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Царство Археи (Arhaea) наряду с бактериями (Bacteria) относятся к надцарству Procaryota. Солелюби-
вые археи (Halorubrum lacusprofundi), изолированные из солевых озер Антарктиды, содержат плазми-
ды (pR1SE), которые кодируют белки, участвующие в формировании стенок везикул архей. В настоящем 
обзоре представлены данные о молекулярно-генетических и биологических свойствах плазмиды pR1SE 
и особенностях взаимодействия плазмид с чувствительными клетками архей. Особое внимание обраще-
но на роль структурных белков, кодируемых плазмидой pR1SE, в процессе формирования мембранного 
комплекса везикул. Везикулы архей, содержащие плазмиды, моделируют некоторые свойства вирусов. 
Плазмиды архей могут рассматриваться как возможные предки ДнК-содержащих вирусов. 
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Тhе kingdom Archaea, as well as Bacteria, belongs to the overkingdom Prokaryota. Halophilic archaea 
(Halorubrum lacusprofundi) isolated from Antarctic saline lakes contain plasmids (pR1SE) that code proteins 
taking part in the formation of membranes of archaea vesicles.
The molecular and biological properties of pR1SE and the peculiarity of its interaction with sensitive cells are 
considered in this article.
The role of structural proteins coded by pR1S in the process of formation of vesicle membrane complex is paid 
special attention. Plasmid-containing archaea vesicles model some properties of viruses. Archaea plasmids can 
be viewed as possible ancestors of DNA-containing viruses.
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ДНК-содержащие вирусы представляют собой молекулы 
ДНК, окружённые внешней белковой оболочкой, структур-
ные компоненты которой закодированы в геноме самого ви-
руса. Помимо функций защиты от повреждающих факторов 

окружающей среды, структурные белки вирусов участвуют 
в процессах адсорбции вируса на чувствительную клетку, 
пенетрации вируса в клетку и формировании полноценных 
вирионов и выхода их из клетки [1, 2].
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Вирусы от других живых организмов имеют принци-
пиальные отличия. В отличие от клеток (и облигатных 
внутриклеточных паразитов) вирусы не способны к де-
лению, не обладают аппаратом для трансляции белка и 
не синтезируют аденозинтрифосфат, необходимый для 
их репликации. Вирусы относятся к неклеточным фор-
мам жизни, являясь автономными генетическими струк-
турами, способными к эволюции [3, 4].

До относительно недавнего времени рассматривались 3 
основные гипотезы происхождения вирусов: вирусы – по-
томки древних доклеточных форм жизни, перешедшие к 
паразитическому способу существования; вирусы – потом-
ки бактерий или других одноклеточных организмов, поя-
вившиеся в результате дегенеративной эволюции; вирусы 
–дериваты клеточных генетических автономных структур, 
сохранившие зависимость от клеток [4, 5].

Нет резких границ между вирусами и плазмидами – 
небольшими (с молекулярной массой меньше 107 Да), 
циркулярными, реже линейными молекулами ДНК, 
часто обнаруживаемыми в бактериальных клетках, в 
свободном виде в цитоплазме или интегрированными в 
геном клетки-носителя [6]. Плазмиды представляют со-
бой независимо реплицирующуюся двухцепочечную экс-
трахромосомальную ДНК, кодирующую различные бел-
ки, обусловливающие новые свойства микробной клетки. 
Плазмиды выполняют регуляторные или кодирующие 
функции.

Обычно плазмиды встречаются у бактерий, реже – у 
архей и эукариот. Выделяют автономные и интегриро-
ванные в хромосомы плазмиды. Встраивание плазмид в 
геном хозяина с последующей интеграцией в него но-
вых генов, вероятно, является возможным механизмом 
эволюционной изменчивости микроорганизмов.

Анализ результатов исследований, проведённых в 
Университете Нового Южного Уэльса (Австралия), да-
ёт основания предполагать, что возможными предками 
ДНК-содержащих вирусов являются плазмиды архей. 

Царство Археи (Arhaea) наряду с бактериями (Bacteria) 
отнесены к надцарству Procaryota. Напомним, что над-
царство Eucaryota включает морские водоросли (Algae), 
грибы (Fungi), простейших (Protista), растения (Plantae) и 
животных (Animalia) [3-5, 7-9]. У архей липиды состоят из 
соединений глицерина и терпенов, мембраны монослой-
ные липидные, клеточная стенка построена из псевдому-
реина или гликопротеидов либо кислых полисахаридов, 
ДНК-зависимая РНК-полимераза состоит из 9-11 субъе-
диниц, в тРНК нет риботимидина [9].

В пробах воды из антарктических солевых озер Рай-
ер 1 (68049´ ю.ш., 77051´ в.д.) и Дип (Deep Lake) (68033´ 
ю.ш., 78011´ в.д.) обнаружены солелюбивые археи, плаз-
миды которых, возможно, являются предками ДНК-
содержащих вирусов [10, 11].

Антарктические солёные озера имеют морское проис-
хождение и сформировались во время изостатического 
смещения Антарктиды в период голоцена (около 3500 
лет назад). Из-за высокого содержания солей вода в этих 
озёрах не замерзает даже при -200С.

Солелюбивые археи (Halorubrum lacusprofundi) со-
держат плазмиды (pR1SE), которые кодируют белки, 
участвующие в формировании стенок везикул архей.

Везикулы – это сферические структуры, выявленные 
у грамотрицательных микроорганизмов. Предположи-
тельно они играют роль в процессе выживания микро-
организма и его взаимодействия с клетками макроорга-
низма [12].

Рассмотрим молекулярно-биологические свойства 
плазмиды pR1SE и особенности её взаимодействия с 
чувствительными клетками архей.

Типовым штаммом Halorubrum lacusprofundi является 
штамм АСАМ 34, полученный из популяции архей из 
проб воды, взятых из озера Дип [10]. Некоторые свой-
ства штамма АСАМ 34 представлены в табл. 1 [13].

Геномный и метагеномный анализ данного штамма 
выполнен в ряде работ.

Кроме того, в исследованиях широко используют 
штамм R1S1, выделенный из проб воды, собранных из 
озера Райер 1 в сентябре 2014 г. [14]. 

Плазмида pR1SE, выделенная из штамма R1S1 Haloru-
brum lacusprofundi, состоит из 163090 п.н.о. Она содер-
жит 193 открытые рамки считывания (ОРС). Перечень 
кодируемых данной плазмидой структурных белков, 
участвующих в формировании структурных компонен-
тов стенок везикул архей, представлен в табл. 2.

Кодируемые плазмидами структурные белки, участву-
ющие в формировании структурных компонентов сте-
нок везикул архей, играют важную роль в разрушении 
клеточной мембраны архей, что приводит к выходу ве-
зикул с захваченными ими плазмидами в межклеточное 
пространство [14, 15].

Т а б л и ц а  1 
Некоторые свойства штамма  

аСаМ 34 Halorubrum lacusprofundi [13]
Свойства Характеристика свойств

Классификация Домен –Archaea
Отдел – Euryarchaeota
Класс – Halobacteria
Порядок – Halobacteriales
Семейство – Halobacteriaceae
Род – Halorubrum
Вид – Halorubrum lacusprofundi

Окраска по Граму Неизвестна
Форма клеток Плеоморфная
Подвижность Неподвижные
Спорообразование Неспорообразующие
Температура среды обита-
ния

От -1 до -40°С

Оптимальная температура 
роста

36°С

Источник углерода для 
роста

Сахара, органические кислоты, 
этанол

Среда обитания Солевые озера
Содержание NaCl 10-25%
Потребление кислорода Аэробы
Биотические взаимодей-
ствия

Свободноживущие

Патогенность Апатогенны
Место выделения Озеро Дип, Антарктика
Размер генома 3692576 п.н.о.

Кодирующая область генома 3199417 п.н.о. (86,64% от общего 
размера генома)

Количество G + C 2362214 п.н.о. (63,97% от общего 
размера генома)

Количество экстрахромосо-
мальных элементов

1

Общее количество генов 3725
Количество генов, кодирую-
щих белок

3665 (98,39% от общего количества 
генов)

Количество CRISP-повторов 3
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Кроме того, в формировании везикул принимают участие 
структурные белки Halorubrum lacusprofundi (табл. 3).

Исследована способность плазмид архей к гетерологич-
ной трансфекции. Плазмиды pR1SE, выделенная из штам-
ма R1S1, и pR1SE2, выделенная из штамма HLS1 Haloru-
brum lacusprofundi, были использованы для трансфициро-
вания архей видов Hht. litchfieldiae и Halobacterium spр. 

В тех же самых условиях эксперимента, при которых 
проходила трансфекция архей Halorubrum lacusprofundi, 
штамм АСАМ 34, трансфекцию указанных выше микро-
организмов плазмидами pR1SE и pR1SE2 не наблюдали 
[16].

Этот факт может отражать строгую видовую специ-
фичность плазмид pR1SE, обусловленную фундамен-
тальными отличиями структуры плазмид Halorubrum 
lacusprofundi от других представителей семейства. Та-
ким образом, в настоящее время сведения о способно-
сти плазмид pR1SE осуществлять межвидовую и тем 
более межродовую трансфекцию отсутствуют. При этом 
уровень гомологии генома представителей родов Halo-
rubrum, Наlobacterium, Haloquadratum, Haloarcula, оби-
тающих в озере Дип, составляет 73%, а гена 16S rРНК 
– 85%, что указывает на достаточно высокий уровень 
внутригенного обмена [11].

Для изучения влияния плазмид pR1SE на свойства 
архей Halorubrum lacusprofundi была проведена сравни-
тельная оценка варианта прототипного штамма АСАМ 34,  

трансфицированного плазмидой, и штамма, не содержа-
щего плазмиды.

Присутствие плазмиды у трансфицированного вариан-
та выявляли как с помощью исследования выделенной из 
микроорганизма тотальной ДНК при обработке рестрик-
тазами, так и при анализе структурных белков. Несмотря 
на выявленные различия по указанным параметрам, уров-
ни накопления содержащего и не содержащего плазмиду 
pR1SE вариантов практически не отличались. В то же 
время у данных вариантов установлены различия морфо-
логии клеточных везикул, что указывает на роль структур-
ных белков, кодируемых плазмидой pR1SE, в процессе 
формирования мембранного комплекса везикул.

Описанные выше исследования выполнены при ис-
пользовании архей, выделенных из антарктических со-
левых озер. Однако аналогичные результаты были по-
лучены и при исследовании вирусоподобных везикул и 
экстрацеллюлярной ДНК, продуцируемых гипертермо-
фильными археями порядка Thermococcales [16]. Показа-
но, что большинство штаммов (26 из 34 исследованных) 
термофильных архей формирует сферические везикулы. 
При этом экстрацеллюлярная ДНК строго ассоцииро-
вана с вирусоподобными везикулами. Ассоциация экс-
трацеллюлярной ДНК с везикулами является защитным 
механизмом от воздействия неблагоприятных факторов 
внешней среды [14]. 

При сравнении свойств плазмид архей и ДНК-
содержащих вирусов необходимо отметить следующие 
факторы.

Общими признаками везикул архей и ДНК-
содержащих вирусов являются возможность реплика-
ции генетического материала только в клетке и дизъюн-
ктивный способ размножения [1]. Как и вирусы, археи 
содержат компоненты клетки-хозяина. Размер генома 
плазмид архей сопоставим с размером генома гигант-
ских вирусов [17-19].

Важной отличительной особенностью является то, 
что плазмиды архей используют кодируемые ими белки 
только на этапах выхода из клетки-хозяина в окружаю-
щую среду и внедрения в новую клетку. Как известно, 
процесс взаимодействия вируса с клеткой включает ряд 

Т а б л и ц а  2
кодируемые плазмидой pR1SE структурные белки, участвую-

щие в формировании структурных компонентов стенок  
везикул архей [14]

№ ОРС
Размер белка 

(аминокислот-
ные остатки)

Функции белка

ОРС 6 1384 Мембранный белок, участвующий в 
формировании структурных компонен-
тов стенок везикул

ОРС 7 551 Протеаза, выделяемая клетками и по-
верхностью везикул

ОРС8 264 Активация модифицированного белка, 
кодируемого плазмидой pR1SE

ОРС 9 502 Выделяется клетками и поверхностью 
везикул, возможно, включается в струк-
туру везикул

ОРС 10 98 Белок, обеспечивающий стабильность 
мембранного комплекса везикул

ОРС 13 327 Предполагаемая α-L-фукозидаза, воз-
можно, модифицирующая белки хозяи-
на и белки, кодируемые плазмидой

ОРС 14 127
Белок, входящий в состав стенки 
везикулОРС 15 133

ОРС 17 305
ОРС 21 199 Неизвестны
ОРС 22 340 Интегральный мембранный белок, воз-

можно, представленный в мембранном 
комплексе везикулы и модифицирую-
щий ДНК

ОРС 23 430 Интегральный мембранный белок, воз-
можно, представленный в мембранном 
комплексе везикулы

ОРС 24 567

ОРС 31 378 Белок представлен только в везикулах. 
Функции неизвестны

Т а б л и ц а  3 
Структурные белки Halorubrum lacusprofundi, участвующие в 

формировании везикул [14, 15]

Обозначе-
ние белка

Размер белка 
(аминокислот-
ные остатки)

Расположение 
белка в клетке 

хозяина
Функции белка

Hlac_0271 445
Белок  

клеточной  
поверхности

Участие в форми-
ровании мембран-
ного комплекса 
везикулы

Hlac_1892 392

Мембраны 
клетки хозяина 

и везикул

GT-фосфатаза, 
влияющая на мор-
фологию везикул

Hlac_2346 213

GТ-фосфатаза, 
влияющая на 
формирование 
мембранного ком-
плекса везикул

Hlac_2402 466
Возможное влия-
ние на формирова-
ние мембранного 
комплекса везикул
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последовательных стадий [1]. В табл. 4 представлены 
результаты сравнения соответствующих стадий взаимо-
действия с клеткой для вирусов и везикул архей, содер-
жащих плазмиды. 

Как следует из представленных в табл. 4 данных, зна-
чимые различия в указанном процессе для вирусов и ве-
зикул архей, содержащих плазмиды, просматриваются 
только на этапах 6 и, возможно, 3.

Кардинальным отличием плазмид от вирусов являет-
ся отсутствие у плазмид белкового капсида, что делает 
возможным их передачу от одной микробной клетки к 
другой только при непосредственном контакте.

Отличительным признаком везикул архей, содержа-
щих плазмиды, от вирусов также является то, что в мем-
брану везикул входят главным образом белки клетки-
хозяина, в то время как в состав вирусных частиц вхо-
дят белки, кодируемые геномом вируса, а клетка-хозяин 
определяет лишь углеводный и липидный состав обо-
лочки вируса.

Способность плазмид архей кодировать белки, 
встраивающиеся в стенки клеточных везикул, которые 
в свою очередь способны транспортировать плазмиды 
за пределы микробной клетки, что приводит к транс-
фекции интактных клеток того же вида, представляет 
собой новый путь горизонтального переноса генетиче-
ской информации. Таким образом, везикулы архей, со-
держащие плазмиды, моделируют некоторые свойства 
вирусов.

Эти свойства определяют сходство указанных плаз-
мид с вирусами и позволяют рассматривать плазмиды 
архей в качестве предков ДНК-содержащих вирусов. 

Необходимо отметить, что вирусоподобные плазми-
ды выявлены у архей, среда обитания которых характе-
ризуется рядом экстремальных для живых организмов 
параметров (высокая или низкая температура, высокое 
содержание солей). Данные археи, ареал распростране-
ния которых весьма ограничен, представляют собой ре-
ликтовые формы жизни.

Можно предположить, что предками ряда ДНК-
содержащих вирусов (наиболее вероятно, семейств 
гигантских вирусов, входящих в порядок Megavirales) 
являлись, возможно, вымершие к настоящему времени 
археи, условия среды обитания которых оптимальны 
для многих видов водных организмов.

В качестве основных эволюционных этапов перехода 
от плазмид к вирусам, вероятно, можно рассматривать:

- формирование нуклеопротеинов, компонентами ко-

торых могли бы быть плазмидная ДНК (или её фрагмен-
ты) и кодируемые ею белки;

- формирование механизма выхода нуклеопротеинов 
из клетки в межклеточное пространство;

- расширение спектра чувствительных клеток, в кото-
рых может быть запущен процесс репродукции данных 
нуклеопротеинов (провирусов) от стадии адсорбции 
вируса на клетку до выхода из клетки в межклеточное 
пространство.

Высказанную гипотезу косвенно подтверждает ана-
лиз свойств гигантских вирусов, представляющих собой 
форму жизни, которую можно рассматривать как проме-
жуточную между вирусами и клеточными организмами 
[20]. Предки гигантских вирусов столь же древние, как 
и предки бактерий, архей и эукариот [21].

Таким образом, полученные в последнее время науч-
ные сведения (открытие гигантских вирусов, моделиро-
вание везикулами архей, содержащих плазмиды, неко-
торых свойств вирусов) дают весомые основания пред-
положить, что вирусы как доклеточная форма жизни не 
являются продуктом обратной эволюции микроорганиз-
мов [14, 15, 22, 23].

Анализ свойств плазмид архей в качестве возмож-
ных предков ДНК-содержащих вирусов косвенно под-
тверждает гипотезу о том, что вирусы (прежде всего 
ДНК-содержащие вирусы) могут являться потомками 
«заблудившихся» генов [1]. Это требует дальнейшего 
углубленного изучения плазмид архей.

Финансирование. Исследование не имело спонсор-
ской поддержки.

Конфликт интересов. Авторы заявляют об отсут-
ствии конфликта интересов.
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Результаты сравнения стадий взаимодействия с клеткой для вирусов и везикул архей, содержащих плазмиды

№ п/п
Стадия взаимодействия с клеткой для

вирусов везикул архей, содержащих плазмиды
1 Адсорбция вируса на клетку Адсорбция везикул архей, содержащих плазмиды, на клетку

2 Пенетрация вируса через клеточную оболочку Разрушение белками стенки везикул, кодируемых плазмидой, оболочки 
клетки-хозяина

3 Депротеинизация вируса Данный процесс, видимо, происходит во время стадии 2

4 Репликация геномной вирусной нуклеиновой 
кислоты

Репликация плазмидной ДНК

5 Трансляция вирусспецифических белков Трансляция белков, кодируемых плазмидной ДНК
6 Сборка вирионов Включение белков, кодируемых плазмидной ДНК, в состав мембраны везикул

7 Разрушение клеточной оболочки и выход виру-
сов в межклеточное пространство

Разрушение клеточной оболочки и выход везикул архей, содержащих плазми-
ды, в межклеточное пространство
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