òîïîëîãèÿ. Íå îòðàæåíû äèôôåðåíöèðîâêà öèñòåðí Ãîëüäæè íà öèñ- è òðàíñêîìïàðòìåíòû è âåçèêóëÿðíûé òðàíñ-
ïîðò ìåæäó íèìè. Âåçèêóëû ïîêàçàíû îäíîòèïíûìè (â ðåàëüíîñòè âåçèêóëû, ó÷àñòâóþùèå â ðàçíûõ ýòàïàõ ýíäîòðàíñïîðòà, ðàçëè÷àþòñÿ, â òîì ÷èñ-
ëå ìîðôîëîãè÷åñêè). Ñòðåëêàìè îáîçíà÷åíû âîçìîæíûå ïåðåõîäû îðãàíåëë îäíà â äðóãóþ (ñîçðåâàíèå), ñëèÿíèå îðãàíåëë èëè âåçèêóëÿðíûé òðàíñ-
ïîðò îò îäíîé ýíäîìåìáðàííîé ñòðóêòóðû ê äðóãîé; ïóíêòèðíûå ñòðåëêè — ãèïîòåòè÷åñêèå ïåðåõîäû; ñâåòëûå ñòðåëêè (ÝÍÏ) ñîîòâåòñòâóþò
ýíäîöèòîçíîìó ïóòè è âíóòðåííåìó òðàíñïîðòó; òåìíûå ñòðåëêè (ÝÊÏ) — ýêçîöèòîçíûé ïóòü. ÀÃ — àêòèíîâûå ãëîáóëû, âõîäÿùèå â ñóáàïèêàëüíîå
êîëüöî, ÀÒ — àïèêàëüíîå òåëüöå, ÀÔ — àâòîôàãîñîìà, Â — âàêóîëü, ÂÇ — ðàçëè÷íûå âåçèêóëû (ïåðâè÷íûå ýíäîöèòîçíûå, ýêçîöèòîçíûå, îòâå÷àþ-
ùèå çà âíóòðåííèé òðàíñïîðò), ÃÆ — öèñòåðíû Ãîëüäæè, ËÑ — ëîìàñîìà, ÌÂÒ — ìóëüòèâåçèêóëÿðíîå òåëî, ÌÑ — ìåìáðàíîñîìà, ÌÒ — ìèåëèíî-
ïîäîáíîå òåëî, ÏÑ — ïëàçìàëåììîñîìà, ÏÝ — ïîçäíÿÿ ýíäîñîìà, ÐÝ — ðàííèå ýíäîñîìû, ÝÁ — ýíäîáèîíòîïîäîáíûå ñòðóêòóðû, çàêëþ÷åííûå â ôà-

ãîñîìîïîäîáíóþ îðãàíåëëó, ÝÐ — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ÝÑ — ýêçîñîìû, ß — ÿäðî.



ìåíèâàòüñÿ ìàòåðèàëîì ñ àïïàðàòîì Ãîëüäæè). Ïîñëå
òîãî êàê ïðîèñõîäèò â ÏÝ ïîñàäêà áåëêîâûõ êîìïëåêñîâ
ESCRT, îòâå÷àþùèõ â òîì ÷èñëå çà ñîðòèðîâêó áåëêîâî-
ãî ãðóçà â ÏÝ, ìåìáðàíà ÏÝ ôîðìèðóåò âíóòðåííèå âåçè-
êóëû. Òàêèì îáðàçîì, îáðàçóåòñÿ ÌÂÒ, óæå îïèñàííîå â
ïåðâîé ÷àñòè îáçîðà (Reggiori, Pelham, 2001; Yeo et al.,
2003; Penalva, 2010; Huotari, Helenius, 2011). Âíóòðåííèå
âåçèêóëû ÌÂÒ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êîìïàðòìåíòû ñ ðàñ-
ñîðòèðîâàííûìè áåëêàìè è äðóãèìè ìîëåêóëàìè (íå âñå
áåëêè â ÌÂÒ ïîäëåæàò äåãðàäàöèè â âàêóîëÿõ — â ÏÝ è
ÌÂÒ, íàïðèìåð, òàêæå ïîñòóïàþò îò ñèñòåìû Ãîëüäæè
ôóíêöèîíàëüíûå âàêóîëÿðíûå áåëêè). Äîñòèãíóâ çðåëî-
ñòè, ÌÂÒ ñëèâàþòñÿ ñ ãèäðîëèòè÷åñêèìè âàêóîëÿìè, äî-
ñòàâèâ â âàêóîëÿðíûé ïðîñâåò ñâîè âåçèêóëû (Katzmann
et al., 2002; Prescianotto-Baschong, Riezman, 2002; Penalva,
2010; Erpapazoglou et al., 2012). Ãèäðîëèòè÷åñêèå âàêóî-
ëè — íå åäèíñòâåííàÿ êîíå÷íàÿ òî÷êà äëÿ ÌÂÒ: íåêîòî-
ðûå ÌÂÒ ìîãóò ñëèâàòüñÿ ñ ÖÌ, âûñâîáîæäàÿ âíóòðåí-
íèå âåçèêóëû íàðóæó êëåòêè. Â òàêîì ñëó÷àå áûâøèå
âíóòðåííèìè âåçèêóëàìè ÌÂÒ êîìïàðòìåíòû íàçûâàþò
ýêçîñîìàìè (Nickel, Seedorf, 2008; Rodrigues et al., 2008)
(ðèñ. 3).

Íà÷àëî ýêçîöèòîçíîãî ïóòè ëåæèò â ÝÐ (Schekman,
Novick, 2004; Shoji et al., 2008) (ðèñ. 3). ÝÐ ó ïî÷êóþ-
ùèõñÿ äðîææåé ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñåòü èç ïëàñòèí è
ðàçâåòâëåííûõ òðóáî÷åê, ÷àñòî åãî ýëåìåíòû ëîêàëè-
çîâàíû ðÿäîì ñ ÖÌ. Ïîëàãàþò, ÷òî ó ìèöåëèàëüíûõ ãðè-
áîâ ÝÐ â áîëüøåé ìåðå èìååò ëàìåëëÿðíóþ ñòðóêòóðó,
íåðåäêî ôîðìèðóåò ñòîïêè ïëàñòèí è ðåæå çàõîäèò íà
ïåðèôåðèþ êëåòêè. Ñåêðåòîðíûå áåëêè òðàíñëèðóþòñÿ
íà ñâÿçàííûõ ñ ÝÐ ðèáîñîìàõ è ñðàçó ïîïàäàþò â ïðî-
ñâåò ÝÐ. Â ÝÐ áåëêè òåñòèðóþòñÿ, ñîðòèðóþòñÿ, ïåðâè÷íî
ìîäèôèöèðóþòñÿ îëèãîñàõàðèäíûìè ñèãíàëàìè, óêëà-
äûâàþòñÿ. Â òðàíñïîðòíûõ ñàéòàõ ÝÐ ñåêðåòîðíûå áåë-
êè ïîïàäàþò â âåçèêóëû, êîòîðûå ôîðìèðóþòñÿ ïðè ó÷àñ-
òèè ïîêðîâíîãî áåëêà COPII (Bourett et al., 2007; Segev,
2009).

Àïïàðàò Ãîëüäæè ó ãðèáîâ íå ôîðìèðóåò äèêòèîñîì,
à ñîñòîèò èç îòäåëüíûõ ðàçáðîñàííûõ â öèòîïëàçìå öèñ-
òåðí Ãîëüäæè (õîòÿ íåêîòîðûå ãðèáû ìîãóò ôîðìèðîâàòü
è ñòîïêè öèñòåðí). Îáû÷íî öèñòåðíû Ãîëüäæè ëîêàëèçî-
âàíû âáëèçè òðàíñïîðòíûõ ñàéòîâ ÝÐ. Åñòü ïðåäïîëîæå-
íèå î òîì, ÷òî è â áèîãåíåçå öèñòåðí ó ãðèáîâ ó÷àñòâóåò
ÝÐ (Bourett et al., 2007). Êàê èçâåñòíî, äèêòèîñîìà æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé — ïîëÿðíàÿ ñòðóêòóðà. Òðàíñïîðò îò ÝÐ
ïîñòóïàåò ñíà÷àëà â öèññåòü, çàòåì â öèñöèñòåðíû, ïî-
ñëå — â ìåäèà-öèñòåðíû. Ñîðòèðîâêà áåëêîâ, ïîëèñàõà-
ðèäîâ, ëèïèäîâ è äðóãèõ ìîëåêóë ãðóçà çàêàí÷èâàåòñÿ â
òðàíñöèñòåðíàõ è òðàíññåòè, ïîñëå ÷åãî òðàíñïîðòíûå âå-
çèêóëû îòïðàâëÿþòñÿ â ðàçíûå êëåòî÷íûå êîìïàðòìåí-
òû — ê ÖÌ, ýíäîñîìàì, âàêóîëÿðíîé ñèñòåìå. Ïðåäïîëà-
ãàþò, ÷òî â ãðèáíûõ êëåòêàõ öèñòåðíû Ãîëüäæè òàêæå
äèôôåðåíöèðîâàíû íà ðàçíûå òèïû, è ñîðòèðîâêà, ìîäè-
ôèêàöèÿ áåëêîâ è äðóãîãî ãðóçà ïðîèñõîäÿò ïîñëåäîâàòå-
ëüíî, ñ ïåðåäà÷åé îò îäíîãî òèïà öèñòåðíû ê äðóãîìó
(Segev, 2009).

Â àïèêàëüíîé êëåòêå ìèöåëèàëüíûõ ãðèáîâ ñåêðåòîð-
íûå âåçèêóëû, íåñóùèå ìàòåðèàë è ôåðìåíòû äëÿ ÖÌ è
ñèíòåçà êëåòî÷íîé ñòåíêè, ýêçîôåðìåíòû, ñèãíàëüíûå
ìîëåêóëû è ïð., òðàíñïîðòèðóþòñÿ ìàññîâûì ïîòîêîì îò
òðàíñ-öèñòåðí ê àïåêñó êëåòêè. Â àïåêñå âåçèêóëû ôîð-
ìèðóþò ñïåöèôè÷åñêóþ äëÿ ãðèáîâ ñòðóêòóðó — àïè-
êàëüíîå òåëüöå. Ó ãðèáîâ ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü íåàïè-
êàëüíîãî ýêçîöèòîçà íå òîëüêî â ÖÌ, ïåðèïëàçìàòè÷å-
ñêîå ïðîñòðàíñòâî è äëÿ âòîðè÷íîãî óòîëùåíèÿ ñòåíêè,

íî è ñêâîçü êëåòî÷íóþ ñòåíêó (Takeo et al., 1973a, 1973b;
Feldmesser et al., 2001; Albuquerque et al., 2008; Casadevall
et al., 2009; Hayakawa et al., 2011; Read, 2011).

Ïîëîæåíèå ýíäîìåìáðàííûõ îðãàíåëë,
âûÿâëåííûõ â êëàññè÷åñêèé ïåðèîä
èçó÷åíèÿ ÝÑ, â ñîâðåìåííîé ìîäåëè

ñèñòåìû âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà ó ãðèáîâ

Êàêîâî ìåñòî ëîìàñîì è äðóãèõ ýíäîìåìáðàííûõ
ñòðóêòóð, îïèñàííûõ â ïåðâîé ÷àñòè îáçîðà, â ñîâðåìåí-
íûõ ýêçî- è ýíäîöèòàðíûõ ãðèáíûõ ìîäåëÿõ? Ñîâìåùå-
íèå óëüòðàñòðóêòóðíîãî àíàëèçà è ìåòîäîâ èììóííîãî è
ìîëåêóëÿðíî-èíæåíåðíîãî ìå÷åíèÿ â ðÿäå ñëó÷àåâ ìîãëî
áû ïðîëèòü ñâåò íà äàííûé âîïðîñ. Áåçóñëîâíî, óæå ñåé-
÷àñ ìîæíî ïîñòàâèòü î÷åíü èíòåðåñíûå çàäà÷è äëÿ áóäó-
ùèõ ýêñïåðèìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé. Ïîêà æå ïðèäåò-
ñÿ îãðàíè÷èòüñÿ ðàññóæäåíèÿìè è ïðåäïîëîæåíèÿìè, íî
êîòîðûå ìîãóò ïîñëóæèòü îòïðàâíîé òî÷êîé äëÿ áóäóùèõ
ýêñïåðèìåíòîâ.

Èññëåäîâàòåëè êëàññè÷åñêîãî ïåðèîäà îáíàðóæèâàëè
â êëåòêàõ ãðèáîâ ÌÂÒ è ëîìàñîìû, íî óïîìèíàíèÿ î
ãðèáíûõ ýíäîñîìàõ ïîÿâëÿþòñÿ òîëüêî â 2000-å ãîäû
(Lemmon, Traub, 2000). Âîçìîæíàÿ ïðè÷èíà êðîåòñÿ â ìå-
òîäàõ ïðèãîòîâëåíèÿ ÒÝÌ-ïðåïàðàòîâ. Âàêóîëè, ÌÂÒ è
ëîìàñîìû èìåþò íå òîëüêî äîñòàòî÷íî êðóïíûé ðàçìåð,
íî è, âåðîÿòíî, ñîñòàâ ìåìáðàí, îòëè÷íûé îò ýíäîñîìàëü-
íîãî. Îñíîâíîé ôèêñàòîð äëÿ ëèïèäíûõ ìåìáðàí — òåòð-
îêñèä îñìèÿ. Îí ïîäõîäèò äëÿ ôèêñàöèè ÖÌ, ÿäåðíûõ,
ìèòîõîíäðèàëüíûõ è âàêóîëÿðíûõ ìåìáðàí, íî, âîçìîæíî,
íå ñòîëü ýôôåêòèâåí äëÿ ñîõðàíåíèÿ áîëåå «íåæíûõ» ìåì-
áðàí ýíäîñîì. Ñîáñòâåííî, ïîýòîìó â ãðèáíûõ ÒÝÌ-ïðåïà-
ðàòàõ ñ àëüäåãèäíî-îñìèåâîé ôèêñàöèåé íå ÷àñòî ìîæíî
îáíàðóæèòü ÝÐ, öèñòåðíû Ãîëüäæè, âåçèêóëû. Áîëåå êà÷å-
ñòâåííûå ïðåïàðàòû â äàííîì ïëàíå ïîëó÷àþò ìåòîäàìè
ãëóáîêîãî çàìîðàæèâàíèÿ. Êëàññè÷åñêèå èññëåäîâàòåëè
èç-çà çíà÷èòåëüíûõ ïîòåðü «íåæíûõ» ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð
íå ñìîãëè âûñòðîèòü íåïðåðûâíûé ðÿä ïðåîáðàçîâàíèé è
òðàíñïîðòà îðãàíåëë â ýêçî- è ýíäîñîìíîì ïóòÿõ.

×òî â äåéñòâèòåëüíîñòè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ëîìàñî-
ìû è ïëàçìàëåììîñîìû? Íàèáîëåå ëîãè÷íî ïðåäïîëî-
æèòü èõ ïîëèãåííóþ ïðèðîäó. Áåçóñëîâíî, íåêîòîðûå ëî-
ìàñîìû è ïëàçìàëåììîñîìû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ýêçîñî-
ìû, ò. å. ðîäñòâåííû ÌÂÒ. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî, ïîäîáíî
òîìó êàê â íåêîòîðûõ ïîëÿðíûõ êëåòêàõ æèâîòíûõ ïðî-
èñõîäèò òðàíçèòíàÿ ïåðåäà÷à âåùåñòâ îò îäíîãî ïîëþñà
êëåòêè ê äðóãîìó ñ ïîìîùüþ ÌÂÒ, òàê è ó ãðèáîâ ÌÂÒ
ìîãóò èñïîëüçîâàòüñÿ êàê êðóïíûå òðàíñïîðòíûå êîìïàð-
òìåíòû (Segev, 2009). Âîçìîæíû ìåæêëåòî÷íûé òðàíñ-
ïîðò ÌÂÒ ÷åðåç ñåïòàëüíûå ïîðû (íå èñêëþ÷åíî, ÷òî
êðóïíûå ÌÂÒ îñóùåñòâëÿþò òðàíñïîðò íà áîëüøèå äèñ-
òàíöèè âíóòðè ãèô — íàïðèìåð, èç îäíîãî ó÷àñòêà ãðèá-
íîé êîëîíèè â äðóãîé) è ñåêðåöèÿ (òóò ÌÂÒ ïîðîæäàþò
ýêçîñîìû). Îäíàêî ìàëîâåðîÿòíî, ÷òî âñå ëîìàñîìû è
ïëàçìàëåììîñîìû ðîäñòâåííû ÌÂÒ (îñîáåííî òå èç íèõ,
êîòîðûå èìåþò ìîðôîëîãèþ, îòëè÷íóþ îò âåçèêóëÿð-
íî-òðóá÷àòîé). Íåêîòîðûå èç íèõ ìîãóò áûòü àíàëîãàìè
ìåçîñîì áàêòåðèé è ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé ñëîæíûå èíâàãè-
íàöèè ÖÌ. Ãèïîòåçà, îáúÿñíÿþùàÿ ïðèðîäó òàêèõ èíâà-
ãèíàöèé, óæå áûëà ïðåäëîæåíà â ïåðâîé ÷àñòè îáçîðà, íî,
êîíå÷íî, ïðè÷èíû è çíà÷åíèå ìîãóò áûòü è äðóãèìè,
âïëîòü äî àðòåôàêòíûõ.

Ó æèâîòíûõ îïèñàíû âåçèêóëû ñ òâåðäûì ñîäåðæè-
ìûì (DCG) (Segev, 2009). Èõ ïëîòíûé âíóòðåííèé ìàòå-
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ðèàë ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé áåëêîâûå àãðåãàòû. Ëîìàñîìû ñ
ãðàíóëÿðíûì ñîñòàâîì ìîãóò èìåòü ñõîæóþ ïðèðîäó è
áûòü ñâîåîáðàçíûì ñåêðåòîðíûì êîìïàðòìåíòîì òâåðäî-
ôàçíîãî ìàòåðèàëà.

Ìåìáðàíîñîìû ìû âêëþ÷èëè â îáçîð, ñêîðåå, äëÿ çà-
ïîëíåíèÿ òîïîëîãè÷åñêîãî ïðîìåæóòêà ìåæäó ïðèñòå-
íî÷íûìè ñòðóêòóðàìè è öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè ÌÂÒ.
Îïèñàíèÿ òàêèõ ñòðóêòóð ðåäêè. Âïîëíå âîçìîæíî, ÷òî
îíè ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ýëåìåíòû ÝÐ, òåì áîëåå ÷òî ó
ãðèáîâ îïèñàíî íåïîñðåäñòâåííîå âçàèìîäåéñòâèå ÝÐ ñ
ÖÌ (Bourett et al., 2007).

ÌÒ, âîçìîæíî, íàèáîëåå ïîëèãåííàÿ ñòðóêòóðà èç
ðàññìàòðèâàåìûõ â îáçîðå. Óïîìÿíóòû ðàáîòû, â êîòî-
ðûõ ïîêàçàíà âîçìîæíîñòü èñêóññòâåííîãî ôîðìèðîâà-
íèÿ êîíöåíòðè÷åñêèõ ëèïèäíûõ ñëîåâ èç æèðîâûõ êà-
ïåëü. Ïîýòîìó àðòåôàêòíàÿ ïðèðîäà ÌÒ íàèáîëåå âåðîÿò-
íà ñðåäè îáñóæäàåìûõ êëàññè÷åñêèõ îðãàíåëë. Ñ äðóãîé
ñòîðîíû, êîíöåíòðè÷åñêàÿ óêëàäêà ìåìáðàí âîçìîæíà è
ïðè çàïàñàíèè ìåìáðàí, è ïðè ñòðåìëåíèè çàùèòèòü êèñ-
ëîðîäíî-÷óâñòâèòåëüíûå ôåðìåíòû îò ìîëåêóëÿðíîãî
êèñëîðîäà.

Ãðèáíûå ýíäîáèîíòîïîäîáíûå ñòðóêòóðû

Â ïðèðîäíûõ óñëîâèÿõ ãðèáû æèâóò â òåñíûõ ñîîá-
ùåñòâàõ ñ äðóãèìè ìèêðîîðãàíèçìàìè. Èçâåñòíû ñëó÷àè,
êîãäà áàêòåðèè èëè äðóãèå ìèêðîîðãàíèçìû ñòàíîâÿò-
ñÿ îáëèãàòíûìè âíóòðèêëåòî÷íûìè ãðèáíûìè ñîæèòå-
ëÿìè. ×àùå âñåãî òàêîé ñèìáèîç îáíàðóæèâàþò ó âåçè-
êóëÿðíî-àðáóñêóëÿðíûõ ìèêîðèçíûõ ãðèáîâ. Â áîëüøèí-
ñòâå ñëó÷àåâ ýíäîáèîçà âíóòðåííèå áàêòåðèè ãðèáîâ

íå òåðÿþò êëåòî÷íóþ ñòåíêó è îñòàâëÿþò ðàçìåð ñâîèõ
êëåòîê áëèçêèì ê ðàçìåðó ñâîáîäíîæèâóùèõ ðîäñòâåí-
íûõ áàêòåðèé (Kobayashi, Crouch, 2009; Frey-Klett et al.,
2011).

Îäíàêî ñóùåñòâóþò ýíäîïàðàçèòè÷åñêèå áàêòåðèè èç
ãðóïï ìîëëèêóò (Mollicutes) è õëàìèäèé, êîòîðûå ïîðà-
æàþò øèðîêèé êðóã õîçÿåâ (èçâåñòíî, ÷òî äî 70 % ëàáî-
ðàòîðíûõ êóëüòóð æèâîòíûõ êëåòîê çàðàæåíû ìîëëèêó-
òàìè) (Shahhosseiny et al., 2010). Ìîëëèêóòû è õëàìèäèè
íå èìåþò êëåòî÷íûõ ñòåíîê, è ðàçìåðû èõ êëåòîê ìîãóò
íàõîäèòüñÿ íà íèæíåì ïðåäåëå âîçìîæíîãî ðàçìåðà æè-
âîé êëåòêè (150—200 íì äëÿ ìîëëèêóò) (Áîðõñåíèóñ,
×åðíîâà, 1987).

Èçâåñòíî, ïî êðàéíåé ìåðå, â ñëó÷àå êëåòîê æèâîò-
íûõ, ÷òî ìíîãèå ïàòîãåííûå áàêòåðèè ïîïàäàþò âíóòðü
êëåòîê âíóòðè ôàãîñîì èëè ïîäîáíûõ èì ìåìáðàííûõ
ôîðìèðîâàíèé. Â ñëó÷àå àâèðóëåíòíûõ øòàììîâ áàêòå-
ðèé òàêèå ôàãîñîìû íåèçáåæíî áóäóò äîñòàâëåíû ê ëèçî-
ñîìàì èëè âàêóîëÿì-ëèçîñîìàì, è áàêòåðèè áóäóò ýëèìè-
íèðîâàíû. Íî èíà÷å îáñòîèò äåëî ñ âèðóëåíòíûìè áàêòå-
ðèÿìè. Íåêîòîðûå âèäû áàêòåðèé «íàó÷èëèñü» óïðàâëÿòü
ìåìáðàííûìè áåëêàìè-ìàðêåðàìè èëè ëèïèäàìè, òàêèìè
êàê íàïðèìåð, Rab5/7 è PtdInsP. Â ðåçóëüòàòå ïàòîãåíû
ïðåäîòâðàùàþò ñëèÿíèå ìåìáðàííûõ ñòðóêòóð, âíóòðè
êîòîðûõ îíè ðàçìíîæàþòñÿ, ñ ëèçîñîìàìè. Îíè óïðàâëÿ-
þò ðàçìåðîì ñâîåé ôàãîñîìû, ìîãóò íàïðàâëÿòü òðàíñ-
ïîðò ôàãîñîìû â íóæíóþ êëåòî÷íóþ ëîêàöèþ è äàæå
ñïîñîáíû ïåðåíàïðàâëÿòü âåçèêóëÿðíûé òðàíñïîðò ñ ïè-
òàòåëüíûìè âåùåñòâàìè ê ñâîåé ôàãîñîìå (Behnia, Mun-
ro, 2005).

Ýíäîáèîíòû, ïîäîáíûå ìîëëèêóòàì, çàêëþ÷åííûå â
îáùóþ ôàãîñîìîïîäîáíóþ ñòðóêòóðó, â ñëó÷àå èõ îáíà-

Ýíäîìåìáðàííàÿ ñèñòåìà ó ãðèáîâ: êëàññè÷åñêîå è ñîâðåìåííîå ïðåäñòàâëåíèÿ 557

Ðèñ. 4. Ìèåëèíîïîäîáíûå òåëà è ýíäîáèîíòîïîäîáíûå ñòðóêòóðû â ìèöåëèè ãðèáîâ.

à — óëüòðàòîíêèé ñðåç ìèöåëèÿ Fomes fomentarius ñ ýíäîáèîíòîïîäîáíûìè ñòðóêòóðàìè (îòìå÷åíû ñòðåëêàìè). á — ìèåëèíîïîäîáíîå òåëî (ÌÒ) â
ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîì ïðåïàðàòå Agaricus bisporus, øòàìì U3 (ÌÒ çàêëþ÷åíî â îáùóþ âàêóîëü). â — ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêàÿ ôîòî-
ãðàôèÿ ôðàãìåíòà ìèöåëèÿ Stereum hirsutum, äëèòåëüíî êóëüòèâèðîâàííîãî íà ïèòàòåëüíîé ñðåäå áåç àçîòà, ìíîæåñòâåííûå ýíäîìåìáðàííûå ñòðóê-

òóðû îòìå÷åíû ñòðåëêàìè.



ðóæåíèÿ â ÒÝÌ-ïðåïàðàòàõ ãðèáíûõ êëåòîê, ìîãóò íàïî-
ìèíàòü âåçèêóëÿðíûå ñòðóêòóðû ÝÑ âðîäå êðóïíûõ ÌÂÒ.

Â 70-å ãîäû ïðîøëîãî âåêà áûëî îïóáëèêîâàíî íå-
ñêîëüêî ðàáîò, â êîòîðûõ àâòîðû îïèñûâàëè ìèêîïëàçìî-
ïîäîáíûå ìèêðîîðãàíèçìû â êëåòêàõ íåñêîëüêèõ âèäîâ
ãðèáîâ (Heath, Unestam, 1974; Ross et al., 1976). Áîëåå
ïîçäíèõ óïîìèíàíèé î áåññòåíî÷íûõ ýíäîáèîíòàõ ìàëî-
ãî ðàçìåðà ó ãðèáîâ íàìè íå íàéäåíî ñðåäè ëèòåðàòóðíûõ
èñòî÷íèêîâ. Âîçìîæíî, åñëè èññëåäîâàòåëè è íàõîäèëè
ñïîðíûå ìåìáðàííûå îáðàçîâàíèÿ â ãðèáíûõ êëåòêàõ,
îíè îòíîñèëè èõ ê ñòðóêòóðàì ÝÑ.

Ìû îáíàðóæèëè â óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ÷åðåç âåãåòà-
òèâíûå ãèôû ðÿäà ïðèðîäíûõ èçîëÿòîâ òðóòîâûõ ãðèáîâ
ñòðóêòóðû, íåêîòîðûå èç êîòîðûõ áîëåå ïîõîæè íà ýíäî-
áèîíòîâ, íåæåëè íà ÌÂÒ (ðèñ. 4, à).

Ìû ïðîâåëè ÏÖÐ-ñêðèíèíã Stereum hirsutum è Fomes
fomentarius ñ èñïîëüçîâàíèåì îáùåáàêòåðèàëüíûõ ïðàé-
ìåðîâ ê 16S ðÄÍÊ è ÏÖÐ-àíàëèç ñ ïðèìåíåíèåì ñïå-
öèôè÷åñêèõ ïðàéìåðîâ ê ðàçíûì ãðóïïàì ìîëëèêóò è
õëàìèäèé. Ñðåäè ïîëó÷åííûõ ñ ïîìîùüþ øèðîêèõ áàê-
òåðèàëüíûõ ïðàéìåðîâ (342-F — CTACGGGAGGCAG-
ÑAGTRRG è 907-R-mod — CCCCGTCAATTCMTTT-
RAGTTT, ñîáñòâåííûå ìîäèôèêàöèè øèðîêî èçâåñòíûõ
ïðàéìåðîâ) 270 êëîíîâ öåëåâîãî ÏÖÐ-ïðîäóêòà F. fomen-
tarius, ìû îáíàðóæèëè ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ ãðóïï
áàêòåðèé, íî íè îäíîãî êàíäèäàòà, êîòîðûé ìîã áû ñîîò-
âåòñòâîâàòü íàéäåííûì íàìè ýíäîáèîíòíûì ñòðóêòóðàì.
Òàêàÿ æå ñèòóàöèÿ áûëà è â ñëó÷àå S. hirsutum.

Òàêèì îáðàçîì, íàì íå óäàëîñü ïîêàçàòü, ÷òî ñðåäè
ýíäîìåìáðàííûõ ñòðóêòóð òðóòîâèêîâ ïðèñóòñòâóþò ýí-
äîáèîíòû. Òàêîé ðåçóëüòàò ìîæåò îçíà÷àòü êàê òî, ÷òî
îáîçíà÷åííûå ñòðóêòóðû äåéñòâèòåëüíî ÿâëÿþòñÿ ÌÂÒ
èëè äðóãèìè îáðàçîâàíèÿìè ÝÑ, òàê è òî, íàïðèìåð, ÷òî
«ýíäîáèîíòû» äàëüíîðîäñòâåííû ñîâðåìåííûì áàêòåðè-
ÿì è èõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ íå îòæèãàþòñÿ ñ èñ-
ïîëüçîâàííûìè â ðàáîòå ïðàéìåðàìè. Â ëþáîì ñëó÷àå,
äàæå åñëè èññëåäîâàííûå íàìè ãðèáû íå ñîäåðæàò ýíäî-
áèîíòîâ, òàêîé ðåçóëüòàò íå èñêëþ÷àåò âîçìîæíîñòè ïî-
òåíöèàëüíîãî íàëè÷èÿ ìîëëèêóòîïîäîáíûõ ýíäîáàêòå-
ðèé â äðóãèõ ãðèáàõ.

Ýíäîìåìáðàííûå ñòðóêòóðû
â ãîëîäàþùåì ìèöåëèè òðóòîâûõ ãðèáîâ

Èçâåñòíî, ÷òî ìíîãèå êñèëîòðîôíûå ãðèáû ÿâëÿþòñÿ
îëèãîòðîôàìè ïî àçîòíîìó ïèòàíèþ. Ïðè÷èíû òàêîé îñî-
áåííîñòè êñèëîòðîôîâ ïîíÿòíû — ñîîòíîøåíèå áå-
ëîê/áèîìàññà â ðàñòèòåëüíûõ òêàíÿõ íåâûñîêîå ñàìî ïî
ñåáå, äðåâåñèíà æå, ñîñòîÿùàÿ â îñíîâíîì èç ìåðòâûõ
ïðîâîäÿùèõ ýëåìåíòîâ, åùå è áåäíà íåîðãàíè÷åñêèì àçî-
òîì (Cowling, Merrill, 1966; Watkinson et al., 2006). Ïîýòî-
ìó, íàïðèìåð, òðóòîâûå ãðèáû ñïîñîáíû ðàñòè â èñêóññò-
âåííûõ óñëîâèÿõ ïðè íèçêèõ êîíöåíòðàöèÿõ àçîòà â ñðåäå
êóëüòèâèðîâàíèÿ (Watkinson et al., 2006).

Íàìè óñòàíîâëåíî, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå ðÿä âèäîâ
òðóòîâûõ ãðèáîâ (S. hirsutum, F. fomentarius è Trametes
ohracea) íå ïðîñòî ñïîñîáíû îáðàçîâûâàòü êîëîíèè íà
ïèòàòåëüíîé ñðåäå áåç èñòî÷íèêà àçîòà, íî äàæå ìîãóò
ïîääåðæèâàòü äëèòåëüíûé íåïðåðûâíûé ðîñò â óñëîâèÿõ
æåñòêîãî äåôèöèòà àçîòà â òå÷åíèå ïî÷òè ãîäà êóëüòèâè-
ðîâàíèÿ.

Ìåõàíèçìû, ñïîñîáñòâóþùèå òàêîé ñèëüíîé àçîòíîé
îëèãîòðîôèè ó òðóòîâèêîâ, íàõîäÿòñÿ ëèøü íà íà÷àëüíîé
ñòàäèè èçó÷åíèÿ. Òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíû è àçîòîôèêñà-

öèÿ ñîïóòñòâóþùåé ãðèáàì ìèêðîôëîðîé, è ðåöèêëèçà-
öèÿ, ò. å. «ïåðåíîñ» êëåòî÷íîãî ìàòåðèàëà îò öåíòðà ê
êðàþ êîëîíèè (àâòîôàãèÿ è ìîùíûé ìåæêëåòî÷íûé
òðàíñïîðò àìèíîêèñëîò è áåëêîâ ê ïåðèôåðèè êîëîíèè —
â çîíó ðîñòà), è äðóãèå ìåõàíèçìû.

ÒÝÌ óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ÷åðåç êëåòêè ãîëîäàþùåãî
ïî àçîòó ìèöåëèÿ ïîêàçàë, ÷òî òàêèå êëåòêè áóêâàëüíî çà-
áèòû ðàçëè÷íûìè ñòðóêòóðàìè ÝÑ, ìíîãèå èç êîòîðûõ
îïèñàíû â íàñòîÿùåì îáçîðå (ðèñ. 4, â).

Ïîêà ñëîæíî ïðåäïî÷åñòü êàêóþ-ëèáî èç ãèïîòåç,
îáúÿñíÿþùèõ òàêîå îáèëèå ýíäîìåìáðàííûõ ñòðóêòóð â
ãîëîäàþùåì ãðèáíîì ìèöåëèè. Âîçìîæíî, äàííûå ñòðóê-
òóðû ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â íàçâàííîì âûøå ïåðèôåðè÷å-
ñêîì òðàíñïîðòå. Ìîæåò áûòü, â ãîëîäàþùåì ïî àçîòó
ìèöåëèè çíà÷èòåëüíî óñèëèâàåòñÿ ýíäîöèòîç â ñâÿçè ñ
óñêîðåííîé äåãðàäàöèåé áåëêîâ, â òîì ÷èñëå ïëàçìàëåì-
ìíûõ, ñ öåëüþ ïåðåäà÷è áåëêîâîãî ìàòåðèàëà â ìîëîäîé
ìèöåëèé. Íåêîòîðûå èç òàêèõ ñòðóêòóð ÝÑ ìîãóò ïðåä-
ñòàâëÿòü ñîáîé çàùèòíûé áàðüåð îò êèñëîðîäà äëÿ àçîòî-
ôèêñèðóþùèõ ýíäîáèîíòîâ.

Â îáçîðå ðàññìîòðåíû äâà íàó÷íî-èñòîðè÷åñêèõ ýòà-
ïà â èçó÷åíèè ÝÑ ãðèáîâ. Â ñîâîêóïíîñòè îáà ïîñëåäîâà-
òåëüíûõ ýòàïà ñôîðìèðîâàëè íàøè ñåãîäíÿøíèå çíàíèÿ
îá ÝÑ. Íî, ê ñîæàëåíèþ, íå ïðîèçîøëî ïîëíîé ñîñòûêîâ-
êè ìåæäó äàííûìè ýòàïàìè, íåêîòîðûå íà÷èíàíèÿ íå ïî-
ëó÷èëè ïðîäîëæåíèÿ, ôóíêöèè è áèîãåíåç îòäåëüíûõ
ìåìáðàííûõ îðãàíåëë îñòàëèñü íåâûÿñíåííûìè.

Â ðàííèé ïåðèîä èññëåäîâàíèé ñ ïîìîùüþ ýëåêò-
ðîííîãî ìèêðîñêîïà áûëè îáíàðóæåíû ðàçëè÷íûå ýíäî-
ìåìáðàííûå ñòðóêòóðû. Â ïîçäíèé ïåðèîä, ñ ðàñöâåòîì
ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè è ðàçëè÷íûõ òèïîâ âèçó-
àëüíîãî ìàðêèðîâàíèÿ, óñòàíîâèëè ìåõàíèçìû è ïóòè ýí-
äîìåìáðàííîãî òðàíñïîðòà, ñâÿçè ìåæäó ðàçíûìè ýíäî-
ìåìáðàííûìè êîìïàðòìåíòàìè, ó÷àñòíèêàìè ýêçî- è ýí-
äîöèòîçà. Îäíàêî èññëåäîâàòåëè â êëàññè÷åñêèõ ðàáîòàõ
íå ñìîãëè âûÿâèòü èëè èäåíòèôèöèðîâàòü íåêîòîðûå
ìåìáðàííûå îðãàíåëëû (ýíäîñîìû, íàïðèìåð) è ïîñòðî-
èòü öåëîñòíûå ÝÑ-ìîäåëè, ÷òî âïîëíå îáúÿñíèìî òåõíè-
÷åñêèì óðîâíåì òîãî âðåìåíè. Ñîâðåìåííûå ðàáîòû èìå-
þò, êàê íè ñòðàííî, íåêîòîðûå ñõîæèå íåäîñòàòêè, íî òå-
ïåðü «çà áîðòîì» îñòàëñÿ ðÿä ýíäîìåìáðàííûõ îðãàíåëë,
îïèñàííûõ â êëàññè÷åñêèõ ïóáëèêàöèÿõ. Ôëóîðåñöåíò-
íîå ìå÷åíèå íå ïîçâîëÿåò ëèáî âûÿâèòü äàííûå ñòðóêòó-
ðû, ïîñêîëüêó îíè íå ÿâëÿþòñÿ ó÷àñòíèêàìè îáû÷íûõ ýí-
äîòðàíñïîðòíûõ ïóòåé, ëèáî äèôôåðåíöèðîâàòü èõ îò õî-
ðîøî èçâåñòíûõ îðãàíåëë-ó÷àñòíèêîâ ýêçî- è ýíäîöèòîçà.

Î÷åâèäíî, ÷òî ïðîãðåññ â èçó÷åíèè íûíå «íåâèäè-
ìûõ» ýíäîìåìáðàííûõ îðãàíåëë áóäåò ìàêñèìàëüíûì
ïðè îáúåäèíåíèè ìåòîäîâ óëüòðàñòðóêòóðíîãî àíàëèçà è
ìåòîäîâ ñïåöèôè÷åñêîãî ìå÷åíèÿ, ãåíåòè÷åñêîãî è ýïèãå-
íåòè÷åñêîãî àíàëèçîâ. Ïðèìåíåíèå òàêèõ ìåòîäîâ, êàê
èììóíîãîëäèíã (èñïîëüçîâàíèå àíòèòåë, êîíúþãèðîâàí-
íûõ ñ ãëîáóëÿðíûì çîëîòîì), äëÿ îáíàðóæåíèÿ ñïåöèôè-
÷åñêèõ áåëêîâûõ è äðóãèõ ìàðêåðîâ ìåìáðàííûõ îðãà-
íåëë, åñòåñòâåííûõ èëè ãåíåòè÷åñêè ìîäèôèöèðîâàííûõ,
ìîæåò ðàñøèðèòü íàøè ïðåäñòàâëåíèÿ îá ÝÑ ãðèáîâ, äî-
ïîëíèòü èçâåñòíûå ýíäîòðàíñïîðòíûå ïóòè íîâûìè ýëå-
ìåíòàìè, ïîëó÷èòü èíôîðìàöèþ î áèîãåíåçå è ôóíêöèÿõ
îáðàçîâàíèé, ïîäîáíûõ ëîìàñîìàì.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêòû 12-04-00684 è 14-04-00864) è ïðîãðàììû íàó÷íîãî
ðàçâèòèÿ ÌÃÓ (ÏÍÐ-10).
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ENDOMEMBRANE SYSTEM OF FUNGI: TRADITIONAL AND MODERN CONCEPTIONS
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The review is devoted to the endomembrane system in Fungi, which is mostly presented in cell by memb-
rane organelles, taking part in exo- and endocytosis. Main tenets of the modern model of exo- and endocytosis
are covered by the example of the apical cells of filamentous fungi. Particular attention is given to studies of en-
domembrane system, which were carried out by electron microscopy in the last century — the era in science
preceding the prevalence of methods of fluorescence microscopy, immune and molecular genetic tagging. En-
domembrane organelles, which are described in classical studies, but have not been identified or differentiated
from other organelles modern specialists are under consideration. Among these organelles are lomasomes, plas-
malemmasomes, membranosomes and myelin-like bodies. Possible reasons for the «loss» of given structures in
today’s science and its place in modern proposed model of endomembrane system are discussed. In addition,
some specific questions are mentioned, namely: the presence of mushroom mycelium endobionts, morphologi-
cally similar to endomembrane organelles, and the increase of number of endomembrane structures in bracket
fungi, limited in nitrogen nutrition.

K e y w o r d s: fungi endomembrane system, lomasomes, plasmalemmasomes, membranosomes, multive-
sicular bodies, myelin-like bodies, endobionts, exo- and endocytosis.
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