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Èçó÷åí ìèòîç ó ñâîáîäíîæèâóùèõ æãóòèêîíîñöåâ Bodo saltans èç øòàììà Ps+, õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ
íàëè÷èåì ïðîêàðèîòíûõ öèòîáèîíòîâ â ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå. Äåëåíèå ÿäðà B. saltans Ps+ ïðî-
òåêàåò ïî òèïó çàêðûòîãî âíóòðèÿäåðíîãî ìèòîçà, áåç êîíäåíñàöèè õðîìîñîì. Íà íà÷àëüíûõ ýòàïàõ äå-
ëåíèÿ â ÿäðå ïîñëåäîâàòåëüíî çàêëàäûâàþòñÿ äâà ïðîñòðàíñòâåííî ðàçîáùåííûõ ìèêðîòðóáî÷êîâûõ âå-
ðåòåíà. Ïåðâûì ôîðìèðóåòñÿ âåðåòåíî, íàñ÷èòûâàþùåå îêîëî 20 ìèêðîòðóáî÷åê, çàòåì ïîä óãëîì
30—40° ê íåìó çàêëàäûâàåòñÿ âòîðîå âåðåòåíî, ñîäåðæàùåå âäâîå ìåíüøå ìèêðîòðóáî÷åê. Ñ ìèêðîòðó-
áî÷êàìè ïåðâîãî âåðåòåíà àññîöèèðîâàíû ÷åòûðå ïàðû êèíåòîõîðîâ, ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè âòîðîãî — äâå
ïàðû. Êèíåòîõîðû B. saltans Ps+ èìåþò âûðàæåííóþ ñëîèñòóþ ñòðóêòóðó. Îáà âåðåòåíà ñâîèìè êîíöàìè
óïèðàþòñÿ âî âíóòðåííþþ ìåìáðàíó ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ôîðìèðóÿ 4 õîðîøî âûðàæåííûõ ïîëþñà. Ýêâà-
òîðèàëüíîé ôàçû ìèòîçà ó B. saltans Ps+ íå âûÿâëåíî. Ðàñõîæäåíèå ñåñòðèíñêèõ êèíåòîõîðîâ ê ïîëþñàì
ïðîèñõîäèò íåçàâèñèìî â êàæäîì èç âåðåòåí. Â ôàçå óäëèíåíèÿ ïîëþñû îáîèõ âåðåòåí, ñìåùàÿñü, îáúå-
äèíÿþòñÿ ïîïàðíî, ôîðìèðóÿ åäèíóþ áèïîëÿðíóþ ñòðóêòóðó, ñîñòîÿùóþ èç äâóõ ðûõëûõ ïó÷êîâ ìèêðî-
òðóáî÷åê. Íà ýòîì ýòàïå ÿäåðíîãî äåëåíèÿ êèíåòîõîðû äîñòèãàþò ïîëþñîâ ñóáâåðåòåí è ïåðåñòàþò âû-
ÿâëÿòüñÿ. Íà ïîñëåäóþùèõ ýòàïàõ äåëåíèÿ ÿäðî ïîñòåïåííî ïðèíèìàåò ãàíòåëåâèäíóþ ôîðìó. Â ôàçå
ðåîðãàíèçàöèè äî÷åðíèå ÿäðà îáîñîáëÿþòñÿ. Â ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå èíòåðôàçíûõ ÿäåð B. sal-
tans Ps+ ïðèñóòñòâóþò 1—2 ïðîêàðèîòíûõ öèòîáèîíòà. Â ïðîöåññå ìèòîçà ýòè îðãàíèçìû èíòåíñèâíî
äåëÿòñÿ, ïðè ýòîì èõ ÷èñëî ìîæåò äîñòèãàòü áîëåå 20 íà ÿäðî. Ïðè îáîñîáëåíèè äî÷åðíèõ ÿäåð «ëèø-
íèå» öèòîáèîíòû âûâîäÿòñÿ â öèòîïëàçìó â âàêóîëè, ôîðìèðóþùåéñÿ çà ñ÷åò íàðóæíîé ìåìáðàíû ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Kinetoplastidea, Bodonida, Bodo saltans, óëüòðàñòðóêòóðà, ÿäðî, ìèòîç, ïðîêàðè-
îòíûå öèòîáèîíòû.

Êèíåòîïëàñòèäû øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â ïðèðîäå
(Vickerman, 1976). Íàèáîëåå èçâåñòíû ñðåäè íèõ îáëè-
ãàòíî ïàðàçèòè÷åñêèå æãóòèêîíîñöû òðèïàíîñîìàòèäû
(îòðÿä Trypanosomatida), ìíîãèå èç êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ
âîçáóäèòåëÿìè îïàñíûõ çàáîëåâàíèé ÷åëîâåêà, æèâîò-
íûõ è ðàñòåíèé. Áëèæàéøèå ðîäñòâåííèêè òðèïàíîñîìà-
òèä áîäîíèäû (îòðÿä Bodonida) îáèòàþò â ìîðñêèõ è
ïðåñíûõ âîäàõ, à òàêæå â ïî÷âå. Ïî ñðàâíåíèþ ñ òðèïà-
íîñîìàòèäàìè ýòè æãóòèêîíîñöû èçó÷åíû ãîðàçäî õóæå
(Heyden et al., 2004). Ýòî êàñàåòñÿ ñàìûõ ðàçíûõ àñïåê-
òîâ èõ áèîëîãèè, â òîì ÷èñëå ÿäåðíûõ öèêëîâ. Â íàñòî-
ÿùåå âðåìÿ ìèòîç èçó÷åí òîëüêî ó òðåõ ïðåäñòàâèòåëåé
ýòîé ãðóïïû: ó ñâîáîäíîæèâóùèõ Bodo curvifilus è Di-
mastigella mimosa (Frolov et al., 1996; Frolov, Skarlato,
1998) è êðîâåïàðàçèòà ðûá Cryptobia (=Trypanoplasma)
borreli (Skarlato, Lom, 1997). Íàïðîòèâ, ìèòîçó òðèïàíî-
ñîìàòèä ïîñâÿùåíà îáøèðíàÿ ëèòåðàòóðà (Bianchi et al.,
1969; Vickerman, Preston, 1970, 1976; De Souza, Meyer,
1974; Heywood, Weinman, 1978; Croft, 1979; Solari, 1980a,
1980b, 1982, 1983; Solari, De Souza, 1983; Paterson, Woo,
1984; Triemer et al., 1986; Urena, 1986; Skarlato et al.,
1987; Ñêàðëàòî è äð., 1990; Frolov, Karpov, 1995). Ìèòîç
â òîé èëè èíîé ñòåïåíè ïîëíî èññëåäîâàí ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé 8 èç 10 èõ ðîäîâ. Ó âñåõ èçó÷åííûõ êèíåòîïëàñòèä

ìèòîç ïðîòåêàåò áåç âèäèìîé êîíäåíñàöèè õðîìîñîì.
Ýòî äåëàåò íåâîçìîæíûì âûäåëåíèå â èõ ÿäåðíûõ öèê-
ëàõ êëàññè÷åñêèõ ôàç ìèòîçà — ïðîôàçû, ìåòàôàçû, àíà-
ôàçû è òåëîôàçû, êàæäàÿ èç êîòîðûõ õàðàêòåðèçóåòñÿ
îïðåäåëåííûì ñîñòîÿíèåì õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà. Ïî-
ýòîìó â ëèòåðàòóðå, ïîñâÿùåííîé èçó÷åíèþ ìèòîçà òðè-
ïàíîñîìàòèä, íà ïðîòÿæåíèè óæå äëèòåëüíîãî âðåìåíè ñ
ïåðåìåííûì óñïåõîì ïðèìåíÿåòñÿ ñïåöèàëüíàÿ òåðìè-
íîëîãèÿ. Ñîëàðè (Solari, 1980a, 1983) ïåðâûì ïðåäëî-
æèë âûäåëÿòü â ìèòîçå òðèïàíîñîìàòèä 4 ôàçû — ïðåä-
âàðèòåëüíóþ, ýêâàòîðèàëüíóþ, ôàçó óäëèíåíèÿ ÿäðà è
ôàçó åãî ðåîðãàíèçàöèè. Â îñíîâó ýòîé êëàññèôèêàöèè
áûëè ïîëîæåíû ïðèçíàêè, õàðàêòåðèçóþùèå îñíîâíûå
ýòàïû äåëåíèÿ ÿäðà òðèïàíîñîì: ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà
(êîíäåíñèðîâàííûé/äåêîíäåíñèðîâàííûé); îñîáåííîñòè
ëîêàëèçàöèè êèíåòîõîðîïîäîáíûõ ñòðóêòóð, àññîöèèðî-
âàííûõ ñ ìèòîòè÷åñêèì âåðåòåíîì; èçìåíåíèå ôîðìû
ÿäðà. Ïîçäíåå ýòà êëàññèôèêàöèÿ ñ îïðåäåëåííûìè îãî-
âîðêàìè áûëà èñïîëüçîâàíà è ïðè îïèñàíèè ìèòîçà ó áî-
äîíèä (Skarlato, Lom, 1997; Frolov, Skarlato, 1998).

B. saltans — îäèí èç íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ â
ïðèðîäå âèäîâ ñâîáîäíîæèâóùèõ êèíåòîïëàñòèä (Vi-
ckerman, 1976; Zhukov, 1991). Áëàãîäàðÿ õàðàêòåðíîé
ìîðôîëîãèè (íàëè÷èþ ìàñòèãîíåì íà ïåðåäíåì æãóòèêå)
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è óíèêàëüíîìó ïîâåäåíèþ (ïåðèîäè÷åñêîìó ïðèêðåïëå-
íèþ ê ñóáñòðàòó êîí÷èêîì çàäíåãî æãóòèêà). B. saltans
äî íåäàâíåãî âðåìåíè ñ÷èòàëñÿ îäíèì èç íåìíîãèõ «íà-
äåæíûõ» è ëåãêî îïðåäåëÿåìûõ âèäîâ áîäîíèä (Æóêîâ,
1993; Ôðîëîâ, 2000). Îäíàêî ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷å-
ñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò ïîêàçàëè êðàéíþþ ãå-
íåòè÷åñêóþ íåîäíîðîäíîñòü ðàçíûõ øòàììîâ B. saltans
(Callahan et al., 2002; Heyden et al., 2004), ÷òî ïðèâåëî íå-
êîòîðûõ èññëåäîâàòåëåé ê âûâîäó î âîçìîæíîñòè âûäå-
ëåíèÿ ýòèõ øòàììîâ ñî âðåìåíåì â ñàìîñòîÿòåëüíûå
âèäû (Heyden et al., 2004).

Ìîðôîëîãèÿ îòäåëüíûõ øòàììîâ B. saltans èññëåäî-
âàíà äîâîëüíî ïîäðîáíî. Ïîêàçàíî, â ÷àñòíîñòè, ÷òî
øòàììû ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ ïî âèäîâîìó ñîñòàâó è îñî-
áåííîñòÿì ëîêàëèçàöèè ïðîêàðèîòíûõ ýíäîáèîíòîâ â
õîçÿèíå (Brooker, 1971; Êàðïîâ, Æóêîâ, 1983), ÷òî, âïðî-
÷åì, íå îòðàæàåòñÿ íà îáùåé îðãàíèçàöèè êëåòîê B. sal-
tans. Òàê æå êàê ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ áîäîíèä, ÿäåðíûé
öèêë æãóòèêîíîñöåâ B. saltans äî ñèõ ïîð íå áûë èçó÷åí.
Â íàñòîÿùåé ðàáîòå èññëåäîâàí ìèòîç ó æãóòèêîíîñöåâ
èç øòàììà B. saltans Ps+ (=Pleuromonas jaculans Perty
sensu Karpov, Zhukov, 1983), õàðàêòåðèçóþùåãîñÿ íàëè-
÷èåì ïðîêàðèîòíûõ ñèìáèîíòîâ â ïåðèíóêëåàðíîì ïðî-
ñòðàíñòâå ÿäðåíîé îáîëî÷êè (Êàðïîâ, Æóêîâ, 1983).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Êóëüòóðà æãóòèêîíîñöåâ B. saltans Ps+ áûëà ïîëó÷å-
íà èç Èíñòèòóòà áèîëîãèè âíóòðåííèõ âîä ÐÀÍ îò
ä. á. í. À. Ï. Ìûëüíèêîâà. Ïðîèñõîæäåíèå øòàììà
B. saltans Ps+ îïèñàíî ðàíåå (Êàðïîâ, Æóêîâ, 1983). Áî-
äîíèä êóëüòèâèðîâàëè íà «çëàêîâîé» ñðåäå (cerophyl me-
dium ) ñ äîáàâëåíèåì êóëüòóðû Klebsiella aerogenes (ñì.:
Ôðîëîâ è äð., 1997á).

Äëÿ ïîëó÷åíèÿ ñèíõðîííî äåëÿùèõñÿ êëåòîê B. sal-
tans Ps+ íàñûùåííóþ êóëüòóðó æãóòèêîíîñöåâ â òå÷åíèå
5 ñóò âûäåðæèâàëè ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå. Çàòåì
êëåòêè îñàæäàëè öåíòðèôóãèðîâàíèåì, à íàäîñàäî÷íóþ
æèäêîñòü çàìåíÿëè íà ñâåæóþ ñðåäó. Ïîñëå ýòîãî æãóòè-
êîíîñöû ïðàêòè÷åñêè ñèíõðîííî íà÷èíàëè äåëèòüñÿ.

Äëÿ èññëåäîâàíèé â òðàíñìèññèâíîì ýëåêòðîííîì
ìèêðîñêîïå êëåòêè B. saltans Ps+ îñàæäàëè öåíòðèôóãè-
ðîâàíèåì (3000 îá/ìèí, 10 ìèí), ïîñëå ÷åãî ôèêñèðîâà-
ëè õîëîäíîé ñìåñüþ, ñîäåðæàùåé 1.5 % ãëóòàðàëüäåãèäà
è 1.5 % OsO4 â 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå (pH 7.2), â òå-
÷åíèå 30 ìèí. Çàòåì ìàòåðèàë ïîñòôèêñèðîâàëè â
2%-íîì ðàñòâîðå OsO4 â 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå
(pH 7.2) 1 ÷. Ïîñëå îáåçâîæèâàíèÿ â ñåðèè ðàñòâîðîâ
ýòàíîëà âîçðàñòàþùåé êîíöåíòðàöèè è â ïðîïèëåíî-
êñèäå ìàòåðèàë çàêëþ÷àëè â ñìåñü Àðàëäèòà ñ Ýïîíîì.
Óëüòðàòîíêèå ñðåçû, ïîëó÷åííûå íà óëüòðàìèêðîòî-
ìå LKB-III, êîíòðàñòèðîâàëè âîäíûì ðàñòâîðîì óðà-
íèë-àöåòàòà (1 ÷) è öèòðàòîì ñâèíöà (5 ìèí). Ñðåçû èçó-
÷àëè â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-100 C. Äëÿ ãðàôè-
÷åñêîé êîìïüþòåðíîé ðåêîíñòðóêöèè íåãàòèâû,
ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîãî ìèêðîñêîïà, ñêà-
íèðîâàëè ðó÷íûì ñêàíåðîì Primax Hand Scanner 256,
ãðàôè÷åñêóþ ðåêîíñòðóêöèþ âûïîëíÿëè â ãðàôè÷åñêîì
ðåäàêòîðå Corel Xara 1.5 ôèðìû Xara Ltd.

Ðåçóëüòàòû

Ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð à ê ë å ò î ê B. s a l t a n s P s +.
Æãóòèêîíîñöû èìåþò õàðàêòåðíóþ áîáîâèäíóþ ôîðìó
òåëà (ðèñ. 1, à). Èõ ïîêðîâû ñôîðìèðîâàíû çà ñ÷åò ïëàç-
ìàëåììû, êîòîðóþ íà àïèêàëüíîì êîíöå êëåòêè ïîäñòè-
ëàþò äâå ëåíòû ñóáìåìáðàííûõ ìèêðîòðóáî÷åê — äîð-
ñàëüíàÿ è âåíòðàëüíàÿ (ðèñ. 1, à; 4, á—å). Íà ïåðåäíåì
êîíöå òåëà áîäîíèä ðàñïîëàãàþòñÿ âõîäíûå îòâåðñòèÿ
æãóòèêîâîãî êàðìàíà è öèòîñòîìà. Îíè ðàçãðàíè÷åíû
õîðîøî ðàçâèòûì êëþâîâèäíûì ðîñòðóìîì, çàãíóòûì
íà áðþøíóþ ñòîðîíó æãóòèêîíîñöà (ðèñ. 1, à). Îò äíà
æãóòèêîâîãî êàðìàíà B. saltans Ps+ îòõîäÿò äâà æãóòèêà.
Ïåðåäíèé æãóòèê íåñåò ìàñòèãîíåìû (ðèñ. 1, à), ïîâåðõ-
íîñòü íàïðàâëåííîãî íàçàä ðåêóððåíòíîãî æãóòèêà ãëàä-
êàÿ. Îñíîâàíèÿ êèíåòîñîì îáîèõ æãóòèêîâ ðàñïîëîæåíû
ó àïèêàëüíîé ïîâåðõíîñòè ìàññèâíîãî áóëàâîâèäíîãî
ìèòîõîíäðèîíà, ðàñøèðåííàÿ ÷àñòü êîòîðîãî ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé êàïñóëó êèíåòîïëàñòà (ðèñ. 1, à; 4, ä, å). Ìè-
òîõîíäðèîí çàëåãàåò ïîä äîðñàëüíîé ïîâåðõíîñòüþ òåëà
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Ðèñ. 1. Óëüòðàòîíêàÿ îðãàíèçàöèÿ æãóòèêîíîñöà Bodo saltans.

à — îáùèé âèä æãóòèêîíîñöà; á — ñòðîåíèå èíòåðôàçíîãî ÿäðà. æê — æãóòèêîâûé êàðìàí, êï — êèíåòîïëàñò, êñ — êèíåòîñîìà, ìà — ìàñòèãîíåìû,
ïâ — ïèùåâàðèòåëüíàÿ âàêóîëü, ïæã — ïåðåäíèé æãóòèê, ïï — ïåðèíóêëåàðíîå ïðîñòðàíñòâî, ðæã — ðåêóððåíòíûé æãóòèê, ðè — ðèáîñîìû, ðî —
ðîñòðóì, ñìò — ñóáìåìáðàííûå ìèêðîòðóáî÷êè, õò — õðîìàòèí, öñ — öèòîñòîì, ýð — ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì, ýñ — ïðîêàðèîòíûé öèòîáè-

îíò, ÿ — ÿäðî, ÿä — ÿäðûøêî, ÿî — ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà, ÿï — ÿäåðíàÿ ïîðà.



æãóòèêîíîñöà (ðèñ. 4, á). Â ïðîñòðàíñòâå, îãðàíè÷åííîì
äíîì æãóòèêîâîãî êàðìàíà, êèíåòîïëàñòîì è ÿäðîì, ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ ñîêðàòèòåëüíàÿ âàêóîëü ñ ñèñòåìîé ïðèâîäÿ-
ùèõ êàíàëîâ (ðèñ. 1, à) è àïïàðàò Ãîëüäæè (íà ðèñ. 1 íå
ïîêàçàí). Â öèòîïëàçìå êëåòêè ïðåîáëàäàþò öèñòåðíû
ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, ïèùåâàðèòåëüíûå âà-

êóîëè, âåçèêóëû è âêëþ÷åíèÿ ðàçëè÷íîé ïðèðîäû
(ðèñ. 1, à, á; 4, á—å; 7, á, â).

È í ò å ð ô à ç í î å ÿ ä ð î B. s a l t a n s P s +. ßäðî íàõî-
äèòñÿ â ñðåäíåé ÷àñòè òåëà æãóòèêîíîñöà è èìååò ñôåðè-
÷åñêóþ èëè ñëåãêà ýëëèïñîèäíóþ ôîðìó (ðèñ. 1, à, á).
Äèàìåòð ÿäðà íå ïðåâûøàåò 2.0—2.5 ìêì. ßäåðíàÿ îáî-
ëî÷êà ñîñòîèò èç äâóõ ìåìáðàí, ðàçäåëåííûõ ïåðèíóêëå-
àðíûì ïðîñòðàíñòâîì. Îíà íåñåò íà ïîâåðõíîñòè, îáðà-
ùåííîé ê öèòîïëàçìå, ìíîæåñòâî ðèáîñîì è ïðîíèçàíà
ÿäåðíûìè ïîðàìè, íàðóæíûé äèàìåòð êîòîðûõ ñîñòàâëÿ-
åò îêîëî 100 íì, à âíóòðåííèé — îêîëî 80 íì (ðèñ. 1, à,
á). Êàðèîïëàçìà âûãëÿäèò îòíîñèòåëüíî ãåòåðîãåííîé.
Êðîìå îòäåëüíûõ ãëûáîê õðîìàòèíà îíà ñîäåðæèò òîí-
êèå ôèáðèëëû äèàìåòðîì îêîëî 9 íì. Êðóïíîå êîìïàêò-
íîå ÿäðûøêî îáû÷íî ðàñïîëîæåíî ïî÷òè â öåíòðå ÿäðà.
Îñíîâíàÿ ìàññà êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà ðàñïîëà-
ãàåòñÿ ïîä ÿäåðíîé îáîëî÷êîé â âèäå ýëåêòðîííî-ïëîò-
íûõ òÿæåé (ðèñ. 1, à, á). Ó âñåõ èññëåäîâàííûõ íàìè
æãóòèêîíîñöåâ èç øòàììà B. saltans Ps+ â ïåðèíóêëåàð-
íîì ïðîñòðàíñòâå ÿäåðíîé îáîëî÷êè áûëè îáíàðóæåíû
ïðîêàðèîòíûå ïàëî÷êîâèäíûå öèòîáèîíòû (ðèñ. 1, à, á;
2, à—ã; 4, à—å; 5, á—ã; 7, à, â). Êëåòêè áàêòåðèé îêðóæå-
íû äâóìÿ ìåìáðàíàìè è çàïîëíåíû ïëîòíûì ãåòåðîãåí-
íûì ìàòðèêñîì. Äëèíà öèòîáèîíòîâ âàðüèðóåò îò 1.0 äî
1.5 ìêì, øèðèíà — îò 0.3 äî 0.5 ìêì. Êàê ïðàâèëî, èí-
òåðôàçíîå ÿäðî ñîäåðæèò ïàðó òàêèõ îðãàíèçìîâ, ðàñïî-
ëàãàþùèõñÿ äðóã ïðîòèâ äðóãà, ïî îáå ñòîðîíû îò ÿäðà.
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Ðèñ. 2. Ìèòîòè÷åñêîå äåëåíèå ÿäðà Bodo saltans íà ýòàïå ôîðìèðîâàíèÿ äâóõ âåðåòåí.

à—ã — 4 óëüòðàòîíêèõ ñðåçà èç 7 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñðåçîâ (ñåðèè ñðåçîâ), à èìåííî ñðåçû 1, 3, 6 è 7 ñîîòâåòñòâåííî. êõ — êèíåòîõîð, ìò1 — ìèêðîòðó-
áî÷êè ïåðâîãî ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà, ìò2 — ìèêðîòðóá÷êè âòîðîãî ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà, ïìâ — ïîëþñ ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà. Íà âñòàâêå ïî-

êàçàíà ñëîèñòàÿ ñòðóêòóðà êèíåòîõîðà. Ìàñøòàáíàÿ ëèíåéêà íà âñòàâêå — 100 íì. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1.

Ðèñ. 3. Ãðàôè÷åñêàÿ òðåõìåðíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ ÿäðà Bodo sal-
tans íà ýòàïå äâóõ ðàçíîîðèåíòèðîâàííûõ âåðåòåí, âûïîëíåí-
íàÿ ïî 11 ñåðèéíûì ñðåçàì (íà ðèñ. 2 ïðåäñòàâëåíû 4 ñðåçà èç

ýòîé ñåðèè).

Êîíòóðû äâóõ ñðåçîâ, ýëåìåíòû ÿäðûøêà è ïðîôèëè íàðóæíîé ìåìáðà-
íû ÿäåðíîé îáîëî÷êè è êèíåòîõîðîâ (íå ïîêàçàíû). Îáîçíà÷åíèÿ òå æå,

÷òî è íà ðèñ. 2.



Ì è ò î ò è ÷ å ñ ê î å ä å ë å í è å ÿ ä å ð ó æ ã ó ò è ê î -
í î ñ ö å â B. s a l t a n s P s +. Ïðåäâàðèòåëüíîé ôàçû ó
æãóòèêîíîñöåâ B. saltans Ps+ íå îáíàðóæåíî. Âî âñåõ
ñëó÷àÿõ (ïðîñìîòðåíî áîëåå 50 ìèòîòè÷åñêèõ ÿäåð), êî-
ãäà íàáëþäàëè ÿäðà ýòèõ áîäîíèä, ëèøåííûå êîíäåíñè-
ðîâàííîãî õðîìàòèíà, â íèõ âñåãäà ïðèñóòñòâîâàëè ìèê-
ðîòðóáî÷êè ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåí, àññîöèèðîâàííûå ñ
êèíåòîõîðàìè. Ó ýòèõ æãóòèêîíîñöåâ â îòëè÷èå îò áîëü-

øèíñòâà èçó÷åííûõ äî ñèõ ïîð âèäîâ êèíåòîïëàñòèä óæå
íà ðàííèõ ýòàïàõ äåëåíèÿ îáíàðóæèâàåòñÿ íå îäíî, à äâà
ïðîñòðàíñòâåííî ðàçîáùåííûõ áèïîëÿðíûõ ìèêðîòðó-
áî÷êîâûõ âåðåòåíà (ðèñ. 2, à—ã; 3), êîòîðûå ê òîìó æå
çàêëàäûâàþòñÿ â ðàçíîå âðåìÿ.

Ïåðâûì â êàðèîïëàçìå ïðèñòóïèâøåãî ê äåëåíèþ
ÿäðà îáíàðóæèâàåòñÿ âåðåòåíî èç 20 ìèêðîòðóáî÷åê, ñ
êîòîðûìè àññîöèèðîâàíû 4 ïàðû êèíåòîõîðîâ. Êèíåòî-

Ìèòîç ñâîáîäíîæèâóùåãî æãóòèêîíîñöà Bodo saltans øòàìì PS+ 515

Ðèñ. 4. Ïðîêàðèîòíûå öèòîáèîíòû â ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå ÿäåðíîé îáîëî÷êè Bodo saltans.

à — âàêóîëü, îáðàçîâàâøàÿñÿ â ðåçóëüòàòå âûïÿ÷èâàíèÿ â öèòîïëàçìó íàðóæíîé ìåìáðàíû ÿäåðíîé îáîëî÷êè è ñîäåðæàùàÿ öèòîáèîíòîâ; á—å —
ôîðìèðîâàíèå âàêóîëè ñ öèòîáèîíòàìè, ïðåäñòàâëåíû 5 ñðåçîâ èç 7 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñðåçîâ (ñåðèè ñðåçîâ), à èìåííî ñðåçû 1—4 è 7 ñîîòâåòñòâåííî.

æã — æãóòèê, ìè — ìèòîõîíäðèÿ, ìò — ìèêðîòðóáî÷êè ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1—3.



õîðû B. saltans Ps+ èìåþò õîðîøî âûðàæåííóþ ñëî-
èñòóþ ñòðóêòóðó (ðèñ. 2, âñòàâêà). Â êàæäîì ñäâîåííîì
êèíåòîõîðå ìîæíî ðàçëè÷èòü äî 7 ÷åðåäóþùèõñÿ ñëîåâ
ðàçëè÷íîé ýëåêòðîííîé ïëîòíîñòè, êîòîðûå ðàñïîëîæå-
íû ïåðïåíäèêóëÿðíî ïî îòíîøåíèþ ê ìèêðîòðóáî÷êàì
âåðåòåíà. Ïåðâîå âåðåòåíî ïðîõîäèò ïðàêòè÷åñêè ÷åðåç
öåíòð ÿäðà, óïèðàÿñü îáîèìè êîíöàìè â ÿäåðíóþ îáî-
ëî÷êó, è ôîðìèðóåò 2 ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûõ ïî-
ëþñà (ðèñ. 2, á, â). Ïîçäíåå â êàðèîïëàçìå îáíàðóæèâàåò-
ñÿ âòîðîå ìèêðîòðóáî÷êîâîå âåðåòåíî (ðèñ. 2, à—ã). Îíî
çàêëàäûâàåòñÿ ïîä óãëîì 30—40° ê ïåðâîìó è ñîäåðæèò
îêîëî 10 ìèêðîòðóáî÷åê. Ýòî âåðåòåíî òàêæå çàíèìàåò
òðàíñïîëÿðíîå ïîëîæåíèå (ðèñ. 2, à), ôîðìèðóÿ åùå äâà
ïîëþñà. Òàêèì îáðàçîì, ÿäðî B. saltans Ps+ íà äàííîì
ýòàïå äåëåíèÿ èìååò óíèêàëüíóþ êâàäðèïîëÿðíóþ îðãà-
íèçàöèþ (ðèñ. 3). Ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè âòîðîãî âåðåòåíà
ñâÿçàíû 2 ïàðû êèíåòîõîðîâ (ðèñ. 2, à, ã). Òèïè÷íàÿ ýê-
âàòîðèàëüíàÿ ôàçà ìèòîçà ó æãóòèêîíîñöåâ B. saltans
Ps+, òàêèì îáðàçîì, îòñóòñòâóåò. Â êàæäîì èç âåðåòåí
êèíåòîõîðû ðàñõîäÿòñÿ ê ïîëþñàì íåçàâèñèìî äðóã îò
äðóãà: ñíà÷àëà ðàñõîäÿòñÿ 4 ïàðû êèíåòîõîðîâ ïåðâîãî
(áîëåå ìàññèâíîãî) âåðåòåíà, çàòåì 2 ïàðû âòîðîãî. Íà
ñåðèÿõ ïîïåðå÷íûõ ñðåçîâ îáîèõ âåðåòåí ÷èñëî ïðîôè-
ëåé ìèêðîòðóáî÷åê ïîñëåäîâàòåëüíî âîçðàñòàåò ïî íà-
ïðàâëåíèþ îò êîíöà âåðåòåíà ê åãî ñåðåäèíå îò 2 â ïîñò-
êèíåòîõîðíîé îáëàñòè äî 4—6 â åãî öåíòðàëüíîé îáëàñ-
òè. Ñ êàæäûì êèíåòîõîðîì îáû÷íî àññîöèèðîâàíû 3
ìèêðîòðóáî÷êè. Îñíîâíàÿ ìàññà ôðàãìåíòèðîâàííîãî
ÿäðûøêîâîãî ìàòåðèàëà ðàñïîëàãàåòñÿ âäîëü ìèêðîòðó-
áî÷åê ïåðâîãî âåðåòåíà (ðèñ. 2, à—â).

Â öèòîïëàçìå äåëÿùèõñÿ êëåòîê B. saltans Ps+ ìîæ-
íî íàáëþäàòü ãèãàíòñêèå âàêóîëè, çàïîëíåííûå ïðî-
êàðèîòíûìè îðãàíèçìàìè. Íà öèòîïëàçìàòè÷åñêîé ïî-
âåðõíîñòè ìåìáðàíû, îãðàíè÷èâàþùåé òàêóþ âàêóîëü,
ðàñïîëîæåíû ìíîãî÷èñëåííûå ðèáîñîìû (ðèñ. 4, à). Êî-
ëè÷åñòâî áàêòåðèàëüíûõ êëåòîê â âàêóîëÿõ ìîæåò äîñòè-
ãàòü áîëåå 20 (ðèñ. 4, à). Ìîðôîëîãè÷åñêè ýòè îðãàíèçìû
íåîòëè÷èìû îò öèòîáèîíòîâ, íàñåëÿþùèõ ïåðèíóêëåàð-
íîå ïðîñòðàíñòâî èíòåðôàçíîãî ÿäðà B. saltans Ps+ (ñð.
ðèñ. 4, à è 1, à, á). Íà ñåðèÿõ ñðåçîâ âèäíî, ÷òî òàêèå âà-
êóîëè ôîðìèðóþòñÿ çà ñ÷åò âûïÿ÷èâàíèÿ íàðóæíîé ìåì-
áðàíû ÿäåðíîé îáîëî÷êè æãóòèêîíîñöåâ (ðèñ. 4, á—å).
Âî âðåìÿ äåëåíèÿ êëåòîê B. saltans Ps+ öèòîáèîíòû, ëî-
êàëèçîâàííûå â ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå èõ ÿäåð,
èíòåíñèâíî ðàçìíîæàþòñÿ. Ïðè ýòîì íàðóæíàÿ ìåìáðà-
íà ÿäåðíîé îáîëî÷êè äåôîðìèðóåòñÿ, ôîðìèðóÿ ñâîåîá-
ðàçíûé ìåøêîâèäíûé «êàðìàí», êîòîðûé âäàåòñÿ â öè-
òîïëàçìó êëåòêè è çàïîëíåí áàêòåðèÿìè (ðèñ. 4, á—å).

Ïîñëåäóþùèå ïðåîáðàçîâàíèÿ äåëÿùåãîñÿ ÿäðà
B. saltans Ps+ ìîãóò áûòü îòíåñåíû ê ôàçå åãî óäëèíåíèÿ.
Îäíàêî ïðîòåêàþò îíè òàêæå ïî îñîáîìó ñöåíàðèþ. Îáà
ìèêðîòðóáî÷êîâûõ âåðåòåíà, äî ñèõ ïîð çàëåãàâøèå ïîä
óãëîì 30—40° äðóã ê äðóãó, ìåíÿþò ïðîñòðàíñòâåííóþ
îðèåíòàöèþ, ôîðìèðóÿ åäèíóþ áèïîëÿðíóþ ñòðóêòóðó
(ðèñ. 5, à—ã; 6). ßäðî ïðèíèìàåò ôîðìó ëèìîíà ñ íå-
îáû÷íî ñèëüíî âûðàæåííûìè ïîëþñàìè ìèòîòè÷åñêîãî
âåðåòåíà, êîòîðîå òåïåðü ñîñòîèò èç 2 ñóáâåðåòåí (ðèñ. 6).
Îáîëî÷êà ÿäðà ïðè ýòîì îñòàåòñÿ èíòàêòíîé (ðèñ. 5, à, â).
Íà ïîëþñàõ âåðåòåíà êàêèõ-ëèáî äîïîëíèòåëüíûõ ñòðóê-
òóð íå âûÿâëÿåòñÿ. Â ôàçå óäëèíåíèÿ ÿäðà êèíåòîõîðû,
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Ðèñ. 5. Ôàçà óäëèíåíèÿ ÿäðà ïðè ìèòîçå ó Bodo saltans.

à—ã — 4 óëüòðàòîíêèõ ñðåçà èç 7 ïîñëåäîâàòåëüíûõ ñðåçîâ (ñåðèè ñðåçîâ), à èìåííî ñðåçû 3, 5, 7 è 9 ñîîòâåòñòâåííî. âì — âíóòðåííÿÿ ÿäåðíàÿ ìåìáðà-
íà, êï1 è êï2 — äî÷åðíèå êèíåòîïëàñòû, íì — íàðóæíàÿ ÿäåðíàÿ ìåìáðàíà. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1—4.



äîñòèãøèå åãî ñîîòâåòñòâóþùèõ ïîëþñîâ (ðèñ. 5, á;
7, à), ïåðåñòàþò âûÿâëÿòüñÿ. ßäðî ïîñòåïåííî âûòÿãèâà-
åòñÿ â äëèíó, à â åãî ýêâàòîðèàëüíîé ÷àñòè ñòàíîâèòñÿ çà-
ìåòíûì ïîïåðå÷íûé ïåðåõâàò (ðèñ. 7, à). Â äàëüíåéøåì
ÿäðî ïðèíèìàåò ãàíòåëåâèäíóþ ôîðìó. Äî÷åðíèå ÿäðà
íåêîòîðîå âðåìÿ åùå ñîåäèíÿþòñÿ òîíêèì êàíàëîì,
âíóòðè êîòîðîãî ïðîõîäÿò îñòàòî÷íûå ìèêðîòðóáî÷êè
âåðåòåíà (ðèñ. 7, á). Íà ýòîì ýòàïå ìèòîçà â êàðèîïëàçìå
ôîðìèðóþùèõñÿ äî÷åðíèõ ÿäåð íà÷èíàþò ïîÿâëÿòüñÿ
îòäåëüíûå ìàññèâû õðîìàòèíà, êîòîðûå ñíà÷àëà ðàñïî-
ëàãàþòñÿ äîâîëüíî õàîòè÷íî, à ïîçäíåå ïåðåìåùàþòñÿ ê
ÿäåðíîé îáîëî÷êå, ñîõðàíÿþùåé ïî-ïðåæíåìó öåëîñò-
íîñòü (ðèñ. 7, á ). Â ýòî âðåìÿ ãèãàíòñêàÿ âàêóîëü, çàïîë-
íåííàÿ öèòîáèîíòàìè, îòøíóðîâûâàåòñÿ îò ÿäåðíîé îáî-
ëî÷êè îäíîãî èç äî÷åðíèõ ÿäåð â öèòîïëàçìó (ðèñ. 7, â).
Â ïåðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå äî÷åðíèõ ÿäåð îñòàåòñÿ
ïî ïàðå öèòîáèîíòîâ. Äàëüíåéøàÿ ñóäüáà âàêóîëåé, ñî-
äåðæàùèõ «ëèøíèõ» öèòîáèîíòîâ, íåÿñíà. Âñêîðå ïîñëå
çàâåðøåíèÿ äåëåíèÿ â äî÷åðíèõ êëåòêàõ îíè óæå íå âû-
ÿâëÿþòñÿ.

Â ôàçå ðåîðãàíèçàöèè ÿäðà òîíêèé êàíàë, ñâÿçû-
âàþùèé äî÷åðíèå ÿäðà, èñ÷åçàåò, è îíè îêîí÷àòåëüíî
îáîñîáëÿþòñÿ (ðèñ. 7, â). Â îáîèõ ÿäðàõ ôîðìèðóåòñÿ
ñëîé ïðèñòåíî÷íîãî õðîìàòèíà, à õîðîøî îôîðìëåííîå,
êîìïàêòíîå ÿäðûøêî çàíèìàåò öåíòðàëüíóþ ïîçèöèþ
(ðèñ. 7, â). Âñêîðå ïîñëå ðàñõîæäåíèÿ ÿäåð çàâåðøàåòñÿ
è ñîáñòâåííî öèòîêèíåç.

Îáñóæäåíèå

Íåîáû÷íûé õàðàêòåð ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ÿäåð
òðèïàíîñîìàòèä îòìå÷àëñÿ ìíîãèìè àâòîðàìè, èçó÷àâ-
øèìè ìèòîç ó ïðåäñòàâèòåëåé ðàçëè÷íûõ ãðóïï íèçøèõ
ýóêàðèîò (Pickett-Heaps, 1974, 1986; Kubai, 1975; Heath,
1980; Raikov, 1982, 1994). Ïîñëå ïîëó÷åíèÿ ïåðâûõ äàí-
íûõ î ìèòîçå áîäîíèä (Ñêàðëàòî, 1987; Frolov et al.,
1996; Skarlato, Lom, 1997; Frolov, Skarlato, 1998) ñòàëî
âîçìîæíûì ãîâîðèòü îá îñîáîé ôîðìå ìèòîçà ó êèíåòî-
ïëàñòèä â öåëîì (Frolov, Skarlato, 1998; Ôðîëîâ, 2000).

Ìîæíî âûäåëèòü ñëåäóþùèå õàðàêòåðíûå ïðèçíàêè
ìèòîçà êèíåòîïëàñòèä.

1. Íà ðàííèõ ýòàïàõ ìèòîçà â ÿäðàõ êèíåòîïëàñòèä
õðîìàòèí ïîëíîñòüþ äåêîíäåíñèðóåòñÿ.

2. Íè íà îäíîì èç ýòàïîâ ìèòîçà êèíåòîïëàñòèä õðî-
ìîñîìû ìîðôîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè íå âûÿâëÿþòñÿ.

3. Ìèòîòè÷åñêîå âåðåòåíî (èëè âåðåòåíà) ðàñïîëàãà-
åòñÿ âíóòðè ÿäðà.

4. ÖÎÌÒû ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà ìîðôîëîãè÷å-
ñêèìè ìåòîäàìè íå âûÿâëÿþòñÿ.

5. Â ïðîöåññå äåëåíèÿ ÿäðà êèíåòîïëàñòèä ê ïðîòè-
âîïîëîæíûì ïîëþñàì ðàñõîäÿòñÿ «ïóñòûå» êèíåòîõîðû,
àññîöèèðîâàííûå ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè âåðåòåíà.

6. Îáîëî÷êà ÿäðà êèíåòîïëàñòèä îñòàåòñÿ èíòàêòíîé
íà ïðîòÿæåíèè âñåãî ïðîöåññà äåëåíèÿ.

Êàðòèíà ìèòîçà B. saltans Ps+ â öåëîì óêëàäûâàåòñÿ
â îáîáùåííóþ ñõåìó äåëåíèÿ ÿäåð êèíåòîïëàñòèä. Ìè-
òîç ïðîòåêàåò ïî òèïó çàêðûòîãî âíóòðèÿäåðíîãî ìèòîçà,
íå ñîïðîâîæäàþùåãîñÿ êîíäåíñàöèåé õðîìîñîì. Îäíàêî
íàðÿäó ñ ýòèì èìååòñÿ è öåëûé ðÿä îñîáåííîñòåé, îïðå-
äåëÿþùèõ èíäèâèäóàëüíîñòü ìèòîçà B. saltans Ps+. Â îò-
ëè÷èå îò áîëüøèíñòâà äðóãèõ êèíåòîïëàñòèä ó ýòèõ áî-
äîíèä â ïðîöåññå äåëåíèÿ ÿäðà ôîðìèðóåòñÿ íå îäíî, à
äâà ìèêðîòðóáî÷êîâûõ âåðåòåíà. Àíàëèç ïðîñòðàíñòâåí-
íîé îðãàíèçàöèè ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåí èçó÷åííûõ ðàíåå

Ìèòîç ñâîáîäíîæèâóùåãî æãóòèêîíîñöà Bodo saltans øòàìì PS+ 517

Ðèñ. 6. Ãðàôè÷åñêàÿ òðåõìåðíàÿ ðåêîíñòðóêöèÿ ÿäðà Bodo sal-
tans â ôàçå åãî óäëèíåíèÿ, âûïîëíåííàÿ ïî 11 ñåðèéíûì ñðå-

çàì (íà ðèñ. 5 ïðåäñòàâëåíû 4 ñðåçà èç ýòîé ñåðèè).

Êîíòóðû äâóõ ñðåçîâ, ýëåìåíòû ÿäðûøêà è ïðîôèëü íàðóæíîé ÿäåð-
íîé ìåìáðàíû (íå ïîêàçàíû). Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà

ðèñ. 2.

Ðèñ. 7. Ïîçäíèå ýòàïû ìèòîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ÿäðà Bodo sal-
tans.

à, á — ôàçà óäëèíåíèÿ ÿäðà; á — âèäåí óçêèé êàíàë ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè
(ìò), ñîåäèíÿþùèé äî÷åðíèå ÿäðà; â — ôàçà ðåîðãàíèçàöèè ÿäðà. Îñòàëü-

íûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1—5.



êèíåòîïëàñòèä ïîêàçûâàåò, ÷òî ó áîëüøèíñòâà èç íèõ â
ìèòîçå ôîðìèðóåòñÿ îäíî êîìïàêòíîå òðàíñïîëÿðíîå âå-
ðåòåíî. Òàêîãî òèïà âåðåòåíà îáíàðóæåíû, íàïðèìåð, â
äåëÿùèõñÿ ÿäðàõ òðèïàíîñîìàòèä Leishmania s. p. p., En-
dotrypanum monterogei è Phytomonas sp. è áîäîíèäû Bo-
do curvifilus (Urena, 1986; Frolov et al., 1996; Ôðîëîâ è
äð., 1997à). Íåñêîëüêî èíîé òèï âåðåòåí ôîðìèðóåòñÿ â
ÿäðàõ Trypanosoma è ïàðàçèòè÷åñêèõ Cryptobia (Solari,
1980a; Skarlato et al., 1987; Skarlato, Lom, 1997). Ó ýòèõ
òðèïàíîñîìàòèä âåðåòåíà ïîëó÷èëè íàçâàíèå «ðûõëûõ»
(Frolov, Karpov, 1995). Ó *B. saltans Ps+ âåðåòåíî òàêæå
áèïîëÿðíîå, îäíàêî îíî ôîðìèðóåòñÿ èç íåñêîëüêèõ ïó÷-
êîâ ìèêðîòðóáî÷åê, êîòîðûå ñîåäèíÿþòñÿ â åäèíîå âåðå-
òåíî òîëüêî âáëèçè ïîëþñîâ. Â îáîèõ ñëó÷àÿõ ìèêðîòðó-
áî÷êè âåðåòåí ïðîñòèðàþòñÿ ìåæäó ïîëþñàìè ÿäðà, êîí-
òàêòèðóÿ ñ âíóòðåííåé ìåìáðàíîé ÿäåðíîé îáîëî÷êè
(Solari, 1980a). Ó êèíåòîïëàñòèäû Dimastigella mimosa
áûëî îïèñàíî ôîðìèðîâàíèå â ìèòîòè÷åñêèõ ÿäðàõ 6 íå-
çàâèñèìûõ ìèêðîòðóáî÷êîâûõ âåðåòåí, çàëåãàþùèõ ïîä
ïðîèçâîëüíûì óãëîì äðóã ê äðóãó (Frolov, Skarlato,
1998). Îäíàêî íè íà îäíîì èç ýòàïîâ äåëåíèÿ ÿäðà âåðå-
òåíà D. mimosa íå êîíòàêòèðóþò ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, à
íàõîäÿòñÿ â êàðèîïëàçìå â «ïîäâåøåííîì» ñîñòîÿíèè.
Òàêèì îáðàçîì, ïî ñïîñîáó ôîðìèðîâàíèÿ è îðãàíèçà-
öèè ìèòîòè÷åñêîãî âåðåòåíà B. saltans Ps+ çàíèìàåò ïðî-
ìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó D. mimosa, îáëàäàþùåé
ìóëüòèâåðåòåííûì ìèòîòè÷åñêèì àïïàðàòîì, è òðèïàíî-
ñîìàìè è êðèïòîáèÿìè ñ èõ «ðûõëûìè» ìèòîòè÷åñêèìè
âåðåòåíàìè. Ñ D. mimosa æãóòèêîíîñöåâ B. saltans Ps+
ñáëèæàåò íåçàâèñèìàÿ çàêëàäêà ïðîñòðàíñòâåííî ðàç-
îáùåííûõ ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåí íà ðàííèõ ýòàïàõ ÿäåð-
íîãî äåëåíèÿ, à ñ òðèïàíîñîìàìè è êðèïòîáèÿìè — ôîð-
ìèðîâàíèå åäèíîãî òðàíñïîëÿðíîãî êîìïëåêñà ñóáâåðå-
òåí íà ïîçäíèõ ýòàïàõ ìèòîçà.

Íåñêîëüêî ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåí ôîðìèðóåòñÿ òàê-
æå ó áëèçêèõ ðîäñòâåííèêîâ êèíåòîïëàñòèä — ýâãëåíî-
âûõ æãóòèêîíîñöåâ (Triemer, Farmer, 1991). Âåðåòåíà â
ÿäðàõ ýâãëåíîâûõ çàíèìàþò òðàíñïîëÿðíîå ïîëîæåíèå,
êîíòàêòèðóÿ ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, è ñîõðàíÿþò èíäèâè-
äóàëüíîñòü âïëîòü äî ñâîåãî èñ÷åçíîâåíèÿ. Îäíàêî â
õîäå ìèòîçà ó ýâãëåíîâûõ ïðîèñõîäèò ðàñïðåäåëåíèå
ìåæäó äî÷åðíèìè ÿäðàìè êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìîñîì,
êîòîðûå ó íèõ êîíäåíñèðîâàíû è â èíòåðôàçå (Triemer,
Farmer, 1991).

Ó B. saltans Ps+, òàê æå êàê è ó äðóãèõ êèíåòîïëà-
ñòèä, ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè âåðåòåíà ìîðôîëîãè÷åñêè ñâÿ-
çàíû ïëîòíûå ñòðóêòóðû ñ âûðàæåííîé ñëîèñòîé îðãàíè-
çàöèåé. Ñîëàðè äåòàëüíî èññëåäîâàë àíàëîãè÷íûå «ïëîò-
íûå áëÿøêè» (dense plaques) â ìèòîòè÷åñêèõ ÿäðàõ
Trypanosoma cruzi (Solari, 1980a, 1980b; Solari et al.,
1985). Ìîðôîëîãè÷åñêèìè è öèòîõèìè÷åñêèìè ìåòîäà-
ìè îí äîêàçàë, ÷òî ýòè ñòðóêòóðû ñîîòâåòñòâóþò êèíåòî-
õîðàì äðóãèõ ýóêàðèîò. Îäíàêî â îòëè÷èå îò áîëüøèíñò-
âà èññëåäîâàííûõ êèíåòîïëàñòèä ó B. saltans Ps+ êè-
íåòîõîðû íèêîãäà íå âûÿâëÿþòñÿ â öåíòðå âåðåòåí, à
ðàñïîëàãàþòñÿ íà ðàññòîÿíèè 150—200 íì îò èõ ïîëþ-
ñîâ. Ðàíåå ïîäîáíûé ôåíîìåí áûë îáíàðóæåí ó D. mimo-
sa (Frolov, Skarlato, 1998). Íàèáîëåå âåðîÿòíîå îáúÿñ-
íåíèå ýòîìó ôàêòó — ñåãðåãàöèÿ êèíåòîõîðîâ ïóòåì
èíòåðêàëÿðíîãî ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê âåðåòåíà. Ïî ïî-
íÿòíûì ïðè÷èíàì ïðè òàêîì ìåõàíèçìå ðàñõîæäåíèÿ êè-
íåòîõîðîâ è íàëè÷èè íåñêîëüêèõ ïðîñòðàíñòâåííî ðàç-
îáùåííûõ ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåí õàðàêòåðíàÿ äëÿ áîëü-
øèíñòâà èçó÷åííûõ êèíåòîïëàñòèä ýêâàòîðèàëüíàÿ ôàçà
ìèòîçà, ïðàêòè÷åñêè ñîîòâåòñòâóþùàÿ êëàññè÷åñêîé ìå-

òàôàçå ýóêàðèîò (Solari, 1980a), ó B. saltans Ps+, êàê è ó
D. mimosa (Frolov, Skarlato, 1998), îòñóòñòâóåò.

Îáùåå ÷èñëî ìèêðîòðóáî÷åê â ìèòîòè÷åñêîì àïïà-
ðàòå B. saltans Ps+ âàðüèðóåò îò 30 äî 36. Ýòî îáû÷íîå
çíà÷åíèå äëÿ êèíåòîïëàñòèä, ïðè÷åì òàêîå êîëè÷åñòâî
ìèêðîòðóáî÷åê èìåþò è ñâîáîäíîæèâóùèå áîäîíèäû
Bodo curvifilus, è ìíîãèå ïàðàçèòè÷åñêèå òðèïàíîñîìàòè-
äû, òàêèå êàê ôèòîìîíàñû, ýíäîòðèïàíóì, è íåêîòîðûå
òðèïàíîñîìû (Vickerman, Preston, 1970, 1976; Skarlato et
al., 1987; Frolov, Karpov, 1995; Frolov et al., 1996). Íåñêîëü-
êî áîëüøå ìèêðîòðóáî÷åê îáíàðóæåíî â ìèòîòè÷åñêèõ
âåðåòåíàõ äåëÿùèõñÿ ÿäåð ëåéøìàíèé — îêîëî 60 (Ure-
na, 1986). À ñàìûå ìîùíûå âåðåòåíà ôîðìèðóþòñÿ â ÿä-
ðàõ T. cruzi è Cryptobia borreli. Ó ýòèõ æãóòèêîíîñöåâ
÷èñëî ìèêðîòðóáî÷åê ìîæåò äîñòèãàòü 120 (Solari,
1980a; Skarlato, Lom, 1997). Îäíàêî â îáøèðíîé ãðóïïå
òðèïàíîñîìàòèä — ãîìîêñåííûõ ïàðàçèòîâ íàñåêî-
ìûõ — ó ïðåäñòàâèòåëåé òàêèõ ðîäîâ, êàê Leptomonas,
Crithidia, Wallaceina è Blastocrithidia, ÷èñëî ìèêðîòðóáî-
÷åê â ìèòîòè÷åñêèõ âåðåòåíàõ íå ïðåâûøàåò îáû÷íî
20—30, à ó íåêîòîðûõ âèäîâ â âåðåòåíå íàñ÷èòûâàåòñÿ
âñåãî 16 ìèêðîòðóáî÷åê (Solari, 1983; Ñêàðëàòî è äð.,
1990; Frolov, Karpov, 1995).

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî ÷èñëî êèíåòîõîðîâ ó êèíå-
òîïëàñòèä íå êîððåëèðóåò ñ ÷èñëîì ìèêðîòðóáî÷åê âåðå-
òåíà. Òàê íàïðèìåð, ïî 10 êèíåòîõîðîâ ïîëó÷àþò äî÷åð-
íèå ÿäðà T. cruzi è B. curvifilus, ìàêñèìàëüíîå êîëè÷åñò-
âî ìèêðîòðóáî÷åê â âåðåòåíàõ êîòîðûõ ðàâíî 120 è 30
ñîîòâåòñòâåííî (Solari, 1980a; Frolov et al., 1996). Ê ïî-
ëþñàì äåëÿùèõñÿ ÿäåð èçó÷åííûõ âèäîâ ëåøìàíèé è
B. saltans Ps+ ðàñõîäÿòñÿ ïî 6 êèíåòîõîðîâ, îäíàêî âåðå-
òåíà ïåðâûõ ñîäåðæàò îêîëî 60 ìèêðîòðóáî÷åê (Urena,
1986), à ó B. saltans Ps+ èõ íàñ÷èòûâàåòñÿ íå áîëåå 36.
Â òî æå âðåìÿ ó ïðåäñòàâèòåëåé ðîäà Phytomonas ñ âåðå-
òåíîì, îáúåäèíÿþùèì 30 ìèêðîòðóáî÷åê, àññîöèèðîâà-
íû òîëüêî 4 êèíåòîõîðà (Ôðîëîâ è äð., 1997à).

Ê ñîæàëåíèþ, ýòè ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè íå ìî-
ãóò áûòü èñïîëüçîâàíû äëÿ õàðàêòåðèñòèêè ãåíîìà êèíå-
òîïëàñòèä. ×èñëî êèíåòîõîðîâ ó ýòèõ ïðîñòåéøèõ íå îò-
ðàæàåò íè ïëîèäíîñòè, íè ñîáñòâåííî ÷èñëà õðîìîñîì.
Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóþò, â ÷àñòíîñòè, ðåçóëüòàòû ñðàâ-
íåíèÿ ó íåêîòîðûõ èõ âèäîâ êîëè÷åñòâà êèíåòîõîðîâ,
âûÿâëÿåìûõ ìîðôîëîãè÷åñêèìè ìåòîäàìè, ñ ÷èñëîì èí-
òàêòíûõ ìîëåêóë ÄÍÊ, ðåãèñòðèðóåìûõ, íàïðèìåð, ìå-
òîäîì ïóëüñ-ýëåêòðîôîðåçà. Åñëè êîëè÷åñòâî êèíåòîõî-
ðîâ â ÿäðå íå ïðåâûøàåò ó êèíåòîïëàñòèä 10, òî êîëè÷å-
ñòâî õðîìîñîì ìîæåò èñ÷èñëÿòüñÿ äåñÿòêàìè è äàæå
ñîòíÿìè (Solari, 1980a; Van der Ploeg et al., 1984, 1989;
Ñêàðëàòî è äð., 1990; Ìàðàõîâà è äð., 1991; Ñîìîâà è äð.,
1997). Ìåõàíèçìû ñåãðåãàöèè ãåíîìà êèíåòîïëàñòèä
ïîêà íå âïîëíå ÿñíû. Ïîêàçàíî, ÷òî ìèíè-õðîìîñîìû
Trypanosoma brucei âî âðåìÿ ìèòîçà ìîãóò âçàèìîäåéñò-
âîâàòü íåïîñðåäñòâåííî ñ ìèêðîòðóáî÷êàìè ìèòîòè÷å-
ñêîãî âåðåòåíà, êèíåòîõîðû ïðè ýòîì ó÷àñòâóþò, âåðîÿò-
íî, òîëüêî â ñåãðåãàöèè ìàêñè-õðîìîñîì (Gull et al.,
1998). Îäíàêî òî, êàê ïðîèñõîäèò ñåãðåãàöèÿ ãåíåòè÷å-
ñêîãî ìàòåðèàëà ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ êèíåòîïëàñòèä è
îñîáåííî áîäîíèä è ó÷àñòâóåò ëè â ýòèõ ïðîöåññàõ, êàê
ïðåäïîëàãàëîñü ðàíåå, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà (Skarlato et al.,
1987; Skarlato, Lom, 1997), åùå ïðåäñòîèò âûÿñíèòü. Áåç-
óñëîâíûé èíòåðåñ òàêæå ïðåäñòàâëÿåò èññëåäîâàíèå â
äàëüíåéøåì ìèòîçà ó æãóòèêîíîñöåâ B. saltans äðóãèõ
øòàììîâ, â ÷àñòíîñòè íå ñîäåðæàùèõ öèòîáèîíòîâ â ïå-
ðèíóêëåàðíîì ïðîñòðàíñòâå.
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MITOSIS IN THE FREE-LIVING FLAGELLATE BODO SALTANS STRAIN

PS+ (KINETOPLASTIDEA, BODONIDA)

M. N. Malysheva,1 M. S. Karpova,2 A. O. Frolov1
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The mitosis in the free-living flagellate Bodo saltans Ps+ with prokaryotic cytobionts in perinuclear space
has been studied. The nuclear division in B. saltans Ps+ occurs by closed mitosis type without condensation of
chromosomes. Two spatially separated mitotic spindles begin to form consistently at the initial stages of nuclear
division. The spindle including about 20 microtubules appears first and later the second spindle with half the
number of microtubules comes at the angle of 30—40°. Both spindles rest their ends against the inner nuclear
membrane and form 4 distinct poles. The microtubules of the first spindle are associated with 4 pairs of kineto-
chores, the microtubules of the second one are associated with 2 pairs of kinetochores. The divergence of the ki-
netochores towards the poles occurs independently in each spindle. The equatorial phase is not revealed in
B. saltans Ps+. The poles of both spindles unite in pairs at the elongation phase of mitosis and form the integra-
ted bipolar structure. At this stage of the nuclear division, the kinetochores reach the poles of subspindles and
become indistinguishable. Then the nucleus takes the shape of a dumbbell. The inner nuclear membranes of just
formed nuclei have layers of condensed chromatin characteristic of the interphase nuclei of kinetoplastidea. The
daughter nuclei separate at the phase of reorganization. There are 1—2 prokaryotic endocytobionts in the peri-
nuclear space of the interphase nuclei in B. saltans Ps+. The symbionts multiply during mitosis and their number
reaches more than 20 specimens par nucleus.

K e y w o r d s: Kinetoplastidea, Bodonida, Bodo saltans, ultrastructure, nucleus, mitosis, prokaryotic cyto-
bionts.
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