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Ìèêðîòðóáî÷êè ïðèíèìàþò ó÷àñòèå âî ìíîæåñòâå êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, äëÿ íîðìàëüíîãî ïðîòåêà-
íèÿ êîòîðûõ âàæíà èõ ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ â îáúåìå êëåòêè. Òðàäèöèîííî ïðåäïîëàãàåòñÿ,
÷òî ôèáðîáëàñòû èìåþò ðàäèàëüíóþ ñèñòåìó ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñõîäÿùèõñÿ îò öåíòðîñîìû. Îäíàêî äå-
òàëüíûé àíàëèç ðàñïîëîæåíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â ãëóáèíå êëåòêè íå ïðîâîäèëñÿ. Äëÿ àíàëèçà ïðîñòðàíñò-
âåííîé îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê âî âíóòðåííåé öèòîïëàçìå êóëüòèâèðóåìûõ ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3 â íà-
ñòîÿùåé ðàáîòå â êëåòêè èíúåöèðîâàëè ôëóîðåñöåíòíî ìå÷åííûé òóáóëèí, çàòåì ñ ïîìîùüþ ëàçåðíîãî
îáëó÷åíèÿ îáåñöâå÷èâàëè ìå÷åíûå ìèêðîòðóáî÷êè è íàáëþäàëè õàðàêòåð ðîñòà è âçàèìîðàñïîëîæåíèå
âíîâü ïîëèìåðèçóþùèõñÿ ñåãìåíòîâ ìèêðîòðóáî÷åê âáëèçè öåíòðîñîìû è â óäàëåííûõ ÷àñòÿõ öèòîïëàç-
ìû. Â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê â îáåñöâå÷åííîé çîíå ïðîèñõîäèë ïðÿìîëèíåéíî, íà
ðàññòîÿíèè äî 5 ìêì èõ èçãèá ðåäêî ïðåâûøàë 10—15°. Ðàñòóùèé ôðàãìåíò ìèêðîòðóáî÷êè ðàññìàòðè-
âàëè êàê âåêòîð ñ íà÷àëîì â òî÷êå ïîÿâëåíèÿ è êîíöîì â òî÷êå îêîí÷àíèÿ ðîñòà (èëè ÷åðåç 30 ñ, åñëè íå-
ïðåðûâíûé ðîñò ïðîäîëæàëñÿ äîëüøå). Ïî ïîëó÷åííûì âåêòîðàì îïðåäåëÿëè íàïðàâëåíèå ðîñòà ìèêðî-
òðóáî÷åê â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ êëåòêè, àíàëèçèðóÿ óãîë îòêëîíåíèÿ èõ îò âåêòîðà ñðàâíåíèÿ. Â ðàéîíå
öåíòðîñîìû èñïîëüçîâàëè âåêòîð, íàïðàâëåííûé âíóòðè îáåñöâå÷åííîé ïîëîñû îò öåíòðîñîìû êëåòêè ê
íà÷àëó ðàñòóùåãî ñåãìåíòà ìèêðîòðóáî÷êè, à â ëàìåëëå ôèáðîáëàñòà è åãî õâîñòå èñïîëüçîâàëè âåêòîð,
íàïðàâëåííûé âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè îò åå ãåîìåòðè÷åñêîãî öåíòðà ê ïåðèôåðèè. Ìèêðîòðóáî÷êè,
íà÷èíàþùèå ñâîé ðîñò íåïîñðåäñòâåííî îò öåíòðîñîìû, ðàñòóò âäîëü ðàäèóñà êëåòêè. Îäíàêî íà ðàññòî-
ÿíèè 10 ìêì îò öåíòðîñîìû ðàäèàëüíî ðàñòóùèå ìèêðîòðóáî÷êè ñîñòàâëÿþò 40 % îò îáùåãî ÷èñëà, íà
ðàññòîÿíèè 20 ìêì — 25 %. Îñòàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè ðîñëè â ðàçíûõ íàïðàâëåíèÿõ, ïðåèìóùåñòâåí-
íûé óãîë ìåæäó íàïðàâëåíèåì èõ ðîñòà è ðàäèóñîì ñîñòàâëÿë îêîëî 90°. Â ëàìåëëå è õâîñòå ôèáðîáëà-
ñòà 80 % âñåõ ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòóò âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè èëè ïîä óãëîì íå áîëåå 20°, 10—15 %
ìèêðîòðóáî÷åê ðàñòóò â íàïðàâëåíèè öåíòðîñîìû. Òàêèì îáðàçîì, â ôèáðîáëàñòàõ 3Ò3 ðàäèàëüíàÿ ñèñ-
òåìà ìèêðîòðóáî÷åê ñóùåñòâóåò òîëüêî íà ðàññòîÿíèè íåñêîëüêèõ ìèêðîìåòðîâ îò öåíòðîñîìû. Âî
âíóòðåííåé öèòîïëàçìå ñèñòåìà ìèêðîòðóáî÷åê ïîëíîñòüþ íå óïîðÿäî÷åíà, è â âûòÿíóòûõ ÷àñòÿõ ïîëÿ-
ðèçîâàííîé êëåòêè (ëàìåëëà, õâîñò) ñèñòåìà ìèêðîòðóáî÷åê âíîâü ñòàíîâèòñÿ óïîðÿäî÷åííîé — îíè âû-
òÿíóòû âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè. Íà îñíîâàíèè ïîëó÷åííûõ äàííûõ ìû ïîëàãàåì, ÷òî óïîðÿäî÷åííîñòü
ìèêðîòðóáî÷åê íà ïåðèôåðèè ôèáðîáëàñòà íå ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì èõ ðîñòà îò öåíòðîñîìû, à èõ îðèåí-
òàöèÿ çàäàåòñÿ ëîêàëüíûìè ôàêòîðàìè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: öåíòðîñîìà, ñâÿçàííûå ñ öåíòðîñîìîé ìèêðîòðóáî÷êè, ñâîáîäíûå ìèêðîòðó-
áî÷êè, îðãàíèçàöèÿ ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê, âèäåîìèêðîñêîïèÿ, ôëóîðåñöåíöèÿ.

Ìèêðîòðóáî÷êè ó÷àñòâóþò â öåëîì ðÿäå êëåòî÷íûõ
ïðîöåññîâ, òàêèõ êàê ðàñïëàñòûâàíèå, ïîëÿðèçàöèÿ è äâè-
æåíèå, äåëåíèå êëåòêè, íàïðàâëåííûé òðàíñïîðò âåçèêóë
è ñèãíàëüíûõ ìîëåêóë. Äëÿ ïðîòåêàíèÿ ýòèõ ïðîöåññîâ
ðåøàþùèì ìîìåíòîì ÿâëÿþòñÿ ôîðìèðîâàíèå è ïîääåð-
æàíèå âî âíóòðèêëåòî÷íîì ïðîñòðàíñòâå ñïåöèôè÷åñêîé
äëÿ äàííîãî òèïà êëåòîê ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê. Ïðèíÿ-
òî ñ÷èòàòü, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ñèñòåìû
ìèêðîòðóáî÷åê âî ìíîãîì îïðåäåëÿåòñÿ ðàáîòîé öåíòðîâ
îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê (ÖÎÌÒ). Èçâåñòíû ñàìûå
ðàçëè÷íûå ïî ìîðôîëîãèè ÖÎÌÒ: îò ïîëÿðíûõ òåëåö
äðîææåé (Knop et al., 1999) è ïëàâàþùèõ ñàéòîâ íóêëåà-
öèè ó ðàñòåíèé (Chan et al., 2003) äî êëàññè÷åñêîé öåíòðî-
ñîìû, ïðèñóòñòâóþùåé â áîëüøèíñòâå æèâîòíûõ êëåòîê

(Vorobjev, Chentsov, 1982; Âîðîáüåâ, Íàäåæäèíà, 1986;
Moritz, Agard, 2001). Íà ÖÎÌÒ â æèâîòíîé êëåòêå — öåíò-
ðîñîìå — ïðîèñõîäÿò íóêëåàöèÿ è çàÿêîðèâàíèå ìèêðî-
òðóáî÷åê: èõ ìèíóñ-êîíöû çàêðåïëåíû íà öåíòðîñîìå, â
òî âðåìÿ êàê íà ïëþñ-êîíöàõ, îðèåíòèðîâàííûõ â ñòîðîíó
ïåðèôåðèè êëåòîê, ïðîèñõîäèò ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê çà
ñ÷åò ïðèñîåäèíåíèÿ íîâûõ ñóáúåäèíèö òóáóëèíà (McIn-
tosh, Euteneuer, 1984; Moritz, Agard, 2001; Howard, Hyman,
2003). Íà ýòîì ïðåäñòàâëåíèè îñíîâàíà êàíîíè÷åñêàÿ, ðà-
äèàëüíàÿ ìîäåëü îðãàíèçàöèè ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê â
êëåòêå (Karsenti et al., 1984; Desai, Mitchison, 1997; Kea-
ting, Borisy, 1999; Doxcey, 2001). Òàêàÿ îðãàíèçàöèÿ õà-
ðàêòåðíà äëÿ ïèãìåíòíûõ êëåòîê ìåëàíîôîðîâ (Rodionov
et al., 1994, 1998), äëÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ êóëüòèâèðóåìûõ
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in vitro êëåòîê, íàïðèìåð ÑÍÎ è NRK (Komarova et al.,
2002), â òàêæå êåðàòîöèòîâ (Vorobjev et al., 2003). Âìåñòå
ñ òåì èçâåñòíî, ÷òî âî ìíîãèõ äðóãèõ êëåòêàõ ïðèñóòñòâó-
þò ñâîáîäíûå ìèêðîòðóáî÷êè, ïðè÷åì íåðåäêî â êîëè÷å-
ñòâå, çíà÷èòåëüíî ïðåâîñõîäÿùåì êîëè÷åñòâî ñâÿçàííûõ
ñ öåíòðîñîìîé (Bre et al., 1987; Vorobjev et al., 1997; Ro-
dionov et al., 1999; Mogensen et al., 2000; Bartolini, Gunder-
sen, 2006). Ïðè ýòîì äâà òèïà ìèêðîòðóáî÷åê — ñâÿçàí-
íûå ñ öåíòðîñîìîé è ñâîáîäíûå — ìîãóò áûòü ðàçëè÷-
íûì îáðàçîì îðãàíèçîâàíû â ïðåäåëàõ îäíîé êëåòêè
(Mogensen, 2004; Bartolini, Gundersen, 2006).

Öåíòðîñîìà îòâåòñòâåííà íå òîëüêî çà íóêëåàöèþ
ìèêðîòðóáî÷åê, íî òàêæå çà èõ çàÿêîðèâàíèå (Bornens,
2002), ïðè÷åì çà ýòè ôóíêöèè îòâåòñòâåííû ðàçíûå áåë-
êîâûå êîìïëåêñû: êîëüöåâîé ãàììà-òóáóëèíîâûé êîìï-
ëåêñ ã-TuRC îáåñïå÷èâàåò íóêëåàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê
(Moritz et al., 1998; Oegema et al., 1999; Moritz et al., 2000),
à íèíåèíîâûé êîìïëåêñ — èõ çàÿêîðèâàíèå (Mogensen,
2004). Âîçìîæíî, ÷òî ýòî íå åäèíñòâåííûå öåíòðîñîìàëü-
íûå áåëêè, îáåñïå÷èâàþùèå âûïîëíåíèå ýòèõ ôóíêöèé
(Dammermann, Merdes, 2002; Uetake et al., 2004; Delgehyr
et al., 2005; Yan et al., 2006). Ó äèôôåðåíöèðîâàííûõ ýïè-
òåëèàëüíûõ êëåòîê êîìïëåêñû äëÿ íóêëåàöèè è çàÿêîðè-
âàíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê ìîãóò áûòü ëîêàëèçîâàíû ïîìèìî
öåíòðîñîìû â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ öèòîïëàçìû, ÷òî îïðåäå-
ëÿåò ñïåöèôè÷åñêóþ îðãàíèçàöèþ ñèñòåìû ìèêðîòðóáî-
÷åê â öåëîì (Mogensen et al., 1997, 2000, 2002; Moss et al.,
2007). Òàê, â êëåòêàõ ïîëÿðíîãî ýïèòåëèÿ ìíîãî÷èñëåí-
íûå ìèêðîòðóáî÷êè îðèåíòèðîâàíû â àïèêàëüíî-áàçàëü-
íîì íàïðàâëåíèè, è äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ òàêîé ñèñòåìû
ìèêðîòðóáî÷åê íåîáõîäèìî, ÷òîáû çàÿêîðèâàþùèé êîìï-
ëåêñ ïåðåìåñòèëñÿ â àïèêàëüíóþ îáëàñòü êëåòêè (Mogen-
sen et al., 2002; Mogensen, 2004; Bartolini, Gundersen,
2006). Â ìûøå÷íûõ êëåòêàõ è íåéðîíàõ îãðîìíîå êîëè÷å-
ñòâî ñâîáîäíûõ ìèêðîòðóáî÷åê ðàñïîëàãàåòñÿ âäîëü
äëèííîé îñè êëåòêè, âíå ñâÿçè ñ êàêèìè-ëèáî ñòðóêòóðíî
âûðàæåííûìè ÖÎÌÒ (Tassin et al., 1985; Yu, Baas, 1994;
Bugnard et al., 2005; Bartolini, Gundersen, 2006). Â íåéðî-
íàõ ïàðàëëåëüíûå ïó÷êè ìèêðîòðóáî÷åê îáåñïå÷èâàþò
òðàíñïîðò íåéðîìåäèàòîðîâ. Â êëåòêàõ ïîëÿðíîãî ýïèòå-
ëèÿ ìèêðîòðóáî÷êè òÿíóòñÿ îò àïèêàëüíîé ÷àñòè êëåòêè ê
áàçàëüíîé è ýòî îáåñïå÷èâàåò íå òîëüêî ýôôåêòèâíîå ðàñ-
ïðåäåëåíèå ìåìáðàííûõ êîìïîíåíòîâ è ïåðåìåùåíèå âå-
çèêóë (Gilbert et al., 1991), íî òàêæå è âûïîëíåíèå ñïåöè-
àëüíûõ ôóíêöèé, íàïðèìåð ïåðåäà÷ó ìåõàíè÷åñêèõ âèá-
ðàöèé âíóòðåííèìè êëåòêàìè Êîðòèåâà îðãàíà (Patuzzi,
1998). Î÷åâèäíî, ÷òî ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ìèê-
ðîòðóáî÷åê â âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûõ êëåòêàõ íåïî-
ñðåäñòâåííî ñâÿçàíà ñ âûïîëíÿåìûìè èìè ôóíêöèÿìè.

Ïðè äâèæåíèè ôèáðîáëàñòîâ ìèêðîòðóáî÷êè âçàèìî-
äåéñòâóþò ñ àêòèíîâûìè ôèëàìåíòàìè è êëåòî÷íûìè
êîíòàêòàìè (Kaverina et al., 1998, 1999), à òàêæå êëåòî÷-
íûì êîðòåêñîì (Mimori-Kiyosue et al., 2005; Brodsky et al.,
2007). Ìèêðîòðóáî÷êè ðåãóëèðóþò íàòÿæåíèå êëåòêè
(D’Addario et al., 2003) è îáåñïå÷èâàþò âòÿãèâàíèå àêòèâ-
íûõ êðàåâ êëåòîê (Äîáðèíñêèõ, Âîðîáüåâ, 2006), à èçìå-
íåíèÿ äèíàìèêè ìèêðîòðóáî÷åê âûçûâàþò èçìåíåíèå
ñêîðîñòè äâèæåíèÿ (Wadsworth, 1999). Âûïîëíåíèå ýòèõ
ôóíêöèé ñâÿçàíî ñ ïðîñòðàíñòâåííîé îðãàíèçàöèåé ñèñòå-
ìû ìèêðîòðóáî÷åê, ñ åå ñïîñîáíîñòüþ áûñòðî ïåðåñòðàè-
âàòüñÿ, ïîýòîìó öåëüþ ïðåäëàãàåìîé ðàáîòû áûë àíàëèç
îðãàíèçàöèè ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê â ïîäâèæíîì ôèá-
ðîáëàñòå. Òðàäèöèîííî ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â ôèáðîáëà-
ñòàõ ðàäèàëüíàÿ ñèñòåìà îðãàíèçóåòñÿ öåíòðîñîìîé, îäíà-
êî êîñâåííûå äàííûå î íàëè÷èè áîëüøîãî ÷èñëà ñâîáîä-

íûõ ìèêðîòðóáî÷åê (Ñìóðîâà è äð., 2007) ñòàâÿò ïîä ñî-
ìíåíèå ýòî óòâåðæäåíèå. Ïðèâåäåííûå âûøå äàííûå î
íàëè÷èè áîëüøîãî ÷èñëà ñâîáîäíûõ ìèêðîòðóáî÷åê, êî-
òîðûå îðãàíèçóþòñÿ âíå ñâÿçè ñ öåíòðîñîìîé èëè â îòñóò-
ñòâèå ïîñëåäíåé, òàêæå ïîçâîëÿþò ïðåäïîëàãàòü, ÷òî ïðî-
ñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â áîëüøèõ
êëåòêàõ ìîæåò áûòü íå çàâèñèìîé îò öåíòðîñîìû. Ïîýòî-
ìó â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû ïðîàíàëèçèðîâàëè õàðàêòåð
ðîñòà è ïðîñòðàíñòâåííîå ðàñïîëîæåíèå ìèêðîòðóáî÷åê
âáëèçè öåíòðîñîìû, âî âíóòðåííåé öèòîïëàçìå è íà ïåðè-
ôåðèè êóëüòèâèðóåìûõ in vitro ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3 — ýòè
êëåòêè ñïîñîáíû ê äâèæåíèþ ïî ñóáñòðàòó, à â èõ öèòî-
ïëàçìå ïðèñóòñòâóþò êàê ñâÿçàííûå ñ öåíòðîñîìîé, òàê è
ñâîáîäíûå ìèêðîòðóáî÷êè (Ñìóðîâà è äð., 2007).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ê ó ë ü ò ó ð à ê ë å ò î ê è ì è ê ð î è í ú å ê ö è ÿ Ñ ó 3-ò ó -
á ó ë è í à. Êëåòêè ëèíèè NIH-3Ò3 âûðàùèâàëè íà ðàçëèíî-
âàííûõ ïîêðîâíûõ ñòåêëàõ (Bellco Glass, Inc., Vineland,
NJ), èñïîëüçóÿ êóëüòóðàëüíóþ ñðåäó DMEM/F-12 ñ äîáàâ-
ëåíèåì 10 % ýìáðèîíàëüíîé ñûâîðîòêè òåëåíêà.

Î á å ñ ö â å ÷ è â à í è å ô ë ó î ð å ñ ö å í ò í î ì å ÷ å í -
í û õ ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ å ê â æ è â î é ê ë å ò ê å. Äëÿ íàáëþ-
äåíèÿ äèíàìèêè ìèêðîòðóáî÷åê in vivo êëåòêè êóëüòèâè-
ðîâàëè â òå÷åíèå 2 ñóò, ïîñëå ÷åãî â öèòîïëàçìó èíúåöè-
ðîâàëè Ñó3-ìå÷åííûé òóáóëèí â êîíöåíòðàöèè 10 ìã/ìë
ïî ìåòîäèêå, îïèñàííîé ðàíåå (Komarova et al., 2002). Íà-
áëþäåíèÿ íà÷èíàëè ñïóñòÿ 3—4 ÷ ïîñëå ìèêðîèíúåêöèè.
Äëÿ èññëåäîâàíèÿ âûáèðàëè êëåòêè ïîëÿðèçîâàííîé ôîð-
ìû ñ ìîðôîëîãè÷åñêè âûðàæåííûìè ëàìåëëîé (ðàñïîëî-
æåííîé íà âåäóùåì êðàå êëåòêè) è õâîñòîì (çàäíèé, âòÿ-
ãèâàþùèéñÿ ïðè äâèæåíèè, ó÷àñòîê ôèáðîáëàñòà) (Aberc-
rombie, 1978; Cramer et al., 1997), íåïîäâèæíûå â òå÷åíèå
âðåìåíè ñúåìêè (6—10 ìèí).

Âî âðåìÿ íàáëþäåíèÿ òåìïåðàòóðó íà ñòîëèêå ìèêðî-
ñêîïà ïîääåðæèâàëè íà óðîâíå 36—37 °Ñ. Äëÿ íàáëþäå-
íèÿ çà ìèêðîòðóáî÷êàìè, ïîëèìåðèçîâàííûìè èç ýêçîãåí-
íîãî Ñó3-òóáóëèíà, â ñðåäó êóëüòèâèðîâàíèÿ äîáàâëÿëè
îêñèðàçó (Oxyrase, Inc., Ashland, OH), ïîçâîëÿþùóþ ñíè-
çèòü ýôôåêòû ôîòîîáåñöâå÷èâàíèÿ è ôîòîïîâðåæäåíèÿ
êëåòîê (Mikhailov, Gundersen, 1995). Çàòåì ïîâåðõ êóëüòó-
ðàëüíîé ñðåäû íàíîñèëè ñëîé ìèíåðàëüíîãî ìàñëà, ÷òî
ïîçâîëèëî ïðåäîòâðàòèòü çàêèñëåíèå ñðåäû â õîäå ýêñïå-
ðèìåíòà, âîçíèêàþùåå çà ñ÷åò åå êîíòàêòà ñ âîçäóõîì.

Êëåòêè íàáëþäàëè ñ ïîìîùüþ èíâåðòèðîâàííîãî
ìèêðîñêîïà Nikon Eclipse ñ îáúåêòèâîì Plan 100�, 1.3
NA, 16-áèòíûå èçîáðàæåíèÿ ïîëó÷àëè ñ ïîìîùüþ îõëàæ-
äàåìîé ÏÇÑ-êàìåðû (ÑÍ250, Photometrics Ltd., Tucson,
AZ), óïðàâëÿåìîé ïðîãðàììîé Metamorph (Universal Ima-
ging Corp., Westchester, PA). Ñåðèè èç 100—200 èçîáðàæå-
íèé çàïèñûâàëè ñ èíòåðâàëîì 3 ñ; ñúåìêó íà÷èíàëè çà
30—60 ñ äî ôîòîîáåñöâå÷èâàíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê.

Îáåñöâå÷èâàíèå ìèêðîòðóáî÷åê ïðîâîäèëè, èñïîëü-
çóÿ àðãîíîâûé ëàçåð ìîùíîñòüþ 3 Âò, êàê îïèñàíî ðàíåå
(Keating et al., 1997). Äëÿ óäîáñòâà èçìåðåíèÿ ôîêóñèðîâ-
êà ëàçåðà áûëà èçìåíåíà òàêèì îáðàçîì, ÷òî îáëàñòü âîç-
äåéñòâèÿ ëàçåðíîãî èçëó÷åíèÿ óâåëè÷èëàñü äî ïîëîñû
øèðèíîé 8—10 ìêì è äëèíîé 40—50 ìêì.

Î ö å í ê à í à ï ð à â ë å í è ÿ ð î ñ ò à ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ å ê.
Àíàëèç íàïðàâëåíèÿ ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê ïðîâîäèëè
ïîñëå ôîòîîáåñöâå÷èâàíèÿ ìèêðîòðóáî÷åê â òðåõ îáëàñ-
òÿõ — â ðàéîíå öåíòðîñîìû (äëÿ îêðóæíîñòåé ðàäèóñàìè
10 è 20 ìêì, öåíòð êîòîðûõ ñîâïàäàåò ñ öåíòðîñîìîé), â
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ëàìåëëå, à òàêæå â õâîñòå ôèáðîáëàñòà. Äëÿ àíàëèçà íà-
ïðàâëåíèÿ ðîñòà êàæäûé èç ïîëèìåðèçóþùèõñÿ â îáåñ-
öâå÷åííîé çîíå ôðàãìåíòîâ ìèêðîòðóáî÷åê ðàññìàò-
ðèâàëè êàê âåêòîð ñ íà÷àëîì â òî÷êå èíèöèàöèè ðîñòà âè-
äèìîãî ôðàãìåíòà ìèêðîòðóáî÷êè. Ðàñòóùèé ôðàãìåíò
àíàëèçèðîâàëè â òå÷åíèå 30 ñ (÷òî ñîîòâåòñòâîâàëî èíòåð-
âàëó â 10 êàäðîâ ôèëüìà), îêîí÷àíèå âåêòîðà ñîâïàäàëî ñ
ïîëîæåíèåì äèñòàëüíîãî êîíöà ðàñòóùåé ìèêðîòðóáî÷êè
(òî÷êà îêîí÷àíèÿ ðîñòà). Â ðàçíûõ ó÷àñòêàõ êëåòêè îïðå-
äåëÿëè óãîë îòêëîíåíèÿ ïîëó÷åííîãî âåêòîðà ðîñòà ìèê-
ðîòðóáî÷êè îò çàäàííîãî âåêòîðà ñðàâíåíèÿ (ðèñ. 1; 2,
ã—å; 3, ã—å; 4, ã—å).

Âåêòîðû ñðàâíåíèÿ âûáèðàëè îòäåëüíî äëÿ öåíòðàëü-
íîé ÷àñòè êëåòêè è åå ïåðèôåðèè ñëåäóþùèì îáðàçîì:
à) â ðàéîíå öåíòðîñîìû èñïîëüçîâàëè âåêòîð, íàïðàâëåí-
íûé îò öåíòðîñîìû êëåòêè ê íà÷àëó âåêòîðà ðàñòóùåé
ìèêðîòðóáî÷êè, ò. å. ñîâïàäàþùèé ñ ðàäèóñîì êëåòêè
(ðèñ. 2, ã—å); á) â ëàìåëëå ôèáðîáëàñòà è åãî õâîñòå èñ-
ïîëüçîâàëè âåêòîð, íàïðàâëåííûé îò ãåîìåòðè÷åñêîãî
öåíòðà êëåòêè ê åå ïåðèôåðèè, âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè
(ðèñ. 3, ã—å; 4, ã—å).

Íàïðàâëåíèå ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê îöåíèâàëè ïî
óãëó á ìåæäó âåêòîðàìè ðîñòà è ñðàâíåíèÿ. Òàêèì îáðà-
çîì, åñëè ìèêðîòðóáî÷êà ðîñëà ñòðîãî ðàäèàëüíî îò öåíò-
ðîñîìû (âåêòîð, îáðàçóåìûé åå ðàñòóùèì â òå÷åíèå 30 ñ
ôðàãìåíòîì, è âåêòîð, ñîâïàäàþùèé ñ ðàäèóñîì êëåòêè,
áûëè ñîíàïðàâëåíû), òî óãîë á ðàâíÿëñÿ 0°, à åñëè ìèêðî-
òðóáî÷êà ðîñëà â ñòîðîíó öåíòðîñîìû, òî óãîë ìåæäó âåê-
òîðàìè áûë ðàçâåðíóòûì è á = 180° (ðèñ. 1).

Ñ ò à ò è ñ ò è ÷ å ñ ê à ÿ î á ð à á î ò ê à ä à í í û õ è ï î -
ñ ò ð î å í è å ã ð à ô è ê î â. Äàííûå îáðàáàòûâàëè ñòàòèñòè-

÷åñêè è ñòðîèëè ãðàôèêè ðàñïðåäåëåíèÿ çíà÷åíèé óãëà á â
ïðîãðàììå Sigma Plot 7.1 (SPSS Science, ÑØÀ). Äëÿ îïðå-
äåëåíèÿ äîñòîâåðíîñòè ðàçëè÷èÿ ìåæäó äâóìÿ âûáîðêàìè
èñïîëüçîâàëè t-òåñò (êðèòåðèé Ñòüþäåíòà).

Ðåçóëüòàòû

Î ò ö å í ò ð î ñ î ì û ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ ê è ð à ñ ò ó ò
ï ð ÿ ì î ë è í å é í î. Â ïåðâîé ñåðèè ýêñïåðèìåíòîâ îáëó-
÷åíèå ïðîâîäèëè òàêèì îáðàçîì, ÷òî öåíòðîñîìà îêàçûâà-
ëàñü â öåíòðå îáåñöâå÷åííîé ïîëîñû, à ñàìà ïîëîñà ïðî-
õîäèëà ïåðïåíäèêóëÿðíî äëèííîé îñè ïîëÿðèçîâàííîé
êëåòêè (ðèñ. 2, à—â). Óæå â ïåðâûå ñåêóíäû ïîñëå îáåñ-
öâå÷èâàíèÿ öåíòðîñîìó ìîæíî áûëî èäåíòèôèöèðîâàòü
êàê òî÷êó, èç êîòîðîé â ðàäèàëüíîì íàïðàâëåíèè ðàñòóò
ìèêðîòðóáî÷êè (ðèñ. 2, á, â).

Íàáëþäåíèå çà ìèêðîòðóáî÷êàìè, ïîëèìåðèçóþùè-
ìèñÿ â îáåñöâå÷åííîé çîíå íåïîñðåäñòâåííî îò öåíòðîñî-
ìû, ïîêàçûâàåò, ÷òî îíè ðàñòóò îò öåíòðîñîìû íà çíà÷è-
òåëüíîå ðàññòîÿíèå, à îòäåëåíèå ìèêðîòðóáî÷êè è èõ äå-
ïîëèìåðèçàöèÿ ñ ìèíóñ-êîíöà — êðàéíå ðåäêîå ñîáûòèå.
Íà ðàññòîÿíèå äî 10—12 ìêì áîëüøèíñòâî ìèêðîòðóáî-
÷åê ðàñòóò ïðÿìîëèíåéíî è ïðàêòè÷åñêè íå èçãèáàþòñÿ
(âñåãî íàáëþäàëè çà ðîñòîì 42 ìèêðîòðóáî÷åê â 7 êëåò-
êàõ).

Òîëüêî 7 èç 42 ìèêðîòðóáî÷åê â êîíöå îòêëîíÿëèñü îò
ïåðâîíà÷àëüíîãî íàïðàâëåíèÿ íà çàìåòíûé óãîë — â
ñðåäíåì íà 31.0 ± 7.5°, ìàêñèìàëüíûé óãîë îòêëîíåíèÿ
ñîñòàâèë 42°. Òàêèì îáðàçîì, öåíòðîñîìà îïðåäåëÿåò ðà-
äèàëüíîå íàïðàâëåíèå ðîñòà ñâÿçàííûõ ñ íåþ ìèêðîòðó-
áî÷åê, íè îäíà èç êîòîðûõ íå èçãèáàåòñÿ çíà÷èòåëüíî è
òåì áîëåå íå ôîðìèðóåò ïåòåëü.

Ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ ê è â î â í ó ò ð å í í å é ö è ò î ï ë à ç -
ì å ô è á ð î á ë à ñ ò à ð à ñ ò ó ò õ à î ò è ÷ í î. Íàðÿäó ñ ìèê-
ðîòðóáî÷êàìè, ðàñòóùèìè îò öåíòðîñîìû, â îáåñöâå÷åí-
íîé öåíòðàëüíîé çîíå êëåòêè íàáëþäàåòñÿ çíà÷èòåëüíîå
êîëè÷åñòâî íîâûõ ñåãìåíòîâ ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñòóùèõ
âíå âèäèìîé ñâÿçè ñ öåíòðîñîìîé (â ðàäèóñå 10 ìêì îò
öåíòðîñîìû â òåõ æå êëåòêàõ íàáëþäàëè ïîëèìåðèçàöèþ
64 òàêèõ ìèêðîòðóáî÷åê). Ðîñò ïëþñ-êîíöîâ ýòèõ ñåãìåí-
òîâ ïðîèñõîäèò íå â ðàäèàëüíîì íàïðàâëåíèè, à ïîä çíà-
÷èòåëüíûì óãëîì ïî îòíîøåíèþ ê ðàäèóñó êëåòêè, èíî-
ãäà äàæå ïî íàïðàâëåíèþ ê öåíòðîñîìå. Ïðè ýòîì êàæäûé
îòäåëüíûé ñåãìåíò òàêæå ðàñòåò ïðàêòè÷åñêè ïðÿìîëè-
íåéíî (ðèñ. 2, ã).

Èñïîëüçóÿ âåêòîðíûé àíàëèç íàïðàâëåíèÿ ðîñòà ìèê-
ðîòðóáî÷åê, ìû ïîñòðîèëè ãèñòîãðàììû ðàñïðåäåëåíèÿ
óãëîâ, îáðàçóåìûõ ðàçëè÷íûìè ïîïóëÿöèÿìè ðàñòóùèõ
ìèêðîòðóáî÷åê ñ ðàäèóñîì êëåòêè.

Äëÿ ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñòóùèõ íåïîñðåäñòâåííî îò
öåíòðîñîìû, ãèñòîãðàììà èìååò îäèí ïèê (â äèàïàçîíå îò
0 äî 10°), à ìèêðîòðóáî÷êè, èìåþùèå óãîë íàêëîíà áîëåå
45°, îòñóòñòâóþò (ðèñ. 2, æ).

Ñðåäè ìèêðîòðóáî÷åê, ðîñò êîòîðûõ íà÷èíàëñÿ íå îò
öåíòðîñîìû, à íà íåêîòîðîì ðàññòîÿíèè îò íåå, ñòåïåíü
óïîðÿäî÷åííîñòè áûëà çíà÷èòåëüíî ìåíüøå. Íà ðàññòîÿ-
íèè äî 10 ìêì çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ìèêðîòðóáî÷åê (îêîëî
40 %) ïîïàäàåò â ïåðâûé êëàññ ãèñòîãðàììû (ðèñ. 2, ç),
60 % ìèêðîòðóáî÷åê ðàñïðåäåëåíû âïîëíå õàîòè÷íî.
Åñëè ðàññìàòðèâàòü ìèêðîòðóáî÷êè, ðîñò êîòîðûõ íà-
÷èíàëñÿ íå îò öåíòðîñîìû (âñåãî ïðîàíàëèçèðîâàëè
108 ìèêðîòðóáî÷åê â 7 êëåòêàõ), òî îêîëî 20 % èç íèõ
ðàñòåò ïîä óãëîì 90—120° ê ðàäèóñó êëåòêè; ïî÷òè ñòîëü-
êî æå — â íàïðàâëåíèè öåíòðîñîìû (160° < á < 180°), è
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Ðèñ. 1. Îïðåäåëåíèå âåëè÷èíû óãëà á° äëÿ ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñ-
òóùèõ îò öåíòðîñîìû (ñëåâà, öåíòðîñîìà îáîçíà÷åíà êðóæ-
êîì), è ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñòóùèõ âíå âèäèìîé ñâÿçè ñ öåíòðî-

ñîìîé (ñïðàâà).

Ïîëèìåðèçóþùèéñÿ ôðàãìåíò ìèêðîòðóáî÷êè (èçîáðàæåí ñïëîøíîé ëè-
íèåé; ñòðåëêîé îáîçíà÷åí äèñòàëüíûé êîíåö) ðàññìàòðèâàëè êàê âåêòîð
(îáîçíà÷åí øòðèõîâîé ëèíèåé), íà÷àëî êîòîðîãî ñîîòâåòñòâóåò òî÷êå íà-
÷àëà ðîñòà ôðàãìåíòà, à îêîí÷àíèå ñîâïàäàåò ñ ïîëîæåíèåì äèñòàëüíîãî
êîíöà ðàñòóùåé ìèêðîòðóáî÷êè. Ïðåäñòàâëåíû óãëû á (30—180°) îòêëî-
íåíèÿ ïîëó÷åííîãî âåêòîðà ðîñòà ìèêðîòðóáî÷êè îò çàäàííîãî âåêòîðà
ñðàâíåíèÿ (îáîçíà÷åí ãîðèçîíòàëüíîé øòðèõîâîé ëèíèåé ñ íà÷àëîì íà

öåíòðîñîìå).



âûäåëèòü êàêóþ-ëèáî ïðåèìóùåñòâåííóþ îðèåíòàöèþ
íåâîçìîæíî (ðèñ. 2, ç). Ñðåäíèé óãîë îòêëîíåíèÿ ðàñ-
òóùåãî ñåãìåíòà ìèêðîòðóáî÷êè îò ðàäèóñà ñîñòàâèë
105 ± 65°.

Àíàëîãè÷íûé àíàëèç ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê íà ðàññòî-
ÿíèè îò 10 äî 20 ìêì îò öåíòðîñîìû (138 ìèêðîòðóáî÷åê
â 7 êëåòêàõ) ïîêàçûâàåò, ÷òî òîëüêî 25 % ìèêðîòðóáî÷åê
ðàñòóò ðàäèàëüíî, ïðèáëèçèòåëüíî ñòîëüêî æå ìèêðîòðó-
áî÷åê ðàñòóò ïîä óãëîì 80° < á <120°, 15 % ðàñòóò â íà-
ïðàâëåíèè öåíòðîñîìû (óãîë íàêëîíà 160° < á <180°)
(ðèñ. 2, è). Ñðåäíèé óãîë îòêëîíåíèÿ ðàñòóùåãî ñåãìåíòà
ìèêðîòðóáî÷êè îò ðàäèóñà ñîñòàâèë 98 ± 60°.

Òàêèì îáðàçîì, íà ðàññòîÿíèè äî 20 ìêì îò öåíòðîñî-
ìû ñîñóùåñòâóþò äâå ïîïóëÿöèè ìèêðîòðóáî÷åê — ðàäè-
àëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè è ìèêðîòðóáî÷êè, ðàñòóùèå ïîä
çíà÷èòåëüíûìè óãëàìè ê ðàäèóñó êëåòêè. Ïîñêîëüêó
áîëüøèíñòâî öåíòðîñîìàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê âî âíóò-

ðåííåé öèòîïëàçìå íå çàãèáàþòñÿ, òî ìû ïîëàãàåì, ÷òî
ðàñòóùèå ïîä çíà÷èòåëüíûì óãëîì ê ðàäèàëüíîìó íà-
ïðàâëåíèþ ñåãìåíòû ìèêðîòðóáî÷åê íå ÿâëÿþòñÿ äèñ-
òàëüíûìè ÷àñòÿìè îáåñöâå÷åííûõ öåíòðîñîìàëüíûõ ìèê-
ðîòðóáî÷åê, à ÿâëÿþòñÿ ÷àñòÿìè ñâîáîäíûõ ìèêðîòðó-
áî÷åê.

Í à ï å ð è ô å ð è è ô è á ð î á ë à ñ ò à ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ -
ê è ð à ñ ò ó ò ó ï î ð ÿ ä î ÷ å í í î. Ôèáðîáëàñò ÷àñòî èìååò
ïîëÿðèçîâàííóþ ôîðìó, è äëÿ àíàëèçà ìû âûäåëèëè äâå
ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûå åãî ÷àñòè — ëàìåëëó è õâîñò
(óðîïîäó). Âåêòîðíûé àíàëèç ïðÿìîëèíåéíîñòè è íàïðàâ-
ëåíèÿ ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê â ýòèõ ÷àñòÿõ êëåòêè ïðîâî-
äèëè àíàëîãè÷íî îïèñàííîìó âûøå (ðèñ. 3, 4). Ðîñò ìèê-
ðîòðóáî÷åê â ëàìåëëå è â õâîñòå òàêæå ïðîèñõîäèò ïðÿ-
ìîëèíåéíî — íà ïîëèìåðèçàöèè ñåãìåíòîâ äëèíîé äî
10 ìêì èõ èçãèá íå ïðåâûøàë 10—15°. Óãîë á ìåæäó
ýòèì âåêòîðîì, õàðàêòåðèçóþùèì ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê, è
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Ðèñ. 2. Àíàëèç îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â ðàéîíå öåíòðîñîìû ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3.

à — êëåòêà äî îáëó÷åíèÿ; á, â — ïîëèìåðèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê, ìå÷åííûõ ýêçîãåííûì Ñó3-òóáóëèíîì, â îáåñöâå÷åííîé ëàçåðîì ïîëîñå, ïðîõîäÿùåé
÷åðåç öåíòðîñîìó ôèáðîáëàñòà 3T3 (á — 0 ñ, â — 30 ñ ïîñëå îáëó÷åíèÿ); ã—å — ñõåìà îïðåäåëåíèÿ óãëà á íà óâåëè÷åííîì öåíòðàëüíîì ôðàãìåíòå (â)
(îáëàñòü ñîîòâåòñòâóåò áåëîìó êâàäðàòó); âèçóàëüíî ñíèæåííàÿ ïëîòíîñòü ìèêðîòðóáî÷åê (ã) ïîçâîëÿåò íàáëþäàòü ðàñòóùèå ôðàãìåíòû ñâÿçàííûõ ñ
öåíòðîñîìîé (ñòðåëêè) è ñâîáîäíûõ (äâîéíûå ñòðåëêè) ìèêðîòðóáî÷åê; ä — âûáðàííûå ôðàãìåíòû ìèêðîòðóáî÷åê âûäåëåíû áåëûì öâåòîì; îïðåäå-
ëåíèå óãëà á ìåæäó âåêòîðîì, îáðàçóåìûì ðàñòóùèì â òå÷åíèå 30 ñ ôðàãìåíòîì ìèêðîòðóáî÷êè (âûäåëåíû áåëûì öâåòîì), è âûáðàííûì âåêòîðîì
ñðàâíåíèÿ ( îáîçíà÷åí øòðèõîâîé ëèíèåé), íàïðàâëåííûì îò öåíòðîñîìû êëåòêè ê åå ïåðèôåðèè; æ—è — ãðàôèêè ðàñïðåäåëåíèÿ çíà÷åíèé óãëà á äëÿ
ñâÿçàííûõ ñ öåíòðîñîìîé ìèêðîòðóáî÷åê (42 ìèêðîòðóáî÷êè â 7 êëåòêàõ) â ðàäèóñå 10 ìêì îò öåíòðîñîìû (æ), à òàêæå äëÿ âñåé ïîïóëÿöèè ìèêðîòðó-

áî÷åê, ðàñïîëîæåííûõ â ðàäèóñàõ 10 ìêì (108 ìèêðîòðóáî÷åê â 7 êëåòêàõ) è 20 ìêì (138 ìèêðîòðóáî÷åê â 7 êëåòêàõ, è) îò öåíòðîñîìû.



âåêòîðîì, íàïðàâëåííûì îò ãåîìåòðè÷åñêîãî öåíòðà êëåò-
êè ê åå ïåðèôåðèè âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè, õàðàêòåðè-
çîâàë íàïðàâëåíèå ðîñòà ìèêðîòðóáî÷êè â ëàìåëëå è õâî-
ñòîâîé ÷àñòè ôèáðîáëàñòà.

Àíàëèç îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â ëàìåëëå
(105 ìèêðîòðóáî÷åê â 5 êëåòêàõ) ïîêàçàë (ðèñ. 3, ã—å),
÷òî áîëåå 30 % èç íèõ ðàñòóò ïðåèìóùåñòâåííî âäîëü
äëèííîé îñè êëåòêè ïåðïåíäèêóëÿðíî åå âåäóùåìó êðàþ
(0° < á < 10°). Îêîëî 40 % âñåõ ìèêðîòðóáî÷åê ëèøü íå-
çíà÷èòåëüíî èçãèáàþòñÿ, îòêëîíÿÿñü îò äîìèíèðóþùåãî
íàïðàâëåíèÿ (10° < á < 30°; 2—3-é êëàññû ãèñòîãðàììû).
Òîëüêî 1 ìèêðîòðóáî÷êà ðîñëà ïîïåðåê äëèííîé îñè êëåò-
êè ïîä óãëîì (90° < á < 100°), îêîëî 10 % ìèêðîòðóáî÷åê
ðàñòóò, íåçíà÷èòåëüíî èçãèáàÿñü, îò ïåðèôåðèè êëåòêè â
íàïðàâëåíèè åå öåíòðà (150° < á < 180°) (ðèñ. 3, æ).

Â õâîñòå ôèáðîáëàñòà ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê ïðîèñõî-
äèò òàêæå ïðÿìîëèíåéíî (ðèñ. 4, ã—å), ñòåïåíü óïîðÿäî-
÷åííîñòè ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê òàêæå âûñîêà (èññëåäîâà-
ëè 112 ìèêðîòðóáî÷åê â 6 êëåòêàõ). Ïî÷òè 50 % ìèêðî-

òðóáî÷åê ðàñòóò ñòðîãî âäîëü äëèííîé îñè îò öåíòðà êëåò-
êè ê åå ïåðèôåðèè (0° < á < 10°), 30 % ìèêðîòðóáî÷åê íå-
çíà÷èòåëüíî îòêëîíÿþòñÿ îò ïðåèìóùåñòâåííîãî íàïðàâ-
ëåíèÿ ðîñòà (10° < á < 30°; 2—3-é êëàññû ãèñòîãðàììû) è
ëèøü 2 ìèêðîòðóáî÷êè ðàñòóò, èçãèáàÿñü ïîä óãëîì áîëü-
øå 40°. Îäíàêî çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ìèêðîòðóáî÷åê
â õâîñòå ôèáðîáëàñòà ðàñòåò â íàïðàâëåíèè îò êðàÿ êëåò-
êè ê åå öåíòðó (140° < á < 180°), 14 èç íèõ ðàñòóò ïàðàë-
ëåëüíî ñ âåêòîðîì äëèííîé îñè êëåòêè (170° < á < 180°)
(ðèñ. 4, æ).

Òàêèì îáðàçîì, ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê âî âñåõ îáëàñòÿõ
ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3 ïðîèñõîäèò â îñíîâíîì ïðÿìîëèíåéíî.
Îí óïîðÿäî÷åí â ëàìåëëå è â õâîñòå êëåòêè, ãäå ìèêðî-
òðóáî÷êè ðàñòóò âäîëü äëèííîé îñè êëåòêè. Â òî æå âðåìÿ
âî âíóòðåííåé öèòîïëàçìå ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê íåóïîðÿ-
äî÷åí. Ðàäèàëüíûé ðîñò, õàðàêòåðíûé äëÿ ðàéîíà öåíòðî-
ñîìû, ïî ìåðå óäàëåíèÿ â ãëóáü öèòîïëàçìû ñòàíîâèòñÿ
íåóïîðÿäî÷åííûì è âíîâü ñìåíÿåòñÿ «îñåâûì» â ðàñòÿíó-
òûõ ÷àñòÿõ êëåòêè — â ëàìåëëå è õâîñòå.

940 È. Á. Àëèåâà, Ã. Ã. Áîðèñè, È. À. Âîðîáüåâ

Ðèñ. 3. Àíàëèç îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â ëàìåëëå ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3.

à — êëåòêà äî îáëó÷åíèÿ; á, â — ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê, ìå÷åííûõ Ñó3-òóáóëèíîì, â îáåñöâå÷åííîé ëàçåðîì ïîëîñå, ïðîõîäÿùåé ÷åðåç ëàìåëëó ôèáðî-
áëàñòà. Îáëàñòü, ñîîòâåòñòâóþùàÿ áåëîìó êâàäðàòó (â), ïðåäñòàâëåíà ñ á *îëüøèì óâåëè÷åíèåì (ã—å). Âèçóàëüíî ñíèæåííàÿ ïëîòíîñòü ìèêðîòðóáî÷åê
ïîçâîëÿåò íàáëþäàòü ðàñòóùèå ôðàãìåíòû ìèêðîòðóáî÷åê (ñòðåëêè). æ — ãðàôèê ðàñïðåäåëåíèÿ çíà÷åíèé óãëà á ìåæäó ïîëèìåðèçóþùèìèñÿ ìèê-

ðîòðóáî÷êàìè è âåêòîðîì äëèííîé îñè êëåòêè (105 ìèêðîòðóáî÷åê â 5 êëåòêàõ).



Îáñóæäåíèå

Îðãàíèçàöèÿ ñåòè ìèêðîòðóáî÷åê â ñïåöèôè÷åñêóþ
ïðîñòðàíñòâåííóþ ñèñòåìó îïðåäåëÿåò ìîðôîëîãèþ êëåò-
êè è åå âíóòðåííþþ ñòðóêòóðó. Õàðàêòåðíàÿ äëÿ êëåòêè
ïðîñòðàíñòâåííàÿ îðãàíèçàöèÿ ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê
ìîæåò îáåñïå÷èâàòüñÿ äâóìÿ ïóòÿìè. Ïåðâûé ïóòü, ñ÷èòà-
þùèéñÿ êëàññè÷åñêèì äëÿ æèâîòíîé êëåòêè, ïðåäïîëàãà-
åò, ÷òî öåíòðîñîìà, ðàñïîëîæåííàÿ â ãåîìåòðè÷åñêîì
öåíòðå êëåòêè, ðàáîòàåò êàê ÖÎÌÒ; íà íåé ìèêðîòðóáî÷-
êè íóêëåèðóþòñÿ è çàêðåïëÿþòñÿ ìèíóñ-êîíöàìè, à
ïëþñ-êîíöû ðàñòóò âî âñåõ íàïðàâëåíèÿõ îò öåíòðîñîìû
ê êðàþ êëåòêè, ôîðìèðóÿ ðàäèàëüíóþ ñèñòåìó (McIntosh,
Euteneuer, 1984; Moritz, Agard, 2001; Howard, Hyman,
2003). Òàêîé ïóòü íàçûâàþò «àâòîðèòàðíûì» — öåíòðî-
ñîìà ÿâëÿåòñÿ åäèíñòâåííûì îðãàíèçóþùèì ìèêðîòðó-
áî÷êè íà÷àëîì (Áóðàêîâ, Íàäåæäèíà, 2006). Âòîðîé
ïóòü — ñàìîîðãàíèçàöèÿ äèíàìè÷åñêèõ ìèêðîòðóáî÷åê,
îïèñàííàÿ in vitro (Nedelec et al., 1997; Surrey et al., 2001)

è in vivo â îòñóòñòâèå öåíòðîñîìû (McNiven, Porter, 1988;
Rodionov, Borisy, 1997; Vorobjev et al., 2001), êîòîðàÿ
ïðåäïîëàãàåò ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê îò çàòðàâîê, ðàñïîëî-
æåííûõ â öèòîïëàçìå (Vorobjev et al., 2001). Îáðàçîâàâ-
øèåñÿ ñâîáîäíûå ìèêðîòðóáî÷êè ìîãóò ñîáèðàòüñÿ â ïî-
ëÿðíóþ ñòðóêòóðó â ðåçóëüòàòå äåéñòâèÿ ìîòîðíûõ áåë-
êîâ (Heald et al., 1997; Cytrynbaum et al., 2004; Malikov et
al., 2004, 2005) èëè îáðàçîâûâàòü ñèñòåìó èíîé êîíôèãó-
ðàöèè. Òàêæå âîçìîæíî, ÷òî â ôîðìèðîâàíèè ïðîñòðàíñò-
âåííîé ñåòè ìèêðîòðóáî÷åê çàäåéñòâîâàíû îáà ïðîöåññà
îäíîâðåìåííî, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ ìíîæåñòâà êëåòîê, â
öèòîïëàçìå êîòîðûõ ïðèñóòñòâóþò â îñíîâíîì íåöåíòðî-
ñîìàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè: ýïèòåëèàëüíûå êëåòêè, íåé-
ðîíû, ìûøå÷íûå êëåòêè è êëåòêè ðàñòåíèé (Mogensen,
2004; Bartolini, Gundersen, 2006).

Èññëåäîâàíèå õàðàêòåðà ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê, ïîëè-
ìåðèçóþùèõñÿ îò öåíòðîñîìû â êëåòêàõ 3Ò3, ïîêàçàëî:
1) âñå ìèêðîòðóáî÷êè ðàñòóò ïðÿìîëèíåéíî è ïðàêòè÷å-
ñêè íå èçãèáàþòñÿ; 2) ðàäèàëüíîñòü ñèñòåìû áûñòðî óìåíü-
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Ðèñ. 4. Àíàëèç îðèåíòàöèè ìèêðîòðóáî÷åê â õâîñòå ôèáðîáëàñòîâ 3Ò3.

à — êëåòêà äî îáëó÷åíèÿ; á, â — ðîñò ìèêðîòðóáî÷åê, ìå÷åííûõ Ñó3-òóáóëèíîì, â îáåñöâå÷åííîé ëàçåðîì ïîëîñå, ïðîõîäÿùåé ÷åðåç õâîñò ôèáðîáëà-
ñòà. Îáëàñòü, ñîîòâåòñòâóþùàÿ áåëîìó êâàäðàòó (â), ïðåäñòàâëåíà ñ á *îëüøèì óâåëè÷åíèåì (ã—å). Âèçóàëüíî ñíèæåííàÿ ïëîòíîñòü ìèêðîòðóáî÷åê
ïîçâîëÿåò íàáëþäàòü ðàñòóùèå ôðàãìåíòû ìèêðîòðóáî÷åê (ñòðåëêè). æ — ãðàôèê ðàñïðåäåëåíèÿ çíà÷åíèé óãëà á ìåæäó ïîëèìåðèçóþùèìèñÿ ìèê-

ðîòðóáî÷êàìè è âåêòîðîì äëèííîé îñè êëåòêè (112 ìèêðîòðóáî÷åê â 6 êëåòêàõ).



øàåòñÿ ïî ìåðå óäàëåíèÿ îò öåíòðîñîìû; 3) ìèêðîòðóáî÷-
êè, ðàñòóùèå îò öåíòðîñîìû, ðåäêî îòäåëÿþòñÿ îò íåå.

Êàêîâû ïðè÷èíû òîãî, ÷òî â êëåòêàõ 3Ò3 ðàäèàëüíàÿ
ñîñòàâëÿþùàÿ ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê íå ÿâëÿåòñÿ äîìè-
íèðóþùåé? Íåóïîðÿäî÷åííîå ðàñïîëîæåíèå ìèêðîòðóáî-
÷åê, ïî-âèäèìîìó, íå ñâÿçàíî ñî ñëàáîé àêòèâíîñòüþ äè-
íåèíà è äèíàêòèíà — çàÿêîðèâàþùèõ áåëêîâ, îáåñïå-
÷èâàþùèõ óäåðæàíèå ìèêðîòðóáî÷åê íà öåíòðîñîìå
(Quintyne et al., 1999; Quintyne, Schroer, 2002; Æàïïàðîâà
è äð., 2007), ïîñêîëüêó îòäåëåíèÿ ïîëèìåðèçóþùèõñÿ
ìèêðîòðóáî÷åê îò öåíòðîñîìû áûëè êðàéíå ðåäêèì ñîáû-
òèåì. Âîçìîæíàÿ ïðè÷èíà ñîñòîèò â òîì, ÷òî áîëüøèíñò-
âî ìèêðîòðóáî÷åê â ôèáðîáëàñòàõ 3Ò3 íå äîðàñòàåò îò
öåíòðîñîìû äî êðàÿ êëåòêè (Vorobjev et al., 2003) è âî
âíóòðåííåé öèòîïëàçìå äîìèíèðóþò ñâîáîäíûå ìèêðî-
òðóáî÷êè. Â êëåòêàõ, ãäå ðàäèàëüíàÿ ñèñòåìà ìèêðîòðóáî-
÷åê âûðàæåíà íå òîëüêî â öåíòðå, íî è íà ïåðèôåðèè, ìèê-
ðîòðóáî÷êè ìîãóò âçàèìîäåéñòâîâàòü ñ ðàçëè÷íûìè
ñòðóêòóðàìè, êîòîðûå ñòàáèëèçèðóþò èõ ïëþñ-êîíöû
(Kaverina et al., 1999; Akhmanova et al., 2001; Etienne-Man-
neville, Hall, 2001; Krendel et al., 2002, 2007; Small et al.,
2002; Mimori-Kiyosue et al., 2005; Penman et al., 2005; Kita
et al., 2006; Kroboth et al., 2007). Ïîêàçàíî, ÷òî â ñòàðåþ-
ùèõ öèòîïëàñòàõ ðàäèàëüíîå ðàñïîëîæåíèå ìèêðîòðóáî-
÷åê ïîñòåïåííî ìåíÿåòñÿ íà õàîòè÷åñêîå èìåííî èç-çà íà-
ðóøåíèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ìèêðîòðóáî÷åê ñ êëåòî÷íûì
êîðòåêñîì (Brodsky et al., 2007). Òàêèì îáðàçîì, âïîëíå
âåðîÿòíî, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ñâÿçàííûõ ñ öåíòðîñîìîé
ìèêðîòðóáî÷åê ñ êëåòî÷íûì êîðòåêñîì íåîáõîäèìî äëÿ
èõ ðàäèàëüíîé îðãàíèçàöèè è íåçíà÷èòåëüíîñòü ðàäèàëü-
íîé ñîñòàâëÿþùåé â ôèáðîáëàñòàõ 3Ò3 îòðàæàåò ìàëóþ
äîëþ ìèêðîòðóáî÷åê, ðàñòóùèõ îò öåíòðîñîìû äî êðàÿ
êëåòêè.

Ö å í ò ð î ñ î ì à í å î ï ð å ä å ë ÿ å ò ó ï î ð ÿ ä î ÷ å í -
í î ñ ò ü ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ å ê í à ï å ð è ô å ð è è ô è á ð î -
á ë à ñ ò à. Ïðîâåäåííûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî öåíòðîñîìà
îðãàíèçóåò ðàäèàëüíóþ ñèñòåìó ìèêðîòðóáî÷åê â êëåòêàõ
3Ò3, íî ïîñêîëüêó öåíòðîñîìàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè íå
ñîñòàâëÿþò áîëüøèíñòâà óæå íà ðàññòîÿíèè 10—20 ìêì
îò öåíòðîñîìû è ÷àñòî íå äîðàñòàþò äî ïåðèôåðèè êëåò-
êè, îðãàíèçàöèþ ñèñòåìû â öåëîì îïðåäåëÿþò ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ñâîáîäíûå ìèêðîòðóáî÷êè, ðàñòóùèå õàîòè÷íî âî
âíóòðåííåé öèòîïëàçìå è óïîðÿäî÷åííî — íà êðàþ êëåò-
êè. Òàêèì îáðàçîì, î÷åâèäíî, ÷òî íå öåíòðîñîìà îïðåäå-
ëÿåò îðèåíòàöèþ ìèêðîòðóáî÷åê â ëàìåëëå è õâîñòå ôèá-
ðîáëàñòà.

Êàêèì îáðàçîì ìîæåò ðåãóëèðîâàòüñÿ îðãàíèçàöèÿ
ñâîáîäíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ëàìåëëå è õâîñòå ôèáðîáëà-
ñòà? Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî âîçìîæíîñòåé: îò ðåãóëÿöèè
ïîñðåäñòâîì ñïåöèôè÷åñêèõ çàòðàâîê, ðàñïîëîæåííûõ íà
êëåòî÷íûõ îðãàíåëëàõ èëè ñòðóêòóðàõ, äî ëîêàëüíîé ðå-
ãóëÿöèè ñêîðîñòè ðîñòà ìèêðîòðóáî÷åê â ðàçëè÷íûõ íà-
ïðàâëåíèÿõ.

Ðàäèàëüíîñòü ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê ìîæåò âîçíè-
êàòü íå òîëüêî áëàãîäàðÿ àêòèâíîñòè öåíòðîñîìû, íî â åå
îòñóòñòâèå áëàãîäàðÿ ïåðåìåùåíèþ ìåëàíîñîì (Maly,
Borisy, 2002; Malikov et al., 2005) è öèñòåðí àïïàðàòà
Ãîëüäæè, ñâÿçàííûõ ñ äèíåèíîì è ìèêðîòðóáî÷êàìè
(Chabin-Brion et al., 2001; Hoogenraad et al., 2001), èëè ïå-
ðåìåùåíèþ èíûõ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð (Karsenti et al.,
1984; Maniotis, Schliwa, 1991; Malikov et al., 2005). Äàâíî
èçâåñòíî, ÷òî ïðè âîññòàíîâëåíèè ýêñïåðèìåíòàëüíî ðàç-
ðóøåííîé ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê èõ ðåïîëèìåðèçàöèÿ
îñóùåñòâëÿåòñÿ êàê îò öåíòðîñîìû, òàê è îò çàòðàâîê,
ðàñïîëîæåííûõ âî âñåé öèòîïëàçìå (Karsenti et al., 1984;

de Brabander et al., 1986; Waterman-Storer et al., 1999; ×åð-
íîáåëüñêàÿ è äð., 2004; Efimov et al., 2007; Luders, Stearns,
2007). Ïî-âèäèìîìó, èìåííî òðàíñêîìïàðòìåíò Ãîëüäæè,
îò êîòîðîãî ïîëèìåðèçóþòñÿ ìèêðîòðóáî÷êè, ïðåèìóùå-
ñòâåííî îðèåíòèðîâàííûå â íàïðàâëåíèè ëèäèðóþùåãî
êðàÿ êëåòêè, íî íå öåíòðîñîìà îðãàíèçóþò ðîñò ìèêðî-
òðóáî÷åê â ëàìåëëó ïîëÿðèçîâàííîé êëåòêè (Efimov et al.,
2007). Ýòî íàáëþäåíèå îáúÿñíÿåò àñèììåòðè÷íîñòü ñèñ-
òåìû ìèêðîòðóáî÷åê â ïîëÿðèçîâàííîé êëåòêå è íàëè÷èå
ïðàêòè÷åñêè ïàðàëëåëüíûõ ìíîãî÷èñëåííûõ ìèêðîòðóáî-
÷åê â ëàìåëëå ôèáðîáëàñòîâ, îïèñàííîå è â íàøèõ ýêñïå-
ðèìåíòàõ.

Âîçìîæíî, îðãàíèçàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê íà ïåðèôåðèè
êëåòêè, îñîáåííî â õâîñòå, îïðåäåëÿåòñÿ îðãàíèçàöèåé ñè-
ñòåìû àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ, òàê êàê âûÿâëåíû
êðîññ-ëèíêåðíûå áåëêè, íåïîñðåäñòâåííî ñîåäèíÿþùèå
ìèêðîòðóáî÷êè è àêòèíîâûå ôèëàìåíòû (Fuchs, Karakesi-
soglou, 2001; Rodriguez et al., 2003; Bershadsky et al., 2006).
Òàêæå ïîêàçàíû ìíîãî÷èñëåííûå ïåðåêðåñòíûå ïóòè ðå-
ãóëÿöèè ìèêðîòðóáî÷åê è ìèêðîôèëàìåíòîâ, èíäóöèðóå-
ìûå ôàêòîðàìè, ñâÿçàííûìè êàê ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìá-
ðàíîé (Etienne-Manneville, Hall, 2001; Krendel et al., 2002,
2007), òàê è ñ öèòîïëàçìàòè÷åñêèìè áåëêàìè: mDia (Al-
berts, 2002; Wallar, Alberts, 2003; Jaffe, Hall, 2005), CLASP
(Tsvetkov et al., 2007) è G-áåëêàìè ñåìåéñòâà Pho (Daub et
al., 2001; Ishizaki et al., 2001; Palazzo et al., 2001; Fukata et
al., 2002; Jaffe, Hall, 2005). Îäíàêî â ïðÿìîì ýêñïåðèìåí-
òå ðåãóëÿöèÿ îðãàíèçàöèè ìèêðîòðóáî÷åê àêòèíîâûìè
ôèëàìåíòàìè äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè íå ïîêàçàíà.

Çíà÷èòåëüíûé ïðîãðåññ â ïîíèìàíèè òîãî, êàêèì îá-
ðàçîì íåöåíòðîñîìàëüíûå ìèêðîòðóáî÷êè ìîãóò îðãàíè-
çîâûâàòü ïðîñòðàíñòâåííóþ ñåòü, ñâÿçàí ñ ðàáîòàìè, âû-
ïîëíåííûìè íà äðîææàõ S. pombe (Janson et al., 2005; Sa-
mejima et al., 2005; Venkatram et al., 2005). Äëÿ ýòèõ
êëåòîê ïîëÿðíîñòü è îðãàíèçàöèÿ ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê
êðàéíå âàæíû, ïîñêîëüêó îïðåäåëÿþò èõ ðàçìåð è ôîðìó.
Ïî-âèäèìîìó, â ñèëó òàêîé ïðèíöèïèàëüíîé âàæíîñòè â
êëåòêàõ S. pombe ïðèñóòñòâóþò ñðàçó òðè ÖÎÌÒ. Ïåðâûå
äâà ôóíêöèîíèðóþò â îñíîâíîì âî âðåìÿ ìèòîçà — ïî-
ëÿðíîå òåëî (spindle pole body) íóêëåèðóåò âíóòðèÿäåðíîå
âåðåòåíî è àñòðàëüíûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå ìèêðîòðóáî÷-
êè (Hagan, 1998), à ýêâàòîðèàëüíûé ÖÎÌÒ îðãàíèçóåò
ïîñòàíàôàçíóþ ñåòü ìèêðîòðóáî÷åê. Òðåòèé — èíòåðôàç-
íûé ÖÎÌÒ (ãàììà-òóáóëèíîâûé êîìïëåêñ) — îòâå÷àåò
çà îðãàíèçàöèþ èñêëþ÷èòåëüíî èíòåðôàçíûõ ìèêðîòðó-
áî÷åê, ïðè÷åì ïðèíöèï åãî ðàáîòû íà íàñòîÿùèé ìîìåíò
íå èìååò îïèñàííûõ àíàëîãîâ. Íîâûå ìèêðîòðóáî÷êè ñî-
áèðàþòñÿ íà óæå ñóùåñòâóþùèõ ñëåäóþùèì îáðàçîì:
èíòåðôàçíûé ÖÎÌÒ ñâÿçûâàåòñÿ ñ ìèêðîòðóáî÷êîé è ïî-
ëèìåðèçóåò íîâóþ â àíòèïàðàëëåëüíîì íàïðàâëåíèè (ðàñ-
òóùèé ïëþñ-êîíåö íîâîé ìèêðîòðóáî÷êè íàïðàâëåí â
ñòîðîíó ìèíóñ-êîíöà ïðåäñóùåñòâóþùåé). Ïî ìåðå ïîëè-
ìåðèçàöèè íîâàÿ ìèêðîòðóáî÷êà è åå ÖÎÌÒ äâèæóòñÿ ïî
ïðåäñóùåñòâóþùåé äî åå ìèíóñ-êîíöà, ôîðìèðóÿ àíòèïà-
ðàëëåëüíûå ïó÷êè (Janson et al., 2005). Áåêêåð è Êàññèìå-
ðèñ (Becker, Cassimeris, 2005) âûñêàçàëè ïðåäïîëîæåíèå î
òîì, ÷òî îïèñàííûé ìåõàíèçì íóêëåàöèè íîâûõ ìèêðî-
òðóáî÷åê íà ïðåäñóùåñòâóþùèõ ìîæåò áûòü îáùèì ìå-
õàíèçìîì ôîðìèðîâàíèÿ õàðàêòåðíîãî ðàñïîëîæåíèÿ
ìèêðîòðóáî÷åê â îãðîìíîì êîëè÷åñòâå ðàçíîîáðàçíûõ
êëåòîê. Âîçìîæíî, ÷òî àíàëîãè÷íûé ìåõàíèçì ðàáîòàåò è
â êëåòêàõ 3Ò3.

Ï î ÿ â ë å í è å ô ó í ê ö è î í à ë ü í î ð à ç ë è ÷ í û õ ç î í
â ê ë å ò ê å ï ð è â î ä è ò ê è ç ì å í å í è þ î ð ã à í è ç à ö è è
ñ è ñ ò å ì û å å ì è ê ð î ò ð ó á î ÷ å ê. Ðÿä èññëåäîâàíèé óêà-
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çûâàåò íà òî, ÷òî èíàÿ, ÷åì ðàäèàëüíàÿ, îðãàíèçàöèÿ ñèñ-
òåìû ìèêðîòðóáî÷åê âîçíèêàåò ïðè âûäåëåíèè ôóíêöèî-
íàëüíî ðàçëè÷íûõ ó÷àñòêîâ â êëåòêå. Ïðè ïîëÿðèçàöèè
ýïèòåëèàëüíûõ êëåòîê, â ïðîöåññå ôîðìèðîâàíèÿ ôóíê-
öèîíàëüíî ðàçëè÷íûõ çîí (àïèêàëüíîé è áàçàëüíîé), îä-
íîâðåìåííî ñ ïðèñóòñòâèåì öåíòðîñîìàëüíûõ ìèêðîòðó-
áî÷åê âîçíèêàåò ñïåöèôè÷åñêàÿ, îðèåíòèðîâàííàÿ â àïè-
êàëüíî-áàçàëüíîì íàïðàâëåíèè ñèñòåìà ïàðàëëåëüíûõ
íåöåíòðîñîìàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê (Mogensen et al.,
2000), ïðè÷åì ïëþñ-êîíöû ìèêðîòðóáî÷åê ëîêàëèçîâàíû
â áàçàëüíîé ÷àñòè êëåòêè, à ìèíóñ-êîíöû — â àïèêàëüíîé
(Bacallao et al., 1989). Ñèñòåìà ïàðàëëåëüíûõ íåöåíòðîñî-
ìàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê â ýïèòåëèè ÿâëÿåòñÿ ñòðóêòóð-
íîé è ôóíêöèîíàëüíîé îñíîâîé åãî ïîëÿðíîñòè, îíà îáåñ-
ïå÷èâàåò äîñòàâêó áåëêîâ â àïèêàëüíûé äîìåí (Musch,
2004; Rodriguez-Boulan et al., 2005). Îäíîâðåìåííî â àïè-
êàëüíîé ëèáî áàçàëüíîé ÷àñòè êëåòêè ìîæåò ïðèñóòñòâî-
âàòü ñåòü êîðîòêèõ, õàîòè÷íî ðàñïîëîæåííûõ íåöåíòðî-
ñîìàëüíûõ ìèêðîòðóáî÷åê (Reilein, Nelson, 2005; Reilein
et al., 2005).

Â íåéðîíàõ òàêæå ïðèñóòñòâóþò êàê öåíòðîñîìàëü-
íûå, òàê è ìíîãî÷èñëåííûå ñâîáîäíûå ìèêðîòðóáî÷êè.
Ïðè äèôôåðåíöèðîâêå ïàðàëëåëüíûå ïó÷êè ìèêðîòðóáî-
÷åê ïîÿâëÿþòñÿ â ôîðìèðóþùèõñÿ àêñîíàõ è äåíäðèòàõ,
ãäå îíè îïîñðåäîâàííî âëèÿþò íà ñèíàïòè÷åñêóþ àêòèâ-
íîñòü, îáåñïå÷èâàÿ äîñòàâêó ìåìáðàííûõ âåçèêóë (Overly
et al., 1996; Signor, Scholey, 2000; Horton, Ehlers, 2003).
Õàðàêòåðíî, ÷òî â àêñîíàõ ìèêðîòðóáî÷êè îòíîñèòåëüíî
äëèííûå, èõ ïëþñ-êîíöû âñåãäà îðèåíòèðîâàíû äèñòàëü-
íî ïî îòíîøåíèþ ê òåëó êëåòêè, à â äåíäðèòàõ ìèêðîòðó-
áî÷êè ñóùåñòâåííî êîðî÷å, èõ êîíöû îðèåíòèðîâàíû êàê
öåíòðîáåæíî, òàê è öåíòðîñòðåìèòåëüíî (Burton, Paige,
1981; Heidemann et al., 1981; Baas et al., 1988, 1989, 1991).
Íàëè÷èå ïàðàëëåëüíûõ ïó÷êîâ íàñòîëüêî âàæíî äëÿ íåé-
ðîíà, ÷òî ìèêðîòðóáî÷êè â íèõ ñîåäèíåíû ðåãóëÿðíûìè
ïîïåðå÷íûìè ñøèâêàìè, èìåþùèìè äëèíó îêîëî 65 íì â
äåíäðèòàõ è îêîëî 25 â àêñîíàõ (Chen et al., 1992).

Åùå îäèí ïðèìåð ñèñòåìû ïàðàëëåëüíûõ ìèêðîòðó-
áî÷åê — áîëüøèå ìíîãîÿäåðíûå êëåòêè ñêåëåòíûõ
ìûøö, îáðàçîâàâøèåñÿ ïóòåì ñëèÿíèÿ îäíîÿäåðíûõ ìèî-
áëàñòîâ. Â ïðîöåññå ñëèÿíèÿ ðàäèàëüíàÿ ñèñòåìà ñâÿçàí-
íûõ ñ öåíòðîñîìîé ìèêðîòðóáî÷åê, õàðàêòåðíàÿ äëÿ ìèî-
áëàñòîâ, èñ÷åçàåò è ñìåíÿåòñÿ óïîðÿäî÷åííûìè ïó÷êàìè
ìèêðîòðóáî÷åê, ïàðàëëåëüíûìè äëèííîé îñè ìíîãîÿäåð-
íîé êëåòêè (Tassin et al., 1985). Ïðè ýòîì íóêëåèðóþùèé
ìèêðîòðóáî÷êè ìàòåðèàë êëàñòåðèçóåòñÿ âîêðóã ÿäðà, à
öåíòðèîëè èñ÷åçàþò ïî ìåðå ñòàðåíèÿ ìíîãîÿäåðíîé
êëåòêè (Tassin et al., 1985; Connolly et al., 1986). Îáðàçî-
âàâøàÿñÿ ëèíåéíàÿ ñèñòåìà íåöåíòðîñîìàëüíûõ ìèêðî-
òðóáî÷åê âîâëå÷åíà â ïðîöåññ ìèîôèáðèëëîãåíåçà è îò-
âåòñòâåííà çà ôîðìèðîâàíèå óäëèíåííîé ôîðìû íîâîîá-
ðàçîâàííîãî ñèíöèòèÿ (Antin et al., 1981; Tassin et al.,
1985; Hill et al., 1986; Pizon et al., 2005).

Èññëåäóåìûå íàìè ôèáðîáëàñòû 3Ò3 (â îòëè÷èå, íà-
ïðèìåð, îò ìàëîïîäâèæíûõ è íåïîëÿðèçóþùèõñÿ ÑÍÎ,
èìåþùèõ èñêëþ÷èòåëüíî ðàäèàëüíóþ ñèñòåìó ìèêðîòðó-
áî÷åê; Komarova et al., 2002), ïî-âèäèìîìó, òàêæå ÿâëÿ-
þòñÿ êëåòêàìè ñ ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûìè ðàéîíàìè.
Êàê ïîêàçàëè ðåçóëüòàòû íàñòîÿùåãî èññëåäîâàíèÿ, â îò-
íîñèòåëüíî áûñòðî èçìåíÿþùèõñÿ ëàìåëëå è õâîñòå ìèê-
ðîòðóáî÷êè îðèåíòèðîâàíû ïàðàëëåëüíî äðóã äðóãó è
äëèííîé îñè êëåòêè, ò. å. îíè èìåþò îðãàíèçàöèþ, ñõîä-
íóþ ñ òàêîâîé â ýïèòåëèàëüíûõ êëåòêàõ è îòðîñòêàõ íåé-
ðîíîâ. Îðèåíòàöèÿ ìèêðîòðóáî÷åê íå çàâèñèò îò íàïðàâ-
ëåíèÿ ðîñòà — íåìíîãî÷èñëåííûå àíòèïàðàëëåëüíûå

ìèêðîòðóáî÷êè (ðàñòóùèå îò ïåðèôåðèè ê öåíòðó â ëà-
ìåëëå è õâîñòå êëåòêè) òàêæå îðèåíòèðîâàíû âäîëü äëèí-
íîé îñè êëåòêè, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ äåíäðèòîâ íåéðîíà
(Baas et al., 1988, 1989).

Òàêèì îáðàçîì, ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïîÿâëåíèå
ôóíêöèîíàëüíî ðàçëè÷íûõ çîí â ôèáðîáëàñòå ïðèâîäèò ê
óñëîæíåíèþ îðãàíèçàöèè ñèñòåìû ìèêðîòðóáî÷åê: ïîìè-
ìî ðàäèàëüíî îðãàíèçîâàííîé ñåòè â ýòèõ êëåòêàõ ïîÿâëÿ-
åòñÿ ñèñòåìà (èëè íåñêîëüêî ñèñòåì) ïàðàëëåëüíûõ ìèê-
ðîòðóáî÷åê, íå ñâÿçàííûõ ñ öåíòðîñîìîé. Ýòà ñèñòåìà áî-
ëåå ýôôåêòèâíà êàê ñ òî÷êè çðåíèÿ òðàíñïîðòà, òàê è ñ
òî÷êè çðåíèÿ âçàèìîäåéñòâèÿ ñ êîðòåêñîì è ëîêàëüíîé
ðåãóëÿöèè êîíöîâ ìèêðîòðóáî÷åê íà ïåðèôåðèè êëåòêè.

Àâòîðû áëàãîäàðÿò Ê. Ì. Ñìóðîâó çà ïîìîùü â ïîä-
ãîòîâêå èëëþñòðàöèé ê ïóáëèêàöèè.
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ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåê-
òû 08-04-01350, 06-04-49233 è 06-04-99008).
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THE SPATIAL ORGANIZATION OF CENTROSOME-ATTACHED AND FREE MICROTUBULES

IN 3T3 FIBROBLASTS
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Microtubules spatial organization is essential for different cellular processes to proceed normally. It is sup-
posed traditionally, that the fibroblasts have radial microtubule array consisting of long microtubules running
from the centrosome. However, the detailed analysis of the microtubule array in the internal cytoplasm has ne-
ver been performed. In the current study we used laser photobleaching for the analysis of the spatial organizati-
on of microtubules in the internal cytoplasm of cultured 3T3 fibroblasts. Cells were injected with Cy-3-labeled
tubulin, and then in the bleached zone growth of microtubules in the centrosome region and in the peripheral
parts of cytoplasm was analyzed. In most cases microtubules growth in the bleached zone occurred rectilinearly,
on the distance up to 5 ìm they seldom bend more than 10—15°. We considered a growing fragment of the mic-
rotubule as a vector with the beginning in the point of occurrence and with the end in a point where growth ter-
minated (or the end point after 30 s if microtubule’s persistent growth proceeded longer). We defined the direc-
tion of microtubules growth in different parts of the cell using these vectors and measured the angle of their de-
viation from the vector of comparison. In the area of the centrosome we directed the vector of comparison inside
of the bleached zone from the centrosome to the beginning of the growing microtubule segment; in fibroblast la-
mella and in fibroblast trailing part we used, the vector of comparison was directed along the long axis of the
cell from its geometrical center to periphery. The microtubules growing immediately from the centrosome grew
along the cell radius. However at a distance of 10 ìm from the centrosome radially growing microtubules gave
40 % from the overall number, and at a distance of 20 ìm — only 25 %. The rest of microtubules grew in diffe-
rent directions, with the preferred angle between their growth direction and cell radius around 90°. Fibroblast la-
mella and trailing part 80 % of all microtubules grew along the cell long axis or at the angle no more than 20°,
and 10—15 % of microtubules grew along cell axis but towards the centrosome. Thus, in 3T3 fibroblasts the ra-
dial system of microtubules is perturbed starting from the distance of several microns from the centrosome. In
the internal cytoplasm the microtubule system is completely disordered, and in the stretched parts of the polari-
zed cell (lamella, trailing edge) the microtubule system again becomes well organized — microtubules are pre-
ferentially oriented along the long cell axis. From the results obtained we conclude that orderliness of microtu-
bules at the periphery of the fibroblast is not a consequence of their growth from the centrosome, but their orien-
tation is preset by local factors.

K e y w o r d s: centrosome. centrosome-attached microtubules, free microtubules, the microtubule system
organization, videomicroscopy.
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