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эндосом, в то время как другие разрушаются

в лизосомах 389

8.16  При созревании ранние эндосомы превращаются

в поздние эндосомы и лизосомы 392

8.17  В транс-Гольджи сети происходит сортировка 

лизосомальных белков 394

8.18  Поляризованные эпителиальные клетки 

транспортируют белки к апикальной

и базолатеральной мембранам 397

8.19  Некоторые клетки запасают белки

для последующей секреции 400

8.20  Некоторые белки секретируются, минуя 

традиционный путь ЭПР – аппарат Гольджи 402

8.21  Что дальше? 402

8.22  Резюме 402

 Список литературы 403

Часть 3 Ядро 404
 9 Структура ядра

и процессы транспорта . . . . . . . 405
Чарлз Н. Коул и Памела А. Силвер

9.1  Введение 406

9.2  В зависимости от типа организма и клеток

ядро выглядит по-разному 408

9.3  Каждая хромосома занимает отдельную

территорию 409

9.4  Ядро содержит субкомпартменты, которые

не окружены мембраной 410

9.5  Некоторые процессы происходят

в определенных ядерных сайтах

и определяются их структурами 412

9.6  Ядро окружено ядерной оболочкой 414

9.7  Ядерная ламина подстилает ядерную 

оболочку 415

9.8  Между ядром и цитоплазмой осуществляется 

активный транспорт больших молекул 417

9.9  Ядерные поровые комплексы представляют собой 

симметричные каналы 418

9.10  Ядерные поровые комплексы

состоят из нуклеопоринов 421

9.11  Белки избирательно транспортируются в ядро

через ядерные поры 423

9.12  Сигнал ядерной локализации направляет белки

в ядро 425

9.13  В импорте белков в ядро участвуют 

цитоплазматические рецепторы NLS 426

9.14  Экспорт белков из ядра также происходит

с участием рецепторов 428

9.15  Направление ядерного транспорта 

контролируется Ran-ГТФазой 429

9.16  Для описания механизма ядерного транспорта 

предложено несколько моделей 432

9.17  Ядерный транспорт может регулироваться 434

9.18  Из ядра экспортируется много типов РНК 435

9.19  Субъединицы рибосом собираются

в ядрышке и экспортируются с участием 

экспортина 1 437

9.20  тРНК экспортируются с участием специального 

экспортина 439

9.21  иРНК экспортируются из ядра в виде

РНК-белковых комплексов 440

9.22  гяРНП транспортируются

от мест процессинга к ЯПК 442

9.23  Экспорт иРНК требует участия нескольких

новых факторов 443
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9.24  UмяРНК экспортируются, модифицируются, 

собираются в комплексы и импортируются 447

9.25  Предшественники микроРНК экспортируются

из ядра и подвергаются процессингу

в цитоплазме 448

9.26  Что дальше? 449

9.27  Резюме 451

 Список литературы 452

 10 Хроматин и хромосомы . . . . . . . 453
Бенджамин Льюин и Джоуклин Е. Кребс

10.1  Введение 454

10.2  Хроматин подразделяется

на эухроматин и гетерохроматин 455

10.3  Хромосомы обладают характерной 

полосатостью 456

10.4  В молекуле ДНК эукариот существуют петли

и домены, посредством которых она прикрепляется 

к опорным структурам (скэффолду) 458

10.5  ДНК присоединяется к интерфазному матриксу 

или метафазному скэффолду посредством 

специфических последовательностей 459

10.6  Существенную роль в сегрегации хромосом

играет центромера 460

10.7  Центромеры хромосом S. cerevisiae содержат 

короткие последовательности ДНК 461

10.8  Центромера связывает белковый комплекс 462

10.9  В области центромеры могут содержаться 

повторяющиеся последовательности ДНК 463

10.10  Теломеры реплицируются

по особому механизму 464

10.11  Хромосомы типа ламповых щеток 

деспирализованы 466

10.12  Политенные хромосомы образуют

полосы-диски 467

10.13  Политенные хромосомы образуют вздутия

в местах экспрессии генов 470

10.14  Основной структурной единицей хроматина 

является нуклеосома 471

10.15  ДНК обматывает множество нуклеосом 473

10.16  Нуклеосомы обладают одинаковой 

структурой 474

10.17  Различная структура ДНК

на поверхности нуклеосом 475

10.18  Организация октамера гистонов 478

10.19  Варианты гистонов образуют альтернативные 

нуклеосомы 480

10.20  Организация нуклеосом в фибрилле 

хроматина 481

10.21  Репродукция хроматина

требует сборки нуклеосом 482

10.22  Занимают ли нуклеосомы определенные

места на ДНК? 486

10.23  Домены определяют области, содержащие 

активные гены 489

10.24  При транскрипции октамеры гистонов удаляются

и собираются повторно 490

10.25  Сайты с повышенной чувствительностью к ДНКазе 

меняют структуру хроматина 493

10.26  Ремоделирование хроматина представляет собой

активный процесс 495

10.27  Ацетилирование гистонов связано

с транскрипционной активностью 499

10.28  Гетерохроматин формируется за счет 

распространения события нуклеации 502

10.29  Образование гетерохроматина зависит от 

взаимодействия белков с гистонами 504

10.30  Х-хромосомы подвергаются глубоким 

изменениям 506

10.31  Конденсация хромосом происходит

под действием конденсинов 508

10.32  Что дальше? 511

10.33  Резюме 511

 Cписок литературы 513

Часть 4 Цитоскелет 514
 11 Микротрубочки . . . . . . . . . . . . . 515

Линн Кассимерис

11.1  Введение 516

11.2  Общие функции микротрубочек 518

11.3  Микротрубочки представляют собой полярные 

полимеры - и -тубулина 521

11.4  Очищенные субъединицы тубулина собираются

в микротрубочки 523

11.5  Сборка и разборка микротрубочек происходят

в ходе специфического процесса, 

который обозначается как динамическая 

нестабильность 525

11.6  Кэп ГТФ-тубулиновых субъединиц регулирует 

переходы динамической нестабильности 527

11.7  Для инициации сборки клетки используют

центры организации микротрубочек 530

11.8  Динамика микротрубочек в клетках 532

11.9  Зачем в клетках присутствуют динамические 

микротрубочки? 536

11.10  Для регуляции стабильности микротрубочек 

клетки используют несколько групп белков 538



ОГЛАВЛЕНИЕ 1051

11.11  Общие представления о моторных белках 

микротрубочек 542

11.12  Как работают моторные белки 545

11.13  Каким образом карго связывается

с соответствующим мотором 552

11.14  Динамика микротрубочек и моторы

совместно создают асимметричную

организацию клетки 553

11.15  Взаимодействие между микротрубочками

и актиновыми филаментами 558

11.16  Реснички и жгутики являются

подвижными структурами 560

11.17  Что дальше? 565

11.18  Резюме 566

11.19  Приложение: Что бы происходило,

если бы тубулин не гидролизовал ГТФ? 567

11.20  Приложение:

Метод восстановления флуоресценции после 

фотообесцвечивания 567

11.21  Приложение: Синтез и модификация 

тубулина 569

 Список литературы 570

 12 Актин  . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 571
Энрике М. Де Ла Круз и Е. Майкл Остап

12.1  Введение 572

12.2  Актин является широко распространенным 

белком цитоскелета 574

12.3  Мономерный актин связывает АТФ и АДФ 574

12.4  Актиновые филаменты представляют собой 

структурно поляризованные полимеры 575

12.5  Полимеризация актина представляет собой 

многоступенчатый и динамичный процесс 576

12.6  Актиновые субъединицы гидролизуют АТФ

после полимеризации 579

12.7  Белки, связывающиеся с актином,

регулируют его полимеризацию

и организацию филаментов 581

12.8  Белки, связывающиеся с актиновыми 

мономерами, влияют на их полимеризацию 582

12.9  Полимеризация актина в клетке

контролируется белками нуклеации 584

12.10  Длина актиновых филаментов регулируется 

кэпирующими белками 586

12.11  Динамика актиновых филаментов регулируется

с помощью разрезающих

и деполимеризующих белков 586

12.12  Сшивающие белки организуют актиновые 

филаменты в пучки и ортогональные сети 587

12.13  Подвижность клеток обеспечивается

совместным функционированием актина

и взаимодействующих с ним белков 589

12.14  Полимеризация актина регулируется малыми 

G-белками 592

12.15  Миозины представляют собой молекулярные 

моторы, связанные с актином, которые

играют существенную роль во многих

клеточных процессах 593

12.16  Миозины содержат три структурных домена 596

12.17  Гидролиз АТФ под действием миозина 

представляет собой многоступенчатый 

процесс 600

12.18  Кинетические свойства миозиновых моторов 

приспособлены к выполнению

их внутриклеточной роли 601

12.19  Миозин перемещается на нанометровые 

расстояния и генерирует усилия

в несколько пиконьютон 602

12.20  Миозины регулируются различными путями 603

12.21  Миозин II участвует в мышечном 

сокращении 605

12.22  Что дальше? 609

12.23  Резюме 610

 Cписок литературы 610

 13 Промежуточные филаменты . . . 611
Биржит Лейн

13.1  Введение 612

13.2  Семейство белков промежуточных филаментов 

характеризуется сходным строением 613

13.3  Субъединицы промежуточных филаментов 

обладают высоким сродством друг к другу

и полимеризуются в механически прочные 

структуры 615

13.4  Две трети белков всех промежуточных 

филаментов составляют кератины 618

13.5  Мутации в кератинах снижают механическую 

прочность эпителиальных клеток 623

13.6  Белки промежуточных филаментов

в нервной, мышечной и соединительной тканях 

часто ко-экспрессируются 625

13.7  Промежуточные филаменты ламины

укрепляют ядерную оболочку 628

13.8  Даже два разных белка филаментов хрусталика 

сохранили свою структуру в процессе 

эволюции 630

13.9  Конформация молекул белков промежуточных 

филаментов регулируется с помощью 

посттрансляционных модификаций 630
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13.10  Белковые взаимодействия способствуют 

формированию у промежуточных филаментов 

вторичной структуры 634

13.11  Гены белков промежуточных филаментов 

присутствуют на всем протяжении

эволюции Метазоа 635

13.12  Что дальше? 637

13.13  Резюме 638

 Список литературы 639

Част ь 5 Деление клеток,
апоптоз и рак 640

 14 Митоз . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 641
Конли Л. Ридер

14.1  Введение 643

14.2  Митоз подразделяется на фазы 646

14.3  Для протекания митоза необходимо

образование новой структуры, которая 

называется веретеном 647

14.4  Образование и функционирование веретена 

зависят от динамических свойств микротрубочек 

и связанных с ними моторных белков 650

14.5  Центросомы представляют собой центры 

организации микротрубочек 653

14.6  Центросомы образуются примерно одновременно

с репликацией ДНК 654

14.7  Веретено начинает образовываться

при взаимодействии расходящихся

астральных структур 657

14.8  Для стабилизации веретена необходимы 

хромосомы, и оно может «самоорганизоваться» 

без участия центросом 660

14.9  Центромера представляет собой

специальный участок хромосомы,

содержащий кинетохоры 662

14.10  Кинетохоры образуются при наступлении 

прометафазы и содержат белки

моторов микротрубочек 662

14.11  Кинетохоры захватывают и стабилизируют 

микротрубочки, к которым они 

прикрепляются 664

14.12  Ошибки прикрепления кинетохора 

исправляются 668

14.13  Для движения хромосомы необходимо, чтобы 

нити кинетохора сокращались и удлинялись 670

14.14  Усилие, необходимое для движения хромосомы

к полюсу, генерируется за счет двух 

процессов 672

14.15  Процесс конгрессии включает тянущие усилия,

действующие на кинетохор 674

14.16  Конгрессия также регулируется силами, 

действующими вдоль плечей хромосомы,

и активностью сестринских кинетохоров 675

14.17  Кинетохоры контролируют переход

метафаза/анафаза 677

14.18  Анафаза состоит из двух фаз 679

14.19  В телофазе происходят процессы, в результате 

которых клетка выходит из митоза 681

14.20  При цитокинезе происходит деление цитоплазмы 

с образованием двух дочерних клеток 683

14.21  Для образования сократимого кольца

необходимы веретено и структуры

межзональной области 685

14.22  Сократимое кольцо делит клетку,

образуя две клетки 688

14.23  При цитокинезе сегрегация органелл клетки

(кроме ядра) происходит случайным образом 690

14.24  Что дальше? 690

14.25  Резюме 691

 Список литературы 691

 15 Регуляция клеточного цикла . . . 693
Кэтлин Л. Гоулд и Сьюзен Л. Форсбург

15.1  Введение 694

15.2  Для исследования клеточного цикла используется 

несколько экспериментальных систем 696

15.3  Для прохождения клеточного цикла

необходима координация между

всеми его событиями 700

15.4  Клеточный цикл отражает циклическую 

активность CDK 701

15.5  Активность CDK-циклиновых комплексов 

регулируется различными путями 704

15.6  Клетки могут выходить из цикла

и повторно входить в него 707

15.7  Вхождение клетки в цикл представляет собой 

тщательно регулируемый процесс 708

15.8  Для процесса репликации ДНК требуется 

упорядоченная сборка белковых комплексов 710

15.9  Вступлением клетки в митоз управляют

несколько протеинкиназ 714

15.10  Сестринские хроматиды удерживаются вместе

до наступления анафазы 717

15.11  Для выхода клетки из митоза кроме протеолиза 

циклина необходимы другие процессы 720

15.12  Точки контроля координируют различные 

процессы клеточного цикла 722
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15.13  Точки контроля за репликацией

и повреждениями в ДНК постоянно проверяют 

наличие дефектов ее метаболизма 724

15.14  Точка контроля за сборкой веретена

проверяет правильность прикрепления

хромосом к микротрубочкам 729

15.15  Нарушение регуляции клеточного цикла

может привести к развитию рака 731

15.16  Что дальше? 732

15.17  Резюме 733

 Список литературы 734

 16 Апоптоз  . . . . . . . . . . . . . . . . . . 735
Дуглас Р. Грин

16.1  Введение 736

16.2  Каспазы регулируют апоптоз путем расщепления 

специфических субстратов 738

16.3  Эффекторные каспазы активируются

при расщеплении, в то время как инициаторные 

каспазы активируются при димеризации 739

16.4  Некоторые белковые ингибиторы апоптоза (IAP) 

блокируют действие каспаз 741

16.5  Некоторые каспазы функционируют

в процессе воспаления 742

16.6  Внешний сигнал к апоптозу передается

через рецепторы клеточной гибели 742

16.7  Апоптоз, индуцируемый связыванием 

с рецепторами TNFR1, носит сложный 

характер 747

16.8  Митохондриальный путь апоптоза 748

16.9  Белки, относящиеся к семейству Bcl-2,

участвуют в повышении МОМР и апоптозе,

а также служат регуляторами этих 

процессов 749

16.10  Для повышения МОМР необходимо присутствие 

мультидоменных Bcl-2-белков Bax и Bak 749

16.11  Активацию Bax и Bak контролируют другие белки 

семейства Bcl-2 751

16.12  Цитохром с, высвобождающийся при повышении 

МОМР, индуцирует активацию каспазы 752

16.13  Некоторые белки, высвобождающиеся

при повышении МОМР, блокируют IAP 754

16.14  При апоптозе с участием рецепторов клеточной
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Предлагаемое руководство по строению и функцио-
нированию клеток носит общее название «Клетки». 
Оно рассчитано не только на студентов биологов, ме-
диков или аспирантов, но также на научных работни-
ков, желающих расширить свои знания о строении и 
функционировании клеток. Это издание отличается 
от ряда других, имеющих похожие названия, таких как 
«Молекулярная биология клетки» или «Молекулярная 
клеточная биология», где на первое место (что законо-
мерно и оправданно) ставятся и разбираются основы 
современной молекулярной биологии, а уже затем эти 
основы связываются со структурными и функциональ-
ными особенностями различных клеток. По объему 
информации данное издание в целом мало отличается 
от предшествующих, однако композиция его несколько 
иная. Весь материал в нем разделен на функциональные 
группы: в первую вошли мембраны и транспортные ме-
ханизмы, включающие в себя транспорт ионов и моно-
меров, а также транспорт белков в процессе их синте-
за и секреции и перенос их в различные мембранные 
компартменты; вторая группа включает информацию о 
клеточном ядре — его общей структуре и транспорте 
через ядерную оболочку, а также сведения о молекуляр-
ной организации хроматина и хромосом (хотя раздел 
о принципах строения митотических хромосом силь-
но сокращен). Далее следует раздел, посвященный ци-
тоскелету, затем идут главы, описывающие митоз, апоп-
тоз и опухолевый рост. Здесь следует особо отметить 
главу о митозе, написанную К. Ридером, — она пред-
ставляет собой прекрасный обзор по физиологии ми-
тоза. Очень подробно рассматривается регуляция кле-

точного цикла и принципы клеточной сигнализации. 
В отличие от других изданий детально представлены 
данные о внеклеточном матриксе и клеточной адгезии, 
отдельно описывается молекулярная клеточная биоло-
гия прокариотических и растительных клеток.

Книга прекрасно иллюстрирована оригинальными 
снимками и схемами, дающими большую информацию 
об излагаемом материале. 

Необходимо подчеркнуть, что каждая из представ-
ленных глав написана ведущими специалистами в сво-
ей области, и среди них центральное место занимает 
Б. Льюин, который возглавляет авторский коллектив. 

Еще раз хочется подчеркнуть, что предлагаемое ру-
ководство по изучению клеток тесно связано со струк-
турными особенностями клеток, что сближает его с 
классической цитологией, одновременно значительно 
наполняя ее современным молекулярно-биологическим 
содержанием.

При редактировании перевода этой книги основ-
ное внимание обращалось на соответствие терминов, 
используемых в англоязычной  научной литературе, 
отечественным терминам и понятиям. Эта работа была 
проведена сотрудниками и преподавателями кафедры 
клеточной биологии и гистологии биологического фа-
культета Московского государственного университета 
имени М. В. Ломоносова: канд. биол. наук В. В. Бурако-
вым, канд. биол. наук О. П. Кисуриной, канд. биол. наук 
Т. В. Липиной. За помощь в такой важной работе хочется 
выразить им глубочайшую и искреннюю благодарность. 

Д-р биол. наук, профессор Ю. С. Ченцов

Предисловие к первому
русскому изданию



Более восьмидесяти лет тому назад нам открылся мир 
клетки. Электронный микроскоп впервые позволил 
увидеть мельчайшие детали ее строения, а с помощью 
ультрацентрифуги удалось выделить и охарактери-
зовать микроструктуры цитоплазмы и ядра. Генетики 
получили возможность исследовать взимосвязь между 
постоянно меняющейся структурой хромосом и мо-
лекулярными механизмами передачи наследственных 
признаков. Эти исследования триумфально увенчались  
расшифровкой структур ДНК и РНК, а также открытием 
генетического кода.

С тех пор прошло много времени. Мы еще больше 
узнали о самих генах. От начального определения их 
как «генетических детерминантов фенотипа» мы пе-
решли к определению генов как «участков ДНК, коди-
рующих определенные белки» и к еще более точному 
определению генов, как «единиц генетической инфор-
мации, необходимых для транскрипции функциональ-
ных информационных РНК или некодирующих РНК». 
Мы до сих пор продолжаем исследовать белки, которые 
образуются с участием различных иРНК. В 1971 г. был 
организован Банк белков [RSCB Protein Data Bank(PDB)], 
в котором должны быть сосредоточены данные по 
структуре всех известных белков, однако фактически 
до начала 1990-х гг. Банк не пополнялся. В 2010 г. в 
Банке находились данные более чем по 60 000 белкам, 
и ежегодно туда поступают сведения еще примерно о 
7000 белков. На сегодняшний день рентгеноструктур-
ный анализ и ядерный магнитный резонанс являются 
единственными методами изучения структур макро-
молекул с максимальным разрешением. Однако успе-
хи, достигнутые в исследовании клеточных структур и 
процессов, обязаны другим методам, таким как прямая 
визуализация флуоресцентно-меченных белков в жи-
вых клетках, а также новым возможностям электрон-
ной микроскопии. С помощью этих методов удается 
все глубже и глубже изучать клетки.

Все это означает, что принципиально изменился круг 
интересующих нас биологических вопросов. С помощью 
новых данных, полученных в области структурной гено-
мики, оказалось возможным связать между собой струк-
турные и  функциональные изменения, что обеспечило 
более глубокий уровень понимания. Учитывая, что мы уже 
умеем обрабатывать гигантские массивы данных, скоро 

можно будет полностью охарактеризовать такие клеточ-
ные структуры, как комплекс ядерной поры и центросо-
мы, состоящие из сотен отдельных белков.

Наиболее впечатляющим, вероятно, является со-
четание структурной и механистической информации 
с достижениями генетики, биохимии и физиологии — 
благодаря ему вырисовывается новая область системной 
биологии. По мнению большинства биологов, только 
с помощью систематических исследований, начиная с 
комплекса ядерной поры и заканчивая внеклеточным 
матриксом, можно будет приподнять покрывало с про-
цессов, лежащих в основе таких заболеваний, как цисто-
фиброз, эпилепсия и рак.

Любой учебник по биологии клетки должен вос-
создавать современную картину строения, функции и 
регуляции биологических систем, однако сегодня край-
не важно, чтобы предмет также был охарактеризован в 
рамках представлений биохимии и молекулярной био-
логии, геномики, гистологии, патологии и физиологии. 
После тщательной переработки и внесения дополне-
ний второе издание данного учебника отражает новый 
взгляд на фундаментальную единицу жизни, каковой 
является клетка.

Кому предназначается эта книга
Настоящее расширенное и переработанное второе 
издание учебного пособия под названием Клетки, 
подготовленного Бенджаменом Льюином, рассчита-
но на студентов и выпускников высших учебных за-
ведений, приступающих к изучению биологии клетки. 
Основная цель настоящего пособия заключается в из-
ложении современных представлений о строении и 
функции клетки, сформировавшихся за десятилетия 
исследований, в такой форме, которая обеспечивала 
бы студентов необходимыми знаниями по биологии 
клетки, но не перегружала их слишком большим ко-
личеством деталей. Основная задача авторского кол-
лектива, состоящего из ведущих редакторов и 26 экс-
пертов, заключалась в том, чтобы включить данные 
современных исследований, исчерпывающе осветить 
каждый вопрос, и хорошо проиллюстрировать кле-
точные процессы на молекулярном уровне, в то же 
время не усложняя материал.

Предисловие



Что в ней нового
Во втором издании книги рассматриваются вопросы 
структуры, внутренней организации, роста и регуляции, 
а также движения и взаимодействия клеток, в основном 
эукариотического происхождения. Все эти вопросы из-
лагаются в более чем 20 главах; главы сгруппированы 
в семи частях. Вначале рассматривается само понятие 
клетки, что подготавливает основу для последующего 
изложения основных внутриклеточных процессов, за-
тем обсуждаются клеточные микроструктуры и вопро-
сы регуляции клеточных функций. В заключение изло-
жены вопросы многообразия клеток. Клетки растений 
и прокариот рассматриваются отдельно, с тем чтобы 
подчеркнуть их особенности, однако при этом обра-
щается внимание на свойства, общие для всех.

Изложение материала
Материалы, изложенные в первом издании, были тща-
тельно переработаны и дополнены самими авторами, 
которые являются экспертами в различных областях 
клеточной и молекулярной биологии и биохимии.

Во второе издание включено несколько новых глав.
Глава 2 «Вопросы биоэнергетики и клеточного ме-

таболизма».
Глава 3 «Репликация, репарация и рекомбинация 

ДНК».
Глава 4 «Регуляция экспрессии генов».
Глава 5 «Структура и функции белков».
Ниже перечислены главы, которые подверглись зна-

чительной переработке.
•  Глава 9 «Структура ядра и процессы транспорта». 

В этой главе обсуждаются вопросы, связанные с 
впечатляющими успехами, достигнутыми в ис-
следовании структуры, организации и биогене-
за ядерных поровых комплексов (ЯПК), а также 
характера молекулярного окружения в централь-
ном канале ЯПК, которое обеспечивает высокую 
селективность транспортных процессов. Также 
существенно переработаны вопросы, связанные 
с экспортом РНК, причем основное внимание 
уделено последним достижениям в исследовани-
ях экспорта иРНК, тРНК, субъединиц рибосом и 
микроРНК.

•  Глава 10 «Хроматин и хромосомы». Глава содер-
жит новые данные по вариантам гистонов и их 
роли в сегрегации хромосом, а также в процессах 
транскрипции и репарации ДНК.

•  Глава 13 «Промежуточные филаменты». Проиллю-
стрировано, каким образом мутации в генах кера-
тинов связаны с развитием пузырчатки кожи.

•  Глава 14 «Митоз». В главе объясняется, каким об-
разом обнаруживаются и исправляются ошибки 
связывания хромосом с митотическим верете-

ном. Также обсуждаются вопросы, связанные с 
использованием митоза в качестве фармаколо-
гической мишени для новых противоопухолевых 
препаратов.

•  Глава 15 «Регуляция клеточного цикла». Анализи-
руются механизмы клеточной пролиферации и 
пути их контроля, препятствующие повреждени-
ям хромосом.

•  Глава 16 «Апоптоз». В главе рассмотрена новая 
структура, инфламмасома, функция которой со-
стоит в узнавании сигналов опасности и в форми-
ровании на них реакции клетки.

•  Глава 18 «Функционирование внутриклеточных 
систем передачи сигналов». Обсуждается роль 
Abl-белка в связи с вопросами чувствительности 
и резистентности хронического миелолейкоза к 
лечебным препаратам. Авторы дополнили главу 
описанием новых вариантов белковых структур, 
иллюстрирующих основные регуляторные прин-
ципы.

•  Глава 19 «Внеклеточный матрикс и адгезия кле-
ток». В главе рассматривается роль внеклеточного 
матрикса в реализации принципа многоклеточ-
ности. Широко обсуждается структура различных 
интегриновых комплексов.

•  Глава 21 «Биология растительной клетки». Описа-
ны недавно обнаруженные растительные белки, 
которые управляют плоскостью клеточного деле-
ния. В главу также включены данные, демонстри-
рующие, что микротрубочки образуют треки, по 
которым продвигаются комплексы ферментов 
синтеза целлюлозы.

Оформление материала

Выбрано оформление  книги, в наибольшей степени по-
могающее лучшему усвоению материала. Главы состав-
ляют разделы, снабженные описательными заголовка-
ми, подчеркивающими основные моменты изложения. 
Каждый раздел начинается с «Основных положений», 
которые позволяют читателю составить общее представ-
ление о характере рассматриваемых вопросов. Для про-
буждения у студентов интереса к рассмотренной теме в 
каждую главу включен раздел, называющийся «Что даль-
ше?», в котором поднимаются злободневные вопросы 
исследования той или иной проблемы. Для тех, кто за-
интересовался экспериментами, лежащими в основе те-
оретических представлений, на интернет-сайте Student 
companion web site дается список основных обзорных 
статей, а также ссылки на оригинальные исследова-
ния. В каждую главу включен вопросник под названием 
«Проверка усвоения материала», который позволяет 
студентам проверить глубину полученных знаний. Для 
облегчения усвоения материала в состав каждой главы 
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включены актуальные вопросы, затрагивающие меди-
цинские, исторические и методические аспекты 
исследования внутриклеточных процессов (эти вопро-
сы перечислены на с. 6).

Художниками, в тесном сотрудничестве с авторами 
и редакторами, были подготовлены максимально на-
глядные иллюстрации. Рисунки снабжены надписями, 
благодаря которым читатель легко в них ориентирует-
ся. Большое количество наглядных микрофотографий 
и изображений молекулярных структур облегчает по-
нимание взаимосвязи между структурой и ее функцией. 
На схематических рисунках по возможности учтены 
относительные размеры молекул. По всей книге ис-
пользованы одинаковые цвета для обозначения отдель-
ных молекул, а форма молекул представлена по данным 
атомных структур.

Дополнительные материалы

Издательство Jones and Bartlett предлагает большую 
подборку дополнительных материалов, помогающих 
преподавателям и студентам овладеть основными поло-
жениями данного учебника. Дополнительные информа-
ционные материалы и копии обзоров  можно получить 
через региональные представительства Jones and Bartlett 
Publishers или на сайте www.jbpub.com/biology.

Для студентов
Для настоящего учебника мы специально подготови-
ли страничку Student companion web site, находящуюся
по адресу http://biology.jbpub.com/lewin/cells и содержа-
щую множество различных ресурсов, которые облегчают 
усвоение материалов по биологии клетки. Для студентов 
могут оказаться полезными краткие резюме отдельных 
глав учебника и средства проверки, способствующие ус-
воению основных положений, а также интерактивные 
словари, флэшкарты и кроссворды, помогающие за-
помнить ключевые термины. На сайте также размеще-
ны интерактивные рисунки, анимации и видеоматери-

алы, иллюстрирующие динамическую природу клетки.
В подписях к рисункам учебника эти материалы поме-
чены значком . Интерактивные изображения вклю-
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На диске* Instructor’s Media CD-ROM находится следую-
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PowerPoint. Преподаватели могут заимствовать 
отдельные фотографии или таблицы для иллю-
страции своих лекций;
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* Для англоязычного издания.
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1.1  Введение
Основные положения

• Клетка образуется только из предсуществующей клетки

•  Каждая клетка несет генетическую информацию, 

реализация которой позволяет ей производить все 

необходимые компоненты

•  Плазматическая мембрана состоит из липидного бислоя, 

отделяющего клетку от окружающей среды

•  Внутриклеточные функции, главным образом, 

осуществляются с участием отдельных белков или 

находящихся в комплексе с другими белками, РНК или 

липидами

Вопросы, которые затрагиваются в настоящей главе, не-
обходимо рассматривать с учетом знаний по несколь-
ким научным дисциплинам. Основная задача данного 
учебника состоит в воссоздании перспективной карти-
ны строения живой клетки на основании современных 
представлений о структуре, функциях и регуляции био-
логических систем. Не последнюю роль в этом играет 
объединение усилий биохимии и молекулярной био-
логии, а также гистологии, патологии и физиологии. 
Для того чтобы понять, что представляют собой клетки, 
мы также должны опираться на наши представления о 
том, как они возникли и чем отличаются друг от друга 
по строению, функциям и своей регуляторной роли.

В основе всего многообразия живых организмов 
лежит одна основная структурная единица: клетка. Важ-
нейшее положение биологии, утвердившееся с момента 
разработки клеточной теории в XIX веке, состоит в том, 
что каждая клетка образуется в результате деления пред-
существующей.

Простейшие представляют собой одноклеточные 
организмы: их клетка сама по себе является самосто-
ятельной биологической единицей, способной к вос-
произведению многих себе подобных копий. Для того 
чтобы выжить, одноклеточные организмы могут при-
спосабливаться к самым различным типам окружающей 
среды, от крайне низких до крайне высоких температур, 
могут существовать в аэробных или анаэробных усло-
виях, или даже в атмосфере метана. Некоторые из них 
живут в других организмах.

Клетки также могут образовывать многоклеточные 
организмы. В этом случае они специализируются для 
выполнения различных функций. В многоклеточном 
организме клетки взаимодействуют друг с другом, тем 
самым обеспечивая его функционирование как целого. 
Многоклеточные организмы обладают способностью 
к размножению, однако их индивидуальные клетки 
могут проявлять или не проявлять такую способность. 
Клетки организма, для которых размножение обычно 
нехарактерно, могут приобрести способность к не-
ограниченному делению, что иногда служит причиной 
развития рака. 

Размеры и форма клеток сильно варьируют 
(РИС. 1.1). Самые мелкие клетки представлены одно-
клеточными организмами, которые имеют сфериче-
скую форму с диаметром, не превышающим 0,2 мкм. 

К числу одной из наиболее крупных клеток относится 
гигантский нейрон (нервная клетка) кальмара, диаметр 
которого в 5000 раз больше и составляет 1 мм. От тела 
нейрона отходят отростки (аксоны) диаметром 20 мкм 
(в 100 раз больше, чем размеры мельчайшей клетки), 
которые в длину могут достигать 10 см! Клетки чело-
века и других млекопитающих по величине занимают 
среднее положение, и обычно их диаметр составляет 
3–20 мкм.

Клетки не всегда сильно различаются по форме. Так, 
в жидкой среде обычно существуют клетки сфериче-
ской формы. Иногда они обладают более определенной 
формой, например, нейрон с характерными длинными 
отростками, или клетки эпителия, которые имеют вы-
раженную апикальную и базолатеральную поверхности, 
выполняющие различные функции. Клетка может сво-
бодно существовать в жидкой среде либо быть прикре-
пленной к поверхности или к другим клеткам. Клетки 
могут взаимодействовать друг с другом или атаковать 
другие клетки.

Микоплазма

Типы клеток Размер

Дрожжи

(S. cerevisiae)

Нейрон

Растительная

клетка

Фибробласт

6 мкм

20 мкм

50 мкм

20 мкм –

10 cм

0,2 мкм

РИС. 1.1. Клетки сильно различаются по своим размерам и фор-

ме. Некоторые клетки обладают сферической формой, другие 

имеют протяженные выросты. Остальные по форме занимают 

промежуточное положение. На фотографиях представлены мико-

плазма (с разрешения Tim Pietzcker, Universität Ulm), дрожжи (с 

разрешения Fred Winston, Harvard Medical School), фибробласт (с 

разрешения Junzo Desaki, Ehime University School of Medicine), 

нейрон (с разрешения Gerald J. Obermair и Bernhard E. Flucher, 

Innsbruck Medical University), растительная клетка (с разрешения 

Ming H. Chen, University of Alberta)



Однако, несмотря на столь различные формы кле-
ток, в основе их строения лежит несколько общих прин-
ципов.
•  Внутреннее содержимое клетки отделено от внеш-

ней среды мембраной, которая называется  плазма-
тической мембраной.

•  Плазматическая мембрана содержит системы, кон-
тролирующие вход и выход из нее различных мета-
болитов.

•  Необходимые для клетки метаболиты образуются из 
компонентов пищи при участии внутренних энерге-
тических систем.

•  Генетический материал содержит всю информацию, 
необходимую для образования всех компонентов 
клетки.

•  Генетическая информация реализуется при экспрес-
сии генов.

•  Индивидуальные белки кодируются соответствую-
щими генами и после синтеза могут собираться в 
более крупные структуры.
Клетка ограничена мембраной, состоящей из двой-

ного слоя липидов. На РИС. 1.2 представлены свойства 
липидного бислоя макромолекулярной структуры, со-
стоящей из липидов. Основное свойство липидов заклю-
чается в том, что их молекулы являются амфипатиче-
скими, т. е. на одном конце молекулы находится гидро-
фильная «головка», а на другом гидрофобный «хвост». 
Каждый из слоев липидного бислоя с одной стороны 
содержит множество гидрофильных головок, а с другой 
стороны — гидрофобные хвосты. В водном окружении 
гидрофобные хвосты агрегируют, и, таким образом, 
гидрофобные поверхности каждого слоя могут соеди-
няться, образуя неионный центр, подобно масляной ка-
пле на поверхности воды. С каждой стороны липидно-
го бислоя гидрофильные головки обращены в сторону 
среды, содержащей ионы. Липидный бислой обладает 
важным свойством текучести. Это позволяет ему «сплав-
ляться» с другими мембранами, образовывать новые 
при разделении, и служить в качестве растворителя для 
белков, которые присутствуют в бислое и мигрируют в
его пределах.

Липидный бислой в определенной степени пропу-
скает молекулы воды, но непроницаем для ионов, мел-
ких заряженных молекул, а также для всех крупных мо-
лекул. В результате различного ионного окружения по 
обеим сторонам мембраны создается осмотическое дав-
ление, под действием которого молекулы воды прохо-
дят через мембрану и понижают концентрацию ионов 
с одной или с другой стороны мембраны, в зависимости 
от их количества.

Плазматическая мембрана разграничивает содержи-
мое клетки и внешнюю среду. Для одноклеточных орга-
низмов понятие «внешняя среда» означает «окружающая 
среда»; для многоклеточных это одновременно окружа-
ющая среда и внутреннее окружение, создаваемое дру-
гими клетками организма (например, клетками, образу-
ющими стенки кровеносных сосудов). Плазматическая 
мембрана не обладает опорной функцией; фактически 

она довольно хрупкая и легко повреждается. Поэтому 
для поддержания целостности клетки обычно плазма-
тическая мембрана должна быть укреплена структурами, 
которые играют опорную роль и обладают большей эла-
стичностью.

Большинство процессов в клетке катализируются 
ферментами, константы связывания которых с субстра-
тами и другие свойства определяют допустимый, со-
вместимый с жизнедеятельностью уровень изменений 
содержания различных метаболитов во внутри- и вне-
клеточной среде. Однако организмы приспособились к 
различным условиям существования, и у тех из них, ко-
торые существуют в экстремальном окружении, присут-
ствуют ферменты, способные функционировать в таких 
условиях, которые для более «нормальных» организмов 
оказались бы летальными.

Для обеспечения правильной работы всех систем 
клетке необходимо регулировать свойства своей вну-
тренней среды. Особый контроль необходим за ионным 
составом и величиной рН. Непроницаемость мембраны 
создает необходимость функционирования в ней специ-
альных систем, обеспечивающих прохождение ионов.

Клетка должна усваивать метаболиты из окружаю-
щей среды. В первую очередь это источники энергии 
(являющиеся субстратами метаболических процессов) 
и небольшие молекулы, которые служат предшествен-
никами компонентов, в дальнейшем образующих бо-
лее крупные молекулы и структуры. Жирные кислоты 
используются для синтеза липидов, аминокислоты для 
синтеза белков, а из нуклеотидов образуются РНК и ДНК.

Поскольку всем клеткам необходимо усваивать ме-
таболиты из окружающей среды, они должны обладать 
способностью выводить их. Клетки выводят в окружа-
ющую среду различные ионы, небольшие молекулы, и 
даже белки. Процессы экспорта и в значительной сте-
пени импорта строго специфичны: они должны с высо-
кой селективностью удалять из клетки (или пропускать в 
нее) необходимые метаболиты.

Для выживания и воспроизводства клетка должна 
получать источники энергии из окружающей среды и 
использовать эту энергию для синтеза необходимых 

Гидрофильная головка

Гидрофобный хвост

Фосфолипид

Липидный бислой

В О Д А

В О Д А

РИС. 1.2. Липидный бислой мембраны состоит, главным образом, 

из амфифильных фосфолипидов
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компонентов. В качестве источника энергии могут слу-
жить вещества, захваченные клеткой из внешней среды. 
Обычно это смесь простых и сложных соединений угле-
рода. Кроме того, в качестве источника энергии клетка 
может использовать свет. Способы расходования энер-
гии для разных типов клеток различны.

Поскольку образование новых клеток предполагает 
деление существующих, клетка должна располагать ин-
формацией о воспроизведении всех ее компонентов. 
Эта информация содержится в универсальном типе ге-
нетического материала — ДНК, которая кодирует все 
белки, содержащиеся в клетке. В свою очередь, белки 
могут собираться в большие структуры или участвовать 
в метаболических процессах в качестве катализаторов. 
Аппарат считывания генетического кода во всех клетках 
включает одни и те же компоненты. Поскольку клетка 
постоянно испытывает различные воздействия со сто-
роны окружающей среды, для обеспечения ее существо-
вания необходимы системы репарации повреждений, 
возникающих в генетическом материале.

Клетки поддерживают свое существование за счет 
процесса деления. Для обеспечения способности к де-
лению предназначен специальный механизм: образуют-
ся две дочерние клетки, каждая из которых идентична 
родительской по содержанию генетического материала 
и также содержит примерно половину других структур 
(за некоторыми исключениями, рассмотренными в 1.23 
В процессе дифференцировки образуются различные 
специализированные клетки, включая терминально 
дифференцированные). 

На РИС. 1.3 представлены минимальные условия, не-
обходимые для образования клетки. В общем, мембра-
на отделяет внутреннее содержимое клетки от внешней 
среды, и многие основные пути взаимодействия клеток с 
окружением определяются ее свойствами. Для формиро-
вания клетки необходим источник энергии, который ис-

пользуется при создании более сложных компонентов 
из небольших метаболитов. Генетический материал со-
держит информацию, необходимую для воспроизведе-
ния всех характерных особенностей той или иной клет-
ки, и все клетки обладают системами, позволяющими эту 
информацию использовать.

Клетки осуществляют разнообразные функции за 
счет специфических белков — продуктов экспрессии 
определенных генов. Белки по-разному участвуют в вы-
полнении клеточных функций. Например, за счет свя-
зывания с другими белками они могут стабилизировать 
или выключать их функции, могут служить структурны-
ми компонентами, например выступая в роли каналов 
или в качестве ферментов. Для того чтобы выяснить, 
как функционирует живая клетка, необходимо понять, 
каким образом в результате скоординированных функ-
ций отдельных белков создается безотказный и гладко 
функционирующий механизм. Критические параметры, 
которые делают возможной такую координацию, вклю-
чают  системы передачи сигналов, изменяющие актив-
ность скоординированных сообществ ферментов. По-
следние являются частью систем гомеостаза, т. е. поддер-
жания постоянства внутренней среды в многоклеточных 
организмах.

Проверка усвоения материала

1.  Перечислите некоторые физические свойства клеточных 

мембран, играющие основную роль в их биологических 

функциях.

1.2   Жизнь началась
с самовоспроизводящейся 
биологической структуры

Основное положение
•  Первая живая клетка представляла собой 

самовоспроизводящуюся биологическую структуру, 

окруженную мембраной

Мы полагаем, что жизнь возникла, когда некая само-
воспроизводящаяся структура начала обосабливаться 
от окружающей среды. Это было необходимо как для 
защиты от возможных непредсказуемых повреждений, 
так и для предотвращения ее поглощения первичным 
«питательным бульоном» неопределенного состава. Ис-
следования последних лет позволяют предположить, 
что первая самовоспроизводящаяся структура могла 
быть построена из рибонуклеотидов. Таким образом, 
можно думать, что первый живой биологический объ-
ект представлял собой некую примитивную РНК, окру-
женную защитной мембраной. Назовем этот объект 
протоплазматический коацерватной каплей.

РНК должна была обладать способностью к само-
репликации, образуя свою копию из предшественни-
ков нуклеотидов. Мы не знаем, могла ли она обладать 

Плазматическая мембрана

Геном

Перенос информации

Использование энергии

Обособляет клетку

от окружающей среды

Кодирует строение

всех структур клетки

Экспрессия

информации, заложенной

в генетическом коде

Утилизация энергии

для построения сложных 

клеточных компонентов

РИС. 1.3. Клетка содержит геном, кодирующий строение всех 

структур, аппарат для экспрессии генетической информации, си-

стему использования энергии и плазматическую мембрану, кон-

тролирующую взаимодействие клетки с окружающей средой



какой-либо еще каталитической активностью, но наи-
более вероятно, что она была способна осуществлять 
реакции синтеза предшественников, необходимых для 
репликации.

Некоторые взаимодействия между самовоспроиз-
водящейся структурой и окружающей мембраной про-
исходили уже на ранних этапах существования коацер-
ватной капли. Так, способность РНК стимулировать рост 
мембраны облегчила образование клетки. В последних 
исследованиях предложен возможный механизм этой 
стимуляции. Когда РНК окружена липидным слоем, в 
результате существования в ее молекуле заряженных 
участков создается осмотическое давление. Это приво-
дит к возникновению напряжений в мембране, которые 
снимаются при увеличении ее поверхности, за счет об-
разования новых участков из липидов. Такое физическое 
взаимодействие между нуклеиновой кислотой и мембра-
ной, возможно, осуществлялось на начальном этапе объ-
единения коацерватных капель.

Непроницаемость мембран для водных растворов 
является их фундаментальным биологическим свой-
ством. В то же время в коацерватной капле должен был 
происходить обмен между содержимым и окружающей 
средой, так как в противном случае она быстро бы ис-
черпала внутренние ресурсы. Вероятно, какая-то часть 
веществ из внешней среды попадала в каплю через 
случайные отверстия, образующиеся в мембране, ко-
торые, однако, снижали ее прочность. Такая первичная 
«мембрана» обеспечивала сегрегацию самовоспроиз-
водящейся структуры от окружающей среды (РИС. 1.4). 
Вероятно, это был единственный способ отделить вну-
треннее содержимое коацерватной капли от первично-
го «питательного бульона».

Переход от такого неконтролируемого обмена меж-
ду внутренней и окружающей средами к способности 
поддерживать определенный состав содержимого стал 
важнейшим этапом на пути превращения протоплаз-
матической коацерватной капли в некую первичную 

клетку (РИС. 1.5). Этот этап завершился развитием в мем-
бране первой из важных систем, которая обеспечила 
проникновение в клетку компонентов внешней среды и 
выведение из нее продуктов жизнедеятельности.

Что еще необходимо для того, чтобы назвать по-
добную биологическую структуру клеткой? Самовос-
производящаяся структура должна обладать не только 
функцией воспроизводства, но и способностью прямым 
или косвенным образом определять свойства внешней 
среды, включая окружающую мембрану. Должны также 
существовать метаболические системы, необходимые 
для превращения питательных веществ, поступающих 
из внешней среды, в молекулы, необходимые клетке для 
построения внутренних структур. Кроме того, необхо-
дима система реализации энергии и создания ее запасов 
в форме, позволяющей клетке воспользоваться ими для 
осуществления энергопотребляющих процессов.

В современной клетке наследственный материал не 
только является самовоспроизводящимся, но и заклю-
чает в себе функцию кодирования. Существует специ-
альная система репликации и экспрессии ДНК. Белки 
превосходят РНК по большей каталитической активно-
сти и по разнообразию форм. Сейчас мы достаточно 
легко можем понять, как произошла эволюция гене-
тического материала от самовоспроизводящейся РНК 
к ДНК, которая способна как реплицироваться, так и 
транскрибироваться в РНК. Однако совсем не просто 
представить себе, каким образом генетический код стал 
отражать последовательность аминокислот в белках. В 
то же время, поскольку генетический код универсален, 
мы знаем, что такая система передачи генетической ин-
формации должна была возникнуть на самых ранних 
этапах эволюции. Таким образом, генетическим мате-
риалом клетки является ДНК, а РНК участвует в экспрес-
сии генов, выполняя три разные роли: функционируя 
как переносчик информации и средство транспорта, а 
также служа основным компонентом структуры рибо-
сом, в которых происходит синтез белков.

Молекула РНК

ВНЕШНЯЯ
СРЕДА

ВНУТРИКЛЕТОЧНАЯ
СРЕДА

РИС. 1.4. Самая первая самовоспроизводящаяся структура обла-

дала саморегулирующейся РНК, окруженной мембраной

Молекула

РНК

Регуляторный

белок

ВНЕШНЯЯ
СРЕДА

ВНУТРИКЛЕТОЧНАЯ
СРЕДА

ПЛАЗМАТИЧЕСКАЯ МЕМБРАНА

РИС. 1.5. В первичной клетке присутствовал самореплицирую-

щийся геном и плазматическая мембрана, контролирующая им-

порт и экспорт метаболитов
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1.3   Клетка прокариот
представляет собой
единый компартмент

Основные положения

•  В прокариотической клетке плазматическая мембрана 

окружает один компартмент

•  Во всем компартменте присутствует одинаковая водная среда

•  В клетке генетический материал занимает компактную область

•  Бактерии и археи относятся к прокариотам, однако 

различаются по своим структурным особенностям

В соответствии с внутренней компартментализаци-
ей, все клетки подразделяются на два основных типа.
В данном случае термин «компартмент» используется 
для обозначения внутриклеточного объема, ограни-
ченного мембраной:
•  Клетки  прокариот обладают одним компартментом, 

который содержит генетический материал, аппарат 
генной экспрессии, и продукты этой экспрессии. 
Компартмент ограничен мембраной, и в его преде-
лах нет других компартментов.

•  Клетки  эукариот содержат, по крайней мере, два 
компартмента; клетка ограничена окружающей ее 
плазматической мембраной; однако внутри клетки 
находится второй компартмент, который содержит 
генетический материал.
Прокариоты подразделяются на два царства. Рань-

ше считали, что все прокариоты представлены бакте-
риями, но сейчас часть их мы причисляем к археям. 
Как бактерии, так и археи существуют в форме только 
одноклеточных организмов (хотя некоторые бактерии 
в популяции проявляют способность к агрегации). Об-
ласть, ограниченная плазматической мембраной, назы-
вается цитоплазмой. У прокариот мембрана окружена 
клеточной стенкой, жесткая структура которой обе-
спечивает защиту клетки от физических воздействий 
внешней среды.

На РИС. 1.6 показано, что в компартменте бакте-
риальной клетки генетический материал расположен 
компактно, однако не отделен мембраной от содер-
жимого цитоплазмы. К простейшим формам бактерий 
относится микоплазма, которая, однако, не способна к 
самостоятельному существованию, поскольку не может 
производить многие из жизненно необходимых про-
дуктов. Поэтому микоплазма существует внутри других 
организмов, в которых эти продукты образуются. В ге-
номе микоплазмы содержится всего лишь около 500 ге-
нов, которые кодируют лишь минимальное количество 
продуктов, необходимых для построения клетки. Геном 
свободноживущих бактерий содержит более 1500 генов 
и кодирует синтез ферментов метаболизма, необходи-
мых для превращения небольших молекул, а также обе-
спечивает функционирование более сложного аппарата 
регуляции экспрессии генов.

Бактерии подразделяются на две группы, диверген-
ция между которыми произошла, вероятно, около двух 
миллиардов лет назад. Эти группы называются грампо-

ложительными и грамотрицательными бактериями, в 
зависимости от того, приобретают ли клетки окраску 
при прокрашивании по Граму. К числу наиболее полно 
охарактеризованных грамотрицательных бактерий от-
носится Escherichia coli, а из грамположительных бакте-
рий наиболее изучена Bacillus subtilis. Окраска развива-
ется при взаимодействии красителя с клеточной стен-
кой. У грамположительных бактерий клеточная стенка 
окружает плазматическую мембрану, и краситель не-
посредственно взаимодействует с компонентами стен-
ки. У грамотрицательных бактерий существует вторая 
мембрана, окружающая клеточную стенку. Наличие 
этой мембраны и различия в составе клеточной стенки 
препятствуют развитию окраски. Область, находящаяся 
между наружной и внутренней мембранами, называет-
ся периплазматическим пространством. В этом про-
странстве находятся специфические белки и другие 
компоненты. Если за критерий компартмента прини-
мать область, ограниченную мембранами, то можно 
считать, что грамотрицательные бактерии имеют два 
компартмента. Однако периплазматическое простран-
ство следует рассматривать как компартмент лишь в 
аспекте взаимодействия между клеткой и окружающей 
средой. Это никак не сказывается на основополагаю-
щем факте, что синтетическая активность бактериаль-
ной клетки сосредоточена в том же компартменте, где 
находится генетический материал.

Цитоплазма бактериальной клетки представляет 
собой единую водную среду. Это означает, что все фер-
менты находятся в условиях одинакового ионного со-
става. Однако бактерии совсем не являются «мешками с 
ферментами», и в настоящее время очевидно, что мно-
гие белки позиционированы в клетке на определенных 
местах или структурах. Некоторые бактерии могут раз-
виваться, давая начало определенному типу специали-
зированных клеток, что напоминает процесс развития у 
высших организмов.

Известно много различных видов бактерий, кото-
рые возникли на ранних этапах эволюции. Установить 
их филогенетические взаимоотношения достаточно 

100 нм

Клеточная стенка

ДНК

РИС. 1.6. У бактерий существует один компартмент, хотя внутрен-

ние области могут отличаться друг от друга. Фотография любезно 
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сложно, поскольку, в отличие от эукариот, ископаемых 
остатков не сохранилось. Однако современные молеку-
лярные методы, основанные на секвенировании рибосо-
мальных РНК, и недавно разработанные приемы полно-
го секвенирования генома привели к революционным 
выводам относительно происхождения прокариот. Как 
отдельное царство прокариот были идентифицированы 
археи (РИС. 1.7).

По виду и строению археи напоминают бактерии: 
имеют небольшие размеры и представляют собой 
одноклеточные организмы. Обычно они существуют 
в экстремальных условиях (например, при высоких 
температурах), и раньше их ошибочно принимали за 
бактерии, которые приспособились к таким условиям 
существования. Как и клетки бактерий, археи представ-
ляют собой клетки с одним компартментом и не имеют 
внутренних мембран. У них могут проявляться такие 
же морфологические признаки, как у бактерий, напри-
мер наличие жесткой стенки или капсулы, окружаю-
щей плазматическую мембрану, а также жгутиков, на-
правленных в окружающую среду. Основные отличия 
наблюдаются на молекулярном уровне, и компоненты 
клетки археев отличаются от таковых у бактерий. Ап-
парат, осуществляющий экспрессию генов у археев, 
больше напоминает аналогичный аппарат клеток эука-
риот, чем клеток бактерий. Клеточная стенка у них по-
строена из субъединиц, отличающихся от субъединиц 
клеточной стенки бактерий или растений. Существуют 
отличия в составе мембранных липидов. По сложности 
генетической организации археи больше напоминают 
свободноживущих бактерий.

(Более подробно о вопросах организации прокари-
отической клетки см. 20 Биология прокариотической 
клетки.)

Проверка усвоения материала

1. Чем археи отличаются от бактерий?

1.4   Прокариоты
приспособлены к росту
в самых различных условиях

Основное положение

•  Прокариоты приспособились к различным экстремальным 

условиям существования, и у них закрепились те изменения, 

которые приводят к образованию жизнеспособной клетки

Прокариоты обитают в самом разнообразном окруже-
нии, и многие виды заняли свои экологические ниши, в 
том числе с такими условиями окружающей среды, ко-
торые существенно расширили пределы обитания жи-
вых организмов. По способности к росту при различ-
ных температурах прокариоты можно подразделить на 
три группы.
•  Большинство из известных клеток прокариот от-

носятся к мезофилам, и лучше всего растут при 
температурах между 25 и 40 °С. Эта группа наиболее 
хорошо и всесторонне изучена, поскольку к ней от-
носятся патогенные бактерии человека.

•  Психрофильные бактерии лучше растут при тем-
пературах между 15 и 20 °С, однако известны виды, 
существующие при 0 °С. Они обитают в холодных 
водах и в почве.

•  Термофильные организмы растут при температурах 
между 50 и 60 °С, однако некоторые виды переносят 
температуру до 110 °С.
Прокариоты также подразделяются на группы по 

своей способности расти в условиях различной кислот-
ности или щелочности среды. Многие микроорганизмы 
могут выдерживать большие колебания значений рН. 
Ацидофильные бактерии лучше растут при рН ниже 5,4. 
Некоторые из бактерий, обитающих в почве, относятся 
к числу организмов, наиболее толерантных к щелочной 
среде. Иногда они растут при рН 12. Эти прокариоты 
поддерживают в клетке рН порядка 7 и защищены от 
внешних воздействий клеточной стенкой.

Вы можете считать, что для жизнедеятельности всех 
клеток необходим кислород. Кислород играет роль ак-
цептора электронов в дыхании. Однако не все организ-
мы нуждаются в кислороде для осуществления дыхания, 
и часть из них получает энергию за счет процесса фер-
ментации, а не дыхания. Это позволяет им существовать 
в анаэробных условиях (в отсутствие кислорода). Не-
которые одноклеточные эукариоты, например дрожжи 
Saccharomyces cerevisiae, могут существовать и в аэроб-
ных, и в анаэробных условиях.

Способность к существованию в экстремальных 
условиях является свойством, присущим отдельным 
типам клеток, что значительно расширяет пределы 
определения понятия клетки применительно к ее вза-
имоотношению с окружающей средой. Однако, с моле-
кулярной точки зрения, все клетки имеют одинаковый 
состав, и их индивидуальные компоненты, например 
белки и липиды, приспособлены к обеспечению вы-
живаемости в особых условиях. Например, ферменты, 

АРХЕИ

ЭУКАРИОТЫ

ОБЩИЙ
ПРЕДШЕСТВЕННИК

БАКТЕРИИ

РИС. 1.7. Данные филогенетического анализа с использованием 

современных молекулярных методов позволяют считать, что орга-

низмы можно подразделить на три царства

1.4. Прокариоты приспособлены к росту в самых различных условиях 21



22 ГЛАВА 1. Что такое клетка?

продуцируемые психрофилами, лучше адаптированы к 
функционированию при низких температурах, а фер-
менты термофилов устойчивы к высоким температу-
рам (что делает их ценным инструментом в некоторых 
областях биотехнологии).

1.5   Клетка эукариот содержит 
множество компартментов, 
ограниченных мембранами

Основные положения

•  В эукариотической клетке плазматическая мембрана 

окружает цитоплазму

•  В цитоплазме расположены индивидуальные компартменты, 

каждый окружен мембраной

•  Наиболее крупным компартментом обычно является ядро, 

содержащее генетический материал

С появлением эукариот строение клетки сильно услож-
нилось. У эукариотической клетки внутренняя среда 
не существует в гомогенном состоянии, а разделена 
на компартменты, каждый из которых окружен мем-
браной. РИС. 1.8 иллюстрирует, что внутреннее про-
странство клетки эукариот разделено на два основных 
компартмента: цитоплазму и  ядро. Внутриклеточные 
компартменты, ограниченные мембраной, обычно на-
зываются органеллы. Чаще всего наиболее заметной 
органеллой является ядро. Остальную часть содержи-
мого клетки обычно называют цитоплазмой, подраз-
умевая под этим термином внутриклеточный объем, за-
ключенный между ядром и плазматической мембраной 
(т. е. все, за исключением ядра).

Макромолекулы поступают в ядро и выходят из 
него через поры — белковые каналы, расположенные 
в его оболочке. Поры настолько велики, что через них 
свободно проходят мелкие молекулы. Поэтому водная 
среда в ядре и цитоплазме одинакова. 

В ядре содержится генетический материал. Сте-
пень сложности генетического аппарата эукариот 
сильно варьирует. Геном наиболее простых однокле-
точных организмов содержит примерно 5000 генов. 
Наряду с функциями, свойственными геному прока-
риот, эукариотической клетке необходима информа-
ция о всех дополнительных структурных элементах и 
системах, ответственных за локализацию белков в ин-
дивидуальных компартментах, а также о более слож-
ных системах регуляции экспрессии генов, которые 
учитывают сегрегацию ДНК в клеточном ядре. При 
столь высокой дополнительной сложности организа-
ции генома вызывают удивление данные, полученные 
после расшифровки последовательности генома че-
ловека. Оказалось, что в геноме человека содержится, 
по меньшей мере, около 20 000 генов, кодирующих 
различные белки, т. е. примерно в два раза меньше, 
чем в геноме дрозофилы.

Разнообразие эукариот охватывает организмы от 
одноклеточных, существование которых напоминает 
свободноживущие бактерии, до сложных многоклеточ-
ных, состоящих из многих различных типов клеток. В 
процессе эволюции эукариоты возникли в виде одно-
клеточных организмов, и большинство их характерных 
свойств сформировалось до развития в многоклеточные 
организмы. Это объясняет наличие общих консерватив-
ных признаков у клеток грибов, растений и животных.

Важный момент, который следует запомнить, заклю-
чается в том, что для всех компартментов клетки харак-
терна высокая концентрация макромолекул. В современ-
ной клетке значительно усилены все характерные чер-
ты, свойственные примитивной клетке, и она не только 
сегрегирует макромолекулы от окружающей среды, но 
и концентрирует их. Концентрация ДНК в ядре соответ-
ствует вязкому гелю. В других компартментах находятся 
белки в высокой концентрации. Такой характер организа-
ции клетки свидетельствует о чрезвычайно важной роли 
локализации компонентов в ее жизнедеятельности. 

1.6   Мембраны позволяют 
поддерживать 
определенный состав среды 
в цитоплазматических 
компартментах

Основное положение

•  Органеллы, окруженные мембраной, поддерживают 

необходимый состав внутренней среды, который отличается 

от состава окружающего цитозоля

Ядро

Ядро

Цитоплазма

0,5 мкм

Цитоплазма

Ядерные

поры

Ядро

Цитоплазма

РИС. 1.8. Эукариотическая клетка содержит ядро и цитоплазму. 

Для транспорта молекул между двумя компартментами служат 

поры в ядерной оболочке. Фотография © Wright, et al., 1988. Вос-

производится из  The Journal of Cell Biology , 107: 101–114. С раз-

решения Rockefeller University Press. Фотография любезно предо-

ставлена Jasper Rine, University of California, Berkeley



Наряду с ядром, в цитоплазме эукариотической клетки 
содержатся другие мембранно-связанные органеллы. 
Иногда для описания водного окружения компартмен-
тов в цитоплазме используют термин  цитозоль. Цито-
золь можно рассматривать как единый компартмент, 
ограниченный плазматической мембраной и находя-
щийся в контакте с наружной поверхностью мембран 
всех внутриклеточных органелл. Это специфический 
компартмент, одной из основных функций которого 
является синтез белков как для собственных нужд, так и 
предназначенных для импорта в органеллы.

Находящиеся в клетке мембраны построены так же, 
как и окружающая клетку плазматическая мембрана, т. е. 
имеют структуру липидного бислоя. Для каждой мембра-
ны индивидуальные липиды могут различаться, однако 
их общие свойства остаются одинаковыми. Так же как 
непроницаемая плазматическая мембрана отделяет 
внутреннюю часть клетки от внешней среды, непро-
ницаемая мембрана органелл отделяет их внутреннее 
содержимое от окружающего цитозоля. Свободного об-
мена ионами через мембраны не происходит. Благодаря 
этому важнейшему свойству мембран, внутри органелл 
создается специфическая среда. (Ядро составляет ис-
ключение, поскольку в его оболочке имеются поры.)

Транспорт небольших молекул и макромолекул че-
рез мембраны компартментов контролируется белка-
ми, интегрированными в мембрану (подобно тому, как 
белковые комплексы плазматической мембраны кон-
тролируют импорт в клетку веществ и экспорт из нее). 
Внутренняя полость независимого компартмента назы-
вается  люмен. Состав водной среды люмена может от-
личаться от состава окружающей цитоплазмы.

В люмене каждой органеллы происходят специфи-
ческие процессы. Для их протекания необходимы спе-
циальные белки, находящиеся в органелле. За исключе-

нием митохондрий и протопластов (которые синтези-
руют часть собственных белков), органеллы не образу-
ют белки, и поэтому они импортируют их из цитозоля, 
где происходит синтез белка.

На РИС. 1.9 представлена локализация наиболее ти-
пичных органелл в цитоплазме эукариотической клетки. 
Состав среды в люмене каждой органеллы соответствует 
функции, которую она выполняет.

 Эндоплазматический ретикулум (ЭПР) представ-
ляет собой разветвленную сеть внутренних мембран, 
которая связана с наружной мембраной ядерной обо-
лочки. В люмене ЭПР поддерживается окислительная 
среда (такая же, как существует вне клетки). Это важно 
для осуществления одной из его функций: укладки бел-
ков и сборки мультибелковых комплексов.

В типичной эукариотической клетке компартмен-
ты, ограниченные мембранами, связаны между собой 
и взаимодействуют друг с другом за счет разделения и 
слияния своих мембран. Эндоплазматический ретику-
лум,  аппарат Гольджи (представляющий собой набор 
«стопок» плоских дисков, окруженных мембраной) и 
транс-Гольджи сеть — основные компоненты секретор-
ного аппарата: их мембраны участвуют в отпочковыва-
нии и слиянии секреторных везикул, при этом содер-
жимое везикул и мембранные белки транспортируются 
из компартмента в компартмент. Секреторные везикулы 
отпочковываются от транс-Гольджи сети и сливаются с 
плазматической мембраной. В ЭПР и аппарате Гольджи 
происходит ковалентная модификация белков, включая 
добавление к ним остатков небольших сахаров. К чис-
лу других органелл, составляющих часть транспортной 
сети, относятся также эндосомы и лизосомы, в которых 
происходит деградация белков.

Митохондрии (обнаруженные во всех клетках эука-
риот) и хлоропласты (присутствующие в клетках рас-

РИС. 1.9. В цитоплазме эукариотической клетки содержится несколько компартментов, огра-

ниченных мембранами
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тений) участвуют в энергетических процессах. В мито-
хондриях происходят основные реакции, посредством 
которых в клетке запасается промежуточный макро-
эргический метаболит, АТФ. В хлоропластах происхо-
дят процессы фотосинтеза из углекислого газа и воды, 
позволяющие зеленым растениям синтезировать не-
большие углеродсодержащие молекулы, которые они 
используют в качестве питательных соединений. На-
личие хлоропластов служит одним из основных отли-
чий клеток царства растений от клеток представителей 
царства животных, а также других царств. 

Обычно концентрация ионов или небольших мо-
лекул в каждом цитоплазматическом компартменте 
различна (РИС. 1.10). Наиболее сильные отличия ка-
саются ЭПР, для которого характерна очень высокая 

концентрация ионов кальция. Величина рН внутри 
лизосом и эндосом существенно ниже, чем в цитозо-
ле. Эндосомы подразделяются на две большие группы: 
для группы ранних эндосом величина рН находится в 
пределах 6,5–6,8, а в поздних достигает 4,5. Напротив, 
величина рН матрикса митохондрий выше, чем в цито-
золе (РИС. 1.11).

(Более подробно об органеллах и секреции белков 
см. 7 Мембранное адресование белков и 8 Перемещение 
белков между мембранами.)

Проверка усвоения материала

1. Назовите основные компоненты секреторного аппарата.

1.7   Ядро содержит генетический 
материал и окружено оболочкой

Основные положения

•  Ядро является самой крупной клеточной органеллой

и ограничено оболочкой, состоящей из двух мембран

•  Часть ядра занимает генетический материал

•  Ядерные поры служат средством транспорта больших 

молекул через ядерную оболочку, обеспечивая вход их

в ядро и выход из него

Как показано на РИС. 1.12, ядро обычно представляет со-
бой самый крупный видимый компартмент эукариоти-
ческой клетки, содержит почти весь ее генетический ма-
териал (фактически весь, за исключением небольшого 
числа генов, присутствующих в митохондриях и хлоро-
пластах). Размеры ядра зависят от количества содержа-
щейся в нем ДНК. Поэтому занимаемый им объем широ-
ко варьирует; обычно для клеток дрожжей он составляет 
1–2% от всего объема клетки, а для большинства сома-
тических клеток животных около 10% (см. 9.2 В зави-
симости от типа организма и клеток ядро выглядит 
по-разному). Генетический материал образует массу, на-
зываемую  хроматин, который занимает часть ядра. 

Ядро окружено  оболочкой, состоящей из двух 
концентрически расположенных мембран, наружной 
и внутренней (РИС. 1.13) (см. 9.6 Ядро окружено ядер-
ной оболочкой). Между двумя мембранами находится 
люмен. Внешняя мембрана оболочки ядра переходит в 
мембраны ЭПР, а люмен оболочки сливается с люменом 
ЭПР. Внутренняя ядерная мембрана обычно поддержи-
вается сетью филаментов, которая называется ядерной 
ламиной. Эта сеть находится внутри ядра и заякорена во 
внутреннюю мембрану.

Поскольку небольшие молекулы свободно пере-
мещаются между цитозолем и ядром, водная среда в 
компартментах имеет одинаковый состав. Однако веще-
ства с молекулярной массой, превышающей примерно 
40 000 Д (что соответствует небольшим белкам), могут 
поступать в ядро и выходить из него только при уча-
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РИС. 1.11. Значения внутриклеточного рН. Видно, что органеллы 

характеризуются различными значениями рН
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РИС. 1.10. В компартментах эукариотической клетки среда имеет 

различный ионный состав



стии системы транспорта через  комплексы ядерных 
пор, которые закреплены в оболочке ядра. Поры ядер-
ной оболочки наиболее заметны при исследовании ядра 
в электронном микроскопе (см. 9.9 Ядерные поровые 
комплексы представляют собой симметричные кана-
лы). Каждый комплекс имеет центральный канал, через 
который осуществляется импорт и экспорт молекул, по 
размерам превышающих предел, при котором возмож-
на их диффузия. Эти каналы обеспечивают различное 
содержание белков и других больших молекул в ядре и 
цитоплазме клетки. 

В ядре находятся более мелкие компартменты, ко-
торые обладают специальными функциями, хотя они 
и не ограничены мембранами (см. 9.4 Ядро содержит 

субкомпартменты, которые не окружены мембра-
ной). Основным субкомпартментом в ядре является 
 ядрышко, видимое в световом микроскопе. В ядрышке 
происходит синтез рибосомальных РНК и сборка субъ-
единиц рибосом.

Зачем клеткам эукариот нужно ядро? Ядро защищает 
ДНК и обеспечивает клетке возможность сконцентриро-
вать регуляторные белки и ферменты репарации в од-
ном месте. Геном человека в 750 раз превышает геном 
E. coli, и, таким образом, каждая определенная последо-
вательность ДНК занимает, соответственно, меньшую 
часть генома. Различные регуляторные белки должны 
присутствовать в больших концентрациях для того, что-
бы они могли найти свои мишени. Это облегчается тем, 
что структура-мишень (например, геном) и регулятор-
ные белки сосредоточены в небольшой части клетки 
(например, в ядре). Ядро также обеспечивает большую 
степень защиты генома от случайных повреждающих 
воздействий.

Наличие в клетке ядра имеет важные последствия. На 
РИС. 1.14 показано, что транспорт макромолекул между 
ядром и цитоплазмой носит двухсторонний характер. 
Все необходимые ядру белки (включая белки реплика-
ции и транскрипции) должны поступать из цитоплаз-
мы. В то же время молекулы иРНК (информационная 
РНК) транскрибируются в ядре, но должны выходить в 
цитоплазму, где происходит синтез белка. Эта картина 
полностью отлична от характерной для клеток прока-
риот, у которых процессы транскрипции и трансляции 
сопряжены друг с другом, т. е. происходят в одно время 
и в одном месте. Регуляция транспорта молекул в ядро 
и их выхода из него представляет собой один из важ-
нейших регуляторных механизмов.

Обычно клетка эукариот содержит одно ядро. Од-
нако в некоторых исключительных случаях образуют-
ся многоядерные клетки. Это особенно характерно на 
ранних этапах развития насекомых, например дро-
зофилы. В таком случае происходит большое коли-
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Цитоплазма

0,5 мкм

РИС. 1.12. Хотя часть клетки, которую занимает ядро, для разных 

клеток различна, в эукариотической клетке обычно оно пред-

ставляет собой наиболее заметный внутриклеточный компар-

тмент. Фотография © Wright, et al., 1988. Из  The Journal of Cell 
Biology , 107: 101–114. С разрешения Rockefeller University Press. 

Фотография любезно предоставлена Jasper Rine, University of 

California, Berkeley
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РИС. 1.13. Ядро окружено оболочкой, состоящей из наружной и внутренней мембран. Мембра-

ны разделены люменом, переходящим в люмен эндоплазматического ретикулума. Фотография с 

разрешения Terry Allen, University of Manchester
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чество делений ядра, не сопровождающихся клеточ-
ным делением, и образуется  синцитий. Он содержит 
сотни ядер, находящихся в общей цитоплазме. Другой 
пример образования синцития – слияние мышечных 
клеток млекопитающих. В качестве иллюстрации дру-
гого крайнего случая назовем некоторые дифферен-
цированные клетки, например зрелые эритроциты 
млекопитающих, у которых отсутствует ядро. (В под-
тверждение того, что они все-таки являются клетка-
ми, заметим, что эритроциты представляют собой 
продукты терминальной дифференцировки, которые 
произошли из клеток.)

1.8   Плазматическая мембрана 
позволяет клетке
поддерживать гомеостаз

Основные положения

•  Гидрофильные молекулы не могут проникать через 

липидный бислой

•  Плазматическая мембрана в большей степени проницаема 

для воды, чем для ионов

•  По обеим сторонам мембраны в результате различного 

ионного состава среды создается осмотическое давление

•  Плазматическая мембрана обладает специальными 

системами транспорта ионов и других растворимых 

компонентов в клетку и их выхода из нее

•  Системы транспорта дают клетке возможность поддерживать 

постоянство состава внутриклеточной среды отличным от 

внешнего окружения

•  В мембрану встроены ионные каналы — белковые 

структуры, позволяющие ионам проходить через мембрану, 

при этом они остаются в водном окружении

Для поддержания существования клетки как целого плаз-
матическая мембрана выполняет несколько функций.
•  Мембрана поддерживает содержимое клетки в огра-

ниченном объеме.
•  Она обусловливает различия в составе компонентов, 

находящихся в водной среде клетки и вне нее.
•  В мембране содержатся белковые комплексы, кон-

тролирующие поступление в клетку различных мо-
лекул и выход их из клетки.

•  В мембране находятся системы, обеспечивающие 
обмен сигналами между содержимым клетки и окру-
жающей средой.
Присущие мембране свойства создают для клетки 

необходимость регулировать транспорт воды и ионов. 
РИС. 1.15 иллюстрирует проницаемость мембраны для 
гидрофобных соединений. Различие в проницаемости 
мембраны для молекул воды и ионных растворов имеет 
очень важное последствие — возникновение осмотиче-
ского давления. Оно обусловлено различной концен-
трацией растворенных соединений по обеим сторонам 
мембраны.

Скорость, с которой, например, ионы натрия или 
калия могут диффундировать через липидный бислой, 
составляет 10–10 от скорости диффузии воды. В результа-
те, когда на одной стороне мембраны создается разница 
в концентрации ионов, молекулы воды проходят через 
мембрану и концентрация растворенных соединений 
по обе ее стороны становится одинаковой (РИС. 1.16). 
Если бы в клетке отсутствовал механизм контроля над 
концентрацией растворов, то в результате возникно-
вения осмотического давления она бы сжималась или 
разбухала во всех случаях, когда концентрация раство-
ренных веществ в окружающей среде оказывалась бы 
выше или ниже, чем внутри нее. Таким образом, разме-
ры клетки менялись бы в зависимости от окружающей 
среды. В экстремальных случаях это могло оказаться для 
нее роковым, либо за счет сжатия в массу, неспособную 
функционировать, либо за счет разрыва.

В таких случаях клетка реагирует на создавшуюся 
ситуацию, контролируя движение ионов и воды через 
плазматическую мембрану. Способность клетки к под-
держанию постоянства состава внутренней среды на-
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Транскрипция

Трансляция

ЯДРО

ЦИТОПЛАЗМА

РИС. 1.14. РНК транспортируется из ядра в цитоплазму, а белки 

транспортируются в ядро (иногда они снова выходят из него)
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РИС. 1.15. В отличие от гидрофобных молекул и молекул воды 

ионы не могут быстро проникать через липидный бислой



зывается  гомеостазом. Это важнейшая функция всех 
клеток, независимо от того, составляют ли они одно-
клеточный или многоклеточный организм. В клетках 
животных основная роль гомеостаза заключается в 
контроле величины осмотического давления, с регули-
рованием ионного состава таким образом, чтобы из-
бежать накопления воды. Для поддержания гомеостаза 
необходимо регулировать поступление в клетку или 
выход из нее ионов и молекул воды.

Гомеостаз для одноклеточных организмов необхо-
дим, поскольку состав внешней среды может существен-
ным образом меняться. Для многоклеточных гомеостаз 
дает возможность отдельным клеткам поддерживать 
состав внутренней среды, отличный от состава внекле-

точных жидкостей. Обычно во внутренней среде клетки 
содержится больше ионов калия, но меньше натрия и 
кальция, чем во внешней среде.

На РИС. 1.17 показано, что транспорт через клеточ-
ную мембрану обеспечивается присутствием в липид-
ном бислое белковых комплексов, образующих каналы. 
Наружная поверхность этих комплексов примыкает к 
липидному бислою, однако их внутренняя поверхность 
находится в водном окружении. Ионы растворенных ве-
ществ или гидрофильные белки проходят через водный 
канал, даже не контактируя с липидным бислоем. Кана-
лы обладают специфичностью в отношении пропуска-
ния различных субстратов.

Механизм, регулирующий транспорт ионов через 
мембрану, зависит от того, движутся ли они из области 
высокой концентрации в область низкой или в противо-
положном направлении. Различие в концентрации ионов 
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РИС. 1.16. Движение воды через мембрану определяется вели-

чиной осмотического давления. Направление движения зависит 

от относительных концентраций растворенных веществ по обеим 

сторонам мембраны
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РИС. 1.17. Белковые комплексы, интегрированные в мембрану, 

представляют собой водные каналы (поры), через которые про-

исходит транспорт ионов и небольших молекул. Структуры взяты 

из RCSB-банка данных

1.8. Плазматическая мембрана позволяет клетке поддерживать гомеостаз 27

2 3При открытии канала 

ионы свободно 

проходят через 

мембрану

Способность канала откры-

ваться и закрываться называет-

ся гейтингом. Этот процесс 

находится под контролем 

лигандов, электрического 

заряда и температуры

Закрытие канала позволя-

ет клетке сохранять пос-

тоянство ионного состава 

среды по обеим сторонам 

мембраны

Открытие и закрытие канала контролируется

лигандом электрическим
зарядом

изменением
температуры

Открытие
канала

Закрытие
канала

1

 РИС. 1.18. Механизм открытия и закрытия ионного канала
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внутри и снаружи клетки создает трансмембранный гра-
диент. Когда ионы движутся по градиенту, т. е. со стороны 
мембраны, где их концентрация высока, в сторону более 
низкой концентрации, их продвижение обеспечивается 
ионным каналом. Когда возникает необходимость движе-
ния ионов против градиента концентрации, то функцио-
нирует белок-переносчик, и для этого процесса необхо-
дима энергия (см. 6.2 Основными типами транспортных 
мембранных белков являются каналы и переносчики).

Если бы канал просто обеспечивал прохождение во-
дной среды через мембрану, то концентрация ионов на 
входе и выходе быстро бы выравнивалась. Для того что-
бы поддерживать постоянную концентрацию ионов в 
среде, находящейся по обеим сторонам канала, на время 
отсутствия транспорта он закрывается. Способность ка-
нала открываться и закрываться называется  гейтингом. 
Как показано на РИС. 1.18, закрытие и открытие канала 
происходят в результате конформационных изменений, 
которые позволяют ионам проходить через канал или 
блокируют этот процесс. Открытие и закрытие канала 
контролируются небольшими молекулами, выполняю-
щими роль лигандов, изменениями электрического по-
тенциала или температуры.

Наряду с механизмами, которые обеспечивают 
контроль за транспортом метаболитов, во всех клетках 
присутствуют  аквапорины, переносящие через плазма-
тическую мембрану воду (см. 6.11 Селективный транс-
порт воды происходит через аквапориновые каналы). 
Аквапорины переносят воду сквозь особый канал в ответ 
на изменение осмотического давления.

Контроль за осмотическим давлением в клетках рас-
тений происходит по-другому. В этих клетках вода на-
капливается в специальных компартментах, которые на-
зываются вакуолями. Внутреннее давление сдерживается 
жесткой клеточной стенкой, и это фактически служит 
механизмом, регулирующим степень набухания клетки 
(см. 21.10 Рост клетки обеспечивается путем набуха-
ния вакуолей).

1.9   Клетки внутри клеток: 
органеллы, обладающие 
оболочкой, могли возникнуть
в результате эндосимбиоза

Основное положение

•  Органеллы, обладающие оболочкой, по-видимому, возникли 

за счет эндосимбиоза прокариотических клеток

В клетках эукариот присутствуют три органеллы — ядро, 
митохондрии и хлоропласты, каждая из которых окру-
жена оболочкой. На РИС. 1.19 показано, что оболочка 
представляет собой двойную мембрану, внешняя часть 
которой обращена кнаружи от органеллы и отделена 
от внутренней части межмембранным пространством. 

Внутренняя часть оболочки ограничивает внутренний 
компартмент органеллы. Все органеллы, окруженные 
оболочкой, содержат генетический материал. (Прочие 
органеллы, имеющие мембрану, окружены одним били-
пидным слоем и не содержат генетического материала.)

Строение оболочки, окружающей компартмент, ко-
торый содержит генетический материал, напоминает 
оболочку прокариотической клетки. Такое сходство по-
зволяет предполагать, что эти компартменты произошли 
из прокариотических клеток, захваченных клеткой-хо-
зяином. Ситуация напоминает явление  эндосимбиоза, 
при котором некоторые виды бактерий проникают в ци-
топлазму эукариотической клетки-хозяина и существуют 
там. Поэтому такая модель, предложенная для объяснения 
эволюции органического мира, получила название тео-
рия эндосимбиоза.

РИС. 1.20 иллюстрирует модель, объясняющую, ка-
ким образом в ходе эволюции при поглощении одной 
клетки другой могли возникнуть эти органеллы. Погло-
щенная клетка должна быть окружена двумя мембра-
нами: собственной и клетки-хозяина. Отпочковывание 
захваченной клетки от плазматической мембраны клет-
ки-хозяина должно привести к ее попаданию внутрь с 
образованием отдельного компартмента, окруженного 
оболочкой. 

Если поглощенные клетки передали клетке-хозяину 
новые свойства, например способность к фотосинтезу, 
то по такому пути могли образоваться митохондрии и 
хлоропласты. Со временем поглощенная клетка могла 
утратить более ненужные для нее функции, поскольку 
она оказалась окруженной цитоплазмой и приспособи-
лась к выполнению деятельности, необходимой для су-
ществования клетки-хозяина.

В митохондриях и хлоропластах содержится гораз-
до меньшее число генов, чем в независимо живущих 
бактериях. Они утратили многие генетические функ-
ции, необходимые для самостоятельного существова-
ния (например, функции кодирования метаболических 
реакций). Фактически большинство генов, кодирующих 
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РИС. 1.19. Оболочка состоит из наружной и внутренней мембран, 

разделенных межмембранным пространством. Каждая мембрана 

представляет собой двойной слой липидов



функции органелл, находится в ядре. (Белки синтезиру-
ются в цитозоле и затем поступают в эти органеллы.) Эти 
гены должны были поступить в ядро из органелл через 
определенное время после завершения эндосимбиоза.

Мы можем проследить за обменом генетическим 
материалом между ядром и органеллой, сравнивая лока-
лизацию определенных генов у разных биологических 
видов. С начального этапа эндосимбиоза большая часть 
процессов обмена генетической информацией между 
геномом каждой органеллы и ядерным геномом вклю-
чала передачу функций последнему, хотя обмен может 
происходить и в другом направлении.

Митохондрии и хлоропласты сохранили способ-
ность к синтезу некоторых белков при экспрессии 
своей собственной ДНК. Наиболее убедительным до-
казательством эндосимбиотического происхождения 
хлоропластов и митохондрий является устройство их 
генетического аппарата. В этих органеллах он очень 
похож на генетический аппарат современных про-
кариот и гораздо меньше напоминает генетический 
аппарат эукариотических клеток. Анализ гомологиче-
ского сходства позволяет предположить, что для этих 
органелл существовали разные пути развития. Мито-
хондрии проявляют большее родство с -пурпурными 
бактериями, а хлоропласты, похоже, ближе к цианобак-
териям.

Родство с бактериями проявляется и в способе раз-
множения органелл. Митохондрии и хлоропласты де-
лятся подобно бактериям, путем инвагинации окружаю-
щей мембраны с образованием поперечной перетяжки. 
Компоненты деления по составу напоминают бакте-
риальные.

О происхождении ядра известно меньше. Можно до-
пустить, что на самых ранних стадиях развития высших 
организмов одна прокариотическая клетка поглотила 
другую, и поглощенная клетка взяла на себя генетиче-
ские функции всей системы. Опять-таки можно делать 
лишь предположения относительно устройства генети-
ческого аппарата, но эукариоты ближе к археям, чем к 
бактериям. Однако у эукариот также обнаружены гены, 
близкие к бактериальным, причем наибольшее сходство 
имеется среди генов, кодирующих различные метаболи-
ческие функции. Одно из возможных объяснений этого 
заключается в том, что эукариотическая клетка обра-
зовалась при слиянии клетки бактерии и археи, а гены 
обеих клеток перешли в ядро, которое возникло из по-
глощенной клетки.

Проверка усвоения материала

1.  Расскажите о теории эндосимбиоза происхождения 

органелл.

1.10   ДНК является наследственным 
материалом клетки, однако 
существуют другие формы 
передачи наследственной 
информации

Основные положения

•  ДНК переносит генетическую информацию, в которой 

закодирована последовательность всех клеточных белков

•  Информация может переноситься и в клеточных структурах, 

которые также наследуются

В каждой живой клетке двойная спираль ДНК несет 
основную наследственную информацию. У бактерий 
и архей все информационные последовательности 
обычно расположены в одной хромосоме. У эукариот 
почти все гены находятся в ядерных хромосомах, и не-
большое количество информационных последователь-
ностей локализовано в митохондриях и хлоропластах 
(у растений).

ДНК также может представлять генетический мате-
риал вирусов, однако у некоторых вирусов таковым слу-
жит РНК. У всех вирусов генетический материал окру-
жен белковой оболочкой. Конечно, вирусы не являются 
живыми организмами, однако при инфицировании 
клетки их генетический аппарат функционирует таким 
же образом, как и у клетки-хозяина.

Клетки также способны хранить информацию, 
которая не закодирована в последовательностях ДНК. 
Такой способ наследования называется эпигенети-
ческой наследственностью. Формально этим тер-
мином описывается ситуация, когда две клетки име-
ют различный фенотип, хотя последовательности их 
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Одна клетка поглотила 

другую

Образование 

эндоцитозной везикулы

Везикула превращается

в первичную органеллу, 

окружeнную двойной 

мембраной

Клетка 1

Клетка 2

РИС. 1.20. Органеллы, окруженные мембраной, могли образовать-

ся, когда одна клетка поглотила другую

1.10. ДНК является наследственным материалом клетки, однако существуют другие формы передачи… 29



30 ГЛАВА 1. Что такое клетка?

ДНК в локусе, ответственном за проявление фенотипа, 
идентичны.

Мы не знаем, нужна ли клетке информация, за-
ложенная в форме, отличной от последовательности 
нуклеотидов в ДНК. Если бы смогли считать последо-
вательности ДНК, кодирующие все белки, оказались 
бы они способны к взаимодействию с образованием 
всех клеточных структур и функций? Если нет, то ка-
кова природа информации, которая позволяет клетке 
образоваться только из уже существующей клетки? Не-
обходимы ли некие предсуществующие матрицы, на 
которых в дальнейшем собираются все структуры клет-
ки (см. 1.19 Важным фактором является локализация 
клеточных структур)?

Проверка усвоения материала

1.  Каким образом клетки передают генетическую 

информацию?

1.11   Клеткам необходимы
механизмы репарации 
повреждений ДНК

Основные положения

•  Под влиянием факторов внешней среды или в результате 

ошибок в работе различных систем клеток в генетическом 

материале постоянно возникают повреждения

•  Для сохранения жизнеспособности во всех клетках 

должны быть системы репарации, снижающие количество 

повреждений в ДНК

Наряду с безошибочным воспроизведением генетиче-
ской информации важную роль играет поддержание ее 
информационной целостности. Фактически в геноме 
человека присутствует больше генов, ответственных за 
репарацию повреждений ДНК, чем кодирующих фер-
менты репликации.

Ошибки в последовательностях ДНК могут возни-
кать по двум причинам. Во-первых, при репликации 
во вновь образующуюся цепь ДНК иногда включается 
неправильное основание. Для предотвращения таких 
ошибок в системе репликации существует корректор-
ский механизм, который снижает число ошибочно 
включенных нуклеотидных остатков до минимума. 
Во-вторых, при воздействии таких факторов внешней 
среды, как ионизирующие излучения и химические 
агенты, нарушающие структуру нуклеотидов, в ДНК 
могут возникнуть повреждения. В клетке существует 
много репаративных систем, которые устраняют по-
вреждения в последовательностях ДНК, восстанавли-
вая их правильную структуру. РИС. 1.21 иллюстрирует 
действие репаративной системы, которая узнает по-
вреждения в ДНК, удаляет их и восстанавливает исход-
ную структуру. 

Несмотря на функционирование систем репарации, в 
генетическом материале возникают мутации, однако они 
не нарушают жизнедеятельность клетки. В действительно-
сти определенная частота мутаций необходима для обе-
спечения вариабельности организмов в процессе эволю-
ции. Мутации во всех организмах, от бактерий до высших 
эукариот, возникают с частотой порядка 10–6 в пересчете 
на один ген (или 10–9–10–10 в пересчете на нуклеотидную 
пару) за одно поколение. Примерно такое же количество 
мутаций возникает даже у организмов, живущих в экс-
тремальных условиях. Это позволяет предполагать, что 
общая частота возникновения мутаций определяется ба-
лансом между неблагоприятным эффектом большинства 
вредных мутаций и некоторыми полезными мутациями. 

Ни одна клетка не может существовать в отсутствие 
систем репарации. Если, например, у E. coli прекратить 
действие всех систем репарации, то однократное облу-
чение бактерий УФ может оказаться летальным. В то же 
время бактерии с функционирующими системами репа-
рации выносят огромное количество повреждений.

Проверка усвоения материала

1. Как возникают ошибки в последовательностях ДНК?

Белки репарации ищут 

повреждение ДНК

и определяют его 

местоположение

Примыкающая

к повреждению область

ДНК выпячивается

Поврежденный участок ДНК 

удаляется с помощью 

экзонуклеазы

Синтез нового

фрагмента ДНК

Поврежденная ДНК 

репарирована

Белки

репарации

Поврежденная

ДНК

РИС. 1.21. Система репарации узнает повреждение в ДНК, удаляет 

поврежденный участок и заполняет образующуюся брешь
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