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Ïðîâåäåí àíàëèç ñîâðåìåííûõ ëèòåðàòóðíûõ äàííûõ, êàñàþùèõñÿ 
ìåõàíèçìîâ ðàçâèòèÿ îãðàíè÷åííîé è ñèñòåìíîé ñàëüìîíåëëåçíîé èí-

ôåêöèé. Çàìå÷àòåëüíàÿ ñïîñîáíîñòü ñàëüìîíåëë óæå ÷åðåç íåñêîëüêî 
ìèíóò ïîñëå ïîãëîùåíèÿ èíôèöèðîâàííîé ïèùè ïðîíèêàòü â ôàãîöèòû 
è ýíòåðîöèòû è äàëåå ïî âñåìó òåëó îáåñïå÷èâàåòñÿ íàáîðîì èç íå-
ñêîëüêèõ äåñÿòêîâ ýôôåêòîðîâ (âñåãî áàêòåðèàëüíûé ãåíîì âêëþ÷àåò 
îêîëî 4500 ãåíîâ), ÷üÿ êîîðäèíèðîâàííàÿ ýêñïðåññèÿ ñïîñîáñòâóåò âíó-
òðèêëåòî÷íîìó âûæèâàíèþ è ðåïëèêàöèè áàêòåðèé. Îñíîâíàÿ ÷àñòü 
ýôôåêòîðîâ ñâÿçàíà ñ îñòðîâàìè ïàòîãåííîñòè ñàëüìîíåëë, SPI-1 è 
SPI-2. Êðîìå òîãî, ìíîãèå øòàììû ñàëüìîíåëë ñîäåðæàò â ñîñòàâå 
ãåíîìîâ äðóãèå ëîêóñû ïàòîãåííîñòè, êîíòðîëèðóþùèå áàêòåðèàëüíóþ 
àäãåçèþ, èíâàçèþ, èíôåêöèþ, óñòîé÷èâîñòü ê àíòèìèêðîáíûì ñðåä-

ñòâàì. Ñåðüåçíàÿ óãðîçà, êîòîðóþ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñàëüìîíåëëåç, 
ÿâëÿåòñÿ ñòèìóëîì äëÿ äàëüíåéøåãî åãî èçó÷åíèÿ è ñîâåðøåíñòâîâàíèÿ 
èíôðàñòðóêòóðû îáùåñòâåííîãî çäðàâîîõðàíåíèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å  ñ ë î â à : ñàëüìîíåëëåç, Salmonella enterica ñåðîâàð 
Typhimurium, Salmonella enterica ñåðîâàð Enteritidis, ïàòîãåíåç.

Salmonella entericà ÿâëÿåòñÿ ÷ëåíîì ñåìåéñòâà Enterobacteriaceae, 
áîëüøîé ãðóïïû ãðàìíåãàòèâíûõ ôàêóëüòàòèâíûõ àíàýðîáîâ, áîëüøàÿ 
÷àñòü êîòîðûõ âõîäèò â ñîñòàâ êèøå÷íîé ìèêðîáèîòû ïîçâîíî÷íûõ. Èç 
èçâåñòíûõ íà ñåãîäíÿøíèé äåíü áîëåå, ÷åì 2500 ñåðîâàðîâ S. entericà 
ëèøü íåêîòîðûå àññîöèèðîâàíû ñ çàáîëåâàíèÿìè ëþäåé, êîòîðûå îáû÷íî 
ïðîòåêàþò â âèäå ñàìîîãðàíè÷åííîãî èëè áîëåå ñåðüåçíîãî ãàñòðîýíòå-
ðèòà, ëèáî â âèäå òèôà/ïàðàòèôà. S. entericà (ñåðîâàðû Typhimurium 
è Ånteritidis) ÿâëÿåòñÿ îäíîé èç íàèáîëåå ÷àñòûõ ïðè÷èí äèàðåéíûõ 
çàáîëåâàíèé ó ëþäåé, à òàêæå âàæíûì ïàòîãåíîì ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ 
æèâîòíûõ, âêëþ÷àÿ òåëÿò, ñâèíåé è öûïëÿò. Ñàëüìîíåëëû ÿâëÿþòñÿ 
ôàêóëüòàòèâíûìè âíóòðèêëåòî÷íûìè ïàðàçèòàìè, â îðãàíèçì ÷åëîâåêà 
ïîñòóïàþò ñ ìÿñîì èíôèöèðîâàííûõ æèâîòíûõ èëè èç îêðóæàþùåé 
ñðåäû. Ïîñëå ïîãëîùåíèÿ ïèùè è êèøå÷íîé êîëîíèçàöèè ñàëüìîíåëëû 
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âíåäðÿþòñÿ â ñëèçèñòóþ êèøå÷íèêà íåñêîëüêèìè ïóòÿìè: áàêòåðèè ìîãóò 
ïîãëîùàòüñÿ ïðèìèðîâàííûìè Ì-êëåòêàìè, îíè ìîãóò áûòü çàõâà÷åíû 
â ïðîñâåòå êèøå÷íèêà CD18+ ôàãîöèòàìè, ïðîíèêøèìè ÷åðåç ýïèòåëè-
àëüíûé ìîíîñëîé, äåíäðèòíûìè êëåòêàìè (ÄÊ) èëè ìîãóò ñàìîñòîÿòåëüíî 
ïðîíèêíóòü â íåôàãîöèòèðóþùèå ýíòåðîöèòû. Ïðè èíòåðíàëèçàöèè â 
íåôàãîöèòèðóþùèå êëåòêè ñàëüìîíåëëû ôîðìèðóþò âíóòðèêëåòî÷íîå 
ôàãîñîìàëüíîå îáðàçîâàíèå (Salmonella-containing vacuole, SCV). Ñîç-
ðåâàþùàÿ SCV ïåðåíîñèòñÿ ê àïïàðàòó Ãîëüäæè ñåëåêòèâíûì âíóòðè-
êëåòî÷íûì ïóòåì. Ðàñïîëàãàÿñü â ïåðèíóêëåàðíîé çîíå, çàêëþ÷åííûå 
â SCV áàêòåðèè ðàçìíîæàþòñÿ, ôîðìèðóÿ ñòðóêòóðû – ôèëàìåíòû 
(Salmonella-induced filaments, Sifs). Õîòÿ áîëüøèíñòâî èíôèöèðóþùèõ 
ñàëüìîíåëë îñòàþòñÿ ëîêàëèçîâàííûìè â êèøå÷íèêå, ãäå îíè âûçûâàþò 
âîñïàëèòåëüíûå îòâåòû, âêëþ÷àÿ äèàðåþ, ïðè ñèñòåìíûõ çàáîëåâàíèÿõ 
ñàëüìîíåëëû äîñòèãàþò ñóáìóêîçû, èíòåðíàëèçóþòñÿ ðåçèäåíòíûìè 
ìàêðîôàãàìè, ÷àñòè÷íî âûæèâàþò â íèõ è áûñòðî äèññåìèíèðóþò ñ 
êðîâîòîêîì, íàêàïëèâàÿñü â ìåçåíòåðèàëüíûõ ëèìôîóçàõ è, â êîíå÷íîì 
èòîãå, â ñåëåçåíêå [45]. Ñïîñîáíîñòü áàêòåðèé âûæèâàòü â ðàçíûõ òèïàõ 
êëåòîê õîçÿèíà îïðåäåëÿåò óñïåõ èíôåêöèè, ÿâëÿåòñÿ àòðèáóòèâíûì 
ïðèçíàêîì ïàðàçèòèçìà ñàëüìîíåëë. Îñíîâíûå ýòàïû ñàëüìîíåëëåçíîé 
èíôåêöèè ïðåäñòàâëåíû íà ðèñóíêå 1. Èñõîä åå çàâèñèò îò áîëüøîãî 
íàáîðà ôàêòîðîâ ïàðàçèòà è õîçÿèíà, àíàëèçó êîòîðûõ ïîñâÿùåí íàñòî-
ÿùèé îáçîð.

Èíôåêöèÿ è êîëîíèçàöèÿ êèøå÷íèêà. Ñàëüìîíåëëåçíàÿ èíôåêöèÿ 
ïåðåäàåòñÿ ôåêàëüíî-îðàëüíûì ïóòåì. Èíôåêöèîííàÿ äîçà ñîñòàâëÿåò îò 
30 äî 100 ìèêðîîðãàíèçìîâ è áîëåå è çàâèñèò îò õàðàêòåðà ïîãëîùåííîé 
ïèùè è íàïðÿæåííîñòè ôàêòîðîâ âðîæäåííîãî èììóíèòåòà [49]. Âûñîêîå 
ñîäåðæàíèå æèðà â ïèùå óìåíüøàåò äîçó èíôåêòà [21]. ×òîáû äîñòè÷ü 
ìåñòà êîëîíèçàöèè ñàëüìîíåëëû äîëæíû ïðåîäîëåòü íåáëàãîïðèÿòíóþ 
ñðåäó æåëóäêà, âêëþ÷àÿ äåéñòâèå ñèëüíûõ íåîðãàíè÷åñêèõ êèñëîò. 
Ñàëüìîíåëëû èñïîëüçóþò ìåõàíèçìû, êîòîðûå ïîçâîëÿþò âûæèâàòü 
ïðè íèçêèõ çíà÷åíèÿõ ðÍ è â ïðèñóòñòâèè ñèëüíûõ êèñëîò. Ìíîãèå èç 
ýêñïðåññèðóåìûõ øîêîâûõ áåëêîâ àññîöèèðîâàíû ñ ó÷àñòêîì ãåíîìà 
ATR (acid tolerance response), îáåñïå÷èâàþùèì óñòîé÷èâîñòü ê êèñëîòàì. 
Áåëêè RpoS è PhoP Q âàæíû äëÿ âûæèâàíèÿ ïðè íèçêèõ çíà÷åíèÿõ ðÍ, 
âûçûâàåìûõ íåîðãàíè÷åñêèìè êèñëîòàìè, â òî âðåìÿ êàê áåëêè Fur è 
RpoS ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè òîëåðàíòíîñòè ê îðãàíè÷åñêèì êèñëîòàì [3]. 
Âñëåä çà ïðîíèêíîâåíèåì â îðãàíèçì áàêòåðèè êîëîíèçèðóþò ìíîæåñòâî 
ñàéòîâ, âêëþ÷àÿ òîíêèé êèøå÷íèê, òîëñòóþ è ñëåïóþ êèøêè. Àäãåçèÿ 
îñóùåñòâëÿåòñÿ ïîñðåäñòâîì âîðñèíîê (ôèìáðèé) èëè ïèëåé, èìåþùè-
õñÿ íà ïîâåðõíîñòè áàêòåðèé. Ãåíîì ñàëüìîíåëë ñîäåðæèò 13 ëîêóñîâ, 
ïðåäïîëîæèòåëüíî êîäèðóþùèõ âîðñèíêè, ìíîãèå èç êîòîðûõ èíäóöè-
ðóþòñÿ in vivo è òðåáóþòñÿ äëÿ îáðàçîâàíèÿ áèîïëåíêè, ïðèêðåïëåíèÿ 
ê êëåòêàì õîçÿèíà è êîëîíèçàöèè, íî íå äëÿ âûæèâàíèÿ âíóòðè ýòèõ 
êëåòîê [20]. Èäåíòèôèöèðîâàíî íåñêîëüêî òèïîâ ôèìáðèé, ó÷àñòâóþùèõ 
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Ðèñ. 1. Îñíîâíûå ýòàïû ñàëüìîíåëëåçíîé èíôåêöèè

Áàêòåðèè ïðîíèêàþò â íåôàãîöèòèðóþùèå êëåòêè ïîñðåäñòâîì èíäóêöèè äåôîðìàöèè 
ìåìáðàíû, ðåàðàíæèðîâêè ïîäëåæàùåãî àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòîíà (îáðàçîâàíèå ñêëàäîê) 
è âêëþ÷åíèÿ âîçáóäèòåëåé âî âíóòðèêëåòî÷íûå ôàãîñîìàëüíûå îáðàçîâàíèÿ (SCV). Ýòè 
âàêóîëè ïåðåíîñÿòñÿ â ïåðèíóêëåàðíóþ îáëàñòü êëåòêè õîçÿèíà, ãäå è ñîçðåâàþò. Âñëåä 
çà ðàçìåùåíèåì SCV âáëèçè àïïàðàòà Ãîëüäæè íà÷èíàåòñÿ ðåïëèêàöèÿ âíóòðèêëåòî÷íûõ 
áàêòåðèé. Ïðè ýòîì îáðàçóþòñÿ òóáóëî-âåçèêóëÿðíûå ñòðóêòóðû (Sif), è íàêàïëèâàåòñÿ 
àêòèí âîêðóã áàêòåðèàëüíîé ôàãîñîìû. Ñåêðåöèÿ Cl- è ìèãðàöèÿ ïîëèìîðôíîÿäåðíûõ 
ëåéêîöèòîâ (ÏÌßË) ñïîñîáñòâóþò ðàçâèòèþ êèøå÷íîãî âîñïàëåíèÿ è äèàðåè. 
Ïàðàëëåëüíî ñàëüìîíåëëû ìîäèôèöèðóþò èììóííûå îòâåòû õîçÿèíà. Ïðè ñèñòåìíîé 
èíôåêöèè âîçáóäèòåëè èíôèöèðóþò êèøå÷íûå ìàêðîôàãè, èíäóöèðóÿ èõ ãèáåëü, èëè 
èñïîëüçóþò èõ äëÿ ðàñïðîñòðàíåíèÿ ÷åðåç êðîâü èëè ëèìôó, äîñòèãàÿ ïå÷åíè è ñåëåçåíêè. 
Ýôôåêòîðû SPI-1 è SPI-2 èãðàþò êëþ÷åâóþ ðîëü â ñîçðåâàíèè, ïîçèöèîíèðîâàíèè è 
ðåïëèêàöèè SCV [32].

Fig. 1. Schematic representation of the major stages underlying  
Salmonella infection

Bacteria invade non-phagocytic cells by inducing membrane deformation and rearrangement 
of the underlying actin cytoskeleton (membrane ruffling), enclosing bacteria in intracellular 
phagosomal compartments termed Salmonella-containing vacuoles (SCVs). SCVs traffic 
towards the perinuclear region of the host cell and mature there. Once the SCV is positioned 
next to the Golgi apparatus, intracellular bacterial replication begins. This stage is 
characterized by the formation of SCV tubulovesicular structures called Salmonella-induced 
filaments (Sifs) and the accumulation of F-actin around the bacterial phagosome (actin 
nest). Chloride ion (Cl-) secretion and polymorphonuclear leukocyte (PMN) transmigration 
cause diarrhoea and intestinal inflammation. In addition, Salmonella modifies specific 
host immune response pathways. Salmonella serovars associated with systemic disease 
are able to enter intestinal macrophages, inducing cell death as well as using them as a 
vehicle to disseminate to the liver and spleen via the bloodstream and lymphatic system. 
SPI-1 and SPI-2 effectors are involved in each stage of SCV maturation, positioning and 
replication [32].
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â êîëîíèçàöèè, â òîì ÷èñëå ôèìáðèè 1 òèïà (Fim), äëèííûå ïîëÿðíûå 
ôèìáðèè (Lpf), òîíêèå ôèìáðèè è êîäèðóåìûå ïëàçìèäàìè ôèìáðèè (Pef) 
[8]. Fim ñâÿçûâàåòñÿ ñî ñïåöèôè÷åñêèìè D-ìàííîçíûìè ðåöåïòîðàìè íà 
ïîâåðõíîñòè êëåòîê ðàçíûõ òèïîâ. Ýòè ôèìáðèè êîäèðóþòñÿ 7 ãåíàìè 
(fimAICDHF). Îñíîâíàÿ ñòðóêòóðíàÿ åäèíèöà – FimÀ, FimÍ – ñóáúåäèíè-
öà, êîòîðàÿ âçàèìîäåéñòâóåò ñ ïîâåðõíîñòíûìè êëåòî÷íûìè ðåöåïòîðàìè, 
óñèëèâàÿ ïðèñîåäèíåíèå [8]. Ýòîò àäãåçèí òàêæå îïîñðåäóåò íåçàâèñèìîå 
îò ïåðâîé ñèñòåìû òðåòüåãî òèïà (T3SS-1) ïîãëîùåíèå ñàëüìîíåëë äå-
íäðèòíûìè êëåòêàìè [16]. Äðóãèå òèïû ôèìáðèé òàêæå îáíàðóæèâàþò 
îïðåäåëåííóþ òðîïíîñòü: Lpf ñâÿçûâàåòñÿ ñ ïîâåðõíîñòüþ Ïåéåðîâûõ 
áëÿøåê è Ì-êëåòîê, Pef ñâÿçûâàåòñÿ ñ âîðñèíêàìè êèøå÷íèêà. 

Èíâàçèÿ â ýïèòåëèàëüíûå íåôàãîöèòèðóþùèå êëåòêè õîçÿèíà. 
Èíòåðíàëèçàöèÿ ñàëüìîíåëë â êëåòêè õîçÿèíà ïðîèñõîäèò ïîñðåäñòâîì 
äâóõ ðàçëè÷íûõ ïðîöåññîâ. Ïðîôåññèîíàëüíûå ôàãîöèòû, òàêèå êàê 
ìàêðîôàãè, èñïîëüçóþò ôàãîöèòîç äëÿ ýôôåêòèâíîãî ðàñïîçíàâàíèÿ è 
ïîãëîùåíèÿ áàêòåðèàëüíûõ ïàòîãåíîâ. Êðîìå òîãî, ñàëüìîíåëëû ìîãóò 
àêòèâíî âíåäðÿòüñÿ êàê â ôàãîöèòèðóþùèå, òàê è â íåôàãîöèòèðóþùèå 
êëåòêè, èñïîëüçóÿ ò.í. ñèñòåìû ñåêðåöèè. Ôàãîöèòîç ãðàìíåãàòèâíûõ 
áàêòåðèé ÿâëÿåòñÿ ñëîæíûì ïðîöåññîì, â êîòîðûé âîâëå÷åíî ìíîæåñòâî 
ðåöåïòîðîâ, ÷àñòü èç êîòîðûõ ïîâûøàåò ýôôåêòèâíîñòü ïîãëîùåíèÿ, à 
äðóãèå àêòèâèðóþò ðàçëè÷íûå ñèãíàëüíûå ïóòè ôàãîöèòîçà. Ñïåöèôè÷å-
ñêèå ðåöåïòîðû ðàñïîçíàþò ìîëåêóëû, àññîöèèðîâàííûå ñ ïàòîãåíàìè, 
âêëþ÷àÿ ëèïîïîëèñàõàðèä (ËÏÑ) è ôëàãåëëèí, è ñâÿçûâàþòñÿ ñ ëèãàíäîì 
íà ïîâåðõíîñòè êëåòêè èëè âíóòðè ôàãîñîìû, âîçäåéñòâóÿ òåì ñàìûì 
íà ñîçðåâàíèå ôàãîñîìû, ýêñïðåññèþ ñèãíàëîâ è ãåíîâ [25]. Â òî âðåìÿ 
êàê ôàãîöèòîç ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøåé ôóíêöèåé âðîæäåííîãî èììóíèòåòà, 
ðàññ÷èòàííîé íà ïðèìåíåíèå ê ìàêñèìàëüíî øèðîêîìó êðóãó ðàçëè÷íûõ 
ïàòîãåíîâ, îïîñðåäîâàííàÿ ñèñòåìàìè ñåêðåöèè èíâàçèÿ ñàëüìîíåëë â 
ýïèòåëèàëüíûå êëåòêè – âûñîêî ñïåöèôè÷åñêèé ïðîöåññ, êîòîðûé çà-
âèñèò îò òî÷íîé ðåãóëÿöèè ýêñïðåññèè ðÿäà áàêòåðèàëüíûõ ôàêòîðîâ 
[22]. Èçâåñòíû íåñêîëüêî ñèñòåì ñåêðåöèè. Òàê, äâà áîëüøèõ áåëêà, 
BapA è SiiE, àññîöèèðîâàííûõ ñ ïîâåðõíîñòíîé ìåìáðàíîé, ïðèíèìàþò 
ó÷àñòèå â èíâàçèè/àäãåçèè è ïåðåíîñÿòñÿ ïîñðåäñòâîì ñèñòåì ñåêðå-
öèè 1 òèïà, BapBCD è SiiCDF ñîîòâåòñòâåííî [14]. Îäíàêî îñíîâíûì 
ìåõàíèçìîì, èñïîëüçóåìûì áàêòåðèÿìè äëÿ ïðîíèêíîâåíèÿ â êëåòêó, 
ÿâëÿåòñÿ T3SS-1. 

Âñëåä çà êîíòàêòîì ñ êëåòêîé-õîçÿèíîì ñàëüìîíåëëû íà÷èíàþò 
ýêñïðåññèðîâàòü ãåíû, ðàñïîëîæåííûå â ïðåäåëàõ ïåðâîãî è âòîðîãî 
îñòðîâîâ ïàòîãåííîñòè, SPI-1 è SPI-2. Çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü èç íèõ âõî-
äèò â ñîñòàâ T3SS, êîòîðàÿ ïðèíèìàåò ñàìîå àêòèâíîå ó÷àñòèå â èíâà-
çèè ñàëüìîíåëë. Ãëàâíûì ðåãóëÿòîðíûì áåëêîì T3SS ÿâëÿåòñÿ HilA, 
ýêñïðåññèÿ êîòîðîãî ñâÿçàíà ñ ðÿäîì âíåøíèõ ôàêòîðîâ, âàæíûõ äëÿ 
âûæèâàíèÿ êëåòêè. T3SS îáåñïå÷èâàåò òðàíñïîðò ôàêòîðîâ âèðóëåíòíî-
ñòè ñàëüìîíåëë ïðÿìî â êëåòêó õîçÿèíà è âêëþ÷àåò ïî ìåíüøåé ìåðå 20 
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ñòðóêòóðíûõ è ðåãóëÿòîðíûõ áåëêîâ, ó÷àñòâóþùèõ â èíâàçèè. Áàçîâàÿ 
ñòðóêòóðà êîìïëåêñà îõâàòûâàåò ìåìáðàíû áàêòåðèè è êëåòêè, à èãëî-
ïîäîáíàÿ ñòðóêòóðà âûäâèãàåòñÿ èç áàçîâîé, âçàèìîäåéñòâóÿ ñ êëåòêîé 
õîçÿèíà (ðèñ. 2). Âíóòðè «èãëû» íàõîäèòñÿ ïàëî÷êîâèäíàÿ ñòðóêòóðà, 
êîòîðàÿ ôîðìèðóåò êàíàë ìåæäó áàêòåðèàëüíîé öèòîïëàçìîé è ìåìáðà-
íîé êëåòêè õîçÿèíà. Íà öèòîïëàçìàòè÷åñêîé (áàêòåðèàëüíîé) ñòîðîíå 
T3SS ñòðóêòóðû ðàñïîëàãàþòñÿ ÷àñòè ýêñïîðòíîé ñèñòåìû, ñîäåðæàùåé 
ÀÒÔàçíûé êîìïëåêñ, êîòîðûé óñêîðÿåò òðàíñïîðò ýôôåêòîðíûõ ìîëåêóë 
÷åðåç âíóòðåííèé êàíàë â òðàíñëîêàçíûé êîìïëåêñ, íàõîäÿùèéñÿ íà 
êëåòî÷íîé ìåìáðàíå [22, 32]. Ãåíû, êîäèðóþùèå T3SS êîìïëåêñ, àññî- 32]. Ãåíû, êîäèðóþùèå T3SS êîìïëåêñ, àññî-32]. Ãåíû, êîäèðóþùèå T3SS êîìïëåêñ, àññî-
öèèðîâàíû ñ ëîêóñîì SPI-1, êîòîðûé äåòåðìèíèðóåò è äðóãèå ôàêòîðû 
âèðóëåíòíîñòè (àäãåçèíû, èíâàçèíû, òîêñèíû). Ïîìèìî ðåãóëÿòîðíûõ è 
ýôôåêòîðíûõ ãåíîâ ðàñïîëîæåííûé íà SPI-1 êîìïëåêñ T3SS ñîäåðæèò 
ñòðóêòóðíûå ãåíû prgHIJK, spaMNOPQRS, invABCEFGH.

 

 

Ðèñ. 2. Ñèñòåìà ñåêðåöèè òðåòüåãî òèïà S. Typhimurium
(A) Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîãðàôèÿ S. Òyphimurium, ðàçðóøåííîé îñìîòè÷åñêèì øîêîì,  
ñ èãëîïîäîáíûìè êîìïëåêñàìè íà áàêòåðèàëüíîé ìåìáðàíå (ñòðåëêè). (B) Ýëåêòðîííàÿ 
ìèêðîãðàôèÿ î÷èùåííûõ èãëîïîäîáíûõ êîìïëåêñîâ. (C) Ãèïîòåòè÷åñêàÿ ñõåìà 
èãëîïîäîáíîãî êîìïëåêñà S. Òyphimurium è åãî êîìïîíåíòîâ. Ìàñøòàá 100 íì [26].

 Fig. 2. S. Typhimurium type III protein secretion system

(A) electron micrograph of the surface of S. Typhimurium destroyed by osmotic shock 
with needle-like complex on bacterial memrane (arrows) (B) electron micrograph 
of the purified needle-like complex (C) Hypothetical scheme of the S. Typhimurium  

needle-like complex and its components. Scale 100 nm [26].
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Ñáîðêà T3SS íà÷èíàåòñÿ ñ âíóòðåííåé êîëüöåâîé ñòðóêòóðû, êîòîðàÿ 
îõâàòûâàåò êëåòî÷íóþ ìåìáðàíó è ñîáèðàåòñÿ èç ñóáúåäèíèö ÐrgH è ÐrgK 
[12]. Çàòåì èç áåëêîâ InvA, InvC, SpaP, SpaQ, SpaR, SpaS ñîáèðàåòñÿ öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîå ýêñïîðòíîå óñòðîéñòâî. Îäíîâðåìåííî èç áåëêîâ InvG 
è InvÍ íà âíåøíåé ìåìáðàíå ñîáèðàåòñÿ âíåøíÿÿ êîëüöåâàÿ ñòðóêòóðà, 
êîòîðàÿ ñîåäèíÿåòñÿ ñ âíóòðåííåé ïðè ïîìîùè ðåãóëÿòîðíîãî áåëêà InvJ. 
Çàâåðøàåòñÿ ñáîðêà ïðèñîåäèíåíèåì èãëîïîäîáíîé è ïàëî÷êîâèäíîé ñòðó-
êòóð, ñîñòàâëåííûõ èç ñóáúåäèíèö ÐrgJ è ÐrgI [12]. Çàâåðøåííàÿ T3SS 
ñòðóêòóðà ïåðåìåùàåò ýôôåêòîðíûå áåëêè èç áàêòåðèàëüíîé öèòîïëàçìû 
â êëåòêó õîçÿèíà. Â áàêòåðèàëüíîé öèòîïëàçìå ìîëåêóëû-øàïåðîíû 
ñâÿçûâàþòñÿ ñ ýôôåêòîðíûìè áåëêàìè è ñîïðîâîæäàþò èõ â ýêñïîðòíóþ 
ñèñòåìó T3SS. Øàïåðîíû âçàèìîäåéñòâóþò ñ ÀÒÔàçîé, ÷òî ïîçâîëÿåò 
ýôôåêòîðàì îòäåëÿòüñÿ îò øàïåðîíîâ è ïðîíèêàòü â «èãëó» è äàëåå â 
êëåòêó õîçÿèíà. Ïðîöåññ ïåðåíîñà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïðè ïîìîùè òðàíñ-
ëîêàçû, âñòðîåííîé â ìåìáðàíó êëåòêè õîçÿèíà. Áåëêè ýòîãî êîìïëåêñà 
ïðîäóöèðóþòñÿ áàêòåðèåé è ÿâëÿþòñÿ ÷àñòüþ íà÷àëüíûõ ýôôåêòîðíûõ 
ìîëåêóë, ñåêðåòèðóåìûõ T3SS. Áåëêè «èãëû» âçàèìîäåéñòâóþò ñ òðàíñ-
ëîêàçîé â ïåðåíîñå áàêòåðèàëüíûõ áåëêîâ â öèòîçîëü õîçÿèíà [12].

Íå ìåíåå 15 áåëêîâ ïåðåíîñÿòñÿ ïîñðåäñòâîì T3SS-1 â êëåòêè õîçÿèíà 
[32]. Â ðåçóëüòàòå ýòîãî ÷åòêî ñêîîðäèíèðîâàííîãî ïðîöåññà íåáîëüøàÿ 
ãðóïïà ýôôåêòîðíûõ áåëêîâ, êîäèðóåìûõ â ïðåäåëàõ SPI-1 (SipA, SipC, 
SopB/SigD, SopD, SopE2 è SptP), êîîïåðàòèâíî èíäóöèðóåò äåôîðìà-
öèþ ìåìáðàíû è äðàìàòè÷åñêóþ ðåàðàíæèðîâêó ïîäëåæàùåãî àêòèíî-
âîãî öèòîñêåëåòîíà, âñëåäñòâèå ÷åãî ïðîèñõîäèò ìàññèâíîå ëîêàëüíîå 
îáðàçîâàíèå ìåìáðàííûõ ìîðùèí (ruffles), ñîïðîâîæäàþùååñÿ áûñòðîé 
èíòåðíàëèçàöèåé áàêòåðèé â SCVs [32]. Îñòàëüíûå ýôôåêòîðû ñâÿçàíû 
ñ ïðîöåññàìè, ïðîòåêàþùèìè ïîñëå èíâàçèè, âêëþ÷àÿ âûæèâàíèå â êëå-
òêå-õîçÿèíå, áèîãåíåç SCV è ìîäóëèðîâàíèå âîñïàëèòåëüíîãî îòâåòà. 

Ñ-òåðìèíàëüíûé êîìïîíåíò SPI-1 T3SS ëîêóñà SipC íåïîñðåäñòâåííî 
óïðàâëÿåò ñáîðêîé àêòèíà, âåäóùåé ê áûñòðîìó ðîñòó ôèëàìåíòîâ [17]. 
SipA (SspA) ïîâûøàåò ýôôåêòèâíîñòü èíâàçèè â êëåòêè êóëüòóðû [17] 
è óñèëèâàåò ïðîÿâëåíèÿ ýíòåðîêîëèòà in vivo [27]. SipA ñïîñîáñòâóåò 
ïîëèìåðèçàöèè àêòèíà, óìåíüøàÿ êðèòè÷åñêóþ äëÿ ñáîðêè åãî êîíöåíò-
ðàöèþ, è ñîåäèíÿåòñÿ ñ F-àêòèíîì ñ âûñîêîé àôôèííîñòüþ, ÷òî ïðèâîäèò 
ê ìåõàíè÷åñêîé ñòàáèëèçàöèè ôèëàìåíòîâ [17, 33]. Êðîìå òîãî, SipA 
ïîòåíöèðóåò íóêëåàöèþ àêòèíà, ïîâûøàåò àêòèâíîñòü êëåòî÷íîãî áåëêà 
Ò-ïëàñòèí (ôèìáðèí) è ïðåäîòâðàùàåò ñâÿçûâàíèå êëåòî÷íîãî àêòèí-
äåïîëèìåðèçóþùåãî áåëêà ÀÄÔ/êîôèëèí ñ F-àêòèíîì, îäíîâðåìåííî 
ðàçðóøàÿ óæå îáðàçîâàâøèåñÿ êîìïëåêñû [33]. Â îòëè÷èå îò SipA è SipC, 
SopE è SopE2 íå ñâÿçûâàþò àêòèí. Îíè ìîäóëèðóþò öèòîñêåëåòîí îïî-
ñðåäîâàííî ÷åðåç îáìåí ãóàíèíà íàïîäîáèå êëåòî÷íûõ ãóàíèí-îáìåííûõ 
ôàêòîðîâ (GEFs) [40]. Îíè, â ÷àñòíîñòè, êàòàëèçèðóþò çàìåíó ñâÿçàííîãî 
ÃÄÔ íà ÃÒÔ, ÷òî íåîáõîäèìî äëÿ àêòèâàöèè êëåòî÷íîé Rho-ÃÒÔàçû. Ýòî, 
â ñâîþ î÷åðåäü, çàïóñêàåò ñáîðêó àêòèíîâîãî öèòîñêåëåòîíà ÷åðåç Arp2/3. 
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In vitro SopE è SopE2 èìåþò ðàçëè÷íûå ñóáñòðàòíûå ñïåöèôè÷íîñòè: 
SopE àêòèâèðóåò Rac-1 è Cdc42, à SopE2 îáíàðóæèâàåò ñïåöèôè÷íîñòü 
òîëüêî ê Cdc42 [40]. SopE-çàâèñèìàÿ àêòèâàöèÿ òîëüêî Rac-1 êàæåòñÿ 
âïîëíå äîñòàòî÷íîé äëÿ áàêòåðèàëüíîé èíâàçèè.

Èíîçèòîëôîñôàòàçà SopB (SigD) äåôîñôîðèëèðóåò ðÿä èíîçèòîëôî-
ñôàòíûõ ñóáñòðàòîâ in vivo è in vitro [27, 40]. Ïîäàâëåíèå àêòèâíîñòè 
SopB èíîçèòîëôîñôàòàçû îñëàáëÿåò èíäóöèðîâàííóþ ñàëüìîíåëëàìè ðå-
îðãàíèçàöèþ öèòîñêåëåòîíà [40]. SopB-çàâèñèìàÿ ñòèìóëÿöèÿ êëåòî÷íîãî 
ôàêòîðà SGEF (SÍ-ñîäåðæàùèé GEF) ïðèâîäèò ê àêòèâàöèè íåáîëüøîé 
ÃÒÔàçû RhoG, êîòîðàÿ ïðèíèìàåò àêòèâíîå ó÷àñòèå â ïåðåñòðîéêå àêòèíà, 
ïðîèñõîäÿùåé âî âðåìÿ èíâàçèè ñàëüìîíåëë [41]. Äðóãîé ýôôåêòîð, SopD, 
êîîïåðèðóåò ñ SopB, ïîìîãàÿ â ðàñùåïëåíèè ìåìáðàíû è ôîðìèðîâàíèè 
ìàêðîïèíîñîì [2]. Êàæäàÿ èç ýòèõ ôóíêöèé, êàê ïîëàãàþò, çàâèñèò îò 
ñèíòåçà ñïåöèôè÷åñêèõ ôîñôàòèäîâ â ìåñòàõ ëîêàëèçàöèè SopB, ò.å. 
ïëàçìå è SCV ìåìáðàíàõ. 

Äðóãèìè T3SS-1 ýôôåêòîðàìè, ó÷àñòâóþùèìè â áèîãåíåçå SCV/Sif, 
ÿâëÿþòñÿ òèðîçèíôîñôàòàçà SptP, êîòîðàÿ äåôîñôîðèëèðóåò ÀÀÀ+  
ÀÒÔàçó VÑÐ [19] è òðåáóåòñÿ äëÿ âûêëþ÷åíèÿ îáðàçîâàíèÿ ñêëàäîê 
ïîñëå èíâàçèè, è SipA, êîòîðûé ïðè÷àñòåí ê ìîðôîëîãèè è ïåðèíóêëå-
àðíîìó ïîçèöèîíèðîâàíèþ SCV, è, êàê ïîêàçàíî, êîîïåðèðóåò ñ SPI-2 
ýôôåêòîðîì SifÀ [5].

 Ïîñëå ïîãëîùåíèÿ ñàëüìîíåëë êëåòî÷íûé öèòîñêåëåòîí âîçâðà-
ùàåòñÿ ê ñîñòîÿíèþ ïîêîÿ. Ýòî ñîáûòèå óïðàâëÿåòñÿ N-òåðìèíàëüíûì 
ÃÒÔàçà-àêòèâèðóþùèì (GAP) äîìåíîì SptP. Ýòî ñòèìóëèðóåò áàçàëüíóþ 
àêòèâíîñòü SopE/SopE2/SopB-àêòèâèðîâàííûõ Cdc42 è Rac-1, ïðèâîäÿ 
ê ñíèæåíèþ èõ àêòèâíîñòè [40].

Ñîçðåâàíèå è ïåðåíîñ âàêóîëè, ñîäåðæàùåé ñàëüìîíåëëû. Âñëåä 
çà èíòåðíàëèçàöèåé è ôîðìèðîâàíèåì SCV, íà åå ïîâåðõíîñòè íàêàïëè-
âàþòñÿ ðàííèå ýíäîñîìàëüíûå êëåòî÷íûå ìàðêåðû, íàïðèìåð, òðàíñôå-
ðèíîâûé ðåöåïòîð (TfnR), ðàííèé ýíäîñîìàëüíûé àíòèãåí 1 (EEA1), è 
íåñêîëüêî Rab ÃÒÔàç, òàêèõ êàê Rab4, Rab5 è Rab11, à SCV ñîçðåâàåò 
Rab7-çàâèñèìûì îáðàçîì [47]. Çàòåì ýòè ìàðêåðû áûñòðî óäàëÿþòñÿ è 
÷åðåç 60–90 ìèí ïîñëå èíâàçèè SCV èíòåíñèâíî îáîãàùàþòñÿ ìàðêåðàìè 
ïîçäíèõ ýíäîñîì è ëèçîñîì, âêëþ÷àÿ Rab7, âàêóîëÿðíóþ ÀÒÔàçó (v-ÀÒ-
Ôàçà) è ëèçîñîìàëüíûå ìåìáðàííûå ãëèêîïðîòåèíû (lpgs), â òîì ÷èñëå 
LAMP-1 [47]. Äëÿ âîâëå÷åíèÿ Rab5 â ñîçðåâàíèå SCV òðåáóþòñÿ SopE 
è SopÂ. Ýòè è äðóãèå äàííûå ïðåäïîëàãàþò, ÷òî SopÂ èãðàåò êëþ÷åâóþ 
ðîëü â ðåàëèçàöèè ñîáñòâåííîãî, îòëè÷íîãî îò ýíäîñîì ïóòè ñîçðåâàíèÿ 
SCV. Ïîìèìî ýòîãî SopÂ òðåáóåòñÿ äëÿ àêòèâàöèè Akt [27], êîòîðûé â 
ñâîþ î÷åðåäü äåàêòèâèðóåò Rab14 GAP, ÀS160. Àêòèâèðîâàííûé Rab14 
ïîâûøàåò ðåïëèêàöèþ âíóòðèêëåòî÷íûõ ñàëüìîíåëë, âîçìîæíî, ïðåïÿò-
ñòâóÿ ñëèÿíèþ SCV è ëèçîñîì. SpiC, êàê ïîëàãàþò, òàêæå ïðåäîòâðàùà-
åò ñëèÿíèå ìàêðîôàãàëüíûõ ïîçäíèõ ýíäîñîì/ëèçîñîì ñ SCV [47]. Ýòî 
ïîçâîëÿåò ñàëüìîíåëëàì èçáåãàòü ãèáåëè îò âîçäåéñòâèÿ ôàãîëèçîñîì, 
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÷òî èãðàåò êëþ÷åâóþ ðîëü â èíâàçèâíîé èíôåêöèè. Ïîýòîìó ñïîñîáíîñòü 
áàêòåðèé âûæèâàòü è ïðîëèôåðèðîâàòü â SCV ÿâëÿåòñÿ ãëàâíûì ôàêòî-
ðîì âèðóëåíòíîñòè ñàëüìîíåëë.

SPI-1 ýôôåêòîð SopÀ, ñòðóêòóðíî è ôóíêöèîíàëüíî íàïîìèíàþùèé 
êëåòî÷íóþ ÍÅÑÒ Å3 óáèêâèòèíëèãàçó, ñïîñîáñòâóåò âûõîäó áàêòåðèé 
èç SCV ïîñðåäñòâîì íàðóøåíèÿ åå öåëîñòíîñòè [47]. ×åðåç íåñêîëüêî 
÷àñîâ ïîñëå èíôåêöèè êëåòîê õîçÿèíà F-àêòèíîâàÿ ñåòü ñîáèðàåòñÿ âîê-
ðóã ðåïëèêàòèâíîé SCV è ñòàáèëèçèðóåòñÿ ïîä äåéñòâèåì SipA [42, 47]. 
Íåñêîëüêî SPI-2 ýôôåêòîðîâ ðåãóëèðóþò äèíàìèêó àññîöèèðîâàííîãî ñ 
SCV àêòèíà [42]. 

Èíâàçèâíàÿ ñàëüìîíåëëåçíàÿ èíôåêöèÿ àññîöèèðîâàíà ñ T3SS-2, 
êîòîðàÿ êîäèðóåòñÿ â ïðåäåëàõ SPI-2. Ãåíû T3SS-2 ýêñïðåññèðóþò òîëü-
êî ïðè âíóòðèêëåòî÷íîé ëîêàëèçàöèè SCV. Õîòÿ ðîëè èíäèâèäóàëüíûõ 
T3SS-2 ýôôåêòîðîâ îñòàþòñÿ âî ìíîãîì íåîïðåäåëåííûìè, íåêîòîðûå 
èç íèõ ó÷àñòâóþò â ïîçèöèîíèðîâàíèè SCV è îáðàçîâàíèè Sifs, êîòîðûå 
ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ ñ ïîâåðõíîñòè ïîçäíèõ SCV (≥ 6 ÷ ïîñëå èíôåêöèè) 
â ýïèòåëèàëüíûå êëåòêè. Äðóãèå ãåíû òðåáóþòñÿ äëÿ ôóíêöèîíèðîâà-
íèÿ ñòðóêòóðû T3SS: àïïàðàòà ñåêðåöèè (sscG), ñåêðåöèè ýôôåêòîðîâ 
(sseABCDEF), øàïåðîíîâ (sscAB) è ðåãóëÿòîðîâ (ssrAB). Ýêñïðåññèÿ 
ãåíîâ SPI-2 T3SS ðåãóëèðóåòñÿ äâóõêîìïîíåíòíîé ñèñòåìîé SsrA-SsrB, 
êîòîðàÿ â ñâîþ î÷åðåäü óïðàâëÿåòñÿ âòîðîé äâóõêîìïîíåíòíîé ñèñòåìîé 
OmpR-EnvZ [13]. 

Àêòèâèðîâàííûå ãåíû â ñîñòàâå T3SS-2 ïðèíèìàþò ó÷àñòèå â ïåðåíîñå 
ýôôåêòîðîâ èç öèòîïëàçìû ñàëüìîíåëëû ÷åðåç SCV ìåìáðàíó ê ìèøåíÿì 
â êëåòêå-õîçÿèíå. Ìíîãèå ýôôåêòîðíûå áåëêè T3SS-2 ó÷àñòâóþò â îáðà-
çîâàíèè è ñîõðàíåíèè SCV. Òàê, SseF è SseG òðåáóþòñÿ äëÿ ñîõðàíåíèÿ 
SCV è âíóòðèêëåòî÷íîé ðåïëèêàöèè [44]. SifÀ íåîáõîäèì äëÿ îáðàçîâà-
íèÿ Sif è ñîõðàíåíèÿ ñòðóêòóðû SCV ìåìáðàí: ìóòàíòû, ëèøåííûå SifÀ, 
ðàçìíîæàþòñÿ â öèòîçîëå [4]. Äâà äðóãèõ T3SS-2 ýôôåêòîðà, PipB2 è 
SseJ, êîîïåðèðóþò ñ SifÀ ñ ó÷àñòèåì êëåòî÷íûõ áåëêîâ. PipB2 âìåñòå 
ñ êèíåçèíîì ó÷àñòâóåò â ïåðåìåùåíèè ìèêðîòðóáî÷åê îò ïîâåðõíîñòè 
ïåðèíóêëåàðíîé SCV ê ïåðèôåðèè êëåòêè-õîçÿèíà [23]. SPI-2 ýôôåêòîð 
SseJ òðåáóåòñÿ äëÿ ðåàëèçàöèè âèðóëåíòíîñòè ïðè ñèñòåìíîé èíôåêöèè è 
ëîêàëèçàöèè SCV. Ýôôåêòîð îáëàäàåò äåàöèëàçíîé àêòèâíîñòüþ in vitro, 
à âî âðåìÿ ñàëüìîíåëëåçíîé èíôåêöèè îí ýñòåðèôèöèðóåò õîëåñòåðîë, 
âõîäÿùèé â ñîñòàâ SCV ìåìáðàí. 

Ïåðåìåùåíèå SCV è îáðàçîâàíèå ñàëüìîíåëëà-èíäóöèðîâàííûõ 
ôèëàìåíòîâ (Sifs). Âî âðåìÿ ñîçðåâàíèÿ SCV ìèãðèðóåò îò ïåðèôåðèè 
êëåòêè ê ïåðèíóêëåàðíîé îáëàñòè êëåòêè õîçÿèíà, èñïîëüçóÿ âçàèìî-
äåéñòâóþùèé ñ Rab7 ëèçîñîìàëüíûé áåëîê (RILP), êîòîðûé, â ñâîþ 
î÷åðåäü, àññîöèèðîâàí ñ ìèêðîòóáóëÿðíûì ìîòîðîì – äèíåèíîì [15]. 
Íàõîæäåíèå SCV â ïåðèíóêëåàðíîì ðåãèîíå ïîáëèçîñòè îò MTOC âàæíî 
äëÿ áàêòåðèàëüíîé ðåïëèêàöèè [44]. Áëèçîñòü SCV ê àïïàðàòó Ãîëüäæè 
ñïîñîáñòâóåò âîçäåéñòâèþ íà òðàíñïîðòíûå âåçèêóëû. Äëÿ ïåðåàäðåñî-
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âêè òðàíñïîðòíûõ âåçèêóë ê SCV òðåáóþòñÿ SifÀ, SseG è SseF. SseG 
è SseF óäåðæèâàþò SCV â ïåðèíóêëåàðíîé îáëàñòè, îáðàçóÿ ôóíêöèî-
íàëüíûé êîìïëåêñ [24], êîòîðûé ïðèâÿçûâàåò SCV ê àïïàðàòó Ãîëüäæè 
èëè óïðàâëÿþò àêòèâíîñòüþ äèíåèíà [9]. Íàïðîòèâ, SifÀ ñâÿçûâàåò 
êëåòî÷íûé áåëîê SKIP (SifÀ è êèíåçèí-âçàèìîäåéñòâóþùèé áåëîê), 
ñíèæàÿ àêòèâíîñòü PipB2-èíäóöèðîâàííîãî ïðèâëå÷åíèÿ äâèãàòåëüíîãî 
êèíåçèíà ìèêðîòðóáî÷åê ê SCV [18]. Ýôôåêòèâíîå ïðèñîåäèíåíèå SifÀ 
ê SCV ìåäèèðóåòñÿ SPI-1 ýôôåêòîðîì SiðÀ [6]. Äëÿ óäåðæàíèÿ SCV â 
ïåðèíóêëåàðíîé îáëàñòè êëåòêè òðåáóåòñÿ òàêæå SopÂ-ìåäèèðîâàííîå 
ôîñôîðèëèðîâàíèå ñâÿçàííîé ñ àêòèíîì ëåãêîé öåïè ìîòîðíîãî ìèîçèíà 
II (MLC) ÷åðåç ñèãíàëüíûé ïóòü Rho/ROCK/MLC [50]. 

Âñëåä çà ïîçèöèîíèðîâàíèåì SCV íà÷èíàåòñÿ ðåïëèêàöèÿ áàêòåðèé. 
Íà÷àëî åå ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîÿâëåíèåì ñïåöèàëèçèðîâàííûõ òóáîâåçè-
êóëÿðíûõ ñòðóêòóð-ôèëàìåíòîâ (Sifs) [11]. Êàê ïîëàãàþò, îáðàçîâàíèå 
Sifs ÿâëÿåòñÿ ðåçóëüòàòîì ðàñùåïëåíèÿ SCV ïîñðåäñòâîì ïîçäíèõ 
ýíäîñîì/ëèçîñîì, äëÿ ÷åãî íåîáõîäèì ýôôåêòîð SifÀ [47]. Åãî êðàòêàÿ 
ñóïåðýêñïðåññèÿ äîñòàòî÷íà, ÷òîáû èíäóöèðîâàòü íàáóõàíèå è àãðåãàöèþ 
ïîçäíèõ ýíäîñîì è ôîðìèðîâàíèå Sif-ïîäîáíûõ ñòðóêòóð â æèâîòíûõ 
êëåòêàõ [47]. Êîäèðóåìûé SPI-2 ýôôåêòîð PipB2 òàêæå ñïîñîáñòâóåò 
ðàñøèðåíèþ ñåòè Sif â îñíîâíîì çà ñ÷åò ïðÿìîãî âçàèìîäåéñòâèÿ ñ 
êèíåçèíîì-1 [18]. SseG è SseF óñèëèâàþò îáðàçîâàíèå Sif, ìîäóëèðóÿ 
àãðåãàöèþ ýíäîñîìàëüíîãî êîìïàðòìåíòà. Íàïðîòèâ, SseJ è SpvB ÿâëÿ-
þòñÿ àíòàãîíèñòàìè îáðàçîâàíèÿ Sif. Ìóòàöèè â ýòèõ ãåíàõ óâåëè÷èâà-
þò ÷èñëî Sifs [9]. Ýêñïðåññèÿ SseJ ôàêòîðà ïðèâîäèò òàêæå ê ïîòåðå 
öåëîñòíîñòè SCV. 

Ìîäóëèðîâàíèå âðîæäåííîãî èììóííîãî îòâåòà è ñìåðòü êëåòêè-
õîçÿèíà. Îäíèì èç ãëàâíûõ êëèíè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ñàëüìîíåëëåçíîé 
èíôåêöèè ÿâëÿåòñÿ äèàðåÿ, êîòîðàÿ âûçûâàåòñÿ ïåðåíåñåííûìè ïîñðåäñ-
òâîì T3SS áåëêàìè. SopB èãðàåò âàæíóþ ðîëü â àêòèâàöèè ñåêðåòîðíîãî 
ïóòè ïðèâëå÷åíèÿ íåéòðîôèëîâ ê ìåñòàì èíôåêöèè è èçìåíåíèè èîííîãî 
áàëàíñà â êëåòêàõ. SPI-1 ýôôåêòîðû äîïîëíèòåëüíî èíäóöèðóþò îñòðîå 
êèøå÷íîå âîñïàëåíèå. Ñòèìóëÿöèÿ Cdc42 ïîä äåéñòâèåì SopE/SopE2, 
SopB âî âðåìÿ èíâàçèè ñàëüìîíåëë âåäåò ê çàâèñèìîé îò Raf1 èíäóêöèè 
Erk, Jnk è p38 ìèòîãåí-àêòèâèðîâàííûõ ïðîòåèíêèíàçíûõ (ÌÀÐÊ) ïóòåé 
è ïîñëåäóþùåé àêòèâàöèè ôàêòîðîâ òðàíñêðèïöèè ÀÐ-1 è NF-êB [40,41]. 
Ýòî ïðèâîäèò ê âûñâîáîæäåíèþ ïðîâîñïàëèòåëüíûõ öèòîêèíîâ, âêëþ÷àÿ 
IL-8, ïðèâëå÷åíèè ïîëèìîðôíî ÿäåðíûõ ëåéêîöèòîâ (ÏÌßË). Îäíîâðåìåí-
íî N-òåðìèíàëüíûé ðåãèîí SipA âêëþ÷àåò íîâûå ñèãíàëüíûå êàñêàäû Arf6 
è ôîñôîëèïàçû D, êîòîðûå àêòèâèðóþò ïðîòåèíêèíàçó Ñà, ÷òî ïðèâîäèò 
ê àïèêàëüíîé ñåêðåöèè ìîùíîãî ÏÌßË õåìîàòòðàêòàíòà – ãåïîêñèëèíà 
À3 [27]. Îí ñïîñîáñòâóåò òðàíñìèãðàöèè ÏÌßË ÷åðåç ýïèòåëèé â ïðî-
ñâåò êèøå÷íèêà, êîòîðàÿ, âîçìîæíî, óñèëèâàåòñÿ Å3-óáèêâèòèíëèãàçíîé 
àêòèâíîñòüþ SopÀ [10]. Òðàíñìèãðàöèÿ ÏÌßË ñïîñîáñòâóåò ðàñïðîñò-
ðàíåíèþ ñàëüìîíåëë ôåêàëüíî-îðàëüíûì ïóòåì. Ïðîäóêöèÿ Ins(1,4,5,6)
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P4 ÷åðåç SopB èíîçèòîëôîñôàòàçíóþ àêòèâíîñòü òàêæå âíîñèò âêëàä â 
èíäóêöèþ äèàðåè, óñèëèâàÿ ñåêðåöèþ êëåòî÷íûõ èîíîâ õëîðà è èñòå÷åíèå 
æèäêîñòè [27, 40]. Íàðóøåíèå òåñíîãî êîíòàêòà ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê, 
êîòîðûé îáåñïå÷èâàåòñÿ SopE/SopE2, SopB è SipA, òàêæå ñîäåéñòâóåò 
èñòå÷åíèþ æèäêîñòè è òðàíñìèãðàöèè ÏÌßË [5], â òî âðåìÿ êàê äðóãîé 
SPI-1 ýôôåêòîð, AvrA, ïîäàâëÿåò ýòó àêòèâíîñòü [28].

Âîñïàëèòåëüíûé ýôôåêò äàëåå óñèëèâàåòñÿ ãèáåëüþ ìàêðîôàãîâ 
âñëåäñòâèå àïîïòîçà, êîòîðûé èíäóöèðóåòñÿ ýôôåêòîðîì SipÂ. Ýòîò 
ïðîöåññ ìîæåò áûòü ñëåäñòâèåì ïðÿìîé àêòèâàöèè êàñïàçû-1 ëèáî îñó-
ùåñòâëÿåòñÿ ÷åðåç êàñïàçà-1-íåçàâèñèìûé ïóòü [27, 28]. Íàêîíåö, SpvB 
è SseL èíäóöèðóþò áîëåå ìåäëåííûé SPI-2-çàâèñèìûé ïóòü êëåòî÷íîé 
ñìåðòè [7].

Ñàëüìîíåëëà âûðàáàòûâàåò ýôôåêòîðû, ïîäàâëÿþùèå êëåòî÷íûå 
èììóííûå îòâåòû, â îñíîâíîì íåéòðàëèçóÿ ÿäåðíûå ôàêòîðû òðàíñêðè-
ïöèè, ñòèìóëèðóþùèå ýêñïðåññèþ ãåíîâ. 

Äåòåðìèíàíòû âèðóëåíòíîñòè ñàëüìîíåëë, âëèÿþùèå íà èõ âíóòðè-
êëåòî÷íóþ âûæèâàåìîñòü. Âäîáàâîê ê âèðóëåíòíûì ôàêòîðàì, ëîêàëèçî-
âàííûì â ïðåäåëàõ SPI-1 è SPI-2 T3SS, ó ñàëüìîíåëë èìåþòñÿ è äðóãèå 
ôàêòîðû, òàêèå êàê ôèìáðèè, ôëàãåëëû è ñèñòåìû òðàíñïîðòà èîíîâ, 
êîòîðûå èãðàþò âàæíóþ ðîëü â óñòàíîâëåíèè è ñîõðàíåíèè âíóòðèêëå-
òî÷íîé íèøè. Ãåíû ìíîãèõ èç ýòèõ ôàêòîðîâ íàõîäÿòñÿ â ïëàçìèäàõ.

Æãóòèêè (ôëàãåëëû). Ñâÿçàííàÿ ñ ôëàãåëëàìè ïîäâèæíîñòü 
ïîâûøàåò èíâàçèâíîñòü ñàëüìîíåëë [44]. Ñòðóêòóðà ôëàãåëë âêëþ÷àåò 
áàçàëüíîå òåëî, êðþê è ôèëàìåíò. Ó ñàëüìîíåëë ôîðìèðîâàíèå æãóòè-
êîâ êîíòðîëèðóþò ñâûøå 50 ãåíîâ. Ýêñïðåññèÿ ýòèõ ãåíîâ îðãàíèçîâàíà 
â òðè óðîâíÿ. Íà âåðøèíå èåðàðõèè íàõîäèòñÿ îïåðîí 1 êëàññà flhDC, 
êîòîðûé íåîáõîäèì äëÿ ýêñïðåññèè âñåõ ãåíîâ ôëàãåëëÿðíîãî êàñêàäà. 
Ðÿä ãëîáàëüíûõ ðåãóëÿòîðíûõ ôàêòîðîâ âëèÿþò íà ýêñïðåññèþ flhDC. 
Îïåðîíû êëàññà 2 ñîäåðæàò ãåíû, êîäèðóþùèå ñòðóêòóðíûå áåëêè 
æãóòèêîâ è íåñêîëüêî ðåãóëÿòîðíûõ áåëêîâ, à òàêæå êîìïîíåíòû ôëà-
ãåëëà-ñïåöèôè÷åñêîãî T3SS ýêñïîðòíîãî ìåõàíèçìà. Ãåíû îïåðîíîâ 3 
êëàññà ó÷àñòâóþò â îáðàçîâàíèè ôèëàìåíòîâ, âðàùåíèè æãóòèêîâ è 
õåìîòàêñèñå [30]. Îñíîâíîé áåëîê ôèëàìåíòîâ, ôëàãåëëèí, ñóùåñòâóåò 
â äâóõ àíòèãåííî ðàçëè÷íûõ ôîðìàõ, êîäèðóåìûõ ãåíàìè fliB fliC [30]. 
Îí ïåðåíîñèòñÿ èç öèòîïëàçìû â áàçàëüíîå òåëî ïîñðåäñòâîì ôëàãåë-
ëèí-ñïåöèôè÷åñêîé T3SS-1. Òàì îí äàëåå ïîëèìåðèçóåòñÿ ïðè ïîìîùè 
êýï-áåëêà FliD [30]. Â òî æå âðåìÿ ôëàãåëëèíîâûå ìîíîìåðû ÿâëÿþòñÿ 
ìîùíûìè èíäóêòîðàìè âðîæäåííîãî èììóíèòåòà [34]. FliC âêëþ÷àåò ïóòü 
ïåðåäà÷è ñèãíàëà ÷åðåç Toll-ïîäîáíûå ðåöåïòîðû 5 (TLR5), ÷òî ïðèâîäèò 
ê àêòèâàöèè èíôëàììîñîìû è îïîñðåäîâàííîé êàñïàçîé-1 ñìåðòè êëåòêè 
[35]. Â êèøå÷íîì ýïèòåëèè ôëàãåëëèí èíäóöèðóåò âîñïàëåíèå, èíãèáèðóÿ 
â òî æå âðåìÿ àïîïòîç ÷åðåç TLR5. 

Ïëàçìèäû âèðóëåíòíîñòè. Èçâåñòíî, ÷òî ïëàçìèäû ìîãóò ïåðåíî-
ñèòü êëàñòåðû ãåíîâ, îáåñïå÷èâàþùèõ ñåëåêòèâíûå ïðåèìóùåñòâà ñâîèì 
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õîçÿåâàì, òàêèå êàê âèðóëåíòíîñòü èëè óñòîé÷èâîñòü ê àíòèáàêòåðè-
àëüíûì ïðåïàðàòàì. Î÷åíü ìíîãèå øòàììû ñàëüìîíåëë ëèøåíû ïëàçìèä 
âèðóëåíòíîñòè, îäíàêî íàèáîëåå âàæíûå äëÿ çäîðîâüÿ ëþäåé ñåðîâàðû, 
âêëþ÷àÿ Òyphimurium è Ånteritidis èìåþò òàêèå ïëàçìèäû. Ýòè ïëàçìèäû 
íåñóò ãåíåòè÷åñêèé ëîêóñ, ñîäåðæàùèé ãåíû spvRABCD. Äâà ãåíà, spvB è 
spvC, êîäèðóþò ãëàâíûå ïëàçìèäíûå ôàêòîðû âèðóëåíòíîñòè, ñâÿçàííûå ñ 
ñåðîâàðîì Òyphimurium. Îíè ïåðåíîñÿòñÿ â êëåòêè õîçÿèíà ÷åðåç T3SS-2 
[31]. Äðóãèå ãåíû, ðàñïîëîæåííûå íà ïëàçìèäå âèðóëåíòíîñòè, êîäèðóþò 
ôèìáðèè (pefABCDI) è ðåçèñòåíòíîñòü ê ñûâîðîòêå (traT). Áîëüøèíñòâî 
âèðóëåíòíûõ ïëàçìèä íå ñïîñîáíû ê ñàìîïåðåíîñó â äðóãèå áàêòåðèè, 
õîòÿ íåêîòîðûå èç íèõ ñîäåðæàò ïîëíûé êîìïëåêò òðàíñïîðòíûõ ãåíîâ 
(tra) îáåñïå÷èâàþùèõ òàêóþ âîçìîæíîñòü ïóòåì êîíúþãàöèè, ÷òî ïðè-
âîäèò ê ïîâûøåíèþ âèðóëåíòíîñòè øòàììà-ðåöèïèåíòà. Ïëàçìèäû ÿâëÿ-
þòñÿ âûñîêî êîíñåðâàòèâíûì ãåíåòè÷åñêèì îáðàçîâàíèåì, ÷òî ïðèäàåò 
øòàììàì-íîñèòåëÿì çíà÷èòåëüíûå ïðåèìóùåñòâà. 

Ñóïåðîêñèääèñìóòàçà. Ìíîãèå êëåòêè õîçÿèíà ïðîäóöèðóþò âûñî-
êî ðåàêòèâíûå äåðèâàòû êèñëîðîäà â îñíîâíîì áëàãîäàðÿ àêòèâíîñòè 
ôàãîñîìàëüíîé NADPH îêñèäàçû (NOX2). Ýòè ôîðìû êèñëîðîäà íåîá-
õîäèìû äëÿ óíè÷òîæåíèÿ âíóòðèêëåòî÷íûõ ïàòîãåíîâ. ×òîáû ïðîòèâîñ-
òîÿòü ýòîé àêòèâíîñòè, ñàëüìîíåëëû èñïîëüçóþò ñóïåðîêñèääèñìóòàçó, 
SodCI. Ýòîò ñâÿçàííûé ñ ïåðèïëàçìîé ôåðìåíò îáëàäàåò óñòîé÷èâîñòüþ 
ê ïðîòåàçàì, ÷òî ïîçâîëÿåò åìó ôóíêöèîíèðîâàòü â ñóðîâûõ óñëîâèÿõ 
ôàãîñîìû [38]. 

Òðàíñïîðò èîíîâ. Â ýóêàðèîòè÷åñêîì õîçÿèíå äîñòóïíîñòü æåëåçà 
îãðàíè÷åíà âñëåäñòâèå àêòèâíîñòè æåëåçî-ñâÿçûâàþùèõ áåëêîâ, òàêèõ 
êàê òðàíñôåðèí è Nramp 1/Slc11A1, äèâàëåíòíîãî ìåòàëëîïðîòîíîâîãî 
èìïîðòåðà, íàõîäÿùåãîñÿ â ìàêðîôàãàõ, íåéòðîôèëàõ è ÄÊ [37]. ×òîáû 
ïðåîäîëåòü ýòî îãðàíè÷åíèå, ñàëüìîíåëëû â îòâåò íà íåõâàòêó æåëåçà 
ïðîäóöèðóþò äâà ñèäåðîôîðà: ýíòåðîáàêòèí è ñàëüìîõåëèí [36]. Ñà-
ëüìîõåëèí – ýòî ãëèêîçèëèðîâàííîå ïðîèçâîäíîå ýíòåðîáàêòèíà. Ýòà 
ìîäèôèêàöèÿ ìîæåò áûòü âàæíîé äëÿ óñòîé÷èâîñòè ê ëèïîêàëèíó-2, 
ïðîòèâîìèêðîáíîìó áåëêó, êîòîðûé ïðåäîòâðàùàåò íàêîïëåíèå æåëåçà 
áàêòåðèÿìè â èíôèöèðîâàííîì êèøå÷íîì ýïèòåëèè [43]. 

Ñàëüìîíåëëû èìåþò òðè ðàçíûå ñèñòåìû äîñòàâêè ìàãíèÿ: CorA, 
MgtA è MgtB, êàæäàÿ èç êîòîðûõ íåîáõîäèìà äëÿ ðåàëèçàöèè âèðóëå-
íòíîñòè [39]. Åùå îäèí ôàêòîð âèðóëåíòíîñòè, MgtÑ, êîäèðóåòñÿ òåì 
æå ñàìûì îïåðîíîì, ÷òî è MgtB. Â òî æå âðåìÿ îáåñïå÷åíèå ìàãíèåì 
íå îáÿçàòåëüíî äëÿ âûæèâàíèÿ ñàëüìîíåëë â ìàêðîôàãàõ è ðîñòà â ëè-
øåííîé ìàãíèÿ ñðåäå [1]. 

Äâà äðóãèõ ìåòàëëîèîíà, êîòîðûå èìåþò îòíîøåíèå ê âíóòðèêëåòî÷-
íîìó âûæèâàíèþ ñàëüìîíåëë – êàëèé è öèíê. Âûñîêî àôôèííàÿ ZnuABC 
ñèñòåìà òðàíñïîðòà Zn2+ íåîáõîäèìà äëÿ ðîñòà ñàëüìîíåëë â äåôèöèòíîé 
ïî öèíêó ñðåäå. 
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Áàêòåðèè ïîääåðæèâàþò îòíîñèòåëüíî ñòàáèëüíîé êîíöåíòðàöèþ 
âíóòðèêëåòî÷íîãî êàëèÿ (300–500 ìÌ), êîòîðàÿ íåîáõîäèìà äëÿ âûïîë-
íåíèÿ ìíîãèõ ñóùåñòâåííûõ æèçíåííûõ ôóíêöèé, âêëþ÷àÿ ïîääåðæàíèå 
êëåòî÷íîãî òóðãîðà è ãîìåîñòàçà, àêòèâàöèþ öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ôåðìå-
íòîâ. Ïîñêîëüêó áàêòåðèè ïîäâåðãàþòñÿ âîçäåéñòâèþ øèðîêîãî äèàïà-
çîíà âíåøíèõ êîíöåíòðàöèé êàëèÿ, îíè èñïîëüçóþò ðÿä ïåðåíîñ÷èêîâ è 
ýôëþêñ-íàñîñîâ äëÿ ñòàáèëèçàöèè âíóòðèêëåòî÷íîé êîíöåíòðàöèè êàëèÿ. 
Íàèáîëåå õîðîøî èçó÷åíû ó ãðàìíåãàòèâíûõ áàêòåðèé òðàíñïîðòíûå ñè-
ñòåìû Trk, Kdp è Kup. Trk – ýòî íèçêî àôôèííàÿ òðàíñïîðòíàÿ ñèñòåìà 
ïåðåíîñèò êàëèé ïðè íåéòðàëüíûõ è ùåëî÷íûõ çíà÷åíèÿõ ðÍ [49]. Ãåííûå 
ïðîäóêòû ýòîãî ìóëüòèåäèíè÷íîãî êîìïëåêñà ýêñïðåññèðóþò êîíñòèòóòè-
âíî. Kdp – âûñîêî àôôèííàÿ òðàíñïîðòíàÿ ñèñòåìà, êîòîðàÿ èíäóöèðóå-
òñÿ ïðè íèçêèõ (≤ 5 ìÌ) êîíöåíòðàöèÿõ Ê+ â ñðåäå. Kup-ñèñòåìà òàêæå 
èìååò íèçêèé àôôèíèòåò ê Ê+ è îñóùåñòâëÿåò åãî òðàíñïîðò ïðè êèñëûõ 
çíà÷åíèÿõ ñðåäû. Trk ó÷àñòâóåò â ýêñïðåññèè è ñåêðåöèè ýôôåêòîðíûõ 
áåëêîâ T3SS-ñèñòåìû, êîòîðàÿ êîäèðóåòñÿ â ïðåäåëàõ SPI-1 è êîòîðàÿ 
íåîáõîäèìà äëÿ âíåäðåíèÿ ñàëüìîíåëë â êëåòêè ýïèòåëèÿ êèøå÷íèêà. Êðî-
ìå òîãî, ÷òî trkA (sapG) íåîáõîäèì äëÿ óñòîé÷èâîñòè ê àíòèìèêðîáíûì 
ïåïòèäàì [48]. Áîëåå òîãî, âíåøíèé êàëèé ìîäóëèðóåò ïàòîãåííûå ñâîé-
ñòâà ñàëüìîíåëë ïóòåì ïîâûøåíèÿ ýêñïðåññèè è ñåêðåöèè ýôôåêòîðíûõ 
áåëêîâ T3SS-ñèñòåìû è ïóòåì ïîâûøåíèÿ èíâàçèè ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê. 
Òàêèì îáðàçîì, êàëèé àêòèâíî âîâëå÷åí â ïàòîãåíåç ñàëüìîíåëëåçà, à 
áàêòåðèè ïðèîáðåòàþò ïðåèìóùåñòâî è ñòàíîâÿòñÿ áîëåå âèðóëåíòíûìè 
ïðè âûñîêîé êîíöåíòðàöèè êàëèÿ âíóòðè êëåòêè è êèøå÷íîé æèäêîñòè, 
÷òî ÿâëÿåòñÿ îáû÷íûì ñëåäñòâèåì äèàðåè [48].

Çà ïîñëåäíèå 20 ëåò äîñòèãíóò ñóùåñòâåííûé ïðîãðåññ â èçó÷åíèè 
âçàèìîäåéñòâèÿ ñàëüìîíåëë ñ êëåòêîé-õîçÿèíîì. Ïàòîãåíåç ñàëüìîíåë-
ëåçà îñóùåñòâëÿåòñÿ ïóòåì äîñòàâêè â êëåòêó-õîçÿèíà ñâûøå 30 ñïåöè-
àëèçèðîâàííûõ ýôôåêòîðíûõ áåëêîâ ÷åðåç äâå ðàçëè÷íûå ñåêðåòîðíûå 
ñèñòåìû III òèïà. Ýòè ýôôåêòîðû, àðàíæèðîâàííûå â åäèíûé îðêåñòð, 
âîçäåéñòâóþò íà öèòîñêåëåòîí èíôèöèðîâàííîé êëåòêè, ïóòè ïåðåíîñà 
ñèãíàëîâ, ìåìáðàííûé òðàíñïîðò è ïðîâîñïàëèòåëüíûé îòâåò. Ýòî ïî-
çâîëÿåò ñàëüìîíåëëå âíåäðÿòüñÿ â íåôàãîöèòèðóþùèå ýïèòåëèàëüíûå 
êëåòêè, ÄÊ è ìàêðîôàãè, âûæèâàòü è ðàçìíîæàòüñÿ âíóòðèêëåòî÷íî, à 
â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ äèññåìèíèðîâàòü, âûçûâàÿ ñèñòåìíûå çàáîëåâàíèÿ. 
Óñòàíîâëåíî, ÷òî äëÿ óñòàíîâëåíèÿ è ïîääåðæàíèÿ ïåðñèñòèðóþùåé (ïî-
äîñòðîé) èíôåêöèè â ïå÷åíè è ñåëåçåíêå òðåáóåòñÿ ýêñïðåññèÿ íå ìåíåå 
118 ãåíîâ (3% ãåíîìà), 30% êîòîðûõ ñîñðåäîòî÷åíû â ãåíîìíûõ îáëàñòÿõ 
SPI-1 è SPI-2, ëèçîãåííûõ ôàãàõ è ðàçëè÷íûõ ïëàçìèäàõ [29]. Â òî æå 
âðåìÿ öåëûé ðÿä âîïðîñîâ ïàòîãåíåçà îñòàåòñÿ ïîêà áåç îòâåòà. Ïîíÿ-
òèå äåòàëåé âçàèìîäåéñòâèÿ âîçáóäèòåëÿ è êëåòêè-õîçÿèíà, óñêîëüçàíèÿ 
ïàòîãåíà îò ýôôåêòîðîâ èììóííîé ñèñòåìû è âûðàáîòêè óñòîé÷èâîñòè ê 
äåéñòâèþ ïðîòèâîìèêðîáíûõ ñðåäñòâ ïîçâîëèò íå òîëüêî çàïîëíèòü îñòà-
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þùèåñÿ ïðîáåëû, íî è ðàçðàáîòàòü íîâûå, áîëåå ýôôåêòèâíûå ñðåäñòâà 
âîçäåéñòâèÿ íà óáèêâèòàðíûé ïàòîãåí.
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Ðåôåðàò

Ïðîâåäåíî àíàë³ç ñó÷àñíèõ ë³òåðàòóðíèõ äàíèõ ùîäî ìåõàí³çì³â ðîçâè-
òêó îáìåæåíî¿ òà ñèñòåìíî¿ ñàëüìîíåëüîçíèõ ³íôåêö³é. ×óäîâà çäàòí³ñòü 
ñàëüìîíåë âæå ÷åðåç ê³ëüêà õâèëèí ï³ñëÿ ïîãëèíàííÿ ³íô³êîâàíî¿ ¿æ³ 
ïðîíèêàòè â ôàãîöèòè òà åíòåðîöèòè ³ äàë³ ïî âñüîìó îðãàí³çìó çàáåç-
ïå÷óºòüñÿ íàáîðîì ³ç ê³ëüêîõ äåñÿòê³â åôåêòîð³â (óñüîãî áàêòåð³àëüíèé 
ãåíîì ì³ñòèòü áëèçüêî 4500 ãåí³â), ÷èÿ êîîðäèíîâàíà åêñïðåñ³ÿ ñïðèÿº 
âíóòð³øíüîêë³òèííîìó âèæèâàííþ òà ðåïë³êàö³¿ áàêòåð³é. Îñíîâíà ÷à-
ñòèíà åôåêòîð³â ïîâ’ÿçàíà ç îñòðîâàìè ïàòîãåííîñò³ ñàëüìîíåë, SPI-1 ³ 
SPI-2. Êð³ì òîãî, áàãàòî øòàì³â ñàëüìîíåë ì³ñòÿòü ó ñêëàä³ ãåíîìó ³íø³ 
ëîêóñè ïàòîãåííîñò³, ÿê³ êîíòðîëþþòü áàêòåð³àëüíó àäãåç³þ, ³íâàç³þ, ³í-
ôåêö³þ, îï³ðí³ñòü äî ïðîòèì³êðîáíèõ çàñîá³â. Ñåðéîçíà íåáåçïåêà, ÿêîþ 
º ñàëüìîíåëüîç, ñòèìóëþº ïîäàëüøå éîãî âèâ÷åííÿ òà âäîñêîíàëåííÿ 
³íôðàñòðóêòóðè îõîðîíè çäîðîâ’ÿ ñóñï³ëüñòâà. 

Ê ë þ ÷ î â ³  ñ ë î â à : ñàëüìîíåëüîç, Salmonella enterica ñåðîâàð 

Typhimurium, Salmonella enterica ñåðîâàð Enteritidis, ïàòîãåíåç. 
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THE FACTORS OF SALMONELLA VIRULENCY  
AND PATHOGENESIS OF THE SALMONELLA INFECTION

Summary

Salmonella pathogenesis relies upon the delivery of over thirty special-
ized effector proteins into the host cell via two distinct type III secretion 
systems. These effectors act in concert to subvert the host cell cytoskeleton, 
signal transduction pathways, membrane trafficking and proinflammatory 
responses. This allows Salmonella to invade non-phagocytic epithelial cells, 
establish and maintain an intracellular replicative niche and, in some cases, 
disseminate to cause systemic diseases. This review focuses on the action 
of the effectors on their host cell targets during each stage of Salmonella 
infection. 

K e y  w o r d s : salmonellosis, Salmonella enterica serovar Typhimu-

rium, Salmonella enterica serovar Enteritidis, pathogenesis. 


