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È. Å. Âèøíÿêîâ è äð.
Âëèÿíèå òåïëîâîãî øîêà íà êëåòêè ôèòîïàòîãåííîé ìèêîïëàçìû

Äåéñòâèå òåïëîâîãî øîêà íà êóëüòóðó ìèêîïëàçìû Acholeplasma laidlawii PG-8A âûçûâàëî áîëåå
àêòèâíîå, ÷åì îáû÷íî, îáðàçîâàíèå êëåòêàìè «ñïÿùèõ» ôîðì (ìèíè-òåë), à òàêæå óâåëè÷åíèå ïðîäóê-
öèè ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë. Ïðè ñòðåññå ðîñò êîëè÷åñòâà ìèíè-òåë, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ
ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòüþ ê áèîãåííûì è àáèîãåííûì ñòðåññîâûì ôàêòîðàì è ïàòîãåííîñòüþ, ìîæåò
ïðèâîäèòü ê áîëåå óñïåøíîé ïåðñèñòåíöèè ìèêîïëàçì, à óâåëè÷åíèå ïðîäóêöèè êëåòêàìè A. laidlawii
ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë, ñîäåðæàùèõ ôàêòîðû âèðóëåíòíîñòè, — ê äîïîëíèòåëüíîé íà-
ãðóçêå íà èíôèöèðîâàííûé îðãàíèçì. Íåäàâíî áûëî âûÿâëåíî, ÷òî âåçèêóëû A. laidlawii ñîäåðæàò â çà-
ìåòíûõ êîëè÷åñòâàõ ìàëûé áåëîê òåïëîâîãî øîêà IbpA (Hsp20). Â äàííîé ðàáîòå ìåòîäàìè èììóíî-
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè ìû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðå IbpA àññîöèèðîâàí è ñ ìè-
íè-òåëàìè A. laidlawii. Âîçìîæíî, IbpA âíîñèò âêëàä â ïîâûøåííóþ óñòîé÷èâîñòü è ïàòîãåííîñòü
ìèíè-òåë ïðè ñòðåññå, ñîõðàíÿÿ áåëêè è ïîëèïåïòèäû, âõîäÿùèå â èõ ñîñòàâ, â òîì ÷èñëå áåëêîâûå ôàê-
òîðû âèðóëåíòíîñòè, â ôîëäèíã-êîìïåòåíòíîì ñîñòîÿíèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìèêîïëàçìû, òåïëîâîé øîê, ìèíè-òåëà, ýêñòðàêëåòî÷íûå ìåìáðàííûå âåçèêó-
ëû, ñòðåññîóñòîé÷èâîñòü, âèðóëåíòíîñòü, ìàëûé áåëîê òåïëîâîãî øîêà.

Âåçäåñóùóþ ìèêîïëàçìó Acholeplasma laidlawii âû-
äåëÿþò èç ïî÷âû, êîìïîñòà è ñòî÷íûõ âîä, à òàêæå èç òêà-
íåé ëþäåé, æèâîòíûõ è ðàñòåíèé (Razin et al., 1998). Äî-
êàçàíî, ÷òî A. laidlawii âûçûâàåò ôèòîïëàçìîçû, ñîïðî-
âîæäàþùèåñÿ íåêðîçîì êëåòîê ìåçîôèëëà, àïîïòîçîì
êëåòîê ôëîýìû, äåñòðóêöèåé õëîðîôèëëà è íàðóøåíèåì
óëüòðàñòðóêòóðû êëåòî÷íûõ îðãàíåëë, íàíîñÿ âðåä ñåëü-
ñêîõîçÿéñòâåííûì êóëüòóðàì ðàñòåíèé (×åðíîâ è äð.,
1999; Chernov et al., 2011a). Ïðè íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëî-
âèÿõ ñðåäû A. laidlawii ñïîñîáíà îáðàçîâûâàòü «ñïÿùèå»
ôîðìû (ìèíè-òåëà), îòëè÷àþùèåñÿ îò îáû÷íûõ êëåòîê
ìåíüøèì ðàçìåðîì, ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòüþ ê áèî-
ãåííûì è àáèîãåííûì ñòðåññîâûì ôàêòîðàì è ôèòîïàòî-
ãåííîñòüþ (×åðíîâ è äð., 2005; Chernov et al., 2007). Êðî-
ìå òîãî, A. laidlawii âõîäèò â ïåðâóþ ïÿòåðêó íàèáîëåå
÷àñòî âñòðå÷àþùèõñÿ êîíòàìèíàíòîâ êëåòî÷íûõ êóëüòóð
(Windsor et al., 2010). Êëåòêè ýòîé ìèêîïëàçìû ñïîñîáíû
ðàñòè äî âûñîêèõ òèòðîâ â êóëüòóðàõ êëåòîê âûñøèõ
ýóêàðèîò è íà ïèòàòåëüíûõ ñðåäàõ. Æèçíåñïîñîáíûå
êëåòêè A. laidlawii áûëè îáíàðóæåíû äàæå â êîìïîíåíòàõ
ïèòàòåëüíûõ ñðåä, õðàíÿùèõñÿ â âèäå ñóõîãî ïîðîøêà.

Íà ñåãîäíÿøíèé äåíü íåò äîñòîâåðíûõ ñâåäåíèé î
ñïîñîáíîñòè A. laidlawii âûçûâàòü çàáîëåâàíèÿ ó ÷åëîâå-
êà. Îäíàêî íåäàâíî áûëî ïîêàçàíî, ÷òî êëåòêè A. laidlawii
ïðîäóöèðóþò â îêðóæàþùóþ ñðåäó ýêñòðàêëåòî÷íûå
ìåìáðàííûå âåçèêóëû, êîòîðûå ñîäåðæàò áîëüøîå êîëè-
÷åñòâî ôàêòîðîâ âèðóëåíòíîñòè (Ìóçûêàíòîâ è äð.,
2014). Ïðè îáðàáîòêå ëèìôîöèòîâ ïåðèôåðè÷åñêîé êðîâè
÷åëîâåêà ôðàêöèåé ìåìáðàííûõ âåçèêóë in vitro ó 95 %

êëåòîê â êëåòî÷íîé êóëüòóðå âîçíèêàþò õðîìîñîìíûå
àáåððàöèè (Chernov et al., 2011b). Êðîìå òîãî, ïî÷òè ïîë-
âåêà íàçàä áûëî ñîîáùåíèå î âûäåëåíèè A. laidlawii èç
êîñòíîãî ìîçãà ëþäåé, áîëüíûõ ëåéêåìèåé (Hayflick,
Stanbridge, 1967). Äðóãèå àâòîðû (Rakovskaya et al., 1982)
èíôèöèðîâàëè ìûøåé îäíîâðåìåííî âèðóñîì ëåéêîçà
Ðàóøåðà è êëåòêàìè A. laidlawii, ÷òî âûçûâàëî îñîáåííî
ñèëüíóþ èììóíîñóïðåññèþ, ãîðàçäî áîëåå çàìåòíóþ, ÷åì
ïðè çàðàæåíèè æèâîòíûõ òîëüêî âèðóñíûì àãåíòîì, à
òàêæå ñîñòîÿíèå ïðåëåéêîçà. Âèðóñ ëåéêîçà Ðàóøåðà è
êëåòêè A. laidlawii îêàçûâàëè ìèòîãåííûé ýôôåêò è âû-
çûâàëè èíôèëüòðàöèþ ñåëåçåíêè íåçðåëûìè ëåéêåìè÷å-
ñêèìè êëåòêàìè. Âïîëíå âåðîÿòíî, A. laidlawii ìîæåò óã-
íåòàòü èììóííóþ ñèñòåìó ÷åëîâåêà è êàêèì-òî îáðàçîì
ñïîñîáñòâîâàòü âîçíèêíîâåíèþ ðàêîâûõ êëåòîê êðîâè.

Óâåëè÷åíèå ïðîäóêöèè ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàí-
íûõ âåçèêóë êëåòêàìè A. laidlawii, êàê è ïîâûøåííîå îá-
ðàçîâàíèå ìèíè-òåë, íàáëþäàëè â óñëîâèÿõ ãîëîäàíèÿ
èëè ïðè äëèòåëüíîì êóëüòèâèðîâàíèè â îáåäíåííîé ïè-
òàòåëüíîé ñðåäå, èç êîòîðîé èñêëþ÷àëè ãëþêîçó è äðîæ-
æåâîé ýêñòðàêò (×åðíîâ è äð., 2005; Chernov et al., 2011a).
In vivo íà êëåòêè A. laidlawii ïðè èõ ïåðñèñòåíöèè â îðãà-
íèçìå ÷åëîâåêà, ïðèìàòîâ (Neto et al., 2013) èëè ñåëüñêî-
õîçÿéñòâåííûõ æèâîòíûõ (Jordan, Amin, 1980) äîëæíû
âëèÿòü è êîëåáàíèÿ òåìïåðàòóðû òåëà îðãàíèçìà-õîçÿèíà,
íàïðèìåð åå ïîâûøåíèå â ïåðèîä îñòðûõ èíôåêöèîííûõ
çàáîëåâàíèé. Ýòî ìîæåò ïðèâîäèòü ê èçìåíåíèÿì â ñòðà-
òåãèè âûæèâàíèÿ ìèêîïëàçì, ñïîñîáñòâîâàòü îáðàçîâà-
íèþ óñòîé÷èâûõ ê ñòðåññó ôîðì (ìèíè-òåë) è óâåëè÷å-
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íèþ ïðîäóêöèè ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë,
ñîäåðæàùèõ ôàêòîðû âèðóëåíòíîñòè. Ìèêîïëàçìû, èí-
ôèöèðóþùèå ðàñòåíèÿ, â åùå áîëüøåé ñòåïåíè ïîäâåðãà-
þòñÿ âîçäåéñòâèþ òåìïåðàòóðíûõ êîëåáàíèé îêðóæàþ-
ùåé ñðåäû. Â ñâÿçè ñ ýòèì ìû ïîñ÷èòàëè âàæíûì èññëå-
äîâàòü âëèÿíèå òåïëîâîãî øîêà íà êëåòêè A. laidlawii.

Â ðàáîòå âûïîëíåí ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ðàçìåðîâ,
ôîðìû è óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê ìèêîïëàçì, âûðàùåí-
íûõ ïðè îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðå êóëüòèâèðîâàíèÿ, è
êëåòîê, ïîäâåðãíóòûõ ñòðåññîâîìó âîçäåéñòâèþ. Ýêñïå-
ðèìåíòû ñ èñïîëüçîâàíèåì ìåòîäîâ èììóíîýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè ïîçâîëèëè âûÿâèòü àññîöèàöèþ ìàëîãî
áåëêà òåïëîâîãî øîêà (ìÁÒØ) IbpA (Hsp20) ñ ìèíè-òåëà-
ìè A. laidlawii. Îáñóæäàåòñÿ âîçìîæíûé âêëàä IbpA â ïî-
âûøåííóþ ïàòîãåííîñòü ìèíè-òåë A. laidlawii è èõ ñïî-
ñîáíîñòü ê ïåðñèñòåíöèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Á à ê ò å ð è à ë ü í û å ø ò à ì ì û è ó ñ ë î â è ÿ ê ó ë ü -
ò è â è ð î â à í è ÿ. Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè øòàìì Acholep-
lasma laidlawii PG-8À (Êîëëåêöèÿ êëåòî÷íûõ êóëüòóð Èí-
ñòèòóòà öèòîëîãèè ÐÀÍ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã). Ìèêîïëàçìû
êóëüòèâèðîâàëè íà ìîäèôèöèðîâàííîé æèäêîé ñðåäå
Õåéôëèêà (ÍÈÖÔ, Ñàíêò-Ïåòåðáóðã), ñîäåðæàùåé 0.2 %
ãëþêîçû (Freundt, 1983), â ñòåðèëüíûõ ýïïåíäîðôàõ, áåç
êà÷àíèÿ. Äëÿ èíäèêàöèè ðÍ â ñðåäó âíîñèëè ñòåðèëüíûé
âîäíûé ðàñòâîð ôåíîëîâîãî êðàñíîãî äî ìàëèíîâîé îêðà-
ñêè. Ðîñò ìèêîïëàçì îïðåäåëÿëè ïî ïîÿâëåíèþ ñíà÷àëà
êðàñíîãî, à ïîòîì æåëòîãî öâåòà. Ïåðåä òåïëîâûì øîêîì
êóëüòóðó A. laidlawii PG-8À, íàõîäÿùóþñÿ â ñòàäèè çà-
ìåäëåíèÿ ðîñòà (24 ÷ êóëüòèâèðîâàíèÿ), äåëèëè íà äâå
ðàâíûå ÷àñòè. Îäíó ÷àñòü ïðîäîëæàëè êóëüòèâèðîâàòü
ïðè îïòèìàëüíîé òåìïåðàòóðå (30 °Ñ), äðóãóþ ÷àñòü ïîä-
âåðãàëè âîçäåéñòâèþ òåïëîâîãî øîêà, êîòîðûé èíèöèè-
ðîâàëè ïîâûøåíèåì òåìïåðàòóðû ñ 30 äî 42 °Ñ íà
90 ìèí. Çàòåì òåìïåðàòóðó ïîíèæàëè äî 37 °Ñ è ïðîäîë-
æàëè êóëüòèâèðîâàíèå ìèêîïëàçì åùå â òå÷åíèå 90 ìèí.
Â ïðåäûäóùèõ ðàáîòàõ ïîõîæèå óñëîâèÿ ñïîñîáñòâîâàëè
ìàêñèìàëüíîìó íàêîïëåíèþ â êëåòêàõ ìèêîïëàçì ìàëîãî
áåëêà òåïëîâîãî øîêà IbpA (Áîðõñåíèóñ è äð., 2008; Âèø-
íÿêîâ è äð., 2010; Vishnyakov et al., 2012).

Ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ
óëüòðàñòðóêòóðû êëåòêè A. laidlawii, êàê ïîäâåðãíóòûå,
òàê è íå ïîäâåðãíóòûå âîçäåéñòâèþ òåïëîâîãî øîêà, ôèê-
ñèðîâàëè äîáàâëåíèåì â æèäêóþ ñðåäó 25%-íîãî ðàñòâîðà
ãëóòàðàëüäåãèäà (Ted Pella, ÑØÀ) äî êîíå÷íîé êîíöåíò-
ðàöèè 2.5 %. ×åðåç 30 ìèí êëåòêè ñîáèðàëè öåíòðèôóãè-
ðîâàíèåì (10 000 îá/ìèí, 10 ìèí). Íàäîñàäîê ñëèâàëè, îñà-
äîê îáðàáàòûâàëè 1%-íûì ðàñòâîðîì OsO4 (30 ìèí), îáåç-
âîæèâàëè â ðàñòâîðàõ ýòèëîâîãî ñïèðòà âîçðàñòàþùåé
êîíöåíòðàöèè (70, 96 % è àáñîëþòíûé ñïèðò) è àöåòîíå,
ïðîïèòûâàëè è çàëèâàëè â ñìåñü Ýïîí—Àðàëäèò (Ìèðîíîâ
è äð., 1994). Ïîëèìåðèçàöèþ ñìîëû ïðîâîäèëè ïðè 60 °Ñ
â òå÷åíèå 2 ñóò. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû ãîòîâèëè íà ìèêðî-
òîìå Ultratome III 8800 (LKB, Øâåöèÿ), êîíòðàñòèðîâàëè
ñïèðòîâûì ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà è ðàñòâîðîì öèòðàòà
ñâèíöà è ïðîñìàòðèâàëè â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Lib-
ra 120 (Carl Zeiss, Ãåðìàíèÿ). Â êàæäîì âàðèàíòå ýêñïåðè-
ìåíòà (íîðìà è òåïëîâîé øîê) àíàëèçèðîâàëè ïî 10 ïîëåé
çðåíèÿ (ïðè óâåëè÷åíèè 13 000�). Â îòäåëüíî âçÿòîì
ïîëå çðåíèÿ ïðè ýòîì íàáëþäàëè îò 51 äî 133 êëåòîê.

Ñ öåëüþ ïðîâåäåíèÿ èììóíîýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè êëåòêè A. laidlawii, ïîäâåðãíóòûå âîçäåéñòâèþ òåï-

ëîâîãî øîêà, ôèêñèðîâàëè äîáàâëåíèåì â æèäêóþ ñðåäó
37%-íîãî ðàñòâîðà ôîðìàëüäåãèäà è 25%-íîãî ðàñòâîðà
ãëóòàðàëüäåãèäà (Ted Pella, ÑØÀ) äî êîíå÷íûõ êîíöåíò-
ðàöèé 2 è 0.1—0.2 % ñîîòâåòñòâåííî. Ñóñïåíçèþ êëåòîê
âûäåðæèâàëè ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â òå÷åíèå 1 ÷,
ïîñëå ÷åãî çàôèêñèðîâàííûå êëåòêè ñîáèðàëè öåíòðèôó-
ãèðîâàíèåì (10 000 îá/ìèí, 10 ìèí). Îñàäêè äåãèäðàòè-
ðîâàëè â ðàñòâîðàõ ýòèëîâîãî ñïèðòà âîçðàñòàþùåé êîí-
öåíòðàöèè (70 è 96 %) è çàëèâàëè â ñìîëó LR-White (Po-
lyscience, INC, ÑØÀ). Ñìîëó ïîëèìåðèçîâàëè ïðè 54 °Ñ â
òå÷åíèå 2 ñóò. Èììóíîöèòîõèìè÷åñêèå ýêñïåðèìåíòû
ïðîâîäèëè íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ êëåòîê â ñîîòâåòñòâèè
ñî ñòàíäàðòíûì ïðîòîêîëîì (Ìèðîíîâ è äð., 1994). Àíòè-
òåëà ïðîòèâ IbpA, ïîëó÷åííûå íàìè ðàíåå (Âèøíÿêîâ è
äð., 2010), ðàçâîäèëè (1 : 50) â PBS, ñîäåðæàùåì 0.1 %
BSA. Ðàñòâîð áåëêà À, êîíúþãèðîâàííîãî ñ ÷àñòèöàìè
êîëëîèäíîãî çîëîòà äèàìåòðîì 15 íì (EY Laboratories,
INC, ÑØÀ), èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå âòîðûõ àíòèòåë (1 :
50). Ñðåçû îêðàøèâàëè ñïèðòîâûì ðàñòâîðîì óðàíèë-
àöåòàòà è ðàñòâîðîì öèòðàòà ñâèíöà è ïðîñìàòðèâàëè â
ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Libra 120 (Carl Zeiss, Ãåðìà-
íèÿ). Â êîíòðîëå ëèáî íå èñïîëüçîâàëè ñïåöèôè÷åñêèõ
àíòèòåë, ëèáî âìåñòî íèõ èñïîëüçîâàëè êðîëè÷üþ íåèì-
ìóííóþ ñûâîðîòêó.

Ðåçóëüòàòû

Ð à ç ì å ð, ô î ð ì à è ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð à ê ë å ò î ê
A. l a i d l a w i i â í î ð ì å è ï ð è ò å ï ë î â î ì ø î ê å.
Îáúåêòû, âñòðå÷àþùèåñÿ â ïîëå çðåíèÿ ýëåêòðîííîãî
ìèêðîñêîïà íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ìèêîïëàçì, çàôèêñè-
ðîâàííûõ â 2.5%-íîì ãëóòàðàëüäåãèäå è 1%-íîì OsO4 è
çàëèòûõ â ñìåñü Ýïîí—Àðàëäèò, ìîæíî îòíåñòè ê òðåì
îñíîâíûì òèïàì: îáû÷íûå êëåòêè, ìèíè-òåëà è ýêñòðàê-
ëåòî÷íûå ìåìáðàííûå âåçèêóëû (ðèñ. 1).

Îáû÷íûå êëåòêè (ðèñ. 1, à) èìåþò ðàçìåð îò 200 íì
äî 1 ìêì â äèàìåòðå, â îñíîâíîì îíè îêðóãëûå èëè îâàëü-
íûå, ðåäêî — âûòÿíóòûå èëè íåïðàâèëüíîé ôîðìû.
Äëèííûå ôèëàìåíòû è öåïî÷êè èç êîêêîèäíûõ ôîðì, õà-
ðàêòåðíûå äëÿ øòàììà A. laidlawii Â (Maniloff, 1970),
âñòðå÷àþòñÿ êðàéíå ðåäêî. Êëåòêè äåëÿòñÿ áèíàðíî, ÷àñ-
òî ñ îáðàçîâàíèåì àñèììåòðè÷íûõ äî÷åðíèõ êëåòîê. Äå-
ëÿùèåñÿ êëåòêè èìåþò õàðàêòåðíóþ ãàíòåëåîáðàçíóþ
ôîðìó. Âñå êëåòêè îãðàíè÷åíû öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåì-
áðàíîé (áèñëîåì) òîëùèíîé 6—9 íì. Â öèòîïëàçìå õîðî-
øî ðàçëè÷èìû ýëåêòðîííî-ïëîòíûå è ýëåêòðîííî-ïðî-
çðà÷íûå îáëàñòè. Â ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ îáëàñòÿõ ïðè-
ñóòñòâóþò êðóïíûå òåìíûå çåðíà 10—15 íì â äèàìåòðå
(ðèáîñîìû), èíîãäà ñîáðàííûå â öåïî÷êè (ïî-âèäèìîìó,
ïîëèðèáîñîìû). Âñòðå÷àþòñÿ òàêæå ìåëêîçåðíèñòûå ó÷à-
ñòêè, íàçâàííûå ðàíåå «ãðàíóëÿðíûìè òåëüöàìè» (Mani-
loff, 1970). Ýëåêòðîííî-ïëîòíûé ìàòåðèàë âíóòðè ýòèõ
ó÷àñòêîâ îäíîðîäåí, îíè íå ñîäåðæàò êàêèõ-ëèáî êðóï-
íûõ ãðàíóë èëè ôèáðèëë. Â ðÿäå ñëó÷àåâ ñîçäàåòñÿ âïå-
÷àòëåíèå, ÷òî ýòè îáëàñòè îãðàíè÷åíû ìåìáðàíîé îò
îñòàëüíîãî ñîäåðæèìîãî êëåòêè. Äîñòàòî÷íî ÷àñòî ìîæ-
íî íàáëþäàòü ïî íåñêîëüêî «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö» â îäíîé
êëåòêå. Îäíàêî íå ñòîèò èñêëþ÷àòü âîçìîæíîñòè ïðîõîæ-
äåíèÿ ïëîñêîñòè ñðåçà òàêèì îáðàçîì, ÷òî çàõâàòûâàåòñÿ
ñðàçó íåñêîëüêî ó÷àñòêîâ îäíîãî «òåëüöà». Â ýëåêòðîí-
íî-ïðîçðà÷íûõ îáëàñòÿõ õîðîøî çàìåòíû òîëñòûå è òîí-
êèå íèòè, îáðàçóþùèå ðàçâåòâëåííóþ ñåòü. Ýòîò ôèáðèë-
ëÿðíûé ìàòåðèàë, ïî-âèäèìîìó, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé òÿæè
íóêëåîèäà. Èíîãäà ìàòåðèàë íóêëåîèäà ñèëüíî ñêîíäåí-
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ñèðîâàí, è âèäíû îäèí èëè äâà òîëñòûõ òÿæà, ðàñïîëî-
æåííûå áëèæå ê öåíòðó êëåòêè. Â íåêîòîðûõ êëåòêàõ
ìîæíî íàáëþäàòü ó÷àñòêè â öèòîïëàçìå, îãðàíè÷åííûå
äâóõñëîéíîé ìåìáðàíîé, ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûå èëè çà-
ïîëíåííûå ãîìîãåííûì ñëàáî ýëåêòðîííî-ïëîòíûì ñî-
äåðæèìûì. Ïðè ýòîì îíè ïîõîæè íà âíóòðèêëåòî÷íûå
ìåìáðàííûå âåçèêóëû. Îäíàêî, îñîáåííî â ñëó÷àå ýëåêò-
ðîííî-ïðîçðà÷íîãî ñîäåðæèìîãî ýòèõ îáëàñòåé, ìû íå
èñêëþ÷àåì è âåðîÿòíîñòè ïðîõîæäåíèÿ ïëîñêîñòè ñðåçà
÷åðåç êëåòêó íåïðàâèëüíîé ôîðìû òàêèì îáðàçîì, ÷òî çà-
õâàòûâàåòñÿ ÷àñòü âíåêëåòî÷íîãî ïðîñòðàíñòâà ìåæäó
âûðîñòàìè êëåòêè. Ïðè ýòîì êëåòêè íåïðàâèëüíîé ôîð-
ìû, ðàçâåòâëåííûå, ñ ìíîæåñòâåííûìè âûðîñòàìè â ôàçå
çàìåäëåíèÿ ðîñòà êóëüòóðû A. laidlawii PG-8À âñòðå÷àþò-
ñÿ ðåäêî. Ïîìèìî âûøåóêàçàííûõ ñòðóêòóð â êëåòêàõ ìè-
êîïëàçì â ðÿäå ñëó÷àåâ ìîæíî íàáëþäàòü óïîðÿäî÷åííûå
ñòðóêòóðû, íàïîìèíàþùèå ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà (Vish-
nyakov et al., 2012).

Ìèíè-òåëà (ðèñ. 1, á) — ìàëåíüêèå êëåòêè îêðóãëîé
ôîðìû, äèàìåòðîì îêîëî 200 íì èëè íåìíîãî ìåíüøå.
Ñîäåðæèìîå êëåòîê îãðàíè÷åíî äâóõñëîéíîé ìåìáðàíîé,
öèòîïëàçìà «íàáèòà» ðèáîñîìàìè. Ïðèñóòñòâóþò îäíî
èëè íåñêîëüêî «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö» (ìåëêîçåðíèñòûõ îá-

ëàñòåé) íà îäíî ìèíè-òåëî, îíè ñìåùåíû ê ïåðèôåðèè
êëåòêè. Íåò ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûõ îáëàñòåé. Òÿæè íóê-
ëåîèäà èëè ñîâñåì íå ïðîñìàòðèâàþòñÿ, èëè ïëîõî çàìåò-
íû, âåðîÿòíî èç-çà âåñüìà ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ñîäåðæè-
ìîãî ìèíè-òåë. Ñîçäàåòñÿ âïå÷àòëåíèå, ÷òî êëåòî÷íûé
ìàòåðèàë ìèíè-òåë ñêîíöåíòðèðîâàí â ìèíèìàëüíîì îáú-
åìå è ïðåäñòàâëÿåòñÿ óïîðÿäî÷åííûì.

Ýêñòðàêëåòî÷íûå ìåìáðàííûå âåçèêóëû (ðèñ. 1, â) —
îáúåêòû, îãðàíè÷åííûå ìåìáðàíîé, ñôåðè÷åñêèå, çàì-
êíóòûå, íà ñðåçàõ äèàìåòð âàðüèðóåò îò 20 äî 130 íì.
Îáû÷íî îíè íàïîëíåíû ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûì èëè ñëà-
áî ýëåêòðîííî-ïëîòíûì ãîìîãåííûì ìàòåðèàëîì, îäíàêî
èíîãäà â èõ ñîñòàâå âñòðå÷àþòñÿ è ìåëêèå òåìíûå ãðàíó-
ëû. Îäíèì èç âàæíûõ êðèòåðèåâ îïðåäåëåíèÿ îáúåêòîâ
ïî èõ ñðåçàì êàê ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë
ÿâëÿåòñÿ îòñóòñòâèå íà ïîâåðõíîñòè êàêîãî-ëèáî âíåøíå-
ãî ìàòåðèàëà (ìåìáðàííûõ çàâèòêîâ, îáëîìêîâ êëåòîê)
(Lee et al., 2009). Êðîìå òîãî, ðàíåå ïðè èññëåäîâàíèè
óëüòðàñòðóêòóðû ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë
â íèõ íå áûëî çàìå÷åíî êðóïíûõ òåìíûõ ãðàíóë — ðèáî-
ñîì (Chernov et al., 2011b, 2012), à ìåòîäîì ÏÖÐ áûëî
óñòàíîâëåíî, ÷òî âåçèêóëû íå ñîäåðæàò ãåíîâ, êîäèðóþ-
ùèõ ñóáúåäèíèöû ðèáîñîì (Chernov et al., 2012). Âåçèêó-
ëû íàáëþäàëè êàê íà ïîâåðõíîñòè êëåòîê ìèêîïëàçì, òàê
è â ìåæêëåòî÷íîì ïðîñòðàíñòâå.

Âñå óêàçàííûå òèïû îáúåêòîâ âñòðå÷àëè êàê â êóëüòó-
ðå A. laidlawii PG-8À, âûðàùåííîé ïðè îïòèìàëüíîé òåì-
ïåðàòóðå (30 °Ñ), òàê è â êóëüòóðå, ïîäâåðãíóòîé âîçäåé-
ñòâèþ òåïëîâîãî øîêà (42 °Ñ). Êðîìå âûøåîïèñàííûõ
îáúåêòîâ íà ñðåçàõ â íåêîòîðîì êîëè÷åñòâå ïðèñóòñòâî-
âàë êëåòî÷íûé ìóñîð — îáëîìêè êëåòîê, ïîãèáøèõ â
ïðîöåññå êóëüòèâèðîâàíèÿ, ïðè âîçäåéñòâèè òåïëîâîãî
øîêà ëèáî ðàçðóøåííûõ âî âðåìÿ ñáîðà è ôèêñàöèè ìàòå-
ðèàëà (îáðûâêè ìåìáðàí, îñòðîâêè ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî
ñîäåðæèìîãî öèòîïëàçìû, òÿæè íóêëåîèäà). Êëåòî÷íûé
ìóñîð ñ òðóäîì ïîääàåòñÿ êëàññèôèêàöèè è ó÷åòó. Âèçóà-
ëüíî áîëüøå ìóñîðà íàáëþäàëè â êóëüòóðå, ïîäâåðãíóòîé
âîçäåéñòâèþ òåïëîâîãî øîêà.

Ïðè ñðàâíèòåëüíîì àíàëèçå (òàáë. 1, 2) îñîáîå âíè-
ìàíèå óäåëÿëè: 1) ðàñïðåäåëåíèþ êëåòîê A. laidlawii ïî
ðàçìåðàì â çàâèñèìîñòè îò óñëîâèé êóëüòèâèðîâàíèÿ;
2) âçàèìíîìó ðàñïîëîæåíèþ ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ è ýëåê-
òðîííî-ïðîçðà÷íûõ ó÷àñòêîâ â öèòîïëàçìå êëåòîê ìèêîï-
ëàçì; 3) íàëè÷èþ «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö»; 4) äîëå êëåòîê ñ
îò÷åòëèâî âèäèìûìè ïîâðåæäåíèÿìè (ëèçèñîì âíóòðåí-
íåãî ñîäåðæèìîãî öèòîïëàçìû, ðàçðûâîì ìåìáðàíû, âû-
ïàäåíèåì èç êëåòêè ÷àñòè êëåòî÷íîãî ìàòåðèàëà) è âíóò-
ðåííèìè ìåìáðàíàìè, âîçìîæíî êëåòîê íåæèçíåñïîñîá-
íûõ (ïî: Maniloff, 1970) èëè êëåòîê ñ âíóòðèêëåòî÷íûìè
ìåìáðàííûìè âåçèêóëàìè); 5) äîëå äåëÿùèõñÿ êëåòîê â
êóëüòóðå; 6) êîëè÷åñòâó ìèíè-òåë è ýêñòðàêëåòî÷íûõ
ìåìáðàííûõ âåçèêóë.

Ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ êóëüòèâèðîâàíèÿ (30 °Ñ)
â ñòàäèè çàìåäëåíèÿ ðîñòà êóëüòóðû A. laidlawii PG-8À
áîëåå 80 % êëåòîê èìåëî ðàçìåð îò 200 äî 800 íì â äèà-
ìåòðå, ïðè ýòîì ïðåîáëàäàëè êëåòêè äèàìåòðîì 400—
600 íì (òàáë. 1). Êëåòêè ìåíüøåãî ðàçìåðà (<200 íì) ñî-
ñòàâëÿëè îêîëî 16 % îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê â êóëüòóðå,
ìåíåå 1 % âñåõ êëåòîê èìåëî ðàçìåð 800 íì â äèàìåòðå è
áîëüøå. Â êóëüòóðå, ïîäâåðãíóòîé âîçäåéñòâèþ òåïëîâî-
ãî øîêà (42 °Ñ), çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èëîñü êîëè÷åñòâî êàê
î÷åíü ìàëåíüêèõ, òàê è î÷åíü êðóïíûõ êëåòîê (òàáë. 1): ñ
äèàìåòðîì <200 íì — ïî÷òè â 2 ðàçà, ñ äèàìåòðîì îò
800 íì äî 1 ìêì — â 1.6, ñ äèàìåòðîì >1 ìêì — â 4 ðàçà.
Êîëè÷åñòâî êëåòîê ìàëîãî äèàìåòðà, ïî-âèäèìîìó, âîç-
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Ðèñ. 1. Óëüòðàñòðóêòóðà Acholeplasma laidlawii PG-8A.

Îñíîâíûå òèïû îáúåêòîâ, âñòðå÷àþùèåñÿ íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ìè-
êîïëàçì: îáû÷íûå êëåòêè (à), ìèíè-òåëà (á, ñòðåëêà) è ýêñòðàêëåòî÷íûå
ìåìáðàííûå âåçèêóëû (â, ñòðåëêè). à: 1 — êëåòêà â ïðîöåññå äåëåíèÿ,
2 — íàëè÷èå â öèòîïëàçìå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷-
íûõ îáëàñòåé, 3 — ýëåêòðîííî-ïëîòíîå ñîäåðæèìîå öèòîïëàçìû. Êðóï-
íûå òåìíûå ãðàíóëû â öèòîïëàçìå êëåòîê — ðèáîñîìû; ôèáðèëëÿðíûé
ìàòåðèàë, ïðåèìóùåñòâåííî ðàñïîëàãàþùèéñÿ â ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷-
íûõ ó÷àñòêàõ öèòîïëàçìû, — òÿæè íóêëåîèäà. Íà ñðåçå ìèíè-òåëà (á)
õîðîøî çàìåòíà ãðàíóëÿðíàÿ îáëàñòü, êîòîðàÿ ñìåùåíà ê ïåðèôåðèè
êëåòêè; îñòàëüíîå ïðîñòðàíñòâî öèòîïëàçìû ïëîòíî çàïîëíåíî ðèáîñî-

ìàìè. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 200 íì.



ðîñëî çà ñ÷åò áîëåå èíòåíñèâíîãî, ÷åì îáû÷íî, ôîðìèðî-
âàíèÿ ìèíè-òåë. Ó î÷åíü êðóïíûõ êëåòîê (>800 íì) ýëåê-
òðîííî-ïëîòíîå ñîäåðæèìîå áûëî ñìåùåíî ê ïåðèôåðèè,
íåêîòîðûå èç íèõ âûãëÿäåëè îáâîäíåííûìè, ó ÷àñòè êëå-
òîê áûëà íàðóøåíà öåëîñòíîñòü îáîëî÷êè. Ðàçáóõøèå
êëåòêè îãðîìíîãî ïî ñðàâíåíèþ ñ íîðìàëüíûìè êëåòêà-
ìè ðàçìåðà (1 ìêì â äèàìåòðå è áîëåå) îòíîñÿò ê àáåððàí-
òíûì ôîðìàì (Maniloff, 1970), âîçíèêàþùèì íà ïîçäíèõ
ñòàäèÿõ ðîñòà êóëüòóðû. Âåðîÿòíî, ýòè êëåòêè ÿâëÿþòñÿ
íåæèçíåñïîñîáíûìè.

Ñàìûìè çàìåòíûìè ñëåäñòâèÿìè âîçäåéñòâèÿ êðàòêî-
âðåìåííîãî òåïëîâîãî øîêà íà A. laidlawii PG-8À (òàáë. 2)
áûëè ñëåäóþùèå: 1) çíà÷èòåëüíîå óâåëè÷åíèå (ïðèáëèçè-
òåëüíî â 2 ðàçà) êîëè÷åñòâà ìèíè-òåë â êóëüòóðå; 2) ìíî-
ãîêðàòíûé (â 6.4 ðàçà) ðîñò ÷èñëà êëåòîê, ñîäåðæàùèõ
«ãðàíóëÿðíûå òåëüöà»; 3) ñìåùåíèå ýëåêòðîííî-ïëîòíî-
ãî ñîäåðæèìîãî öèòîïëàçìû ê ïåðèôåðèè è îáðàçîâàíèå
îáøèðíûõ ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûõ ó÷àñòêîâ áîëåå ÷åì ó
50 % êëåòîê ìèêîïëàçì (áåç ó÷åòà ìèíè-òåë, óëüòðàñòðóê-
òóðà êîòîðûõ îñòàâàëàñü íåèçìåííîé). Êðîìå òîãî, ïî÷òè

â 3 ðàçà (äî 10 % îò îáùåãî ÷èñëà) óâåëè÷èëîñü êîëè÷åñò-
âî êëåòîê ñ îò÷åòëèâî âèäèìûìè ïîâðåæäåíèÿìè. Ó ìíî-
ãèõ êëåòîê íàáëþäàëè ëèçèñ âíóòðåííåãî ñîäåðæèìîãî
öèòîïëàçìû, ÷àñòî âñòðå÷àëè îáâîäíåííûå (ðàçäóâøèåñÿ)
êëåòêè ñ ðàçðûâîì âíåøíåé ìåìáðàíû, ïðè ýòîì â ðÿäå
ñëó÷àåâ ÷åðåç ðàçðûâ âûïàäàëà ÷àñòü êëåòî÷íîãî ìàòåðèàëà
(ýëåêòðîííî-ïëîòíûé ìàòåðèàë öèòîïëàçìû, òÿæè íóê-
ëåîèäà). Â êóëüòóðå, ïîäâåðãíóòîé âîçäåéñòâèþ òåïëîâî-
ãî øîêà, óìåíüøèëîñü è áåç òîãî íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî
äåëÿùèõñÿ êëåòîê (â 2 ðàçà) è êëåòîê, ñîäåðæàùèõ âíóò-
ðåííèå ìåìáðàíû (â 1.8 ðàçà). Ïðè ýòîì âîçðîñëî êîëè÷å-
ñòâî ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë (â 1.4 ðàçà).

Ñ ïîìîùüþ àòîìíî-ñèëîâîé ìèêðîñêîïèè ðàíåå áûëî
ïîêàçàíî, ÷òî êëåòêè A. laidlawii, äèàìåòð êîòîðûõ íå
ïðåâûøàåò 300 íì, íå ïðîäóöèðóþò âåçèêóë (Chernov et
al., 2011b). Ê òàêèì êëåòêàì, íåñîìíåííî, ìîæíî îòíåñòè
âñå ìèíè-òåëà. Áåç ó÷åòà ìèíè-òåë ñòàíîâèòñÿ åùå áîëåå
î÷åâèäíûì ôàêò óâåëè÷åíèÿ ïðè òåïëîâîì øîêå ïðîäóê-
öèè êëåòêàìè ìèêîïëàçì ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ
âåçèêóë (â 1.6 ðàçà). Êðîìå òîãî, â êóëüòóðå, ïîäâåðãíó-

8 È. Å. Âèøíÿêîâ è äð.

Ò à á ë è ö à 1

Âëèÿíèå òåïëîâîãî øîêà íà ðàçìåð êëåòîê Acholeplasma laidlawii

Óñëîâèÿ êóëüòèâèðîâàíèÿ
Äîëÿ êëåòîê (%), èìåþùèõ ðàçìåð, íì

<200 200—400 400—600 600—800 800—1000 >1000

Îïòèìàëüíûå (êîíòðîëü) 16.5 30.2 42.5 10.0 0.7 0.1

Òåïëîâîé øîê 30.4 26.0 34.5 7.6 1.1 0.4

Âåëè÷èíà èçìåíåíèÿ (ðàçû) 1.84 0.86 0.81 0.76 1.57 4.0

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïîäñ÷åò êëåòîê ïðîèçâîäèëè â 10 ïîëÿõ çðåíèÿ ïðè óâåëè÷åíèè 13 000�. Ïðåäñòàâëå-
íû óñðåäíåííûå ðåçóëüòàòû.

Ò à á ë è ö à 2

Âëèÿíèå òåïëîâîãî øîêà íà öåëîñòíîñòü êëåòîê Acholeplasma laidlawii PG-8À, èõ óëüòðàñòðóêòóðó,
à òàêæå íà ïðîäóêöèþ êëåòêàìè ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë

Êëåòêè
Äîëÿ (%) îò îáùåãî ÷èñëà êëåòîê

ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïðè òåïëîâîì øîêå èçìåíåíèå (ðàçû)

Ñ âíóòðåííèìè ìåìáðàíàìè 5.6 3.1 0.55

Ñ ïîâðåæäåíèÿìè 3.4 9.8 2.9

Ýëåêòðîííî-ïëîòíîå ñîäåðæèìîå ñìå-
ùåíî ê ïåðèôåðèè

13.7 39.3 2.9

Òî æå áåç ó÷åòà ìèíè-òåë (íå èìåþò
ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íûõ îáëàñòåé)

15.7 52.6 3.35

Ñ «ãðàíóëÿðíûìè òåëüöàìè» 4.3 27.4 6.4

Äåëÿùèåñÿ (ãàíòåëåîáðàçíîé ôîðìû) 3.8 1.9 0.5

Ìèíè-òåëà 13.0 25.3 1.95

Âåçèêóëû
Ñðåäíåå ÷èñëî âåçèêóë íà 1 êëåòêó

ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ ïðè òåïëîâîì øîêå èçìåíåíèå (ðàçû)

Ñ ó÷åòîì âñåõ êëåòîê 0.5 0.7 1.4

Áåç ó÷åòà ìèíè-òåë (íå ïðîäóöèðóþò
âåçèêóë)

0.6 0.95 1.6

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Ïîäñ÷åò êëåòîê è ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë ïðîèçâîäèëè â 10 ïîëÿõ çðåíèÿ ïðè óâåëè÷åíèè 13 000�. Ïðåäñòàâëå-
íû óñðåäíåííûå ðåçóëüòàòû.



òîé âîçäåéñòâèþ òåïëîâîãî øîêà, íåçíà÷èòåëüíî âîçðîñ-
ëî îáùåå êîëè÷åñòâî êëåòîê (â 1.1 ðàçà). Ýòî ìîæåò áûòü
ñëåäñòâèåì óâåëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ìèíè-òåë, òàê êàê
äîëÿ îáû÷íûõ êëåòîê, íàõîäÿùèõñÿ â ïðîöåññå öèòîêèíå-
çà, â èñõîäíîé êóëüòóðå ñëèøêîì ìàëà (îêîëî 4 %) è èõ
ñòàíîâèòñÿ åùå ìåíüøå ïðè âîçäåéñòâèè ïîâûøåííîé
òåìïåðàòóðû (êîëè÷åñòâî ñîêðàùàåòñÿ äî 2 %).

À ñ ñ î ö è à ö è ÿ ì Á Ò Ø ñ ì è í è-ò å ë à ì è A. l a i d -
l a w i i. Ïðè òåïëîâîì øîêå êëåòêè êàê ïðîêàðèîò, òàê è
ýóêàðèîò ïðèîñòàíàâëèâàþò ñèíòåç áîëüøèíñòâà áåëêîâ
è óâåëè÷èâàþò ñêîðîñòü ñèíòåçà áåëêîâ, íàçûâàåìûõ áåë-
êàìè òåïëîâîãî øîêà (ÁÒØ). Ñðåäè ÁÒØ îáèëüíî ïðåä-
ñòàâëåíû øàïåðîíû, êî-øàïåðîíû è ïðîòåàçû. Øàïåðî-
íû ñîâìåñòíî ñ êîøàïåðîíàìè ó÷àñòâóþò â ðåôîëäèíãå
÷àñòè÷íî äåíàòóðèðîâàííûõ ïîëèïåïòèäîâ, òîãäà êàê
ïðîòåàçû ðàñùåïëÿþò áåëêè, ïîäâåðãøèåñÿ íåîáðàòèìîé
äåíàòóðàöèè (Parsell, Lindquist, 1993). ìÁÒØ ÿâëÿþòñÿ
øàïåðîí-ïîäîáíûìè áåëêàìè ñ ìîë. ìàññàìè îò 10 äî
43 êÄà (Narberhaus, 2002), îíè ïðåäîòâðàùàþò íåîáðàòè-
ìóþ äåíàòóðàöèþ è àãðåãàöèþ áåëêîâ è ïîëèïåïòèäîâ â
óñëîâèÿõ ñòðåññà (ïðè òåïëîâîì øîêå, îêèñëèòåëüíîì
ñòðåññå, õèìè÷åñêîé äåíàòóðàöèè) è ñïîñîáíû äëèòåëü-
íîå âðåìÿ ñîõðàíÿòü èõ â ôîëäèíã-êîìïåòåíòíîì ñîñòîÿ-
íèè (in vitro — â òå÷åíèå íåäåëü). Ñðåäè ìèêðîîðãàíèç-
ìîâ, ñïîñîáíûõ ê ñàìîñòîÿòåëüíîìó âîñïðîèçâåäåíèþ,
ìèêîïëàçìû îáëàäàþò íàèìåíüøèì íàáîðîì ãåíîâ, êîäè-
ðóþùèõ øàïåðîíû è ïðîòåàçû; ðåãóëÿöèÿ èõ ýêñïðåññèè
òàêæå, ïî-âèäèìîìó, óïðîùåíà (Âèøíÿêîâ, Áîðõñåíèóñ,
2013). Ïðè ýòîì ìÁÒØ è èõ ãåíû áûëè îáíàðóæåíû òîëü-
êî ó ïðåäñòàâèòåëåé ñåìåéñòâà Acholeplasmataceae. Ê íà-
ñòîÿùåìó âðåìåíè îõàðàêòåðèçîâàí ëèøü îäèí ìèêîïëàç-
ìåííûé ìÁÒØ — IbpA A. laidlawii (Áîðõñåíèóñ è äð.,
2008; Âèøíÿêîâ è äð., 2010). Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè òåïëîâîì
øîêå 65 % áåëêà IbpA, àññîöèèðîâàííîãî ñ ðàçëè÷íûìè
ñòðóêòóðàìè êëåòêè, ëîêàëèçîâàíî â ýëåêòðîííî-ïëîòíûõ
îáëàñòÿõ, íàçûâàåìûõ «ãðàíóëÿðíûìè òåëüöàìè», 20 % —
ïî ìåìáðàíå, 10 % — âäîëü óïîðÿäî÷åííûõ ñòðóêòóð, íà-
ïîìèíàþùèõ ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà, è 5 % — â îáëàñòè
ïåðåòÿæêè ìåæäó äåëÿùèìèñÿ êëåòêàìè ìèêîïëàçì (Vis-
hnyakov et al., 2012). Êðîìå òîãî, íåäàâíî áûëî âûÿâëåíî,
÷òî IbpA â çàìåòíûõ êîëè÷åñòâàõ ñîäåðæèòñÿ â ýêñòðàê-
ëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóëàõ A. laidlawii (Chernov et
al., 2014).

Ìû çàìåòèëè, ÷òî ïðè òåïëîâîì øîêå íàèáîëåå ýëåê-
òðîííî-ïëîòíûå ó÷àñòêè öèòîïëàçìû êëåòîê A. laidlawii
PG-8A ñî ñêîïëåíèÿìè ðèáîñîì è «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö»
ðàñïîëîæåíû â ìåñòàõ ôîðìèðîâàíèÿ ìèíè-òåë (ðèñ. 2).
Âîçìîæíî, â òàêèõ ó÷àñòêàõ öèòîïëàçìû ïðîèñõîäèò àê-
òèâíûé ñèíòåç áåëêîâ. «Ãðàíóëÿðíûå òåëüöà» ïðè ýòîì,
êàê è ïðåäïîëàãàëîñü ðàíåå (Maniloff, 1970), ìîãóò èãðàòü
ðîëü «êëàäîâûõ» êëåòêè, â êîòîðûõ íàêàïëèâàþòñÿ ïèòà-
òåëüíûå âåùåñòâà è ôåðìåíòû. Ýòè «êëàäîâûå» âïîñëåä-
ñòâèè îêàçûâàþòñÿ â ñîñòàâå ìèíè-òåë. Àâòîðîì öèòèðó-
åìîé âûøå ðàáîòû áûëî òàêæå ïîêàçàíî, ÷òî â êëåòêàõ
øòàììà A. laidlawii Â «ãðàíóëÿðíûå òåëüöà» íå îòäåëåíû
îò îñòàëüíîãî ñîäåðæèìîãî öèòîïëàçìû. Â êëåòêàõ A. la-
idlawii PG-8A â ðÿäå ñëó÷àåâ íàìè îòìå÷åíî íàëè÷èå
ñòðóêòóðû, íàïîìèíàþùåé ìåìáðàíó, îãðàíè÷èâàþùóþ
ýòè îáëàñòè âíóòðè ìèêîïëàçìåííîé êëåòêè. «Ãðàíóëÿð-
íûå òåëüöà» ïðè ýòîì íàïîìèíàëè ïóçûðüêè ñ ìåëêîçåð-
íèñòûì ýëåêòðîííî-ïëîòíûì ñîäåðæèìûì è íå ðàçëè÷à-
ëèñü ïî ñòðóêòóðå â îáû÷íûõ êëåòêàõ è â ñîñòàâå ìè-
íè-òåë.

Ïî ýëåêòðîííûì ìèêðîôîòîãðàôèÿì ìû ïîïûòàëèñü
ðåêîíñòðóèðîâàòü ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ ìèíè-òåë A. la-

idlawii PG-8A. Âåðîÿòíî, íà íà÷àëüíîì ýòàïå ïðîèñõîäèò
êîíöåíòðàöèÿ ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ìàòåðèàëà öèòîïëàç-
ìû (ñêîïëåíèå ðèáîñîì, îáðàçîâàíèå «ãðàíóëÿðíûõ òå-
ëåö») íà ïåðèôåðèè êëåòêè (ðèñ. 2, à, íèæíÿÿ ÷àñòü êëåò-
êè). ×àñòü ðèáîñîì è îäíî èëè íåñêîëüêî ãðàíóëÿðíûõ
òåëåö óïàêîâûâàþòñÿ â ìåìáðàííûå ïóçûðüêè — áóäó-
ùèå ìèíè-òåëà (ðèñ. 2, á). Çàòåì ïðîèñõîäèò âûïÿ÷èâà-
íèå öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû êëåòêè âî âíåêëåòî÷-
íîå ïðîñòðàíñòâî. Îãðàíè÷åííàÿ ìåìáðàíîé ýëåêòðîííî-
ïëîòíàÿ îáëàñòü âíóòðè êëåòêè, â êîòîðîé âèäíû ðèáîñîìû
è «ãðàíóëÿðíûå òåëüöà», âûòàëêèâàåòñÿ íàðóæó, è ÷åðåç
íåêîòîðîå âðåìÿ ìèíè-òåëî îòøíóðîâûâàåòñÿ îò ìàòå-
ðèíñêîé êëåòêè (ðèñ. 2, à, ââåðõó êëåòêè). Ïðîöåññ íàïî-
ìèíàåò àñèììåòðè÷íîå äåëåíèå èëè ïî÷êîâàíèå.

Êîãäà óëüòðàòîíêèå ñðåçû ìèêîïëàçì, çàëèòûõ â ñìî-
ëó LR-White, îáðàáàòûâàëè ïîëèêëîíàëüíûìè àíòèòåëà-
ìè ïðîòèâ ìÁÒØ IbpA A. laidlawii PG-8A è áåëêîì À,
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Ðèñ. 2. Îáðàçîâàíèå ìèíè-òåë (ñòðåëêè) Acholeplasma laidlawii
PG-8A. Àññîöèàöèÿ IbpA ñ ìèíè-òåëàìè â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî

øîêà (42 °Ñ).

à — â íèæíåé ÷àñòè èçîáðàæåíèÿ êðóïíîé ìèêîïëàçìåííîé êëåòêè îáî-
çíà÷åíà ýëåêòðîííî-ïëîòíàÿ îáëàñòü, ãäå íà÷èíàåòñÿ ôîðìèðîâàíèå ìè-
íè-òåëà, â âåðõíåé — ìèíè-òåëî íàõîäèòñÿ â ïðîöåññå îòäåëåíèÿ îò ìà-
òåðèíñêîé êëåòêè; á — ôîðìèðóþùååñÿ ìèíè-òåëî (ãðàíèöû âûäåëåíû
øòðèõîâîé ëèíèåé): âûïÿ÷èâàíèå âíåøíåé öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ìåìá-
ðàíû âî âíåêëåòî÷íîå ïðîñòðàíñòâî, îãðàíè÷åííàÿ ìåìáðàíîé ýëåêò-
ðîííî-ïëîòíàÿ îáëàñòü âíóòðè êëåòêè, â êîòîðîé âèäíû ðèáîñîìû è íå-
ñêîëüêî «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö», ðÿäîì íàáëþäàåòñÿ ñêîïëåíèå ðèáîñîì è
ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ìàòåðèàëà öèòîïëàçìû; â — îòäåëèâøèåñÿ ìè-
íè-òåëà; ã—å — ëîêàëèçàöèÿ IbpA: ýëåêòðîííî-ïëîòíûå ÷àñòèöû êîëëî-
èäíîãî çîëîòà, êîíúþãèðîâàííûå ñî ñòàôèëîêîêêîâûì áåëêîì À, ñïî-
ñîáíûì óçíàâàòü èììóíîãëîáóëèíû G êðîëèêà (ïîëèêëîíàëüíûå êðîëè-
÷üè àíòèòåëà ïðîòèâ IbpA), àññîöèèðîâàíû êàê ñ ôîðìèðóþùèìèñÿ (ã,
ä), òàê è ñ îòäåëüíî ëåæàùèìè (ã, å) ìèíè-òåëàìè. Ìàñøòàáíûå îòðåç-

êè — 200 (à—ã) è 100 (ä, å) íì.



êîíúþãèðîâàííûì ñ ÷àñòèöàìè êîëëîèäíîãî çîëîòà äèà-
ìåòðîì 15 íì, ÷àñòî íàáëþäàëè ëîêàëèçàöèþ ñïåöèôè÷å-
ñêîé ìåòêè â îáëàñòè êàê ôîðìèðóþùèõñÿ (ðèñ. 2, ã, ä),
òàê è îòäåëèâøèõñÿ ìèíè-òåë (ðèñ. 2, ã, å). Òàêèì îáðà-
çîì, IbpA A. laidlawii PG-8A àññîöèèðîâàí ñ ìèíè-òåëàìè
ìèêîïëàçìû è ìîæåò ó÷àñòâîâàòü êàê â ïðîöåññå èõ ôîð-
ìèðîâàíèÿ, òàê è â çàùèòå èõ ñîäåðæèìîãî (òåðìîëàáèëü-
íûõ ôåðìåíòîâ, ôàêòîðîâ âèðóëåíòíîñòè) îò âîçäåéñòâèÿ
íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû, â òîì ÷èñ-
ëå êîëåáàíèé òåìïåðàòóðû.

Îáñóæäåíèå

Äàííûå ïî óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê A. laidlawii B, ñî-
áðàííûõ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðîñòà êóëüòóðû, áûëè ïîëó-
÷åíû ïî÷òè ïîëâåêà íàçàä (Maniloff, 1970). Ïîçæå íà äðó-
ãîì øòàììå — A. laidlawii PG-8A — áûëè îïèñàíû «ñïÿ-
ùèå» ôîðìû (ìèíè-òåëà) àõîëåïëàçìû, îáëàäàþùèå
ïîâûøåííîé óñòîé÷èâîñòüþ ê áèîãåííûì è àáèîãåííûì
ñòðåññîâûì ôàêòîðàì è ôèòîïàòîãåííîñòüþ (×åðíîâ è
äð., 2005, 2007; Chernov et al., 2007). Áûëè îïèñàíû è ýê-
ñòðàêëåòî÷íûå ìåìáðàííûå âåçèêóëû, â ñîñòàâ êîòîðûõ
âõîäèò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ðàçíûõ áåëêîâ, â òîì ÷èñëå
ôàêòîðû âèðóëåíòíîñòè (Ìóçûêàíòîâ è äð., 2014). Â öè-
òèðóåìûõ ðàáîòàõ ðàçíûõ ëåò êàê ìèíè-òåëà, òàê è ýêñò-
ðàêëåòî÷íûå ìåìáðàííûå âåçèêóëû îáîçíà÷åíû îáùèì
òåðìèíîì «óëüòðàìèêðîôîðìû».

Ñîãëàñíî äàííûì ëèòåðàòóðû, ðàçìåð ýêñòðàêëåòî÷-
íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë ðàçëè÷íûõ áàêòåðèé ìîæåò âàðü-
èðîâàòü îò 20 äî 250 íì â äèàìåòðå (McBroom, Kuehn,
2007). Â ýòîì ñëó÷àå âñå «óëüòðàìèêðîôîðìû» ìèêî-
ïëàçì ìîæíî áûëî áû ïðèíÿòü çà âåçèêóëû. Îäíàêî ìèíè-
òåëà A. laidlawii PG-8A ñïîñîáíû äåëèòüñÿ (×åðíîâ è äð.,
2005), îáðàçîâûâàòü íåêëàññè÷åñêèå êîëîíèè íà òâåðäîé
àãàðèçîâàííîé ñðåäå, íàïîìèíàþùèå êîëîíèè, êîòîðûå
îáðàçóþò ìèêîïëàçìû, âûäåëåííûå èç ïî÷âû (Ñåðåáðåí-
íèêîâà, 2005), âûæèâàòü äëèòåëüíîå âðåìÿ (120 ñóò è áî-
ëåå) íà «ãîëîäíîé» ñðåäå è ðåâåðñèðîâàòü â îáû÷íûå
êëåòêè ïðè ïåðåíåñåíèè â ñâåæóþ áîãàòóþ ïèòàòåëüíóþ
ñðåäó (×åðíîâ è äð., 2005, 2007). Òàêèì îáðàçîì, ìè-
íè-òåëà A. laidlawii ÿâëÿþòñÿ êëåòêàìè, íî îòëè÷àþòñÿ ïî
ðàçìåðàì, óëüòðàñòðóêòóðå è ñâîéñòâàì îò îáû÷íûõ êëå-
òîê ìèêîïëàçì. Âåçèêóëû æå ìîãóò ó÷àñòâîâàòü â ãîðè-
çîíòàëüíîì ïåðåíîñå ãåíîâ, ñïîñîáñòâóÿ ðàçâèòèþ óñòîé-
÷èâîñòè ìèêîïëàçì ê àíòèáèîòèêàì (Medvedeva et al.,
2014). Êðîìå òîãî, îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ âèðóëåíòíîñòüþ,
òàê êàê îáëàäàþò ðÿäîì ñâîéñòâ — èíôåêöèîííîñòüþ,
èíâàçèâíîñòüþ è òîêñèãåííîñòüþ ïî îòíîøåíèþ ê îðãà-
íèçìó-õîçÿèíó: ïîïàäàÿ â òêàíè ðàñòåíèé, âåçèêóëû âû-
çûâàþò ìíîæåñòâåííûå íàðóøåíèÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëå-
òî÷íûõ îðãàíåëë, êàê è ïðè ïîëíîöåííîì çàðàæåíèè ìè-
êîïëàçìàìè (Chernov et al., 2012). Òàêèì îáðàçîì, â
êóëüòóðå A. laidlawii âñòðå÷àþòñÿ ðàçíûå òèïû îáúåê-
òîâ — îáû÷íûå êëåòêè, ìèíè-òåëà è ýêñòðàêëåòî÷íûå
ìåìáðàííûå âåçèêóëû.

Ìû óäåëèëè îñîáîå âíèìàíèå õàðàêòåðèñòèêå îáúåê-
òîâ, âñòðå÷àþùèõñÿ íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ìèêîïëàçì,
ïîñêîëüêó ìîæåò âîçíèêàòü ïóòàíèöà â èäåíòèôèêàöèè
ìèíè-òåë è ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë ïî èõ
ñðåçàì, êîòîðûå â ðÿäå ñëó÷àåâ â çàâèñèìîñòè îò ïðîõîæ-
äåíèÿ ïëîñêîñòè ñðåçà îáëàäàþò ñõîäíûìè ðàçìåðàìè:
200 íì è ìåíüøå — ó ìèíè-òåë è îò 20 äî 130 íì — ó âå-
çèêóë. Ðàíåå ñ ïîìîùüþ àòîìíî-ñèëîâîé ìèêðîñêîïèè
áûëè èäåíòèôèöèðîâàíû äâå ôðàêöèè «óëüòðàìèêðî-

ôîðì» A. laidlawii, îòëè÷àþùèåñÿ äðóã îò äðóãà ïî ðàçìå-
ðó: 70—90 è 110—120 íì â äèàìåòðå (Chernov et al.,
2011b). Áûëî áû ëîãè÷íî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïåðâàÿ ôðàê-
öèÿ — ýòî èìåííî âåçèêóëû, à âòîðàÿ — ìèíè-òåëà. Îä-
íàêî äèàìåòð ìèíè-òåë íà ñðåçàõ ÷àñòî äîñòèãàåò
180—200 íì, à âåçèêóë — îêîëî 20. Ñëèøêîì ìàëåíüêèé
äèàìåòð íåêîòîðûõ âåçèêóë ìîæíî îáúÿñíèòü ïëîñêî-
ñòüþ ïðîõîæäåíèÿ ñðåçà ïî êðàþ ýòèõ «ïóçûðüêîâ». Ìè-
íèòåëà æå, äèàìåòð êîòîðûõ íà ñðåçàõ äîñòèãàåò 200 íì,
íå ìîãóò âõîäèòü â ñîñòàâ ôðàêöèè 110—120 íì. Ñêîðåå
âñåãî, ôðàêöèÿ 70—90 íì ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé èñêëþ÷è-
òåëüíî âåçèêóëû, òîãäà êàê âî ôðàêöèè 110—120 íì
âñòðå÷àþòñÿ êàê âåçèêóëû, òàê è ìèíè-òåëà è ñ ïîìîùüþ
àòîìíî-ñèëîâîé ìèêðîñêîïèè îòäåëèòü èõ äðóã îò äðóãà
íå ïðåäñòàâëÿåòñÿ âîçìîæíûì.

Íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ãëàâíûì êðèòåðèåì îòëè÷èÿ
ìèíè-òåë îò ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë ìû
ñ÷èòàåì íàëè÷èå â öèòîïëàçìå ìèíè-òåë êðóïíûõ ýëåêò-
ðîííî-ïëîòíûõ ãðàíóë (10—15 íì â äèàìåòðå), èäåíòè-
ôèöèðîâàííûõ ðàíåå êàê ðèáîñîìû (Maniloff, 1970).
Ôðàêöèÿ ðèáîñîì áûëà âûäåëåíà â ñâîå âðåìÿ èç êëåòîê
Mycoplasma gallisepticum è ïðîàíàëèçèðîâàíà õèìè÷åñêè
(Maniloff et al., 1965). Ìû íå èñêëþ÷àåì âîçìîæíîñòè ïî-
ïàäàíèÿ ðèáîñîì â íåêîòîðûå âåçèêóëû. Îäíàêî ïðè îïè-
ñàíèè óëüòðàñòðóêòóðû ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âå-
çèêóë àâòîðû íè ðàçó íå óïîìÿíóëè î íàëè÷èè â èõ ñîñòà-
âå õàðàêòåðíûõ ãðàíóë (Chernov et al., 2011a, 2011b,
2012), íî óáåäèòåëüíî ïîêàçàëè, ÷òî âåçèêóëû íå ñîäåð-
æàò ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ñóáúåäèíèöû ðèáîñîì (Chernov
et al., 2012).

Ïðè òåïëîâîì øîêå êîëè÷åñòâî êàê ìèíè-òåë, òàê è
ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë âîçðàñòàåò. Óâåëè-
÷åíèå ïðîäóêöèè âåçèêóë áàêòåðèàëüíûìè êëåòêàìè ïðè
ïîâûøåííîé òåìïåðàòóðå íàáëþäàëè è ðàíåå (McBroom,
Kuehn, 2007). Êëåòîê, äèàìåòð êîòîðûõ íå ïðåâûøàåò
200 íì íà ñðåçå, â êóëüòóðå A. laidlawii, ïîäâåðãíóòîé
âëèÿíèþ ñòðåññà, ñòàíîâèòñÿ çíà÷èòåëüíî áîëüøå. Îíè
ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé â îñíîâíîì èìåííî ìèíè-òåëà. Óâå-
ëè÷åíèÿ êîëè÷åñòâà ñèëüíî âûòÿíóòûõ èëè âåòâÿùèõñÿ
ôîðì, êîòîðûå ìîãëè áû èìåòü äèàìåòð â ïîïåðå÷íîì ñå-
÷åíèè, ñîïîñòàâèìûé ñ ðàçìåðàìè ìèíè-òåë, ïðè òåïëî-
âîì øîêå íå ïðîèñõîäèò. Êîëè÷åñòâî æå äåëÿùèõñÿ êëå-
òîê, êîãäà ïëîñêîñòü ñðåçà ìîæåò ïðîéòè ïî ïåðåòÿæêå,
ïðè òåïëîâîì øîêå óìåíüøàåòñÿ. Êðîìå òîãî, ìèíè-òåëà
èìåþò õàðàêòåðíóþ, õîðîøî óçíàâàåìóþ óëüòðàñòðóêòó-
ðó: èõ ýëåêòðîííî-ïëîòíàÿ öèòîïëàçìà áóêâàëüíî «íàáè-
òà» ðèáîñîìàìè è ñîäåðæèò îäíî èëè íåñêîëüêî «ãðàíó-
ëÿðíûõ òåëåö». Íóêëåîèä ìèíè-òåë íàõîäèòñÿ â êîíäåí-
ñèðîâàííîì ñîñòîÿíèè (Trushin et al., 2010), îñòàëüíîå
ñîäåðæèìîå òàêæå âûãëÿäèò óïîðÿäî÷åííûì, ñëîâíî ìà-
òåðèàë êëåòîê àêêóðàòíî «óïàêîâàí» â ìèíèìàëüíî íåîá-
õîäèìîì îáúåìå. Ìèíè-òåëà A. laidlawii íàïîìèíàþò ýëå-
ìåíòàðíûå òåëà õëàìèäèé (Eb et al., 1976; Vromman et al.,
2014), êîòîðûå õàðàêòåðèçóþòñÿ ìåíüøèì, ÷åì ðåòèêó-
ëÿðíûå òåëà, ðàçìåðîì, ýëåêòðîííî-ïëîòíûì ñîäåðæè-
ìûì öèòîïëàçìû è ïîâûøåííîé ïàòîãåííîñòüþ.

Èçâåñòíî, ÷òî êîëè÷åñòâî ìèíè-òåë â êóëüòóðå A. la-
idlawii óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè ãîëîäàíèè (×åðíîâ è äð., 2005).
Ìèêîïëàçìû àêòèâíî îáðàçóþò ìèíè-òåëà â òêàíÿõ ðàñòå-
íèé, ãåíåðèðóþùèõ ïðè çàðàæåíèè íåñïåöèôè÷åñêèé îò-
âåò, ïðè êîòîðîì ñîçäàþòñÿ óñëîâèÿ õðîíè÷åñêîãî îêèñ-
ëèòåëüíîãî ñòðåññà (×åðíîâ è äð., 1999). Â ïðåäâàðèòåëü-
íî àäàïòèðîâàííîé ê ñòðåññàì êóëüòóðå ìèêîïëàçì (ðîñò
â îáåäíåííîé ñðåäå), â êîòîðîé óâåëè÷åíà ñóáïîïóëÿöèÿ
ìèíè-òåë, ïðè îáðàáîòêå ïåðîêñèäîì âîäîðîäà, ïîñëå
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êðàòêîâðåìåííîãî, íî ñèëüíîãî òåïëîâîãî øîêà (48 °Ñ,
60 ìèí), à òàêæå ïðè äëèòåëüíîì êóëüòèâèðîâàíèè â
óñëîâèÿõ ìÿãêîãî òåïëîâîãî øîêà êîëè÷åñòâî êîëîíèåîá-
ðàçóþùèõ åäèíèö áûëî âûøå, ÷åì â íåàäàïòèðîâàííîé
êóëüòóðå A. laidlawii (×åðíîâ è äð., 2005). Âåðîÿòíî,
ñòðåññ âûçûâàåò ãèáåëü îáû÷íûõ êëåòîê ìèêîïëàçì, à êî-
ëîíèè ôîðìèðóþò âûæèâøèå ìèíè-òåëà.

Ñ÷èòàþò, ÷òî êëåòêè A. laidlawii îáðàçóþò ìèíè-òåëà
â ðåçóëüòàòå àñèììåòðè÷íîãî êëåòî÷íîãî äåëåíèÿ, êîòî-
ðîìó ïðåäøåñòâóåò êîíäåíñàöèÿ íóêëåîèäà (×åðíîâ è
äð., 2005). Îáðàçîâàíèå ìèíè-òåë êëåòêàìè ìèêîïëàçì
ïîêàçàíî íà ðèñ. 2, ãäå âèäíî, ÷òî îäíà êëåòêà ìîæåò ñôîð-
ìèðîâàòü ñðàçó íåñêîëüêî ìèíè-òåë (ðèñ. 2, à, ã). Ïðè ýòîì
ñìåùåíèå ýëåêòðîííî-ïëîòíîãî ñîäåðæèìîãî öèòîïëàç-
ìû ê ïåðèôåðèè êëåòêè è îáðàçîâàíèå áîëüøîãî êîëè÷å-
ñòâà «ãðàíóëÿðíûõ òåëåö» â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå
êëåòîê ìèêîïëàçì â óñëîâèÿõ ñòðåññà (òàáë. 2) ìîãóò áûòü
ñâÿçàíû ñ ïðîöåññîì ôîðìèðîâàíèÿ ìèíè-òåë. Â ýòîì
ñëó÷àå ðèáîñîìû, íóêëåîèä è çàïàñíûå âåùåñòâà êîíöåí-
òðèðóþòñÿ ïîä ïîâåðõíîñòüþ, îäåâàþòñÿ â ìåìáðàííóþ
îáîëî÷êó è âûòàëêèâàþòñÿ íàðóæó, îòøíóðîâûâàÿñü îò
ìàòåðèíñêîé êëåòêè ïîäîáíî ïî÷êàì äðîææåé (ðèñ. 2, à, á).
Ïîäîáíûå ñìåùåíèÿ ñîäåðæèìîãî öèòîïëàçìû ìîãóò
áûòü ñâÿçàíû è ñ óâåëè÷åíèåì ïðîäóêöèè êëåòêàìè ýêñò-
ðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë (ðèñ. 1, â). Íå èñêëþ-
÷åíî, ÷òî ìèíè-òåëà A. laidlawii, ñîõðàíÿþùèå æèçíåñïî-
ñîáíîñòü â óñëîâèÿõ ñòðåññà, ÿâëÿþòñÿ àíàëîãîì ñïîð
ñïîðîîáðàçóþùèõ áàêòåðèé.

Äðóãèå ìèêîïëàçìû òàêæå îáðàçóþò ìèíè-òåëà â
óñëîâèÿõ ñòðåññà. Íàïðèìåð, ïðè êóëüòèâèðîâàíèè My-
coplasma gallisepticum S6 íà îáåäíåííîé ñðåäå (áåç äðîæ-
æåâîãî ýêñòðàêòà, ýìáðèîíàëüíîé ñûâîðîòêè è ãëþêîçû)
ïðè ïîíèæåííîé òåìïåðàòóðå ìèêîïëàçìåííûå êëåòêè èìå-
þò ìåíüøèé ðàçìåð (0.15—0.2 ìêì â äèàìåòðå) ïî ñðàâ-
íåíèþ ñ êëåòêàìè, âûðîñøèìè ïðè îïòèìàëüíûõ óñëîâèÿõ
êóëüòèâèðîâàíèÿ. Îíè õàðàêòåðèçóþòñÿ óòðàòîé ñòðóê-
òóð, ïîäîáíûõ öèòîñêåëåòó, è óòðàòîé òåðìèíàëüíîé îð-
ãàíåëëû. Òàêèå êëåòêè ÷àñòî èìåþò êîêêîèäíóþ ôîðìó,
ýëåêòðîííî-ïëîòíóþ öèòîïëàçìó, èõ íóêëåîèä íàõîäèòñÿ
â êîíäåíñèðîâàííîì ñîñòîÿíèè (×åðíîâ è äð., 2008; Trus-
hin et al., 2010). Ïðè ïåðåíåñåíèè â áîãàòóþ ñðåäó ïðîèñ-
õîäèò ðåâåðñèÿ ìèíè-òåë M. gallisepticum â îáû÷íûå êëåò-
êè, êàê è ó A. laidlawii. Ïîêàçàíî ôîðìèðîâàíèå ìèíè-òåë
è êëåòêàìè Mycoplasma hominis (Trushin et al., 2010).

Âåñüìà âåðîÿòíî, îáðàçîâàíèå ìèíè-òåë êëåòêàìè ìè-
êîïëàçì â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ ÿâëÿåòñÿ îáùèì
ñâîéñòâîì âñåõ ïðåäñòàâèòåëåé êëàññà Mollicutes. Îäíàêî
ìèíè-òåëà A. laidlawii, óíèêàëüíîé ìèêîïëàçìû ñ òî÷êè
çðåíèÿ àäàïòàöèîííûõ âîçìîæíîñòåé (×åðíîâ è äð., 2005;
Windsor et al., 2010), âåðîÿòíî, îáëàäàþò ïîâûøåííîé
óñòîé÷èâîñòüþ çà ñ÷åò íàëè÷èÿ â íèõ ìÁÒØ IbpA (Hsp20)
(ðèñ. 2, ã—å). Ïîäàâëÿþùåå áîëüøèíñòâî ìèêîïëàçì, ãå-
íîìû êîòîðûõ ïîëíîñòüþ ïðî÷òåíû, çà èñêëþ÷åíèåì
A. laidlawii è åùå òðåõ ôèòîïëàçì, íå èìåþò ãåíîâ ìÁÒØ
(Âèøíÿêîâ, Áîðõñåíèóñ, 2013). Ðàíåå ìû ïîêàçàëè, ÷òî
ïðè òåïëîâîì øîêå çíà÷èòåëüíî âîçðàñòàåò ïðîäóêöèÿ
IbpA êëåòêàìè A. laidlawii (Áîðõñåíèóñ è äð., 2008). Ïðè
ýòîì 65 % ìîëåêóë IbpA, àññîöèèðîâàííûõ ñ êëåòî÷íûìè
ñòðóêòóðàìè, ëîêàëèçóþòñÿ â îáëàñòè «ãðàíóëÿðíûõ òå-
ëåö» (Vishnyakov et al., 2012), êîòîðûå ìîãóò âûñòóïàòü â
ðîëè êëàäîâûõ êëåòêè (Maniloff, 1970; Âèøíÿêîâ è äð.,
2010) è âõîäÿò â ñîñòàâ ìèíè-òåë ìèêîïëàçì (ðèñ. 1, á;
2, â). Ïðè ãîëîäàíèè òàêæå óâåëè÷èâàåòñÿ êîëè÷åñòâî
IbpA â êëåòêàõ A. laidlawii (Chernov et al., 2011a). Âîç-
ìîæíî, IbpA èãðàåò ðîëü ïðîòåêòîðà äëÿ ñîäåðæèìîãî

ìèíè-òåë A. laidlawii. Íàïðèìåð, èçâåñòíî, ÷òî êîìïëåêñû
ìÁÒØ ñ ñóáñòðàòîì îòëè÷àþòñÿ âûñîêîé ñòàáèëüíîñòüþ
è ìîãóò â òå÷åíèå íåäåëü õðàíèòüñÿ in vitro ïðè êîìíàò-
íîé òåìïåðàòóðå (Lee et al., 1997). Ïðè ýòîì äëÿ òîãî ÷òî-
áû âûñâîáîäèòü ÷àñòè÷íî äåíàòóðèðîâàííûå è ñâÿçàâøèåñÿ
ñ ìÁÒØ áåëêè èç òàêèõ êîìïëåêñîâ, òðåáóþòñÿ ÀÒÔ-çà-
âèñèìûå øàïåðîíû, òàêèå êàê DnaK èëè GroESL (Narber-
haus, 2002). Èãðàåò ëè IbpA êàêóþ-òî ðîëü â óïàêîâêå
áåëêîâ è ïîëèïåïòèäîâ, â òîì ÷èñëå áåëêîâûõ ôàêòîðîâ
âèðóëåíòíîñòè, â ñâîåãî ðîäà zip-ôàéëû, õðàíÿùèåñÿ â
«ãðàíóëÿðíûõ òåëüöàõ» è ðàñïàêîâûâàþùèåñÿ ïðè ïîñëå-
äóþùåé ðåâåðñèè ìèíè-òåë â îáû÷íûå êëåòêè, çàïóñêàÿ
âàæíûå êëåòî÷íûå ïðîöåññû, åùå ïðåäñòîèò âûÿñíèòü.

Ïîìèìî ïðåäïîëàãàåìîé çàùèòíîé ôóíêöèè ïî îòíî-
øåíèþ ê çàïàñíûì âåùåñòâàì êëåòêè, êîòîðûå, âåðîÿòíî,
ñîäåðæàòñÿ â «ãðàíóëÿðíûõ òåëüöàõ», IbpA ìîæåò ïðèíèìàòü
ó÷àñòèå â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ìèíè-òåë (ðèñ. 2, ã).
Íàïðèìåð, áåëîê CotM Bacillus subtilis, êîòîðûé îòíîñÿò
ê ìÁÒØ ïî íàëè÷èþ â ñîñòàâå åãî ìîëåêóëû àëüôà-êðèñ-
òàëëèíîâîãî äîìåíà, ó÷àñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè âíåøíåé
îáîëî÷êè ñïîð áàöèëë, à â åãî îòñóòñòâèå íåêîòîðûå ïî-
ëèïåïòèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ îáîëî÷êè, ñòàíîâÿòñÿ íå-
ñòàáèëüíûìè è ñî âðåìåíåì óòðà÷èâàþòñÿ (Henriques et
al., 1997).

Àêòèâíîå îáðàçîâàíèå ìèíè-òåë â óñëîâèÿõ ñòðåññà
äîëæíî îáåñïå÷èâàòü óñïåøíóþ ïåðñèñòåíöèþ ïðåäñòà-
âèòåëåé êëàññà Mollicutes, à óâåëè÷åíèå ïðîäóêöèè êëåò-
êàìè ìèêîïëàçì ýêñòðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóë,
ñîäåðæàùèõ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ôàêòîðîâ âèðóëåíòíî-
ñòè, — îêàçûâàòü äîïîëíèòåëüíóþ íàãðóçêó íà èíôèöè-
ðîâàííûé îðãàíèçì. Ïðè ýòîì ìèêîïëàçìû ñïîñîáíû
óõîäèòü îò èììóííîãî îòâåòà (Razin, Hayflick, 2010), ïî-
äàâëÿÿ ðàáîòó èììóííîé ñèñòåìû îðãàíèçìà-õîçÿèíà
(Rakovskaya et al., 1982; Chernov et al., 2011a), ôîðìèðî-
âàòü áèîïëåíêè, óñòîé÷èâûå ê âîçäåéñòâèþ áèîãåííûõ è
àáèîãåííûõ ñòðåññîâûõ ôàêòîðîâ (McAuliffe et al., 2006),
âûçûâàòü òàê íàçûâàåìûå áåññèìïòîìíûå èíôåêöèè, íå
ñîïðîâîæäàþùèåñÿ ÿâíûìè ïðèçíàêàìè çàðàæåíèÿ, îä-
íàêî ïðîâîöèðóþùèå ðåîðãàíèçàöèþ òðàíñêðèïòîìà è
ïðîòåîìà, à òàêæå èçìåíåíèÿ â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê
èíôèöèðîâàííîãî îðãàíèçìà (Chernov et al., 2011a, 2012).
Âîçìîæíî, áåëîê IbpA (Hsp20), îáíàðóæåííûé êàê â ýêñò-
ðàêëåòî÷íûõ ìåìáðàííûõ âåçèêóëàõ (Chenov et al., 2014),
òàê è â ìèíè-òåëàõ A. laidlawii, âíîñèò âêëàä â ïîâûøåí-
íóþ óñòîé÷èâîñòü è ïàòîãåííîñòü ýòîé ìèêîïëàçìû, ñî-
õðàíÿÿ áåëêè è ïîëèïåïòèäû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ ìè-
íè-òåë è âåçèêóë, â òîì ÷èñëå ôàêòîðû âèðóëåíòíîñòè, â
ôîëäèíã-êîìïåòåíòíîì ñîñòîÿíèè.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 13-04-02070-à).
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EFFECT OF HEAT SHOCK ON CELLS

OF PHYTOPATHOGENIC MYCOPLASMA ACHOLEPLASMA LAIDLAWII PG-8A

I. E. Vishnyakov,1, * S. A. Levitskii,2 S. N. Borchsenius1

1 Institute of Cytology RAS, St. Petersburg, and
2 M. V. Lomonosov Moscow State University; * e-mail: innvish@gmail.com

Heat shock caused a more active formation of the «dormant» forms (minibodies), as well as increased pro-
duction of extracellular membrane vesicles by Acholeplasma laidlawii PG-8A cells. Raise of the amount of the
minibodies that have increased resistance to biogenic and abiogenic stress factors and pathogenicity may lead to
more successful persistence of mycoplasmas in their hosts. Increased production of the extracellular membrane
vesicles containing virulence factors by Acholeplasma laidlawii cells during stress may be an additional burden
for the infected organism. It has been recently revealed that the vesicles of A. laidlawii contain appreciable qu-
antities of small heat shock protein IbpA (Hsp20). In this paper, using immune-electron microscopy, have
shown that at elevated temperature IbpA is associated with A. laidlawii minibodies. Perhaps, IbpA contributes
to increased resistance and pathogenicity of the minibodies, keeping their proteins and polypeptides, including
protein virulence factors in the folding-competent state.

K e y w o r d s: mycoplasmas, heat shock, minibodies, extracellular membrane vesicles, resistance to stress,
virulence, small heat shock protein.
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