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Èññëåäîâàëè ÿäåðíûå ñòðóêòóðû îîöèòîâ ñêîðïèîííèöû Panorpa communis îò ïàõèòåíû äî ïåðâîãî
ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ. Ìåòîäàìè ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè è óëüòðàñòðóêòóðíîé èììóíîöèòîõè-
ìèè èññëåäîâàíî âíóòðèÿäåðíîå ðàñïðåäåëåíèå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II, ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà è êîèëèíà —
ìàðêåðíîãî áåëêà òåëåö Êàõàëà (ÒÊ). Ïîêàçàíà èõ àññîöèàöèÿ ñ ïåðèõðîìàòèíîâûìè ôèáðèëëàìè, êîì-
ïîíåíòàìè êàðèîñôåðû è ýêñòðàõðîìîñîìíûìè âíóòðèÿäåðíûìè òåëüöàìè (ÂÒ). Îáíàðóæåíî, ÷òî áîëü-
øèíñòâî ÂÒ îîöèòîâ P. communis âíå çàâèñèìîñòè îò èõ ìîðôîëîãè÷åñêîé îðãàíèçàöèè ïðåäñòàâëÿþò
ñîáîé ÒÊ è ñîäåðæàò êîèëèí, ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II è â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ — íåîáõîäèìûé äëÿ ñïëàéñèíãà
ïðå-ìÐÍÊ áåëîê SC35. Ïðèñóòñòâèå ïîñëåäíåãî íåõàðàêòåðíî äëÿ ÒÊ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê. Ìîðôîäèíà-
ìèêà ÒÊ äåòàëüíî ïðîñëåæåíà â ïåðèîä èíàêòèâàöèè ÿäðà îîöèòà íà ôîíå ïîýòàïíîé êîíäåíñàöèè õðî-
ìîñîì, ñîáðàííûõ â êàðèîñôåðó. Ïîêàçàíî, ÷òî êîèëèí, ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II è áåëîê SC35 ÿâëÿþòñÿ îá-
ùèìè êîìïîíåíòàìè êàê ÒÊ, òàê è îñîáîãî ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà, ÿâëÿþùåãîñÿ ñîñòàâíîé ÷àñòüþ êà-
ðèîñôåðû. Îáíàðóæåíî, ÷òî ìàòåðèàë ÒÊ ñîõðàíÿåòñÿ â îîïëàçìå ïîñëå ðàçðóøåíèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè
ïåðåä íà÷àëîì ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ. Íàëè÷èå ðÿäà âàæíûõ ÿäåðíûõ áåëêîâ â ÒÊ èíàêòèâèðîâàííûõ
ÿäåð, ïî-âèäèìîìó, ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ÒÊ îîöèòîâ ìîãóò ñëóæèòü çàïàñàþùèìè êîìïàðòìåíòà-
ìè äëÿ õðàíåíèÿ íåàêòèâíûõ êîìïîíåíòîâ ãåííîé ýêñïðåññèè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Panorpa communis, ÿäðî îîöèòà, âíóòðèÿäåðíûå òåëüöà, òåëüöà Êàõàëà, ôëóî-
ðåñöåíòíàÿ ìèêðîñêîïèÿ è óëüòðàñòðóêòóðíàÿ èììóíîöèòîõèìèÿ.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÂÒ — âíóòðèÿäåðíûå òåëüöà, ÃÌ — ãðàíóëÿðíûé ìàòåðèàë, ÊÈÃ —
êëàñòåð èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë, ìÿÐÍÏ — ìàëûå ÿäåðíûå ÐÍÏ, Ïîë II — ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II, ÏÔ —
ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû, ÒÊ — òåëüöà Êàõàëà, ÔÌ — ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë, CTD — C-êîíöå-
âîé äîìåí áîëüøîé ñóáúåäèíèöû ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II.

ßäðî ýóêàðèîòè÷åñêîé êëåòêè — ñòðóêòóðèðîâàííîå
îáðàçîâàíèå, ñîäåðæàùåå ðàçëè÷íûå ôóíêöèîíàëüíûå
êîìïàðòìåíòû, èëè äîìåíû (Spector, 1993, 1996, 2001;
Strouboulis, Wolffe, 1996; Lamond, Earnshow, 1998; Miste-
li, Spector, 1998; Dundr, Misteli, 2001). Äëÿ ðåøåíèÿ ðÿäà
âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ èññëåäîâàíèÿìè ÿäåðíûõ ôóíê-
öèé, â êà÷åñòâå ìîäåëüíûõ ñèñòåì îñîáåííî ïðèâëåêàòå-
ëüíûìè îêàçûâàþòñÿ îîöèòû, ââèäó òîãî ÷òî ýòî ìåòàáî-
ëè÷åñêè àêòèâíûå êëåòêè, äåìîíñòðèðóþùèå íåñîèçìå-
ðèìî áîëåå êðóïíûå ðàçìåðû ÿäåðíûõ ñòðóêòóð ïî
ñðàâíåíèþ ñ «êëàññè÷åñêèìè» îáúåêòàìè êëåòî÷íîé
áèîëîãèè — ñîìàòè÷åñêèìè êëåòêàìè (Gall et al., 2004).
Âìåñòå ñ òåì â îòëè÷èå îò ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê îîöè-
òû — ýòî âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûå êëåòêè, íàõîäÿùè-
åñÿ â ïðîôàçå ìåéîçà. Îäíà èç èõ ôóíêöèé ñîñòîèò â
îáåñïå÷åíèè çèãîòû ðàçëè÷íûìè ìàêðîìîëåêóëàìè è îð-
ãàíåëëàìè ñ öåëüþ èõ äàëüíåéøåãî èñïîëüçîâàíèÿ â ðàí-
íåì ýìáðèîãåíåçå (Davidson, 1986).

Íà ñòðóêòóðó è ôóíêöèè ÿäðà îîöèòà ñóùåñòâåííîå
âëèÿíèå îêàçûâàþò îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ ãîíàäû, ò. å.
ïðèñóòñòâèå èëè îòñóòñòâèå ïèòàþùèõ êëåòîê, êîòîðûå
â îñíîâíîì îáåñïå÷èâàþò ðàñòóùèé îîöèò ÐÍÊ (Ãàãèí-
ñêàÿ, 1975; Àéçåíøòàäò, 1984; Gruzova, Parfenov, 1993;
Ãðóçîâà è äð., 1995). Â ÿäðàõ îîöèòîâ âñåõ èçó÷åííûõ ê

íàñòîÿùåìó âðåìåíè âèäîâ íàñåêîìûõ, ó êîòîðûõ â æåí-
ñêèõ ãîíàäàõ ïðèñóòñòâóþò ïèòàþùèå êëåòêè, íà îïðå-
äåëåííîé ñòàäèè îîãåíåçà ïðîèñõîäÿò êîíäåíñàöèÿ
õðîìîñîì è àññîöèàöèè èõ â îãðàíè÷åííîì ó÷àñòêå ÿäðà,
÷òî ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâàíèþ êàðèîñôåðû, èëè êàðèî-
ñîìû (ñì. îáçîðû: Gruzova, Parfenov, 1993; Ãðóçîâà è äð.,
1995). Ïðè ýòîì â ÿäðå ïðèñóòñòâóþò ðàçíîîáðàçíûå ýê-
ñòðàõðîìîñîìíûå ñòðóêòóðû — âíóòðèÿäåðíûå òåëüöà
(ÂÒ).

Â ïîñëåäíèå ãîäû ñòàëî î÷åâèäíûì, ÷òî ïî êðàéíåé
ìåðå ÷àñòü ÂÒ îîöèòîâ íàñåêîìûõ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
òåëüöà Êàõàëà (ÒÊ) è ñîäåðæèò ìàðêåðíûé áåëîê êîè-
ëèí, ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II (Ïîë II) è ôàêòîðû ñïëàéñèíãà
ïðå-ìÐÍÊ (Öâåòêîâ è äð., 1996; Tsvetkov et al., 1997; Áà-
òàëîâà è äð., 2000; Bogolyubov, Parfenov, 2001; Jaglarz,
2001; Biliñski, Kloc, 2002; Áîãîëþáîâ, 2003; Batalova et
al., 2005).

Âûÿñíåíèþ ôóíêöèé ÒÊ â íàñòîÿùåå âðåìÿ ïðèäàåò-
ñÿ ñåðüåçíîå çíà÷åíèå. Áîëåå ÷åì 100-ëåòíÿÿ èñòîðèÿ èõ
èçó÷åíèÿ (ñì. îáçîðû: Gall, 2000, 2001, 2003) è èñïîëüçî-
âàíèå â ïîñëåäíèå ãîäû äëÿ ýòîãî íîâåéøèõ öèòîëîãè÷å-
ñêèõ è ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷åñêèõ ïîäõîäîâ (ñì. îáçî-
ðû: Dundr, Misteli, 2001; Ogg, Lamond, 2002) ïðèâîäÿò ê
ïîíèìàíèþ èõ âàæíîé ðîëè â êëþ÷åâûõ ñîáûòèÿõ ýêñï-
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ðåññèè ãåíîâ. Â àêòèâíî òðàíñêðèáèðóþùèõ ñîìàòè÷å-
ñêèõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ è îîöèòàõ àìôèáèé ÒÊ îò-
âîäÿò âåäóùóþ ðîëü â áèîãåíåçå ìàëûõ ÿäåðíûõ è ìàëûõ
ÿäðûøêîâûõ ÐÍÊ — ìÿÐÍÊ (Matera, 1999; Dundr, Miste-
li, 2001), à òàêæå â ñáîðêå, ìîäèôèêàöèè è âíóòðèÿäåð-
íîé ñîðòèðîâêå ìîëåêóëÿðíîãî îáîðóäîâàíèÿ òðàíñ-
êðèïöèè è ïðîöåññèíãà ÐÍÊ (Gall et al., 1999, 2004; Gall,
2000, 2001).

Ôóíêöèè ÒÊ â îîöèòàõ íàñåêîìûõ, îñîáåííî â ïåðè-
îä ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû, êîãäà ïðîèñõîäèò èíàê-
òèâàöèÿ õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà (Gruzova, Parfenov,
1993; Ãðóçîâà è äð., 1995), îñòàþòñÿ íåâûÿñíåííûìè.

Ïðåäñòàâèòåëü îòðÿäà Mecoptera — ñêîðïèîííèöà
Panorpa communis — ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íûì ïðåäñòàâèòå-
ëåì íàñåêîìûõ, èìåþùèõ ÿè÷íèêè ìåðîèñòè÷åñêîãî
òèïà, â êîòîðûõ ïðèñóòñòâóþò òðîôîöèòû, à â ÿäðàõ
îîöèòîâ ôîðìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà (Ãðóçîâà, 1962; Rama-
murty, 1963; Simiszyjew, 1996). Ðàíåå áûëî îáíàðóæåíî
(Áàòàëîâà, Öâåòêîâ, 1998; Batalova et al., 2005), ÷òî ïðè
ôîðìèðîâàíèè êàðèîñôåðû â îîöèòàõ äàííîãî âèäà â
ÿäðå ïðèñóòñòâóþò ìíîãî÷èñëåííûå ÂÒ íåÿäðûøêîâîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ, êîòîðûå, ñîîòâåòñòâåííî, íå èìåþò îò-
íîøåíèÿ ê ñèíòåçó ðÐÍÊ (Áàòàëîâà è äð., 2000). Ïðè
ýòîì õàðàêòåðíûå êðóïíûå ÂÒ, äîñòèãàþùèå 30 ìêì â
äèàìåòðå, ñîäåðæàò ðÿä âåäóùèõ êîìïîíåíòîâ ÒÊ (Áàòà-
ëîâà è äð., 2000; Batalova et al., 2005).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû èññëåäîâàëè ìîðôîäèíàìè-
êó ÂÒ îîöèòîâ P. communis â õîäå âñåãî ïåðèîäà ðîñòà
îîöèòà — íà÷èíàÿ îò ñòàäèé, ïðåäøåñòâóþùèõ ôîðìè-
ðîâàíèþ êàðèîñôåðû (ïàõèòåíà), äî ðàçðóøåíèÿ ÿäåðíîé
îáîëî÷êè è íà÷àëà ðåäóêöèîííîãî äåëåíèÿ. Ïîäðîáíî
áûëè èññëåäîâàíû ïîñëåäîâàòåëüíûå ýòàïû ðàçâèòèÿ êà-
ðèîñôåðû. Ñ ïîìîùüþ ôëóîðåñöåíòíîé ìèêðîñêîïèè è
óëüòðàñòðóêòóðíîé èììóíîöèòîõèìèè ìû èññëåäîâàëè
ãðàíóëû, âõîäÿùèå â ñîñòàâ êàðèîñôåðû è îòäåëüíûõ
ÂÒ. Îêàçàëîñü, ÷òî ìàòåðèàë ýòèõ ãðàíóë âíå çàâèñèìî-
ñòè îò åãî ðàñïîëîæåíèÿ â ÿäðå ñîäåðæèò ðÿä ìîëåêóëÿð-
íûõ êîìïîíåíòîâ ÒÊ. Îáíàðóæåíî òàêæå, ÷òî ìàòåðèàë
ÒÊ ïðèñóòñòâóåò â îîöèòàõ è ïîñëå ðàçðóøåíèÿ ÿäåðíîé
îáîëî÷êè ïåðåä ðåäóêöèîííûì äåëåíèåì.

Ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå äàííûå, ïî-âèäèìî-
ìó, ñëóæàò åùå îäíèì äîâîäîì â ïîëüçó âûñêàçàííîãî
ðàíåå ïðåäïîëîæåíèÿ (Bogolyubov et al., 2000; Bogolyu-
bov, Parfenov, 2001; Jaglarz, 2001; Biliñski, Kloc, 2002; Áî-
ãîëþáîâ, 2003) î òîì, ÷òî â îîöèòàõ íàñåêîìûõ ñ ìåðî-
èñòè÷åñêèì òèïîì ÿè÷íèêîâ ÒÊ ìîãóò âûïîëíÿòü ôóíê-

öèþ «äåïî» èíàêòèâèðîâàííûõ êîìïîíåíòîâ ýêñïðåññèè
ãåíîâ.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëè ÿéöåâûå òðóáêè
âçðîñëûõ ñàìîê ñêîðïèîííèöû Panorpa communis L.
(Mecoptera: Panorpidae), ñîáðàííûõ â ïîñ. Òîêñîâî Ëå-
íèíãðàäñêîé îáë. è â Ñòàðîì Ïåòåðãîôå.

ßè÷íèêè èçîëèðîâàëè â ôèçèîëîãè÷åñêîé ñðåäå OR2
(Wallace et al., 1973) è ðàçäåëÿëè íà îòäåëüíûå îâàðèîëû.
Äàâëåíûå ïðåïàðàòû îâàðèîë ãîòîâèëè ïî ìåòîäó Õóëñå-
áîñà ñ ñîàâòîðàìè (Hulsebos et al., 1984). Íåïðÿìîå èì-
ìóíîôëóîðåñöåíòíîå îêðàøèâàíèå ïðåïàðàòîâ ÿè÷íèêîâ
ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ïðîâîäèëè ïî ìåòîäèêå, ïîäðîáíî
îïèñàííîé Âó ñ ñîàâòîðàìè (Wu et al., 1991). Èñïîëüçî-
âàííûå àíòèòåëà ïðåäñòàâëåíû â òàáëèöå. Ïðåïàðàòû çà-
êëþ÷àëè â ñðåäó, ïðåäñòàâëÿþùóþ ñîáîé 50 %-íûé
ðàñòâîð ãëèöåðèíà íà PBS ñ äîáàâëåíèåì 1 ìã/ìë ïàðà-
ôåíèëåíäèàìèíà, êîòîðàÿ ñîäåðæàëà 0.2 ìêã/ìë ôëóî-
ðîõðîìà DAPI (Sigma, ÑØÀ), äëÿ âûÿâëåíèÿ ÄÍÊ ïà-
ðàëëåëüíî ñ èììóíîöèòîõèìè÷åñêèì îêðàøèâàíèåì.

Ïðåïàðàòû àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ëþìèíåñöåíò-
íîãî ìèêðîñêîïà Axioskop (Karl Zeiss); äëÿ çàïèñè èçîá-
ðàæåíèé èñïîëüçîâàëè ñîâìåùåííóþ ñ ìèêðîñêîïîì âè-
äåîêàìåðó è êîìïüþòåðíóþ ïðîãðàììó KS100.

Äëÿ ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ
ïðèìåíÿëè ìåòîäèêó, ïîäðîáíî îïèñàííóþ ðàíåå (Áàòà-
ëîâà è äð., 2000).

Äëÿ èììóíîýëåêòðîííîãî ìå÷åíèÿ óëüòðàòîíêèõ
ñðåçîâ îâàðèîëû ôèêñèðîâàëè â ðàñòâîðå, ñîäåðæàùåì
4 % ïàðàôîðìàëüäåãèäà è 0.5 % ãëóòàðàëüäåãèäà íà 1 �
PBS, â òå÷åíèå 2 ÷ ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå, çàòåì â
2 %-íîì ïàðàôîðìàëüäåãèäå íà òîì æå áóôåðíîì ðàñ-
òâîðå â òå÷åíèå íî÷è ïðè 4 °C. Ïîñëå îòìûâêè â 1 �
PBS, ñîäåðæàùåì 0.5 Ì NH4Cl, è äåãèäðàòàöèè â ýòàíî-
ëå âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè ìàòåðèàë çàêëþ÷àëè â
ñìîëó LR White (Polyscience, ÑØÀ). Óëüòðàòîíêèå ñðå-
çû èíêóáèðîâàëè â ðàñòâîðå ìîíîêëîíàëüíûõ ìûøèíûõ
àíòèòåë (ïåðâûå àíòèòåëà) è çàòåì îáðàáàòûâàëè êîçüè-
ìè àíòèòåëàìè ïðîòèâ ìûøèíûõ èììóíîãëîáóëèíîâ,
êîíúþãèðîâàííûìè ñ êîëëîèäíûì çîëîòîì (äèàìåòð ÷à-
ñòèö 10 íì) (Amersham, ÑØÀ), ïðè ðàçâåäåíèè 1 : 10.
Êîíòðîëüíûå ñðåçû èíêóáèðîâàëè òîëüêî â ðàñòâîðå
âòîðûõ àíòèòåë. Â ñëó÷àå èñïîëüçîâàíèÿ êðîëè÷üåé ïî-
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Èñïîëüçîâàííûå â ðàáîòå àíòèòåëà è âûÿâëÿåìûå àíòèãåíû

Òèïû è íàçâàíèÿ àíòèòåë Âûÿâëÿåìûé àíòèãåí Ëèòåðàòóðíûé èñòî÷íèê
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Ñûâîðîòêà ê ãèïåðôîñôîðèëèðîâàí-
íîé ôîðìå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II
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êóëû áåëêà p80-êîèëèíà

Andrade et al., 1991



ëèêëîíàëüíîé ñûâîðîòêè R288 â êà÷åñòâå âòîðûõ àíòè-
òåë èñïîëüçîâàëè êîíúþãèðîâàííûå ñ êîëëîèäíûì çîëî-
òîì êîçüè àíòèòåëà ïðîòèâ êðîëè÷üèõ èììóíîãëîáóëè-
íîâ ïðè ðàçâåäåíèè 1 : 20. Îáðàáîòêó êîíòðîëüíûõ ñåòîê
â ýòîì ñëó÷àå ïðîâîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðåèììóí-
íîé ñûâîðîòêè.

Ïðè äâîéíîì ìå÷åíèè àíòèòåëàìè ñåòêè ïîìåùàëè â
ñìåñü ïåðâûõ àíòèòåë. Â êà÷åñòâå âòîðûõ àíòèòåë èñïî-
ëüçîâàëè àíòèòåëà, êîíúþãèðîâàííûå ñ êîëëîèäíûì çî-
ëîòîì ñ ðàçëè÷íûì äèàìåòðîì ÷àñòèö (10 è 15 íì).

Ðåçóëüòàòû

Ïàðíûå æåíñêèå ãîíàäû ñêîðïèîííèöû Panorpa
communis ñîñòîÿò èç ìåðîèñòè÷åñêèõ ïîëèòðîôíûõ îâà-
ðèîë. Êàæäàÿ îâàðèîëà ñîñòîèò èç ãåðìàðèÿ, â êîòîðîì
îîöèòû íàõîäÿòñÿ íà íà÷àëüíûõ ñòàäèÿõ ïðîôàçû I ìåéî-
çà, âêëþ÷àÿ ïàõèòåíó, è âèòåëëÿðèÿ, ãäå ðàñïîëàãàþòñÿ
ðàñòóùèå îîöèòû íà ñòàäèè äëèòåëüíîé äèïëîòåíû.

Â îîöèòå, íàõîäÿùåìñÿ íà ñòàäèè ïàõèòåíû, êðóïíîå
ÿäðî çàíèìàåò ïî÷òè âåñü îáúåì êëåòêè. Êàðèîïëàçìà ñî-
äåðæèò äèñïåðãèðîâàííûé õðîìàòèí è îòäåëüíûå íåáî-
ëüøèå ó÷àñòêè êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà, ðàñïîëî-
æåííîãî ïðåèìóùåñòâåííî ïî ïåðèôåðèè ÿäðà (ðèñ. 1).
Âíóòðè õðîìàòèíîâûõ áëîêîâ ÷åòêî âèäíû ýëåìåíòû ñè-
íàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà (ðèñ. 1). Âíóòðèÿäåðíûõ òåëåö

(ÂÒ) íà ýòîé ñòàäèè íå îáíàðóæåíî. Áûëè îòìå÷åíû
ëèøü îòäåëüíûå ìåëêèå êîëüöåâèäíûå ñòðóêòóðû
(ðèñ. 1, ãîëîâêè ñòðåëîê) è ìåëêèå ãðàíóëû íåèçâåñòíîé
ïðèðîäû (ðèñ. 1, ñòðåëêè).

Â àïèêàëüíîé çîíå âèòåëëÿðèÿ ðàñïîëàãàþòñÿ ðàí-
íèå ïðåâèòåëëîãåííûå îîöèòû. Ôîëëèêóë ê ýòîìó âðåìå-
íè óæå ñôîðìèðîâàí è ñîñòîèò èç îîöèòà è ïèòàþùåé êà-
ìåðû. Ïîñëåäíÿÿ âêëþ÷àåò â ñåáÿ òðè ãèãàíòñêèå ïèòàþ-
ùèå êëåòêè ñ êðóïíûìè ëîïàñòíûìè ÿäðàìè (ðèñ. 2, à).
Â ÿäðå îîöèòà õðîìîñîìû íà÷èíàþò êîíäåíñèðîâàòüñÿ è
îáúåäèíÿþòñÿ â 3—4 ãðóïïû, ÷òî îñîáåííî îò÷åòëèâî
çàìåòíî íà ñåðèéíûõ ïîëóòîíêèõ ñðåçàõ (ðèñ. 2, á—ã).
Â ýòî âðåìÿ â òåñíîì êîíòàêòå ñ õðîìîñîìàìè âïåðâûå
îáíàðóæèâàþòñÿ ýêñòðàõðîìîñîìíûå ÂÒ (ðèñ. 2, á—ã,
ñòðåëêè).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ó P. communis ÂÒ çíà÷èòåëüíî
âàðüèðóþò ïî ôîðìå è ðàçìåðàì äàæå íà îäíîé ñòàäèè
ðàçâèòèÿ îîöèòà. Ýòà îñîáåííîñòü ñîõðàíÿåòñÿ íà âñåõ
ýòàïàõ åãî ðîñòà. ÂÒ ïðåèìóùåñòâåííî ñîñòîÿò èç ôèá-
ðèëëÿðíîãî (ÔÌ) è ãðàíóëÿðíîãî (ÃÌ) ìàòåðèàëà. Ïî-
äðîáíî î ìîðôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòÿõ è ìîëåêóëÿð-
íîì ñîñòàâå ÂÒ ðå÷ü ïîéäåò íèæå.

Íà ðèñ. 3—5 ïðåäñòàâëåíû ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åííûå â
õîäå èììóíîöèòîõèìè÷åñêîé îáðàáîòêè ïðåïàðàòîâ ÿäåð
ïàõèòåííûõ è ðàííèõ äèïëîòåííûõ îîöèòîâ. Ïðè äâîéíîé
îáðàáîòêå óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ìîíîêëîíàëüíûìè àíòè-
òåëàìè ê äâóõöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ è ïîëèêëîíàëüíîé ñûâî-

Êàðèîñôåðà è ýêñòðàõðîìîñîìíûå ÿäåðíûå òåëüöà îîöèòîâ ñêîðïèîííèöû 849

Ðèñ. 1. ßäðî îîöèòà Panorpa communis íà ñòàäèè ïàõèòåíû.

Â ÿäðå îîöèòà (ÿî) âèäíû äèñïåðãèðîâàííûé õðîìàòèí (õð), ýëåìåíòû ñèíàïòîíåìíîãî êîìïëåêñà (ñê), ìåëêèå ïëîòíûå ãðàíóëû (ñòðåëêè) è êîëüöå-
âèäíàÿ ñòðóêòóðà (ãîëîâêà ñòðåëêè); î — îîïëàçìà.

Fig. 1. Panorpa communis oocyte nucleus at pachytene stage.

ÿî — nucleus, xp — dispersed chromatin, cê — synaptonemal complex, arrows — small electron dense granules, arrowheads — a ring-shaped structure;
o — ooplasm.



ðîòêîé ê ôîñôîðèëèðîâàííîé ôîðìå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II
(Ïîë II) îáíàðóæåíî, ÷òî Ïîë II ïðåèìóùåñòâåííî àññîöè-
èðîâàíà ñ ôèáðèëëÿðíûì ìàòåðèàëîì, ðàñïîëîæåííûì íà
ïåðèôåðèè êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìàòèíîâûõ áëîêîâ è
ïðåäñòàâëÿþùèì ñîáîé, î÷åâèäíî, ïåðèõðîìàòèíîâûå
ôèáðèëëû (ÏÔ) (ðèñ. 2, à, á, ñòðåëêè).

Ïðè íåïðÿìîé èììóíîôëóîðåñöåíòíîé îáðàáîòêå
ÿäåð ïàõèòåííûõ îîöèòîâ ñ ïîìîùüþ ìîíîêëîíàëüíûõ
àíòèòåë ê ôàêòîðó ñïëàéñèíãà SC35 íàáëþäàåòñÿ ôëóî-
ðåñöåíöèÿ ìíîãî÷èñëåííûõ ìåëêèõ äîìåíîâ â êàðèîï-
ëàçìå (ðèñ. 4). Àíàëèç óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ, îáðàáîòàí-
íûõ ýòèìè æå àíòèòåëàìè, ïîêàçàë, ÷òî áåëîê SC35 ïðåè-
ìóùåñòâåííî àññîöèèðîâàí ñ ÏÔ (ðèñ. 5, à, ñòðåëêè).

Ïðè îáðàáîòêå àíòèòåëàìè ê áåëêó SC35 óëüòðàòîí-
êèõ ñðåçîâ ÿäåð ðàííèõ ïðåâèòåëëîãåííûõ îîöèòîâ íà-
áëþäàåòñÿ èíòåíñèâíîå ìå÷åíèå ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèà-
ëà (ÃÌ), êîòîðûé ïîÿâëÿåòñÿ â ÿäðå íà äàííîé ñòàäèè è
ðàñïîëîæåí â áëèçêîì êîíòàêòå ñ õðîìàòèíîì (ðèñ. 5, á,
ãîëîâêè ñòðåëîê). Ìåòÿòñÿ òàêæå ìåëêèå ôèáðèëëÿðíûå
îáðàçîâàíèÿ (ðèñ. 5, á, ñòðåëêè), â òî âðåìÿ êàê áîëåå
êðóïíûå ÂÒ íå ñîäåðæàò ìåòêè (ðèñ. 5, á).

Íà ñòàäèè ñðåäíåãî ïðåâèòåëëîãåíåçà â ÿäðàõ îîöè-
òîâ P. communis íà÷èíàåòñÿ ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ êà-
ðèîñôåðû. Îòäåëüíûå ãðóïïû õðîìîñîì ñáëèæàþòñÿ è
çàíèìàþò öåíòðàëüíóþ ÷àñòü ÿäðà. Ñáëèæåíèå õðîìî-
ñîì ïðîäîëæàåòñÿ äî òåõ ïîð, ïîêà íå îáðàçóåòñÿ áîëåå
èëè ìåíåå ïëîòíûé êëóáîê, êîòîðûé ðàñïîëàãàåòñÿ ýêñ-
öåíòðè÷íî â ÿäðå. Êàïñóëà êàðèîñôåðû â îîöèòàõ
P. communis íå ôîðìèðóåòñÿ. Íà óëüòðàñòðóêòóðíîì
óðîâíå ñðåäè ðûõëûõ áëîêîâ õðîìàòèíà ÷åòêî âèäíû áî-
ëüøèå ñêîïëåíèÿ ÃÌ (ðèñ. 6, à) è êîëüöåâèäíûå ñòðóêòó-
ðû, ìîðôîëîãè÷åñêè íàïîìèíàþùèå òàêîâûå â ÿäðàõ ïà-
õèòåííûõ îîöèòîâ (ðèñ. 6, à, ñòðåëêè). Ïî ìåðå ðîñòà
îîöèòà â êàðèîñôåðå ïðîäîëæàåòñÿ êîíäåíñàöèÿ õðîìî-
ñîì è óâåëè÷èâàåòñÿ êîëè÷åñòâî ÃÌ (ðèñ. 6, á). Â âèòåë-
ëîãåííûõ îîöèòàõ êàðèîñôåðà ðàñïîëîæåíà â ÿäðàõ ýêñ-
öåíòðè÷íî è äîñòèãàåò ñâîåé ìàêñèìàëüíîé êîìïàêòèçà-
öèè. Êîíäåíñèðîâàííûå õðîìàòèíîâûå áëîêè îêðóæåíû
ÃÌ, êîòîðûé çàìåòíî óïëîòíåí (ðèñ. 6, â).

Â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû â îîöèòàõ P. com-
munis îòìå÷àåòñÿ ïîÿâëåíèå çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà
ÂÒ, ïðåäñòàâëåííûõ ðàçíîîáðàçíûìè ìîðôîëîãè÷åñêè-
ìè ôîðìàìè. Îíè ðàçëè÷àþòñÿ ïî ðàçìåðó, èìåÿ äèàìåòð
îò 0.5 äî 30 ìêì. Ñàìûå êðóïíûå ÂÒ îîöèòîâ P. commu-
nis ôîðìèðóþòñÿ íà ñòàäèè ïîçäíåãî ïðåâèòåëëîãåíåçà.
Èññëåäîâàíèþ óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè è ìîëå-
êóëÿðíîãî ñîñòàâà ýòèõ ÂÒ áûëè ïîñâÿùåíû äâå ïðåäû-
äóùèå ðàáîòû (Áàòàëîâà è äð., 2000; Batalova et al.,
2005), â êîòîðûõ ÂÒ äàííîãî òèïà áûëè èäåíòèôèöèðî-
âàíû êàê òåëüöà Êàõàëà (ÒÊ). Çíà÷èòåëüíî ìåíüøå èçâå-
ñòíî î ïðèðîäå ìåëêèõ ÂÒ, ÷àñòü êîòîðûõ ñîäåðæèò ôàê-
òîð ñïëàéñèíãà SC35 (Áàòàëîâà, Öâåòêîâ, 1998) è êîëè÷å-
ñòâî êîòîðûõ â ÿäðå äîñòèãàåò ìàêñèìóìà òàêæå íà
ñòàäèè ïîçäíåãî ïðåâèòåëëîãåíåçà (Batalova et al., 2005).
Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðîâåëè ïîäðîáíîå óëüòðàñòðóê-
òóðíîå è èììóíîöèòîõèìè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ýòîé
ãðóïïû ÂÒ îîöèòîâ P. communis.

Ïî óëüòðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè ìåëêèå è ñðåä-
íèå ïî ðàçìåðó ÂÒ (äî 3 ìêì â äèàìåòðå) âåñüìà íåîäíî-
ðîäíû è â îñíîâíîì ñîñòîÿò èç ÔÌ è ÃÌ. ÃÌ îáðàçîâàí
ïðåèìóùåñòâåííî êðóïíûìè ãðàíóëàìè îêîëî 30—50 íì
â äèàìåòðå (ðèñ. 7, à). Êàê óæå îòìå÷àëîñü, ñõîäíûé ÃÌ
ìîæåò íå òîëüêî ÿâëÿòüñÿ êîìïîíåíòîì ñëîæíûõ ÂÒ
(ðèñ. 7, à, å), íî è âõîäèòü â ñîñòàâ êàðèîñôåðû (ðèñ. 6,
à—â) èëè ñóùåñòâîâàòü â êàðèîïëàçìå â âèäå îòäåëüíûõ
ñêîïëåíèé (ðèñ. 7, â). ÔÌ ñîñòîèò èç òîíêèõ ôèáðèëë è
õàðàêòåðèçóåòñÿ ðàçëè÷íîé ïëîòíîñòüþ èõ óïàêîâêè
(ðèñ. 7, à, á). Â îäíîì ñëîæíîì ÂÒ ìîæíî íàáëþäàòü êàê
ïëîòíî óïàêîâàííûé ÔÌ (â ñôåðè÷åñêèõ ÷àñòÿõ ÂÒ;
ðèñ. 7, á), òàê è ÔÌ âûñîêîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè, îð-
ãàíèçîâàííûé â ïàðàëëåëüíûå òÿæè, çàêëþ÷åííûå â òîí-
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Ðèñ. 2. ßäðà îîöèòîâ Panorpa communis íà ñòàäèè ðàííåãî ïðå-
âèòåëëîãåíåçà.

à — ïîëóòîíêèé ñðåç ôîëëèêóëà; á—ã — ñåðèéíûå ñðåçû ÿäðà îîöèòà; â
ÿäðå õðîìîñîìû (õð) íà÷èíàþò êîíäåíñèðîâàòüñÿ è ñáëèæàòüñÿ, çàìåò-
íû îäíî êðóïíîå òåëüöå è íåñêîëüêî ìåëêèõ òåëåö (ñòðåëêè). î — îîöèò,

ÿî — ÿäðî îîöèòà, ò — òðîôîöèò, ÿò — ÿäðî òðîôîöèòà.

Fig. 2. Panorpa communis oocyte nuclei at early previtellogenesis.

a — semithin section of a follicle; á—ã — serial semithin sections of the oocy-
te nucleus; chromosomes (xp) begin to condense lying close to each other; ar-

rows — a single large body and several smaller ones.



êîôèáðèëëÿðíûé ìàòðèêñ (ðèñ. 7, á). Òàêæå ÔÌ ìîæåò
èìåòü âèä àìîðôíîãî, ðûõëî óïàêîâàííîãî ìàòåðèàëà
(ðèñ. 7, à). ÔÌ, êàê è ÃÌ, ìîæåò âõîäèòü â ñîñòàâ ñëîæ-
íûõ ÂÒ (ðèñ. 7, à, á, å) èëè ñóùåñòâîâàòü â âèäå ïðîñòûõ
ìåëêèõ òåëåö (ðèñ. 7, ã, ä).

Ïðè ïðîâåäåíèè óëüòðàñòðóêòóðíîãî èììóíîöèòî-
õèìè÷åñêîãî àíàëèçà ìû îáíàðóæèëè, ÷òî ìåëêèå ôèá-
ðèëëÿðíûå ÂÒ èìåþò â ñâîåì ñîñòàâå ìàëûå ÿäåðíûå
(ìÿ) ÐÍÏ (ðèñ. 7, ä) è SR-áåëîê SC35 (ðèñ. 7, ã). Îäíàêî
ÃÌ â ñîñòàâå ñëîæíûõ ÂÒ íå ñâÿçûâàåò àíòèòåëà ê
Sm-ýïèòîïó ìÿÐÍÏ, íî â íåì âûÿâëÿåòñÿ áåëîê SC35
(ðèñ. 7, â), à òàêæå ôîñôîðèëèðîâàííàÿ Ïîë II (ðèñ. 7, å).

Îáðàáîòêà óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ïîëèêëîíàëüíîé ñû-
âîðîòêîé ê êîèëèíó ïðèâåëà ê íåîæèäàííûì ðåçóëüòà-
òàì. Îêàçàëîñü, ÷òî âíå çàâèñèìîñòè îò ìîðôîëîãè÷åñêî-
ãî òèïà âõîäÿùåãî â èõ ñîñòàâ ìàòåðèàëà ìíîãèå ÂÒ ìå-
òÿòñÿ ñ ïîìîùüþ äàííûõ àíòèòåë. Ïðè ýòîì ìåòèòñÿ íå

òîëüêî ÔÌ, âõîäÿùèé â ñîñòàâ êàê ñëîæíûõ (ðèñ. 8, à),
òàê è «ïðîñòûõ» ÂÒ (ðèñ. 8, â), íî òàêæå è ÃÌ, êîòîðûé
ñâÿçûâàåò àíòèòåëà ê êîèëèíó (ðèñ. 8, á, â).

Â íåêîòîðûõ ïîñëåäíèõ èññëåäîâàíèÿõ íàëè÷èå êîè-
ëèíà â ÂÒ ñ÷èòàþò îäíèì èç îñíîâíûõ êðèòåðèåâ, ïî êî-
òîðîìó òàêèå ÂÒ îïðåäåëÿþòñÿ êàê ÒÊ (Andrade et al.,
1991; Raška et al., 1991). Îñíîâûâàÿñü íà ýòîì ïîëîæå-
íèè, ìû ðàññìàòðèâàåì âñå êîèëèíñîäåðæàùèå ÂÒ â
îîöèòàõ P. communis êàê ÒÊ, íåñìîòðÿ íà èõ ðàçëè÷íûå
óëüòðàñòðóêòóðó è ðàçìåðû.

Â ñëåäóþùèé ïåðèîä ðîñòà îîöèòà, íà ñòàäèè ðàííå-
ãî âèòåëëîãåíåçà, ÂÒ, âêëþ÷àÿ ÒÊ, âñå åùå ìíîãî÷èñëåí-
íû, çíà÷èòåëüíî óìåíüøàÿñü â êîëè÷åñòâå ëèøü ê êîíöó
ðîñòà îîöèòà. Çàâåðøåíèå ïåðèîäà ðîñòà îîöèòà õàðàêòå-
ðèçóåòñÿ èñ÷åçíîâåíèåì ÿäåðíîé îáîëî÷êè. Íà ñðåçàõ,
ïðîøåäøèõ ÷åðåç àíèìàëüíûé ïîëþñ îîöèòà, êîòîðûé
îïðåäåëÿåòñÿ êàê îáëàñòü, ëèøåííàÿ æåëòêà, ìîæíî âè-
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Ðèñ. 3. ßäðà ïàõèòåííûõ (à) è ðàííèõ äèïëîòåííûõ (á) îîöèòîâ Panorpa communis ïîñëå äâîéíîé îáðàáîòêè óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ
ìîíîêëîíàëüíûìè àíòèòåëàìè ê äâóõöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ (ìåëêèå ÷àñòèöû çîëîòà) è ïîëèêëîíàëüíîé ñûâîðîòêîé ê ôîñôîðèëèðîâàí-

íîé ôîðìå ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II (Ïîë II) (êðóïíûå ÷àñòèöû çîëîòà).

ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II âûÿâëÿåòñÿ â àññîöèàöèè ñ ïåðèõðîìàòèíîâûìè ôèáðèëëàìè (ñòðåëêè), ðàñïîëîæåííûìè íà ïåðèôåðèè êîíäåíñèðîâàííûõ õðî-
ìàòèíîâûõ áëîêîâ (õð); ñê — ñèíàïòîíåìíûé êîìïëåêñ.

Fig. 3. Nuclei of pachytene (a) and diplotene (á) oocytes in Panorpa communis after double immunogold labeling with monoclonal antibo-
dy against double-stranded DNA (small particles), and with polyclonal serum against phosphorylated RNA polymerase II (large particles).

RNA polymerase II is revealed in association with perichromatin fibrils (arrows) located at the periphery of condensed chromatin clumps (xp); cê — synaptone-
mal complex.

Ðèñ. 4. ßäðî îîöèòà Panorpa communis ïîñëå íåïðÿìîãî èììóíîôëóîðåñöåíòíîãî îêðàøèâàíèÿ ñ ïîìîùüþ ìîíîêëîíàëüíûõ àíòè-
òåë áSC35 (a); ôëóîðåñöèðóþò ìåëêèå ìíîãî÷èñëåííûå äîìåíû â êàðèîïëàçìå; á — îêðàñêà DAPI.

Fig. 4. The oocyte nucleus after indirect immunofluorescent staining with monoclonal antibody against non-snRNP splicing factor, SC35
(a); fluorescence of small numerous domains in karyoplasm is observed; á — DAPI staining.



äåòü ïåðåðåçàííûå õðîìîñîìû, ëåæàùèå íà çíà÷èòåëü-
íîì ðàññòîÿíèè äðóã îò äðóãà (ðèñ. 9, à, á). Ïî-âèäèìî-
ìó, ýòó ñòàäèþ ñëåäóåò ðàññìàòðèâàòü êàê íà÷àëî ðåäóê-
öèîííîãî äåëåíèÿ. Êðàéíå âàæíûì, íà íàø âçãëÿä, ÿâëÿ-
åòñÿ ïðèñóòñòâèå â îîïëàçìå íà ýòîé ñòàäèè îñòàòêîâ
ìàòåðèàëà ÂÒ (ðèñ. 9, â), â ñîñòàâå êîòîðûõ ñ ïîìîùüþ
óëüòðàñòðóêòóðíîé èììóíîöèòîõèìèè âûÿâëÿåòñÿ êîè-
ëèí (ðèñ. 9, ã), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî äàííûé
ìàòåðèàë ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îñòàòêè ÒÊ.

Îáñóæäåíèå

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïðîâåäåíî èññëåäîâàíèå ìîðôî-
äèíàìèêè ýêñòðàõðîìîñîìíûõ ÿäåðíûõ ñòðóêòóð îîöè-
òîâ ñêîðïèîííèöû Panorpa communis â ïåðèîä ïîýòàï-
íîé êîíäåíñàöèè õðîìîñîì è ñíèæåíèÿ èõ àêòèâíîñòè â
õîäå ôîðìèðîâàíèÿ è ðàçâèòèÿ êàðèîñôåðû. Ïîêàçàíî,
÷òî â ÿäðàõ îîöèòîâ íà ñòàäèè ïàõèòåíû è ðàííåé äèïëî-
òåíû, äî ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû, ãèïåðôîñôîðèëè-
ðîâàííàÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II (Ïîë II) è ôàêòîðû ñïëàé-
ñèíãà ñâÿçàíû ñ ôèáðèëëÿðíûì ìàòåðèàëîì, ðàñïîëîæåí-
íûì íà ïåðèôåðèè êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìàòèíîâûõ áëî-
êîâ. Â ÿäðàõ ïðåâèòåëëîãåííûõ è âèòåëëîãåííûõ îîöèòîâ
âî âðåìÿ îáðàçîâàíèÿ êàðèîñôåðû ýòè ôàêòîðû àêêóìóëè-
ðóþòñÿ âî âíóòðèÿäåðíûõ òåëüöàõ (ÂÒ).

Èçâåñòíî, ÷òî ôîñôîðèëèðîâàííàÿ Ïîë II ïðèíèìàåò
ó÷àñòèå â ýëîíãàöèè òðàíñêðèïòà â õîäå òðàíñêðèïöèîí-
íîãî öèêëà (Cadena, Dahmus, 1987). Ó÷èòûâàÿ, ÷òî
ñïëàéñèíã îñóùåñòâëÿåòñÿ â òåñíîé àññîöèàöèè ñ ïå-
ðèõðîìàòèíîâûìè ôèáðèëëàìè (ÏÔ) (Spector, 1993; Fa-

kan, 1994; Van Driel et al., 1995; Puvion, Puvion-Dutilleul,
1996), ìû ðàññìàòðèâàåì ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë,
ðàñïîëîæåííûé íà ïåðèôåðèè õðîìàòèíà è ñîäåðæà-
ùèé Ïîë II è ôàêòîðû ñïëàéñèíãà, êàê ÏÔ. Ðàíåå àíà-
ëîãè÷íûé ìàòåðèàë, ñâÿçûâàþùèé àíòèòåëà ê Ïîë II
è ôàêòîðàì ñïëàéñèíãà è ïðåäñòàâëÿþùèé ñîáîé ÏÔ,
áûë îïèñàí â «äîêàðèîñôåðíûõ» îîöèòàõ æóêà-÷åð-
íîòåëêè Tenebrio molitor (Bogolyubov, Parfenov, 2001).
Ìíîãî÷èñëåííûå ñêîïëåíèÿ ÏÔ â îîöèòàõ íàñåêîìûõ
íà äàííûõ ñòàäèÿõ ïî-âèäèìîìó, îòðàæàþò àêòèâíîå
òðàíñêðèïöèîííîå ñîñòîÿíèå õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà (ó
P. communis — íà ñòàäèÿõ ïàõèòåíû è ðàííåé äèïëî-
òåíû).

Ê à ð è î ñ ô å ð à. Íà÷èíàÿ ñî ñòàäèè ñðåäíåãî ïðåâè-
òåëëîãåíåçà (ñðåäíÿÿ äèïëîòåíà) â ÿäðå îîöèòîâ ñêîðïè-
îííèöû ôîðìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà (êàðèîñîìà), êîòîðàÿ
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñëîæíîå îáðàçîâàíèå, âêëþ÷àþùåå â
ñåáÿ âåñü õðîìîñîìíûé íàáîð ïîëîâîé êëåòêè (Gruzova,
Parfenov, 1993). Ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû õàðàêòåðíî
äëÿ âñåõ èçó÷åííûõ ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè âèäîâ íàñåêî-
ìûõ, èìåþùèõ ÿè÷íèêè ìåðîèñòè÷åñêîãî òèïà (Gruzova,
Parfenov, 1993), ïðè ýòîì îòíîñèòåëüíàÿ òðàíñêðèïöèîí-
íàÿ èíàêòèâàöèÿ õðîìîñîì, ñîáðàííûõ â êàðèîñôåðó, ñî-
ïðîâîæäàåòñÿ àêòèâíûì áåëêîâûì ìåòàáîëèçìîì (Ãðó-
çîâà è äð., 1995).

Íå ìíîãî èçâåñòíî î âîçìîæíûõ ñïîñîáàõ îáúåäèíå-
íèÿ õðîìîñîì â êàðèîñôåðó. Î÷åâèäíî, îíè ðàçëè÷àþòñÿ
ó ðàçíûõ âèäîâ æèâîòíûõ. Íàïðèìåð, ó Drosophila êàðè-
îñôåðà ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò îáúåäèíåíèÿ öåíòðîìåðíûõ
ðàéîíîâ õðîìîñîì â îáùèé õðîìîöåíòð íà ñòàäèè ñðåä-
íåé ïàõèòåíû (Nokkala, Puro, 1976). Ó P. communis âíà-
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Ðèñ. 5. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû ÿäðà ïàõèòåííîãî (à) è ðàííåãî äèïëîòåííîãî (á) îîöèòîâ Panorpa communis ïîñëå îáðàáîòêè ìîíî-
êëîíàëüíûìè àíòèòåëàìè ê ôàêòîðó ñïëàéñèíãà SC35.

Â ÿäðå íà ñòàäèè ïàõèòåíû (à) ÷àñòèöû çîëîòà àññîöèèðóþò ñ ïåðèõðîìàòèíîâûìè ôèáðèëëàìè (ñòðåëêè). Â ÿäðàõ ðàííèõ ïðåâèòåëëîãåííûõ îîöèòîâ
(á) ìîæíî âèäåòü èíòåíñèâíîå ìå÷åíèå ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ãîëîâêè ñòðåëîê), êîòîðûé ðàñïîëîæåí â áëèçêîì êîíòàêòå ñ õðîìàòèíîì (õð). Ìå-

òÿòñÿ òàêæå ìåëêèå ôèáðèëëÿðíûå òåëüöà (ñòðåëêè). Êðóïíîå òåëüöå íå ìåòèòñÿ; (ñê) — ñèíàïòîíåìíûé êîìïëåêñ.

Fig. 5. Immunogold labeling of Panorpa communis oocyte nuclei at pachytene (a) and early diplotene (á) with áSC35 antibody.

Gold particles decorating perichromatin fibrils (arrow) at pachytene stage. An intensive labeling of chromatin (xp) contacting granular material (arrowheads) in
early previtellogenic oocytes (á). Small fibrillar bodies (arrows) are labeled. A large body is not labeled. ñê — synaptonemal complex.



÷àëå ôîðìèðóþòñÿ 3 èëè 4 ãðóïïû õðîìîñîì, îáúåäè-
íåííûõ çà ñ÷åò îáùåãî õðîìîöåíòðà. Çàòåì ýòè ãðóïïû
îáúåäèíÿþòñÿ â åäèíûé «êëóáîê» — êàðèîñôåðó.

Ó P. communis ñòðóêòóðà êàðèîñôåðû ïðîõîäèò íå-
ñêîëüêî ñòàäèé ðàçâèòèÿ: îò ðûõëîé ðåòèêóëÿðíîé (ñðåä-
íèé ïðåâèòåëëîãåíåç; ðèñ. 6, à) äî ïëîòíîé êîìïàêòíîé

(ïîçäíèé âèòåëëîãåíåç; ðèñ. 6, â). Â îòëè÷èå îò æóêà
T. molitor, â âèòåëëîãåííûõ îîöèòàõ êîòîðîãî íà ïîçäíèõ
ñòàäèÿõ ôîðìèðóåòñÿ êîëüöåâèäíàÿ êàðèîñôåðà, ñîñòîÿ-
ùàÿ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ èç êîíäåíñèðîâàííîãî õðî-
ìàòèíà (Bogolyubov et al., 2000; Bogolyubov, Parfenov,
2001), ó ñêîðïèîííèöû õðîìîñîìû â êàðèîñôåðå âïëîòü
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Ðèñ. 6. Êàðèîñôåðà â ÿäðå îîöèòà Panorpa communis íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ.

à — óëüòðàòîíêèé ñðåç êàðèîñôåðû íà ñòàäèè ðàííåãî ïðåâèòåëëîãåíåçà; âèäíî, ÷òî ñðåäè ðûõëûõ áëîêîâ õðîìàòèíà (õð) ïðèñóòñòâóþò áîëüøèå ñêîï-
ëåíèÿ ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ãì), à òàêæå êîëüöåâèäíûå ñòðóêòóðû (ñòðåëêè). á — êàðèîñôåðà íà ñòàäèè ïîçäíåãî ïðåâèòåëëîãåíåçà, ïðîäîëæàåòñÿ
êîíäåíñàöèÿ õðîìîñîì è óâåëè÷èâàåòñÿ êîëè÷åñòâî ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ãì). â — êàðèîñôåðà â ÿäðå âèòåëëîãåííîãî îîöèòà, êîíäåíñèðîâàííûå

õðîìàòèíîâûå áëîêè îêðóæåíû ãðàíóëÿðíûå ìàòåðèàëû (ãì).

Fig. 6. Karyosphere in Panorpa communis oocyte nucleus at different stages of its development.

a — an ultrathin section of the karyosphere at early previtellogenesis; ãì — large aggregates of a granular material, arrows — ring-shaped structures scattered
among loose chromatin clumps (xp). á — karyosphere in the late previtellogenic oocyte; chromosome condensation goes on, and the amount of granular material

(ãì) increases. â — karyosphere in the vitellogenic oocyte; condensed chromatin blocks are surrounded by the granular material.



äî ñòàäèè ïîçäíåãî âèòåëëîãåíåçà îáúåäèíåíû ñ ãðàíó-
ëÿðíûì ìàòåðèàëîì (ÃÌ), ñîñòàâ è ïðèðîäà êîòîðîãî áó-
äóò îáñóæäàòüñÿ íèæå.

Êàê è ó T. molitor, êàðèîñôåðà P. communis íå èìååò
âîëîêíèñòîé êàïñóëû, ïðèñóòñòâèå êîòîðîé õàðàêòåðíî
äëÿ ìíîãèõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Gruzova et al., 1972; Ãðóçî-

âà, 1979; Ãðóçîâà, Áàòàëîâà, 1979; Àëåêñàíäðîâà, 1992;
Œwi¹tek, 1999; Rübsam, Büning, 2001). Ôóíêöèîíàëüíîå
çíà÷åíèå íàëè÷èÿ èëè îòñóòñòâèÿ êàïñóëû êàðèîñôåðû ó
ðàçíûõ âèäîâ íå âûÿâëåíî.

Â í ó ò ð è ÿ ä å ð í û å ò å ë ü ö à. Â äèïëîòåííûõ îîöè-
òàõ P. communis ïðèñóòñòâóþò ìíîãî÷èñëåííûå ÂÒ, çíà-
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Ðèñ. 7. Òåëüöà Êàõàëà ðàçëè÷íîé ìîðôîëîãèè (à, á) â ÿäðàõ îîöèòîâ Panorpa communis ïîñëå îáðàáîòêè óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ìîíî-
êëîíàëüíûìè àíòèòåëàìè ê áåëêó SC35 (a, ã), Sm-ýïèòîìó ìÿÐÍÊ (ä) è ìîíîêëîíàëüíûìè àíòèòåëàìè V22 ê ôîñôîðèëèðîâàííîìó

CTD ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II (å).

ãì — ãðàíóëÿðíûé ìàòåðèàë, ôì — ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë.

Fig. 7. Cajal bodies of different morphology in Panorpa communis oocyte as viewed by routine electron microscopy (a, á) and after immu-
nogold labeling with monoclonal antibodies against SC35 protein (â, ã), Sm-epitope of snRNPs (ä) and phosphorylated CTD of RNA poly-

merase II (e).

ãì — granular material, ôì — fibrillar material.



÷èòåëüíàÿ ÷àñòü êîòîðûõ, êàê îêàçàëîñü, èìååò îáùèå
÷åðòû ñ òåëüöàìè Êàõàëà (ÒÊ). Ãëàâíîé îñîáåííîñòüþ
ýòèõ ñòðóêòóð ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå â èõ ñîñòàâå áåëêà êîè-
ëèíà, êîòîðûé ðàññìàòðèâàþò â êà÷åñòâå ìàðêåðà ÒÊ
(Andrade et al., 1991; Raška et al., 1991). Îäíàêî íåñêîëü-
êî íåîæèäàííûì îêàçàëñÿ òîò ôàêò, ÷òî àíòèòåëà ê êîè-
ëèíó â ÿäðàõ îîöèòîâ P. communis ñïîñîáíû ñâÿçûâàòü
ðàçëè÷íûå ïî ñâîèì ìîðôîëîãè÷åñêèì ïðèçíàêàì ñòðóê-
òóðû. Ñðåäè íèõ: 1) ìåëêèå ãðàíóëÿðíûå òåëüöà, ñîñòîÿ-
ùèå èç ãðàíóë 30—50 íì â äèàìåòðå; 2) ìåëêèå ôèáðèë-
ëÿðíûå òåëüöà; 3) ñëîæíûå òåëüöà, ñîäåðæàùèå êàê ãðà-
íóëÿðíûé, òàê è ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë; 4) êðóïíûå
(äî 30 ìêì â äèàìåòðå) ôèáðèëëÿðíûå òåëüöà, îïèñàí-
íûå íàìè ðàíåå (Áàòàëîâà è äð., 2000; Batalova et al.,
2005). ÒÊ ïîñëåäíåãî òèïà, î÷åâèäíî ïðèñóòñòâóþò â
îîöèòàõ è äðóãèõ ïðåäñòàâèòåëåé îòðÿäà Mecoptera (Si-
miszyjew, 2003) è, ïî-âèäèìîìó, ñîîòâåòñòâóþò èçâåñò-

íîìó òèïó ãèãàíòñêèõ ÒÊ îîöèòîâ íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ
(Jaglarz, 2001; Filek et al., 2002), êîòîðûå äî íåäàâíåãî
âðåìåíè áûëè èçâåñòíû ïîä íàçâàíèåì «âíóòðåííèå òåëü-
öà», èëè Binnenkörper (Jörgensen, 1913; Bier et al., 1967).

Â îîöèòàõ ìíîãèõ èññëåäîâàííûõ ê íàñòîÿùåìó âðå-
ìåíè âèäîâ íàñåêîìûõ ÒÊ õîòÿ è èìåþò âèäîñïåöèôè÷-
íûå ÷åðòû èõ îðãàíèçàöèè, îáû÷íî ëåãêî ðàñïîçíàþòñÿ
(Jab�oñska, Biliñski, 2001; Jaglarz, 2001; Biliñski, Kloc,
2002; Filek et al., 2002). Íåäàâíî ìîðôîëîãè÷åñêè ãåòåðî-
ãåííàÿ ïîïóëÿöèÿ ÒÊ áûëà îáíàðóæåíà â îîöèòàõ æóêà
T. molitor (Áîãîëþáîâ, 2003). Îäíàêî â òîì ñëó÷àå, êîãäà
ÒÊ â îîöèòàõ äàííîãî âèäà èìåþò ñëîæíóþ ôèáðîãðàíó-
ëÿðíóþ îðãàíèçàöèþ, àíòèòåëà ê êîèëèíó òåì íå ìåíåå
ñâÿçûâàþòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ñ ôèáðèëëÿðíûìè îáëàñ-
òÿìè â èõ ñîñòàâå (Bogolyubov, Parfenov, 2001).

Ñïåöèôè÷íîñòü èñïîëüçîâàííûõ íàìè àíòèòåë ïðè-
ìåíèòåëüíî ê áåëêàì îîöèòîâ P. communis áûëà ïðîâåðå-

Êàðèîñôåðà è ýêñòðàõðîìîñîìíûå ÿäåðíûå òåëüöà îîöèòîâ ñêîðïèîííèöû 855

Ðèñ. 8. Òåëüöà Êàõàëà ïîñëå îáðàáîòêè óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ïîëèêëîíàëüíîé ñûâîðîòêîé R288 ê êîèëèíó.

Ìåòÿòñÿ êàê ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë (ôì) â ñîñòàâå ñëîæíûõ òåëåö (à) è â âèäå îòäåëüíîãî òåëüöà (â), òàê è ãðàíóëÿðíûé ìàòåðèàë (ãì) (á, â).

Fig. 8. Immunogold labeling of Cajal bodies with anti-coilin polyclonal serum.

Labeled are both a fibrillar material (ôì), either making complex bodies (a) or representing a single body (â), and some granular material (ãì) (á, â).



íà ñ ïîìîùüþ èììóíîáëîòèíãà (Batalova et al., 2005). Â
òîé æå ðàáîòå ìû îáíàðóæèëè, ÷òî åñëè èíúåöèðîâàòü â
îîïëàçìó P. communis ôëóîðåñöåíòíî ìå÷åííóþ U7
ìÿÐÍÊ, òî îíà ñâÿçûâàåòñÿ ñ ìíîãî÷èñëåííûìè ãåòåðî-
ìîðôíûìè ÿäåðíûìè äîìåíàìè, ñîîòâåòñòâóþùèìè ÒÊ
(Batalova et al., 2005). Ïîñëåäíåå íàáëþäåíèå ïðåäñòàâ-
ëÿåòñÿ ñóùåñòâåííûì äëÿ èäåíòèôèêàöèè ÒÊ, ïîñêîëüêó
U7 ìÿÐÍÊ, ó÷àñòâóþùàÿ, êàê èçâåñòíî, â òðèìèíãå
3�-êîíöà ãèñòîíîâûõ ìÐÍ (Dominski, Marzluff, 1999), â
âûñîêîé êîíöåíòðàöèè ñîäåðæèòñÿ â ÒÊ êàê ñîìàòè÷å-
ñêèõ êëåòîê, òàê è îîöèòîâ (Wu, Gall, 1993; Frey, Matera,
1995; Wu et al., 1996; Gall, 2000).

Çàñëóæèâàåò ñïåöèàëüíîãî îáñóæäåíèÿ ïðèðîäà ãðà-
íóëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ÃÌ), îáðàçîâàííîãî ãðàíóëàìè
30—50 íì, êîòîðûé ïîÿâëÿåòñÿ â ñâÿçè ñ õðîìàòèíîì

îäíèì èç ïåðâûõ. Â õîäå ðîñòà îîöèòà êîëè÷åñòâî ÃÌ
çíà÷èòåëüíî óâåëè÷èâàåòñÿ. Îí ïðèñóòñòâóåò êàê â ñî-
ñòàâå êàðèîñôåðû, òàê è â äðóãèõ îáëàñòÿõ ÿäðà. Ìîð-
ôîëîãè÷åñêè ïîäîáíûé ìàòåðèàë áûë îïèñàí â êàðèîñ-
ôåðå äîëãîíîñèêîâ (Œwi¹tek, 1999), îäíàêî ó ýòèõ æóêîâ
â îòëè÷èå îò îîöèòîâ P. communis â ñîñòàâå ÃÌ íå âûÿâ-
ëÿåòñÿ íè ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà, íè êîèëèíà (Œwi¹tek,
Jaglarz, 2004). Ìû îáíàðóæèëè, ÷òî â îîöèòàõ P. commu-
nis ÃÌ ñîäåðæèò êîèëèí, SR-áåëîê SC35, ôîñôîðèëè-
ðîâàííóþ ôîðìó Ïîë II, íî â íåì íå áûëî âûÿâëåíî
ìÿÐÍÏ.

Ïðèñóòñòâèå â ñîñòàâå ÃÌ îîöèòîâ P. communis êîè-
ëèíà îêàçàëîñü îñîáåííî íåîæèäàííûì, â ñâÿçè ñ ÷åì
êðàéíå ñëîæíî ïðîâîäèòü åãî ãîìîëîãèþ ñ èçâåñòíûìè
ÿäåðíûìè äîìåíàìè ñîìàòè÷åñêèõ è ïîëîâûõ êëåòîê

856 Ô. Ì. Áàòàëîâà, Ä. Ñ. Áîãîëþáîâ, Â. Í. Ïàðôåíîâ

Ðèñ. 9. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû îîöèòà ïîñëå ðàçðóøåíèÿ ÿäåðíîé îáîëî÷êè.

à — îáðàáîòêà óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ìîíîêëîíàëüíûìè àíòèòåëàìè ê ÄÍÊ; ñòðåëêàìè óêàçàíû õðîìîñîìû. á — ñðåç õðîìîñîìû, ìå÷åííîé àíòèòåëà-
ìè ê ÄÍÊ, ïðè áîëüøåì óâåëè÷åíèè. â — îñòàòêè òåëåö Êàõàëà â îîïëàçìå. ã — êîèëèíñîäåðæàùèé ìàòåðèàë îñòàòêîâ òåëåö Êàõàëà.

Fig. 9. Ultrathin section of an oocyte after the nuclear envelope breakdown.

a — immunogold labeling with anti-DNA antibody; arrows — chromosomes. á — a cross section of a chromosome labeled with anti-DNA antibody, at higher
magnification. â — a remnant of Cajal body in the ooplasm. ã — ñoilin-containing material in Cajal body remnants.



äðóãèõ âèäîâ æèâîòíûõ. Îïðåäåëåííûå ÷åðòû ñõîäñòâà
ýòîãî ìàòåðèàëà (èíòåíñèâíîå ìå÷åíèå ñ ïîìîùüþ àíòè-
òåë ê áåëêó SC35) ìîæíî íàéòè, ñðàâíèâàÿ åãî ñ êëàñòå-
ðàìè èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë (ÊÈÃ), õàðàêòåðíûõ
äëÿ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê è îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ
(Kopecny et al., 1996; Parfenov et al., 1998), è ñ B-ñíåðïî-
ñîìàìè îîöèòîâ àìôèáèé (Gall et al., 1999; Gall, 2000).
Îäíàêî îò ýòèõ ñòðóêòóð ÃÌ îîöèòîâ ñêîðïèîííèöû îò-
ëè÷àåòñÿ áîëåå êðóïíûìè ðàçìåðàìè ñîñòàâëÿþùèõ åãî
ãðàíóë è îòñóòñòâèåì ìå÷åíèÿ ïîñëå îáðàáîòêè ïðåïàðà-
òîâ àíòèòåëàìè ê Sm-ýïèòîïó ìÿÐÍÏ. Âìåñòå ñ òåì ñõîä-
íûé ïî ðàçìåðó ãðàíóë ìàòåðèàë, ñîäåðæàùèé áåëîê
SC35, áûë îïèñàí â ÿäðàõ îîöèòîâ ìîëëþñêà Achatina fu-
lica (Ñòåïàíîâà, Áîãîëþáîâ, 2003). Êðîìå òîãî, â ÿäðàõ
äâóõêëåòî÷íûõ çàðîäûøåé ìûøè íàáëþäàëè ãðàíóëû
äèàìåòðîì 30—60 íì, êîòîðûå áûëè îáîãàùåíû áåëêîì
SC35 è íå ñîäåðæàëè ìÿÐÍÏ (Áîãîëþáîâà, Ïàðôåíîâ,
2000). Â îîöèòàõ è ýìáðèîíàõ ñâèíåé ñêîïëåíèÿ êðóï-
íûõ (äî 70 íì â äèàìåòðå) ãðàíóë òàêæå áûëè îïèñàíû
íàðÿäó ñ òèïè÷íûìè ÊÈÃ (Kopecny et al., 1996), ïðè÷åì
íåêîòîðûå ãðàíóëû íàïîìèíàëè, ïî ìíåíèþ ýòèõ àâòî-
ðîâ, ïåðèõðîìàòèíîâûå ãðàíóëû, îïèñàííûå Óîòñîíîì
(Watson, 1962; ñì. îáçîð: Daskal, 1981). Â îîöèòàõ ìûøè
íà àêòèâíîé ñòàäèè (â îäíî- è äâóõñëîéíûõ ôîëëèêóëàõ)
áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû àññî-
öèèðóþò ñ êðóïíûìè (40—60 íì â äèàìåòðå) ãðàíóëàìè,
êîòîðûå ñòàíîâÿòñÿ åùå áîëåå ìíîãî÷èñëåííûìè íà íå-
àêòèâíîé ñòàäèè, â àíòðàëüíîì ôîëëèêóëå (Parfenov et
al., 2003). Àâòîðû ýòîé ðàáîòû òàêæå ïîëàãàþò, ÷òî ýòè
ãðàíóëû, ïî-âèäèìîìó, ñîîòâåòñòâóþò ïåðèõðîìàòèíî-
âûì. Îáíàðóæåíî, ÷òî â îîöèòàõ ìûøè òàêèå ãðàíóëû
ñîäåðæàò ôàêòîð ñïëàéñèíãà SC35 è òðàíñêðèïöèîííûé
ôàêòîð Oct-4 (Parfenov et al., 2003).

Êàê âèäíî èç ïðèâåäåííûõ äàííûõ, ìîæíî îòìåòèòü
ëèøü ÷àñòè÷íóþ ãîìîëîãèþ ÃÌ îîöèòîâ ñêîðïèîííèöû
ñ îïèñàííûìè âûøå ñòðóêòóðàìè. Ãëàâíûì îòëè÷èåì
ÃÌ èññëåäóåìîãî íàìè âèäà ÿâëÿåòñÿ ïðèñóòñòâèå â åãî
ñîñòàâå Ïîë II è êîèëèíà.

Îáíàðóæåíèå êîèëèíà â ñîñòàâå ÃÌ ïîçâîëÿåò ðàñ-
ñìàòðèâàòü åãî êàê àíàëîã ÒÊ. Â ýòîé ñâÿçè íàøè äàííûå
î ïðèñóòñòâèè Ïîë II â ñîñòàâå ÃÌ íå ÿâëÿþòñÿ íåîæè-
äàííîñòüþ, òàê êàê Ïîë II áûëà îáíàðóæåíà â ÒÊ è ñîìà-
òè÷åñêèõ êëåòîê (Schul et al., 1998), è îîöèòîâ àìôèáèé
(Gall et al., 1999; Morgan et al., 2000; Doyle et al., 2002) è
íàñåêîìûõ (Bogolyubov, Parfenov, 2001, 2004; Áîãîëþ-
áîâ, 2003). Íåîáû÷íûé íà ïåðâûé âçãëÿä ôàêò ïðèñóòñò-
âèÿ â ÒÊ îîöèòîâ SR-áåëêà SC35, íå âûÿâëÿþùåãîñÿ â
ÒÊ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê è â ìàòðèêñå ÒÊ îîöèòîâ àìôè-
áèé (ñì. îáçîðû: Matera, 1999; Gall, 2000), íå ÿâëÿåòñÿ
èñêëþ÷èòåëüíûì äëÿ îîöèòîâ P. communis, ïîñêîëüêó
ýòîò ôàêòîð ñïëàéñèíãà áûë îáíàðóæåí â ñîñòàâå ñëîæ-
íûõ ôèáðîãðàíóëÿðíûõ ÒÊ îîöèòîâ äðóãèõ íàñåêîìûõ
(Bogolyubov, Parfenov, 2001; Áîãîëþáîâ, 2003).

Ïðè èññëåäîâàíèè äèíàìèêè ÒÊ íà ïîñëåäîâàòåëü-
íûõ ñòàäèÿõ ðîñòà îîöèòà P. communis áûëî îáíàðóæå-
íî, ÷òî áèîãåíåç ÒÊ êîððåëèðóåò ñî ñòåïåíüþ êîíäåíñà-
öèè õðîìîñîì è ñòàäèåé ðàçâèòèÿ êàðèîñôåðû. Âïåðâûå
íåìíîãî÷èñëåííûå ÒÊ ìîãóò áûòü îáíàðóæåíû íà ñòà-
äèè ðàííåé äèïëîòåíû, êîãäà õðîìîñîìû òîëüêî íà÷èíà-
þò êîíäåíñèðîâàòüñÿ. Ïîçäíåå, êîãäà âñå õðîìîñîìû
îáúåäèíÿþòñÿ â êàðèîñôåðó, ÒÊ çàìåòíî óâåëè÷èâàþòñÿ
â ÷èñëå. Â ïîçäíèõ îîöèòàõ, ïåðåä íà÷àëîì 1-ãî ìåéîòè-
÷åñêîãî äåëåíèÿ, êîëè÷åñòâî ÒÊ ñíîâà çíà÷èòåëüíî ñî-
êðàùàåòñÿ, íî âìåñòå ñ òåì ñàìîå êðóïíîå ÒÊ äîñòèãàåò
ñâîèõ ìàêñèìàëüíûõ ðàçìåðîâ.

Äàííûå ïî ìîðôîäèíàìèêå ÒÊ â îîöèòàõ P. commu-
nis îò÷àñòè ñîãëàñóþòñÿ ñ íàáëþäåíèÿìè î ðåäóêöèè èëè
äàæå èñ÷åçíîâåíèè ÒÊ â îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ èç
ïðåîâóëÿòîðíûõ ôîëëèêóëîâ (Chouinard, 1975; Parfenov
et al., 2003). Óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ÒÊ ê êîíöó ïðîôà-
çû I ìåéîçà, âî âðåìÿ ïðåêðàùåíèÿ òðàíñêðèïöèè, ñîãëà-
ñóåòñÿ ñ ðåäóêöèåé ÒÊ â òå÷åíèå ïðîôàçû ìèòîçà â ñîìà-
òè÷åñêèõ êëåòêàõ (Andrade et al., 1993; Ferreira et al.,
1994) è äåçèíòåãðàöèåé ÒÊ ïîñëå ïðèìåíåíèÿ èíãèáèòî-
ðîâ òðàíñêðèïöèè (Carmo-Fonseca et al., 1992).

Íàïîìíèì, ÷òî â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû â îñíîâíîì
èìåëè äåëî ñ îîöèòàìè P. communis â óñëîâèÿõ îïðåäå-
ëåííîé èíàêòèâàöèè ÿäåð, ñâèäåòåëüñòâîì ÷åìó ñëóæèò
âûñîêàÿ êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà â ñîñòàâå êàðèîñôåðû.
Ðàçâèòèå ãèãàíòñêîãî ÒÊ (Binnenkörper) â ýòîò ïåðèîä
ìîæíî, ïî-âèäèìîìó, îáúÿñíèòü òåì, ÷òî ÒÊ îîöèòîâ
ìîãóò âûïîëíÿòü ôóíêöèè çàïàñàþùåãî êîìïàðòìåíòà,
íàêàïëèâàÿ èíàêòèâèðîâàííûå ôàêòîðû ýêñïðåññèè ãå-
íîâ (Ïîë II, ôàêòîðû ñïëàéñèíãà è, âîçìîæíî, äðóãèå
êîìïîíåíòû) äëÿ ïîñëåäóþùåãî èõ èñïîëüçîâàíèÿ ïðè
âîçîáíîâëåíèè òðàíñêðèïöèè â ðàííåì ýìáðèîãåíåçå
(Bogolyubov et al., 2000; Bogolyubov, Parfenov, 2001; Jag-
larz, 2001). Ýòî ïðåäïîëîæåíèå îò÷àñòè ïîäòâåðæäàåò
îáíàðóæåíèå íàìè îñòàòêîâ ÒÊ â îîïëàçìå ïîñëå äåçèí-
òåãðàöèè îáîëî÷êè ÿäðà ïåðåä íà÷àëîì ðåäóêöèîííîãî
äåëåíèÿ.

Àâòîðû âûðàæàþò ãëóáîêóþ áëàãîäàðíîñòü çà ëþ-
áåçíî ïðåäîñòàâëåííûå àíòèòåëà Äæ. Ãîëëó (J. G. Gall)
(ìîíîêëîíàëüíûå àíòèòåëà Y12, áSC35), ä-ðó Ê. Ã. Ìóð-
òè (K. G. Murti) (ìîíîêëîíàëüíûå àíòèòåëà áDNA), ä-ðó
Å. Ê. Ë. ×àíó (E. K. L. Chan) (ïîëèêëîíàëüíàÿ ñûâîðîòêà
R288), ä-ðó Ì. Å. Äàìóñó (M. E. Dahmus) (ïîëèêëî-
íàëüíàÿ ñûâîðîòêà ê ãèïåðôîñôîðèëèðîâàííîìó CTD
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II), ä-ðó Ó. Øååðó (U. Scheer) (ìîíî-
êëîíàëüíûå àíòèòåëà V22). Îñîáóþ áëàãîäàðíîñòü àâòî-
ðû âûðàæàþò Þ. È. Ãóêèíîé çà òåõíè÷åñêóþ ïîìîùü.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 03-04-49389 è 04-04-48080).
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KARYOSPHERE AND EXTRACHROMOSOMAL NUCLEAR BODIES IN OOCYTES
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Oocyte nuclear structures were studied for the scorpionfly Panorpa communis at different stages of oocyte
growth, from pachytene to the first meiotic division. Using immunofluorescent and immunogold microscopy,
we analyzed the nuclear distribution of RNA polymerase II, splicing factors and coilin. These factors were reve-
aled in close association with perichromatin fibrils and, later, with some elements of the karyosphere and extrac-
hromosomal nuclear bodies (NBs). Besides, it was shown that large amounts of P. communis oocyte NBs repre-
sent Cajal bodies (CBs) and contain CB marker protein, coilin, as well as RNA polymerase II, and in some cases
an essential splicing factor, SC35. The presence of SC35 is commonly not characteristic of CBs in somatic cells.
CB dynamics was traced in inactivated oocyte nuclei, during a gradual condensation of chromosomes and their
final assembling into the karyosphere. It has been shown that coilin, RNA polymerase II and SC35 protein are
common compounds shared by CBs and some granular material associated with these condensed chromosomes.
CB remnants were demonstrated in the ooplasm after the breakdown of nuclear envelope before the first meiotic
division. In inactivated oocyte nuclei, CBs serve presumably as storage compartments for some inactive compo-
nents essential for gene expression.
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