
287

ДОКЛАДЫ РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК. НАУКИ О ЖИЗНИ, 2021, том 499, с. 287–290

К 90-летию академика Александра Сергеевича Спирина

ОТ ИНФОРМОСОМ К МИРУ мРНП
© 2021 г.   А. С. Воронина1,*, Е. С. Пшенникова1

Представлено академиком РАН В.А. Гвоздевым
Поступило 16.03.2021 г.

После доработки 17.03.2021 г.
Принято к публикации 17.03.2021 г.
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Одним из главных достижений Александра
Сергеевича Спирина является открытие РНК-
белковых комплексов – информосом [1–4]. Эти
работы в основном были сделаны на базе Инсти-
тута биохимии им. А.Н. Баха АН СССР. А.С. Спи-
рин с сотрудниками исследовали седиментаци-
онные и плотностные характеристики РНК из
экстрактов зародышей костистой рыбы вьюна
(Misgurnus fossilis) и морского ежа (L. Pictus).
Оказалось, что пульс-меченная РНК в таких за-
родышах имеет широкое седиментационное рас-
пределение и выявляется в виде комплексов,
имеющих плавучую плотность в растворах CsCl,
равную 1.40–1.45 г/см3, в отличие от плотности
полирибосом (1.51–1.52 г/см3) или рибосом
(1.55–1.56 г/см3). Надо отметить, что в те годы ме-
тод равновесного центрифугирования в градиен-
тах плотности солей Cs применяли только для
изучения структуры ДНК. Для анализа нук-
леопротеидов необходимо было предотвратить
диссоциацию белка от РНК в растворе соли из-за
большой ионной силы. А.С. Спирин первый
предложил использовать для этой цели фикса-
цию формальдегидом [5]. Разделяя рибонук-
леопротеиды (РНП) по плавучей плотности в та-
ких градиентах, можно было оценить относитель-

ное содержание РНК и белка. Выведя
эмпирически формулу зависимости % содержа-
ния белка в РНП от их плавучей плотности в рас-
творе CsCl, удалось определить, что в рибосомах
и полирибосомах соотношение белка и РНК при-
мерно 1 : 1, а в мРНК-содержащих частицах коли-
чество белка достигает 75–80% [3]. Эти рибонук-
леопротеидные комплексы были названы инфор-
мосомами [1–4]. Был сделан вывод, что мРНК
информосом не участвует в трансляции и запаса-
ется для более позднего использования. Присут-
ствие в зародышах информосом объясняло фено-
мен периодичности морфогенетической функ-
ции ядер, описанный и изученный выдающимся
российским эмбриологом А.А. Нейфахом на за-
родышах иглокожих, рыб и амфибий [6]. Стало
ясно, что во время оогенеза и эмбриогенеза
мРНК после синтеза запасается впрок, для обес-
печения дальнейшего развития. Такая мРНК бы-
ла названа маскированной [7, 8]. Было предполо-
жено, что белки информосом участвуют в защите
мРНК от деградации РНКазами во время транс-
портировки и хранения, а также в регуляции вре-
мени и места синтеза белка на этих матрицах.

Размер информосом варьирует из-за гетеро-
генности размеров мРНК [1, 4]. Кроме того, они
могут агрегировать, что увеличивает их коэффи-
циенты седиментации без изменения плавучей
плотности. Такие агрегаты стали называть тяже-
лыми информосомами [4, 9].

В дальнейших работах сотрудников лаборато-
рии А.С. Спирина была обнаружена специфиче-
ская фракция свободных белков, названных
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РНК-связывающими из-за способности образо-
вывать комплексы с РНК. Эти комплексы не от-
личались по своим седиментационным свой-
ствам и плавучей плотности от информосом. Они
названы информосомо-подобными частицами
[7, 10–13].

Открытием информосом заинтересовались
как отечественные, так и зарубежные ученые. По-
явились публикации, описывающие информосо-
мы в клетках разных эукариот, включая живот-
ных, растения, насекомых [14–16]. В клетках
HeLa, зараженных вирусом осповакцины или в
клетках куриных эмбрионов, зараженных виру-
сом Ньюкасла, обнаружены информосомы, со-
держащие вирус-специфическую мРНК [17, 18].
В ядрах клеток печени крыс учеными из лабора-
тории Г.П. Георгиева также обнаружены ново-
синтезированные предшественники мРНК в ча-
стицах, имеющих плавучую плотность в CsCl
1.40 г/см3, как и информосомы [19]. Они были на-
званы информоферами. В этих же препаратах
ядер был найден и свободный РНК-связываю-
щий белок [20]. Позднее Т. Педерсон описал в
клетках HeLa гетерогенные ядерные РНП с плаву-
чей плотностью в растворе CsCl около 1.40 г/см3,
содержащие ядерную РНК [21]. При выходе
мРНК из ядра в цитоплазму спектр белков, свя-
занных с ней, изменялся. Сложные ядерные про-
цессы, определяющие образование мРНП и экс-
порт их в цитоплазму, обобщены в обзоре [22].

мРНК в составе полирибосом эукариот также
связана с большим количеством белков [23–25].
При активации белкового синтеза и связывании
мРНК с рибосомами происходит частичная сме-
на белкового состава мРНП.

РНК-связывающая активность эукариотиче-
ских факторов инициации и элонгации, как и
других белков, как-либо ассоциированных с
РНК, обнаружена еще в семидесятые годы про-
шлого века. На основании этого А.С. Спирин вы-
двинул гипотезу о том, что на разных стадиях сво-
ей жизни мРНК сама несет на себе белки, требу-
ющиеся для ее биогенеза, транспорта из ядра в
цитоплазму, существования во временно неак-
тивной форме и функционирования как матрица
в полисомах: Omnia mea mecum porto – все свое
ношу с собой [26]. Согласно этой модели, одни
белки связаны с РНК прочно, другие менее проч-
но, формируя облако вокруг РНК.

Дальнейшее изучение РНК-связывающих
белков привело к обнаружению у них протеин-
киназной активности [27, 28], способной менять
сродство белков с РНК [29].

В работах лаборатории Л.П. Овчинникова,
ученика Спирина, был выделен основной белок
информосом из ретикулоцитов кролика [30]. Им
оказался белок холодового шока YB1, функцио-
нирующий и в ядре. Этот белок связывается с

РНК по всей ее длине, не зависимо от нуклеотид-
ной последовательности. Показано, что трансля-
ционная активность мРНК зависит от количества
связавшегося с ней белка YB-1. Этот многофунк-
циональный белок в настоящее время активно
изучается [31].

Применение в молекулярной биологии мето-
дов генной инженерии, иммуноокрашивания и
современной микроскопии открыло новые пер-
спективы в изучении судьбы мРНК. С помощью
центрифугирования в градиентах плотности CsCl
с последующей молекулярной гибридизацией на-
ми была изучена кинетика демаскирования и по-
следующего повторного маскирования индиви-
дуальных мРНК после оплодотворения яиц лягу-
шек Xenopus laevis и Rana temporaria [32, 33].
Показано, что во время эмбриогенеза активность
каждой индивидуальной мРНК подвергается спе-
цифической регуляции.

Позже термин “информосомы” был забыт и
заменен на “свободные мРНП”, а для изучения
мРНП центрифугирование в градиенте плотно-
сти CsCl перестали применять. Кроме того, пре-
небрежительное отношение к нашей науке дало о
себе знать. Когда в клетках обнаруживали некие
тельца, их называли по содержащимся в них бел-
кам или их функциям, никак не ассоциируя их с
информосомами. Так, были описаны и изучены
P-bodies, GW-bodies, storage-частицы, нейро-
нальные гранулы, EGP- bodies, стресс-гранулы и
другие [обзор 34]. Анализ белкового состава этих
телец и гранул показал, что белки эти относятся к
белкам, обслуживающим мРНК и регулирующим
трансляцию. Наконец, в составе этих частиц най-
дена была и мРНК, что указывало на то, что они и
являются тяжелыми информосомами. Функции,
которые осуществляют эти белки, оказались теми
же, что предсказывал А.С. Спирин для белков ин-
формосом: транспорт из ядра, защита от РНК-аз
(стабилизация), регуляция трансляции и регули-
руемый распад мРНК.

Что же известно о мРНП на сегодняшний
день?

По современным представлениям, судьба кон-
кретной мРНК в цитоплазме зависит от нуклео-
тидных последовательностей (цис-элементов) в
ее нетранслируемых областях и связывающихся с
ними белков, белковых комплексов и малых РНК
(транс-факторов). Изменение спектра этих транс-
факторов ведет к изменению статуса мРНК. Она
может быть маскирована в виде мРНП или неак-
тивного инициаторного комплекса, может пере-
двигаться по клетке с помощью цитоскелета к
месту будущей трансляции, заякореваться при
локализации в определенном клеточном ком-
партменте, может транслироваться в полисомах,
покидать полисомы и переходить вновь в неак-
тивное состояние, или подвергаться уничтоже-
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нию. При этом время и место распада конкрет-
ных мРНК строго регулируются. Понятно, что
спектр связанных с мРНК белков должен изме-
няться под воздействием определенных сигналов.
Проводниками таких сигналов чаще всего высту-
пают протеинкиназы, фосфорилирующие РНК-
связывающие белки. Фосфорилирование изме-
няет константу связывания белков с РНК, что
влияет на спектр белков, ассоциированных в
данный момент. Не исключено, что неактивные
мРНП скапливаются в местах ожидания сигнала
к трансляции или транспортировке в определен-
ный клеточный компартмент. Такое скопление
способствует агрегации их в большие комплексы,
даже гранулы, обнаруживаемые микроскопиче-
ски. Строго говоря, все эти гранулы подходят под
определение тяжелых информосом как агрегатов
легких (индивидуальных) информосом. Совре-
менные работы по изучению структуры мРНП
показали, что действительно, большие комплек-
сы собираются из более мелких [35].

Что касается РНК-связывающих белков, то их
уже описано более тысячи. Комбинаторика и
конкуренция за места связывания и определяют
многообразие влияний этих белков на судьбу
мРНК [35, 36]. Количество работ о структуре и
функции мРНП растет как снежной ком. Фунда-
мент этого направления науки заложил полвека
назад академик А.С. Спирин.
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FROM INFORMOSOMES TO THE WORLD OF mRNP
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The main stages and achievements in the investigation of the fate of mRNA in eukaryotic cells, which began
half a century ago with the discovery of informosomes by A.S. Spirin, there are discussed. The results of even
the most recent studies confirm Spirin’s hypotheses about the structure and function of the informosomes,
now called mRNPs. In the bibliography, we present only small part of the published articles in these field.
The full list is too large.
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