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Ðîëü õðîìàòîèäíûõ òåëåö è öèòîñêåëåòà â äèôôåðåíöèðîâêå ñïåðìàòîçîèäîâ êðûñû

Ïðîâåäåíî óëüòðàñòðóêòóðíîå è èììóíîöèòîõèìè÷åñêîå èññëåäîâàíèå ìóæñêèõ ïîëîâûõ êëåòîê
êðûñû íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ èõ äèôôåðåíöèðîâêè. Àíàëèç ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé ñïåðìàòîãåííûõ êëåòîê
ïðîäåìîíñòðèðîâàë íàëè÷èå òåñíûõ òîïîãðàôè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó õðîìàòîèäíûìè òåëüöàìè (ÕÒ) è
äðóãèìè âíóòðèêëåòî÷íûìè îðãàíåëëàìè — ÿäðîì è àïïàðàòîì Ãîëüäæè, à òàêæå âûÿâèë ñâÿçü íåöåíò-
ðîñîìíûõ ìèêðîòðóáî÷åê (ÌÒ) ìàíæåòêè ñ ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé (ÏÌ) ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà
ñïåðìàòèäû â îáëàñòè àäãåçèâíîãî ïðîìåæóòî÷íîãî ìåæêëåòî÷íîãî êîíòàêòà (ÏÊ). Ñðàâíåíèå ïîëó÷åí-
íûõ ðåçóëüòàòîâ ñ äàííûìè ëèòåðàòóðû ïîçâîëèëî ïðîàíàëèçèðîâàòü âîçìîæíûå ïóòè íóêëåàöèè íåöåí-
òðîñîìíûõ ÌÒ â ïîçäíèõ ñïåðìàòèäàõ. Âûñêàçûâàåòñÿ ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ÌÒ ñîáèðàþòñÿ íà
ñàéòàõ ÏÊ ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà. Èììóíîöèòîõèìè÷åñêèé àíàëèç âûÿâèë â èññëåäîâàííûõ êëåòêàõ
äâà íîâûõ áåëêà — BASP1 è MARCKS. Ïîêàçàíî, ÷òî íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñïåðìàòèä ýòè áåëêè ïðèñóòñò-
âóþò â ÕÒ, òîãäà êàê ïðè ôîðìèðîâàíèè ñïåðìàòîçîèäîâ îíè îáíàðóæèâàþòñÿ â íàðóæíûõ ïëîòíûõ
ôèáðèëëàõ (ÍÏÔ) õâîñòà ñïåðìàòîçîèäà. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî â èçó÷àåìûõ êëåòêàõ áåëêè BASP1 è
MARCKS ó÷àñòâóþò â ïðîöåññàõ àêêóìóëÿöèè èîíîâ êàëüöèÿ â ÕÒ è ÍÏÔ, èãðàþùåãî ñóùåñòâåííóþ
ðîëü â ïðîöåññèíãå ÐÍÊ è ïðîòåèíîâîì ñèíòåçå, à òàêæå â ìîáèëüíîñòè ñïåðìàòîçîèäîâ, îïðåäåëÿåìîé â
áîëüøîé ñòåïåíè ÍÏÔ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ñïåðìàòîãåíåç êðûñû, õðîìàòîèäíîå òåëüöå, íàðóæíûå ïëîòíûå ôèáðèëëû,
ìèêðîòðóáî÷êè, ìàíæåòêà, BASP1, MARCKS.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÀÃ — àïïàðàò Ãîëüäæè, ÌÒ — ìèêðîòðóáî÷êè, ÍÏÔ — íàðóæ-
íûå ïëîòíûå ôèáðèëëû, ÏÊ — ïðîìåæóòî÷íûé êîíòàêò, ÏÌ — ïëàçìàòè÷åñêàÿ ìåìáðàíà, ÕÒ — õðîìà-
òîèäíîå òåëüöå.

Ñïåðìàòîçîèä — îäíà èç ñëîæíî óñòðîåííûõ è â äî-
ñòàòî÷íîé ñòåïåíè çàãàäî÷íûõ êëåòîê, îáëàäàþùèõ òàêè-
ìè ñïåöèôè÷åñêèìè îðãàíåëëàìè, êàê àêðîñîìà è õâîñò,
íåîáõîäèìûìè äëÿ âûïîëíåíèÿ îñíîâíîé ôóíêöèè ñïåð-
ìàòîçîèäîâ — îïëîäîòâîðåíèÿ. Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ñåé-
÷àñ äëÿ èçó÷åíèÿ ïðîöåññîâ ôîðìèðîâàíèÿ ñïåðìèåâ èñ-
ïîëüçóþòñÿ ñàìûå ñîâðåìåííûå ìåòîäè÷åñêèå ïîäõîäû,
ñóùåñòâóåò åùå ìíîãî íåïîíÿòíîãî â òîì, êàê èç ñëàáî-
äèôôåðåíöèðîâàííûõ ïåðâè÷íûõ ïîëîâûõ êëåòîê âîçíè-
êàþò ýòè âûñîêîñïåöèàëèçèðîâàííûå ïîëÿðíûå ïîäâèæ-
íûå êëåòêè.

Ñïåðìàòîãåíåç ìëåêîïèòàþùèõ ïðîèñõîäèò â ñïåöèà-
ëèçèðîâàííîì îðãàíå ìóæñêîé îñîáè — ñåìåííèêå, ñî-
äåðæàùåì ñåìåííûå êàíàëüöû, âûñòëàííûå ìíîãîñëîé-
íûì ýïèòåëèåì, ñîäåðæàùèì êëåòêè — ïðåäøåñòâåííèêè
ìóæñêèõ ïîëîâûõ êëåòîê, ñïåðìàòîçîèäîâ. Ïîêàçàíî, ÷òî
ó áàçàëüíîé ìåìáðàíû ñåìåííîãî êàíàëüöà ðàñïîëàãàþò-
ñÿ äâà òèïà êëåòîê: êëåòêè Ñåðòîëè è ñòâîëîâûå êëåòêè,
êîòîðûå äèôôåðåíöèðóþòñÿ â ïåðâè÷íûå ïîëîâûå êëåò-
êè — ñïåðìàòîãîíèè (Õýì, Êîðìàê, 1983; Äðîçäîâ, Èâàí-
êîâ, 2000; Gilbert et al., 2000; Vogl et al., 2000; Wang et al.,
2008). Â ñîâîêóïíîñòè ñ áàçàëüíîé ìåìáðàíîé è ñî ñòâî-
ëîâûìè êëåòêàìè êëåòêè Ñåðòîëè ñîçäàþò íàäåæíûé ãå-
ìàòîòåñòèêóëÿðíûé áàðüåð çà ñ÷åò ïðèñóòñòâèÿ ìåæäó

íèìè ðÿäà ñïåöèàëèçèðîâàííûõ ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ
(Redenbach et al., 1992; Vogl et al., 2000; Wang et al., 2008).
Âàæíî îòìåòèòü áîëüøóþ ëàáèëüíîñòü ìåæêëåòî÷íûõ
ñâÿçåé â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ çðåëûõ ïîëîâûõ êëåòîê, â
ñâÿçè ñ ÷åì ñåìåííèê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ïðåêðàñíóþ ìî-
äåëü äëÿ èçó÷åíèÿ äèíàìèêè êàê ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàê-
òîâ, òàê è ýëåìåíòîâ öèòîñêåëåòà in situ (Wang et al.,
2008). Õîðîøî èçâåñòíà ðîëü öèòîñêåëåòà â ñîõðàíåíèè
ìåæêëåòî÷íûõ âçàèìîîòíîøåíèé, ôîðìû êëåòêè, â ïîä-
äåðæàíèè è ðåãóëÿöèè ìíîãèõ êëåòî÷íûõ ôóíêöèé, â òîì
÷èñëå êëåòî÷íîé ïîäâèæíîñòè, âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñ-
ïîðòà è äð.

Ñóùåñòâåííîå çíà÷åíèå â äèôôåðåíöèðîâêå ñïåðìà-
òèä è èõ ïîäãîòîâêå ê îïëîäîòâîðåíèþ ïðèäàþò îðãàíè-
çàöèè èõ öèòîñêåëåòà, ïðåäñòàâëåííîãî ìèêðîôèëàìåíòà-
ìè, ïðîìåæóòî÷íûìè ôèëàìåíòàìè è ìèêðîòðóáî÷êàìè
(ÌÒ). Èìååòñÿ ìíîãî äàííûõ, óêàçûâàþùèõ íà òî, ÷òî â
ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ñïåðìàòîãåííûõ êëåòîê öèòîñêåëåò
ïðåòåðïåâàåò âåñüìà ñåðüåçíûå èçìåíåíèÿ (ñì. îáçîðû:
Kierszenbaum, Tres, 2004; Xiao, Yang, 2007). Íàðÿäó ñ ïå-
ðå÷èñëåííûìè ýëåìåíòàìè öèòîñêåëåòà, ïðèñóòñòâóþùè-
ìè â áîëüøèíñòâå ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê, ñïåðìàòîçîèäû
îáëàäàþò ñîâåðøåííî óíèêàëüíûìè öèòîñêåëåòíûìè
ñòðóêòóðàìè. Ýòî íàðóæíûå ïëîòíûå ôèáðèëëû (ÍÏÔ),
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âõîäÿùèå â ñîñòàâ õâîñòà ñïåðìèÿ, à òàêæå ñëîæíî îðãà-
íèçîâàííàÿ ñåòü ÌÒ, òàê íàçûâàåìàÿ ìàíæåòêà, îêóòûâà-
þùàÿ óäëèíÿþùååñÿ ÿäðî ñïåðìàòîçîèäà è ñóùåñòâóþ-
ùàÿ òîëüêî â ïîçäíèé ïåðèîä ñïåðìèîãåíåçà; åé ïðèäàþò
âàæíóþ ðîëü â ôîðìîîáðàçîâàíèè âûòÿíóòîé ãîëîâêè
ñïåðìèÿ. Êðîìå òîãî, ìàíæåòêà, êîòîðàÿ âîçíèêàåò îäíî-
âðåìåííî ñ âûòÿãèâàíèåì ñïåðìàòèäû è êîíäåíñàöèåé
ÿäðà, âîçìîæíî, îáåñïå÷èâàåò ïóòè òðàíñïîðòà ìîëåêóë â
àêðîñîìó è â õâîñò ñïåðìàòèäû è îáëåã÷àåò íóêëåîöèòî-
ïëàçìàòè÷åñêèé îáìåí ÷åðåç ÿäåðíûå ïîðû (Kierszenba-
um, 2002).

Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ñïåðìàòîãåíåçà ÿâëÿåòñÿ
òî, ÷òî òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü ÿäåð ïðàêòè÷åñêè
ïðåêðàùàåòñÿ íà ïîçäíèõ ñòàäèÿõ ôîðìèðîâàíèÿ ñïåðìè-
åâ, â êîòîðûõ ïðîèñõîäèò ñèëüíàÿ êîìïàêòèçàöèÿ õðîìà-
òèíà â ðåçóëüòàòå çàìåùåíèÿ ãèñòîíîâ ïðîòàìèíàìè (Ko-
taja, Sassone-Corsi, 2007). Â ñâÿçè ñ ýòèì áîëüøîå çíà÷å-
íèå ïðèäàþò ïðîöåññàì çàïàñàíèÿ ìÐÍÊ è àêòèâàöèè
ïðîöåññîâ òðàíñëÿöèè ðÿäà áåëêîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ
èíèöèàöèè äàëüíåéøåãî ðàçâèòèÿ çàðîäûøåâûõ êëåòîê
(Fawcett et al., 1970; Shibata et al., 2004; Parvinen, 2005; Pe-
ruquetti et al., 2009). Ýòó ôóíêöèþ èññëåäîâàòåëè ïðèïè-
ñûâàþò âíóòðèêëåòî÷íîé ñòðóêòóðå ðàçâèâàþùèõñÿ ñïåð-
ìàòèä — õðîìàòîèäíîìó òåëüöó (ÕÒ). Â ïîñëåäíèå ãîäû
â ñîñòàâå ÕÒ âûÿâëåíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî áåëêîâ, ó÷à-
ñòâóþùèõ â ðåãóëÿöèè ïðîöåññà ñïåðìàòîãåíåçà, õîòÿ
ôóíêöèè ìíîãèõ èç íèõ ïîêà äî êîíöà íå ïîíÿòû (Vasile-
va et al., 2009).

Âîïðîñ î íàëè÷èè è ëîêàëèçàöèè òåõ èëè èíûõ ñèã-
íàëüíûõ áåëêîâ â ðàçëè÷íûõ òêàíÿõ è êëåòêàõ ìíîãîêëå-
òî÷íûõ æèâîòíûõ ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç âàæíåéøèõ âîïðî-
ñîâ êëåòî÷íîé áèîëîãèè. Ïðèìåíåíèå èììóíîöèòîõèìè-
÷åñêèõ ìåòîäîâ ïîçâîëÿåò âûÿâèòü ðÿä áåëêîâ, ðàíåå â
äàííûõ êëåòêàõ íåèçâåñòíûõ. Â ÷àñòíîñòè, áåëêè BASP1
è MARCKS, âïåðâûå îïèñàííûå â ìîçãå ìëåêîïèòàþùèõ,
ãäå èì ïðèäàâàëîñü áîëüøîå çíà÷åíèå â êîíòðîëå ñòðóê-
òóðíûõ èçìåíåíèé öèòîñêåëåòà â êîíóñàõ ðîñòà àêñîíîâ,
äî íåäàâíåãî âðåìåíè ñ÷èòàëèñü áåëêàìè, ñïåöèôè÷åñêè-
ìè èìåííî äëÿ íåðâíîé òêàíè (Mosevitsky et al., 1994; Mo-
sevitsky, 2005; Zakharov, Mosevitsky, 2010). Îäíàêî â ïî-
ñëåäíèå ãîäû âûÿñíèëîñü, ÷òî ýòè áåëêè èìåþò ãîðàçäî áî-
ëåå øèðîêîå ðàñïðîñòðàíåíèå. Ïîêàçàíî, ÷òî ãåí BASP1
ýêñïðåññèðóåòñÿ òàêæå â ïî÷êå, ñåëåçåíêå (Novitskaya et al.,
1994; Mosevitsky et al., 1997; Carpenter et al., 2004; Sanc-
hez-Nino et al., 2010), õðóñòàëèêå ãëàçà (Bagchi et al., 2008)
è êóëüòèâèðóåìûõ êëåòêàõ (HeLa è ôèáðîáëàñòàõ) (Zakha-
rov et al., 2003; Hartl et al., 2009). Ñ ïîìîùüþ ìåòîäîâ ñâå-
òîîïòè÷åñêîé èììóíîãèñòîõèìèè ýòè áåëêè áûëè îáíàðó-
æåíû òàêæå â ñåìåííèêàõ êðûñ (Mosevitsky, Silicheva,
2011), îäíàêî èñïîëüçîâàííûå â ýòîé ðàáîòå ìåòîäû íå ïî-
çâîëèëè îïðåäåëèòü âíóòðèêëåòî÷íóþ ëîêàëèçàöèþ áåë-
êîâ. Â äàëüíåéøåì äëÿ ýòîé öåëè íàìè áûë ïðèìåíåí ìå-
òîä ýëåêòðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé èììóíîöèòîõèìèè.

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ñïåöèôè÷åñêèå äëÿ ñïåðìàòèä
ìëåêîïèòàþùèõ âíóòðèêëåòî÷íûå îðãàíåëëû — ÕÒ, ìàí-
æåòêà è ÍÏÔ — äîñòàòî÷íî õîðîøî èçó÷åíû ìîðôîëîãè-
÷åñêèìè, áèîõèìè÷åñêèìè è ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷å-
ñêèìè ìåòîäàìè, â ïîíèìàíèè èõ îðãàíèçàöèè åñòü åùå
íåêîòîðûå ïðîáåëû, òðåáóþùèå äîïîëíèòåëüíûõ èññëå-
äîâàíèé. Ïîëíîñòüþ íå ðåøåíû òàêèå âîïðîñû, êàê äèô-
ôåðåíöèðîâêà îêðóãëûõ ñïåðìàòèä â ñïåðìàòîçîèäû è
ìåõàíèçìû ïîñòðîåíèÿ íîâûõ êëåòî÷íûõ ñòðóêòóð â êëåò-
êå, îáëàäàþùåé íåàêòèâíûì ÿäðîì, îñîáåííîñòè ñèãíàëü-
íûõ ïóòåé âíóòðèêëåòî÷íîãî òðàíñïîðòà â ðàçâèâàþùåé-
ñÿ ñïåðìàòèäå, ïðèîáðåòåíèå êëåòêîé ïîëÿðíîñòè, âîç-

íèêíîâåíèå ïîäâèæíîñòè ó ñïåðìèÿ è äð. (Fawcett, 1970;
Fawcett et al., 1970; Russell, Frank, 1978; Söderström, 1981;
Paniagua et al., 1985; Shibata et al., 2004; Parvinen, 2005;
Kotaja et al., 2006; Kotaja, Sassone-Corsi, 2007; Peruquetti
et al., 2009; Vasileva et al., 2009; Kierszenbaum et al., 2011).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ðàññìàòðèâàþòñÿ íåêîòîðûå âî-
ïðîñû, ñâÿçàííûå ñ äèôôåðåíöèðîâêîé ñïåðìàòîçîèäîâ
ìëåêîïèòàþùèõ. Â ÷àñòíîñòè, àíàëèçèðóþòñÿ ñòðóêòóð-
íûå èçìåíåíèÿ öèòîñêåëåòà â õîäå äèôôåðåíöèðîâêè
ñïåðìàòèä, à òàêæå ðàñïðåäåëåíèå áåëêîâ BASP1 è
MARCKS â ýïèòåëèè ñåìåííûõ êàíàëüöåâ êðûñ íà ðàç-
íûõ ñòàäèÿõ ñïåðìèîãåíåçà, èçó÷åííûå ñ ïîìîùüþ ýëåêò-
ðîííî-ìèêðîñêîïè÷åñêîé èììóíîöèòîõèìèè.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ðàáîòó ïðîâîäèëè íà ñïåðìàòîãåííîé òêàíè âçðîñëûõ
êðûñ ëèíèè Âèñòàð. Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê -
ò ó ð í î ã î à í à ë è ç à ôðàãìåíòû òêàíè ñåìåííèêà êðûñû
ôèêñèðîâàëè 2.5%-íûì ðàñòâîðîì ãëóòàðàëüäåãèäà â 0.05
Ì ôîñôàòíîì áóôåðå (ðÍ 7.4) â òå÷åíèå 1.5 ÷ ïðè êîìíàò-
íîé òåìïåðàòóðå ñ ïîñëåäóþùåé ïîñòôèêñàöèåé â
1%-íîì ðàñòâîðå ÎsO4 â òîì æå áóôåðå. Ìàòåðèàë äåãèä-
ðàòèðîâàëè ñ ïîìîùüþ ýòèëîâîãî ñïèðòà âîñõîäÿùåé
êîíöåíòðàöèè (äî 96 %) è àáñîëþòíîãî àöåòîíà è çàëèâà-
ëè â Ýïîí—Àðàëäèò (Ìèðîíîâ è äð., 1994). Óëüòðàòîíêèå
ñðåçû êîíòðàñòèðîâàëè ðàñòâîðîì óðàíèë-àöåòàòà íà
40%-íîì ýòèëîâîì ñïèðòå è öèòðàòîì ñâèíöà. Îáúåêòû
ïðîñìàòðèâàëè â ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå JEM-100U.

È ì ì ó í î ö è ò î õ è ì è ÷ å ñ ê è é à í à ë è ç ïðîâîäèëè
íà ñðåçàõ òêàíåé ñåìåííèêà, çàëèòûõ â àêðèëîâóþ ñìîëó
LR-White. Îáúåêòû ôèêñèðîâàëè â òå÷åíèå 1—1.5 ÷ ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â ðàñòâîðå, ñîäåðæàùåì 4 % ôîð-
ìàëüäåãèäà è 0.1 % ãëóòàðàëüäåãèäà â 0.05 Ì ôîñôàòíîì
áóôåðå (pH 7.4). Äåãèäðàòàöèþ è ïðîïèòêó ìàòåðèàëà
ïðîâîäèëè òàêæå ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå, à ïîëèìå-
ðèçàöèþ ñìîëû — ïðè 52—54 °Ñ. Óëüòðàòîíêèå ñðåçû
ìîíòèðîâàëè íà íèêåëåâûå ñåòî÷êè, êîòîðûå ïîìåùàëè
íà êàïëþ ñîîòâåòñòâóþùåãî ðåàãåíòà â õîäå èììóíîöèòî-
õèìè÷åñêîé îáðàáîòêè ìàòåðèàëà. Äëÿ èñêëþ÷åíèÿ íå-
ñïåöèôè÷åñêîãî ñâÿçûâàíèÿ àíòèòåë ñíà÷àëà ñðåçû èíêó-
áèðîâàëè â 1%-íîì ðàñòâîðå áû÷üåãî ñûâîðîòî÷íîãî àëü-
áóìèíà â ôîñôàòíîì ñîëåâîì ðàñòâîðå (PBS), ðÍ 7.4
(Sigma, ÑØÀ), â òå÷åíèå 20 ìèí. Çàòåì ñðåçû â òå÷åíèå
1 ÷ âûäåðæèâàëè íà êàïëå ïîëèêëîíàëüíûõ àíòèòåë ê áåë-
êó BASP1 èëè ê áåëêó MARCKS, ðàçâåäåííûõ â 100 ðàç
PBS, ñîäåðæàùèì 0.1 % áû÷üåãî ñûâîðîòî÷íîãî àëüáóìè-
íà; ïîñëå ýòîãî ìíîãîêðàòíî ïðîìûâàëè 0.05%-íûì ðàñ-
òâîðîì Òâèí-20 â PBS. Çàòåì ñðåçû èíêóáèðîâàëè 1 ÷ ïðè
êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå â ðàñòâîðå ïðîòåèíà À, êîíúþãè-
ðîâàííîãî ñ êîëëîèäíûì çîëîòîì (10 èëè 15 íì; Polysci-
ence, ÑØÀ), çàìåíÿþùåãî âòîðûå àíòèòåëà, ïðîìûâàëè
0.05%-íûì ðàñòâîðîì Tâèí-20 â PBS. Êîíòðîëåì ñëóæè-
ëè ñðåçû, íå îáðàáîòàííûå àíòèòåëàìè ê èçó÷àåìûì áåë-
êàì (Ìèðîíîâ è äð., 1994). Ñðåçû êîíòðàñòèðîâàëè óðà-
íèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà è ïðîñìàòðèâàëè â ýëåê-
òðîííîì ìèêðîñêîïå JEM 100U.

Ðåçóëüòàòû

Ó ë ü ò ð à ñ ò ð ó ê ò ó ð à ý ï è ò å ë è à ë ü í û õ ê ë å ò î ê
ñ å ì å í í î ã î ê à í à ë ü ö à. Ïðîâåäåííûé ìîðôîëîãè÷å-
ñêèé àíàëèç ýïèòåëèÿ ñåìåííûõ êàíàëüöåâ âçðîñëîé êðû-
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Ðèñ. 1. Êëåòêè ñïåðìàòîãåííîãî ýïèòåëèÿ ñåìåííèêà êðûñû íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ äèôôåðåíöèðîâêè.

à — êëåòêè ðàçíûõ òèïîâ ýïèòåëèÿ, ïîäñòèëàåìûå áàçàëüíîé ìåìáðàíîé (áì): ñã — ñïåðìàòîãîíèè; ñòâîëîâûå êëåòêè (ñòê) ñîåäèíÿþòñÿ ñ êëåòêàìè
Ñåðòîëè (êñ) ñîåäèíèòåëüíûìè êîìïëåêñàìè (ñê). á — ñïåðìàòîöèò I ïîðÿäêà (ñö) â ñîñòîÿíèè ìåéîòè÷åñêîãî äåëåíèÿ ìîæåò áûòü èäåíòèôèöèðîâàí
ïî íàëè÷èþ â åãî ÿäðå ñèíàïòîíåìàëüíîãî êîìïëåêñà (ñíê); â öèòîïëàçìå ñïåðìàòîöèòà âèäíû ãðóïïû ìèòîõîíäðèé (ìè), ñîäåðæàùèå îñìèîôèëüíîå
âåùåñòâî ìåæäó íèìè, à òàêæå óïëîùåííûå ìåìáðàííûå öèñòåðíû, ðàñïîëàãàþùèåñÿ âäîëü ÿäåðíîé ìåìáðàíû. â — ðàííÿÿ ñïåðìàòèäà èìååò ÿäðî ñ
íåðîâíûìè î÷åðòàíèÿìè è ïðèìåìáðàííûì ðàñïîëîæåíèåì ÿäðûøåê, ìèòîõîíäðèè, ðàñïîëîæåííûå ãðóïïàìè, êîðîòêèå öèñòåðíû ýíäîïëàçìàòè÷å-
ñêîãî ðåòèêóëóìà (ýð). Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ: ÿ — ÿäðî, ÿä — ÿäðûøêî, ñãð — ñåêðåòîðíûå ãðàíóëû, ñî — ñåðîçíàÿ îáîëî÷êà. Ìàñøòàáíûå îòðåç-

êè — 0.5 ìêì.



ñû ïðîäåìîíñòðèðîâàë íàëè÷èå â íåì íåñêîëüêèõ òèïîâ
êëåòîê, õàðàêòåðèçóþùèõñÿ ðàçíûìè îñîáåííîñòÿìè èõ
óëüòðàñòðóêòóðû è îòíîñÿùèõñÿ ê ðàçíûì ñòàäèÿì ñïåð-
ìàòîãåíåçà.

Êëåòêè, ïðèëåãàþùèå ê áàçàëüíîé ìåìáðàíå, îêðóæà-
þùåé ñåìåííîé êàíàëåö, ðàññìàòðèâàþòñÿ â ëèòåðàòóðå
êàê ñòâîëîâûå êëåòêè. Äëÿ íèõ õàðàêòåðíî íàëè÷èå äëèí-
íûõ è óçêèõ öèñòåðí ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà,
äîâîëüíî áîëüøîãî êîëè÷åñòâà ðèáîñîì è îòäåëüíûõ ñåê-
ðåòîðíûõ ãðàíóë (ðèñ. 1, à). Ê ñòâîëîâûì êëåòêàì ïðèìû-
êàþò ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ñ òèïè÷íûìè ïðèçíàêàìè âû-
ñîêîé ñåêðåòîðíîé àêòèâíîñòè. Ýòî êëåòêè Ñåðòîëè, ïèòà-
þùèå è çàùèùàþùèå ðàçâèâàþùèåñÿ ïîëîâûå êëåòêè.
Èõ öèòîïëàçìà çàïîëíåíà áîëüøèì êîëè÷åñòâîì ðèáîñîì
è êàíàëîâ ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà, à òàêæå ñåê-
ðåòîðíûìè ãðàíóëàìè (ðèñ. 1, à). Ìèòîõîíäðèè ýòèõ êëå-
òîê ñóùåñòâåííî îòëè÷àþòñÿ ïî ñâîåé óëüòðàñòðóêòóðå îò
ìèòîõîíäðèé ñïåðìàòîãåííûõ êëåòîê. Îíè ñîäåðæàò
ýëåêòðîííî-ïëîòíûé ìàòðèêñ è òðóá÷àòûå, ïëîòíî óïàêî-
âàííûå êðèñòû.

Ñïåðìàòîãîíèè, ðàçâèâøèåñÿ èç ñòâîëîâûõ êëåòîê,
äàþò íà÷àëî äâóì ãåíåðàöèÿì ñïåðìàòîöèòîâ. Îòëè÷èòü
ïî óëüòðàñòðóêòóðå äðóã îò äðóãà ñïåðìàòîöèòû 1-ãî è
2-ãî ïîðÿäêîâ äîâîëüíî òðóäíî. Îäíàêî íàëè÷èå â ÿäðàõ
íåêîòîðûõ èç íèõ ñèíàïòîíåìàëüíûõ êîìïëåêñîâ ñâèäå-
òåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ýòî ñïåðìàòîöèòû 1-ãî ïîðÿäêà. Öè-
òîïëàçìà ñïåðìàòîöèòîâ ñîäåðæèò ìåëêèå ìèòîõîíäðèè,
ðàñïîëàãàþùèåñÿ ãðóïïàìè ïî 3—5 ñå÷åíèé â ãðóïïå
(ðèñ. 1, á). Îáðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå íàëè÷èå áåññòðóê-
òóðíîãî îñìèîôèëüíîãî ìàòåðèàëà, êîòîðûé ïîäîáíî öå-
ìåíòó ñâÿçûâàåò ìåæäó ñîáîé ìèòîõîíäðèè è â ðÿäå ñòà-
ðûõ ðàáîò ðàññìàòðèâàåòñÿ êàê ïðåäøåñòâåííèê ÕÒ
(ðèñ. 1, á).

Îñíîâíîé àêöåíò â ðàáîòå äåëàåòñÿ íà èçó÷åíèå óëüò-
ðàñòðóêòóðû ñïåðìàòèä, ñ ðàçâèòèÿ êîòîðûõ íà÷èíàåòñÿ
ïðîöåññ ñîáñòâåííî ñïåðìèîãåíåçà.

Ðàííèå ñïåðìàòèäû — ýòî îêðóãëûå íåáîëüøèå êëåò-
êè ñ íåðîâíûìè êîíòóðàìè ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ìåëêèìè
ìèòîõîíäðèÿìè, ÷àñòî ñîáðàííûìè â ãðóïïû, ñ êîðîòêèìè
êàíàëàìè ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà (ðèñ. 1, â). Â
ÿäðàõ ðàííèõ ñïåðìàòèä âñòðå÷àþòñÿ íåáîëüøèå ÿäðûøêè,
ðàñïîëàãàþùèåñÿ âáëèçè ÿäåðíîé îáîëî÷êè (ðèñ. 1, â).
Ñïåðìàòèäû ôîðìèðóþòñÿ ïóòåì äåëåíèÿ ñïåðìàòîöèòîâ
2-ãî ïîðÿäêà. Ïðè÷åì äåëåíèå ïðîèñõîäèò íå äî êîíöà, è
ìåæäó îòäåëüíûìè ñïåðìàòèäàìè îñòàþòñÿ öèòîïëàçìàòè-
÷åñêèå ìîñòèêè (ðèñ. 2, à). Â ïðîöåññå äèôôåðåíöèðîâêè
ÿäðà ñïåðìàòèä ïðèîáðåòàþò áîëåå ðîâíûå êîíòóðû è
îâàëüíóþ ôîðìó, ìèòîõîíäðèè ðàñïðåäåëÿþòñÿ ïî ïåðè-
ôåðèè êëåòêè (ðèñ. 2, à, á). Íå âûäåëÿÿ â íàøåì ìàòåðèàëå
âñå ýòàïû äèôôåðåíöèðîâêè ñïåðìàòèä, ýòè êëåòêè ìîæíî
îòíåñòè ê ðàçðÿäó ñðåäíèõ ñïåðìàòèä. ßäðûøêè íà ýòîé
ñòàäèè ÷àñòî ðàñïîëàãàþòñÿ ïî ïåðèôåðèè ÿäðà.

Ê ÿäðó îáû÷íî ïðèìûêàåò ñèëüíî ðàçâèòûé àïïàðàò
Ãîëüäæè (ÀÃ), ïðåäñòàâëåííûé ñòîïêîé ïëîòíî óïàêî-
âàííûõ óçêèõ öèñòåðí, âîãíóòîé òðàíñ-ïîâåðõíîñòüþ íà-
ïðàâëåííûõ â ñòîðîíó ÿäðà (ðèñ. 2, á). Ê öèñïîâåðõíî-
ñòè ÀÃ ïðèìûêàåò öèñòåðíà ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêó-
ëóìà. Ñòîïêà ñîñòîèò èç 4—10 öèñòåðí è ìíîæåñòâà
îòïî÷êîâûâàþùèõñÿ îò íèõ ìåëêèõ ãëàäêèõ è îêàéìëåí-
íûõ ïóçûðüêîâ ðàçìåðîì 60—90 íì. Íà ýòèõ ñòàäèÿõ
äèôôåðåíöèðîâêè â ñïåðìàòèäå âûÿâëåíû ïðèçíàêè ôîð-
ìèðóþùåéñÿ àêðîñîìû. Ïîñëåäíÿÿ ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
öèñòåðíó, êîòîðàÿ ðàñïîëàãàåòñÿ ìåæäó ÿäðîì è ÀÃ, ïðè-
ëåãàÿ ê îáåèì ñòðóêòóðàì è îêðóæàÿ ïðèìåðíî ïîëîâèíó
ÿäðà â âèäå øàïî÷êè. Â âåðõíåé ÷àñòè àêðîñîìû ïðèñóò-

ñòâóåò àêðîñîìíûé ïóçûðåê, èëè ãðàíóëà. Ìåæäó ÿäåðíîé
îáîëî÷êîé è àêðîñîìîé âûÿâëÿåòñÿ åùå îäèí ñëîé —
àêðîïëàêñîìà, èëè öèòîñêåëåòíàÿ ïëàñòèíà (ðèñ. 2, à—â;
4, â, å). Ïðè áîëüøîì óâåëè÷åíèè âèäíî, ÷òî ýòî ïðî-
ñòðàíñòâî ìåæäó àêðîñîìîé è ÿäåðíîé îáîëî÷êîé ñòðóê-
òóðèðîâàíî (ðèñ. 4, å). Â àêðîïëàêñîìå âûÿâëåíû ñòðîãî
óïîðÿäî÷åííûå ïó÷êè àêòèíîâûõ è ïðîìåæóòî÷íûõ ôè-
ëàìåíòîâ, êîòîðûå ñâÿçûâàþò ìåæäó ñîáîé àêðîñîìó è
ÿäåðíóþ îáîëî÷êó. Ïðîìåæóòî÷íûå ôèëàìåíòû ðåãóëÿð-
íî ðàñïðåäåëåíû ïî êðàåâîé îáëàñòè àêðîïëàêñîìû
(ðèñ. 4, å).

Íàëè÷èå áîëüøîãî êîëè÷åñòâà âåçèêóë ìåæäó ÀÃ è
ÿäðîì ìîæåò ãîâîðèòü î òîì, ÷òî â ôîðìèðîâàíèè àêðîñî-
ìû ó÷àñòâóþò ïóçûðüêè ÀÃ (ðèñ. 2, à, á). Ýòî òàê íàçûâàå-
ìûå ïðîàêðîñîìíûå ïóçûðüêè. Ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàí-
íàÿ àêðîñîìà íàáëþäàåòñÿ â ïîçäíåé óäëèíåííîé ñïåðìà-
òèäå, èìåþùåé êîìïàêòíîå ÿäðî (ðèñ. 3, â). Õàðàêòåðíîé
îñîáåííîñòüþ êàê ðàííèõ, òàê è ñðåäíèõ è ïîçäíèõ ñïåð-
ìàòèä ÿâëÿåòñÿ íàëè÷èå â èõ öèòîïëàçìå ÕÒ, ïðåä-
ñòàâëåííûõ ãîìîãåííûì ôèáðèëëÿðíî-ãðàíóëÿðíûì ìà-
òåðèàëîì, íå îãðàíè÷åííûì ìåìáðàíîé. Â ðàííèõ îêðóã-
ëûõ ñïåðìàòèäàõ ÕÒ, êàê ïðàâèëî, èìåþò ðàçìåð íå
áîëüøå 0.5 ìêì è ïî÷òè íå ñîäåðæàò â ñâîåì ñîñòàâå âåçè-
êóë. Íà ðèñ. 3, à òàêîé ìàòåðèàë èìååò ôîðìó ðûõëî ñâåð-
íóòîãî æãóòà òîëùèíîé îêîëî 15—20 íì ñ ïðîñâåòàìè,
ëåæàùåãî ñâîáîäíî â öèòîïëàçìå. Â áîëåå ïîçäíèõ ñïåð-
ìàòèäàõ ÕÒ ñòàíîâÿòñÿ êðóïíåå (äî 1—1.5 ìêì â äèàìåò-
ðå) è áîëåå ïëîòíûìè, íî ñîäåðæàò ïîëîñòè â ñòðîìå ôèá-
ðèëëÿðíî-ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà (ðèñ. 2, à—â; 3, á, â).

Õàðàêòåðíîé îñîáåííîñòüþ ÕÒ ÿâëÿåòñÿ òåñíàÿ ñâÿçü
ýòîãî ðûõëîãî ìàòåðèàëà ñ âåçèêóëàìè è òóáóëàìè, êîòî-
ðûå îêðóæàþò ñòðîìó ÕÒ è ÷àñòè÷íî âêëþ÷åíû â åå ïîëî-
ñòè. Äèàìåòð ýòèõ âåçèêóë è ïîïåðå÷íûõ ñå÷åíèé òóáóë
60—90 íì òàêîé æå, êàê è â ñîñòàâå ÀÃ. Èíòåðåñíî, ÷òî
êàê â ðàííèõ, òàê è â ïîçäíèõ ñïåðìàòèäàõ íàáëþäàåòñÿ
ðàçíîîáðàçíàÿ ëîêàëèçàöèÿ ÕÒ: ïî ïåðèôåðèè êëåòêè
îêîëî ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, â ïðåäåëàõ ìîñòèêà, ñî-
åäèíÿþùåãî ðàçíûå ñïåðìàòèäû, ñâîáîäíî â öèòîïëàçìå
áåç ñâÿçè ñ äðóãèìè îðãàíåëëàìè, âáëèçè ÀÃ èëè êëåòî÷-
íîãî ÿäðà (ðèñ. 2, à, â; 3, à—â). Ïðè÷åì â ïîñëåäíåì ñëó-
÷àå èíîãäà ìîæíî ïðîñëåäèòü ñâÿçü îñìèîôèëüíîãî ñî-
äåðæèìîãî ÕÒ è ÿäðà ÷åðåç ÿäåðíûå ïîðû (ðèñ. 3, á). Â
ÕÒ, ðàñïîëàãàþùèõñÿ âáëèçè ÀÃ, ìîæíî ïðîñëåäèòü íå-
ïðåðûâíîñòü â ðàñïðåäåëåíèè âåçèêóëÿðíûõ êîìïîíåíòîâ
ýòèõ äâóõ îðãàíåëë (ðèñ. 2, â).

Óïëîòíåíèå ñîäåðæèìîãî ÿäðà è âûòÿãèâàíèå åãî â
âèäå âåðåòåíà, à òàêæå ïîÿâëåíèå æãóòèêà ñâèäåòåëüñòâó-
þò î ôîðìèðîâàíèè èç ñïåðìàòèä ñïåðìàòîçîèäîâ (ðèñ. 3,
â; 4, à, á, ã). Íà òåìíîì îñìèîôèëüíîì ôîíå â ÿäðå âûÿâ-
ëÿþòñÿ îòäåëüíûå ìåíåå ïëîòíûå ó÷àñòêè, íå îãðàíè÷åí-
íûå ìåìáðàíàìè; ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà ïëîòíî ïðèëåãàåò ê
ñîäåðæèìîìó ÿäðà è íå èìååò ÿäåðíûõ ïîð (ðèñ. 3, â; 4, á).
Ñî ñòàäèåé óïëîòíåíèÿ ÿäðà ñîâïàäàåò ïîÿâëåíèå â öèòî-
ïëàçìå ñïåðìàòèä ýëåìåíòîâ õâîñòà ñïåðìàòîçîèäà. Â çà-
âèñèìîñòè îò óðîâíÿ ïîïåðå÷íîãî ñå÷åíèÿ ÷åðåç õâîñò
ìîæíî íàáëþäàòü ðàçíûå êàðòèíû åãî ñòðóêòóðû. Íà ãðà-
íèöå øåéêè ñî ñðåäíèì îòäåëîì, â îáëàñòè àííóëþñà, âû-
ÿâëÿþòñÿ òèïè÷íûå ÕÒ, îêðóæàþùèå áàçàëüíîå òåëüöå,
ñôîðìèðîâàííîå äèñòàëüíîé öåíòðèîëüþ (ðèñ. 3, â; 4, à).

Îò äèñòàëüíîé öåíòðèîëè îòõîäèò àêñîíåìà, ñîñòîÿ-
ùàÿ èç äóáëåòîâ ÌÒ (9+2) è ïðîñòèðàþùàÿñÿ ÷åðåç âåñü
õâîñò ñïåðìàòîçîèäà (ðèñ. 4, à, á). Õâîñò ñîñòîèò èç íå-
ñêîëüêèõ ÷àñòåé, ðàçëè÷àþùèõñÿ òîëùèíîé è õàðàêòåðîì
îáîëî÷êè: òàê, ñðåäíÿÿ ÷àñòü õâîñòà îêðóæåíà ìèòîõîíä-
ðèàëüíîé îáîëî÷êîé è ÏÌ, îñíîâíàÿ — ôèáðîçíîé îáî-
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Ðèñ. 2. Ó÷àñòêè ñðåäíåé îêðóãëîé ñïåðìàòèäû.

à — äâå ñïåðìàòèäû, ñîåäèíåííûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèì ìîñòèêîì (öì), â êîòîðîì âèäíî õðîìàòîèäíîå òåëüöå (õò); ìåëêèå ìèòîõîíäðèè ðàñïðåäåëÿ-
þòñÿ âäîëü ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíû, â öèòîïëàçìå âñòðå÷àåòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ìåìáðàííûõ òóáóë è âåçèêóë. á — ñïåðìàòèäà íà ñòàäèè ôîðìè-
ðîâàíèÿ àêðîñîìû (àêð); òðàíñïîâåðõíîñòü (òðàíñ) àïïàðàòà Ãîëüäæè (àã) íàïðàâëåíà â ñòîðîíó ÿäðà (ÿ); ìåæäó ÿäðîì è ÀÃ ðàñïîëàãàþòñÿ ìíîãî÷èñ-
ëåííûå ïðîàêðîñîìíûå ïóçûðüêè (ïàêðï); öèñ — öèñïîâåðõíîñòü ÀÃ; â àêðîñîìå âèäíà àêðîñîìíàÿ ãðàíóëà (àêðã). â — ðàñïîëîæåíèå ÕÒ âáëèçè ÀÃ è
ÿäðà; îêîëî âñåõ îðãàíåëë âûÿâëÿþòñÿ ñõîäíûå ïî ðàçìåðàì ìåìáðàííûå ïóçûðüêè (ñòðåëêè). àïë — àêðîïëàêñîìà. Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî

è íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 ìêì.



ëî÷êîé è ÏÌ, êîíå÷íûé ó÷àñòîê õâîñòà ïîêðûò òîëüêî
ÏÌ. Â ñôîðìèðîâàâøåìñÿ ñïåðìàòîçîèäå â ñðåäíåé ÷àñ-
òè õâîñòà âîêðóã àêñîíåìû âèäíû äîïîëíèòåëüíûå öèòî-
ñêåëåòíûå ñòðóêòóðû — ÍÏÔ. Ïîñëåäíèå, îòíîñèòåëüíî
òîëñòûå ôèáðèëëû (äî 1 ìêì â äèàìåòðå), ñîñòîÿò èç ãî-

ìîãåííîãî îñìèîôèëüíîãî ìàòåðèàëà. Â ïîïåðå÷íîì ñå-
÷åíèè ñðåäíèé ñåãìåíò õâîñòà ïîõîæ íà öâåòîê, â
êîòîðîì âîêðóã ðàñïîëàãàþùåéñÿ ïî öåíòðó àêñîíåìû
íàõîäèòñÿ 9 ñå÷åíèé ïëîòíûõ ôèáðèëë, íàïîìèíàþùèõ
ëåïåñòêè, òàê êàê êàæäàÿ ôèáðèëëà ñâîèì ñóæåííûì
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Ðèñ. 3. Õðîìàòîèäíûå òåëüöà (õò) ñïåðìàòèä, íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ äèôôåðåíöèðîâêè.

à — íå ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííîå õðîìàòîèäíîå òåëüöå, ñîñòîÿùåå èç ðûõëî ñâåðíóòîãî æãóòà ôèáðèëëÿðíî-ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà è ëèøü äâóõ
ñå÷åíèé âåçèêóë (ñòðåëêè). á — êîíòàêò ÕÒ ñ ÿäðîì ñïåðìàòèäû; âèäíà ñâÿçü îñìèîôèëüíîãî ìàòåðèàëà ÿäðà è ÕÒ ÷åðåç ïîðó ÿäåðíîé îáîëî÷êè. â —
ïî÷òè ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííûé ñïåðìàòîçîèä (ïîçäíÿÿ óäëèíåííàÿ ñïåðìàòèäà), â îñíîâàíèè ãîëîâêè êîòîðîãî ðàñïîëàãàåòñÿ ÕÒ; ñïåðìàòîçîèä

åùå ñâÿçàí ñ êëåòêîé Ñåðòîëè (ñòðåëêà). Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.5 ìêì.
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Ðèñ. 4. Äåòàëè óëüòðàñòðóêòóðû óäëèíåííîé ñïåðìàòèäû.

à — â ôîðìèðóþùåìñÿ ñïåðìàòîçîèäå âèäíà ñòðóêòóðà — àííóëþñ (àíí), ðàçäåëÿþùàÿ øåéêó (øõ) è ñðåäíþþ ÷àñòü õâîñòà (ñ÷õ); êàóäàëüíàÿ ÷àñòü
ÿäðà è õâîñò îêðóæåíû ìèêðîòðóáî÷êàìè ìàíæåòêè (ìòì). á — íà áîëåå ïîçäíèõ ýòàïàõ äèôôåðåíöèðîâêè âûÿâëÿåòñÿ áîëåå êîìïàêòíîå ÿäðî, â ñðåä-
íåé ÷àñòè õâîñòà âèäíû íàðóæíûå ïëîòíûå ôèáðèëëû (íïô ) è ìèòîõîíäðèàëüíàÿ îáîëî÷êà (ìî). â — óäëèíåííàÿ ñïåðìàòèäà ñâÿçàíà ñ êëåòêîé Ñåðòî-
ëè â îáëàñòÿõ àêðîñîìû è ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà; ìåæäó àêðîñîìîé è ÿäðîì ðàñïîëàãàåòñÿ öèòîñêåëåòíàÿ ïëàñòèíà — àêðîïëàêñîìà (àïë); â îáëàñòè
ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà ìåæäó êëåòêîé Ñåðòîëè è ðàçâèâàþùèìñÿ ñïåðìàòîçîèäîì íàáëþäàåòñÿ ìåæêëåòî÷íûé ïðîìåæóòî÷íûé êîíòàêò (ïê), îò êî-
òîðîãî ïðîñòèðàþòñÿ ìèêðîòðóáî÷êè ìàíæåòêè, îêðóæàþùåé ÿäðî ñïåðìàòèäû. ã — ïîïåðå÷íûé ñðåç õâîñòà â îáëàñòè åãî ñðåäíåãî ó÷àñòêà; àêñîíåìà
(àêñ), ñîñòîÿùàÿ èç 9 ïàð äóáëåòîâ ìèêðîòðóáî÷åê è îêðóæàþùèõ åå 9 ÍÏÔ, ïîêðûòà ìèòîõîíäðèàëüíîé îáîëî÷êîé è ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé
(ïì). ä — ïîïåðå÷íûé ñðåç ÷åðåç ñëîé ìèêðîòðóáî÷åê ìàíæåòêè, îêðóæàþùåé ÿäðî â åãî êàóäàëüíîé ÷àñòè; ñòðåëêàìè óêàçàíû ïîïåðå÷íûå ñâÿçè
ìåæäó ìèêðîòðóáî÷êàìè. å — çîíà êîíòàêòà ñïåðìàòèäû è êëåòêè Ñåðòîëè; â îáëàñòè ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà âûÿâëÿåòñÿ ïðîìåæóòî÷íûé êîíòàêò, â
êîòîðîì çàÿêîðåíû ìèêðîòðóáî÷êè ìàíæåòêè (ìòì); â êðàåâîé çîíå àêðîïëàêñîìû (àïë) âèäíû óïîðÿäî÷åííûå ïó÷êè ïðîìåæóòî÷íûõ ôèëàìåíòîâ

(ïô). Îñòàëüíûå îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 0.2 ìêì.



êðàåì íàïðàâëåíà ê öåíòðó (ðèñ. 4, ã; 5, ã—æ). Âñå ýòè
ýëåìåíòû âèäíû òàêæå è íà ïðîäîëüíûõ ñðåçàõ, ïðîøåä-
øèõ ÷åðåç õâîñò ñïåðìèÿ (ðèñ. 4, á; 5, å, æ).

Ïî ìåðå äèôôåðåíöèðîâêè ñïåðìàòèä îíè òðàíñïîð-
òèðóþòñÿ â ñòîðîíó ïðîòîêà ñåìåííîãî êàíàëüöà, áóäó÷è
çàêðåïëåííûìè íà ïîâåðõíîñòè êëåòîê Ñåðòîëè àïèêàëü-
íûìè ñïåöèàëèçèðîâàííûìè êîíòàêòàìè (ýêòîïëàçìàòè-
÷åñêàÿ ñïåöèàëèçàöèÿ) òèïà zonula adhaerens, èëè ïðîìå-

æóòî÷íîãî êîíòàêòà (ÏÊ) (ðèñ. 4, å). Â ñïåðìàòèäå ýòà
çîíà êîíòàêòà ðàñïîëàãàåòñÿ íà ïåðèíóêëåàðíîì êîëüöå,
êîòîðîå â âèäå âûðîñòîâ öèòîïëàçìû îêðóæàåò ñðåäíþþ
÷àñòü ÿäðà ñïåðìàòèäû. Íà ñðåçàõ ýòà îáëàñòü âûãëÿäèò
êàê áóëüáîîáðàçíûå âûðîñòû öèòîïëàçàìû ñïåðìàòèäû
ïî áîêàì îò ÿäðà è íàçûâàåòñÿ â ëèòåðàòóðå òóáóëî-áóëü-
áàðíûì êîìïëåêñîì. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî êëåòêè Ñåðòîëè ÷å-
ðåç ýòîò êîíòàêò ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ äèô-
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Ðèñ. 5. Ìå÷åíèå áåëêîâ BASP1 è MARCKS íà óëüòðàòîíêèõ ñðåçàõ ñïåðìàòîãåííîãî ýïèòåëèÿ êðûñû ñ ïîìîùüþ ïîëèêëîíàëüíûõ
àíòèòåë è ïðîòåèíà A, êîíúþãèðîâàííîãî ñ êîëëîèäíûì çîëîòîì.

à — çîëîòàÿ ìåòêà (10 íì), ñâÿçàííàÿ ñ áåëêîì BASP1, ðàñïðåäåëÿåòñÿ â îñíîâíîì â ïîëîñòÿõ ÕÒ. á — òî æå ñ ðàçìåðîì ÷àñòèö çîëîòà 15 íì. â — ðàñ-
ïðåäåëåíèå ìåòêè (10 íì) ê áåëêó MARCKS â ÕÒ ðàííåé ñïåðìàòèäû. ã — ìåòêà ê áåëêó BASP1 (10 íì) âûÿâëÿåòñÿ íà ïðîäîëüíûõ ñðåçàõ ÍÏÔ õâîñòà
ñïåðìàòîçîèäà. ä — íà ñðåçàõ, êîñî ïðîõîäÿùèõ ÷åðåç õâîñò ñïåðìèÿ; â îáëàñòè àêñîíåìû ìåòêà îòñóòñòâóåò. å — íà ïîïåðå÷íîì ñðåçå ÷åðåç õâîñò âèä-
íî ðàñïðåäåëåíèå ìåòêè ê BASP1 â ÍÏÔ. æ — ìåòêà ê áåëêó MARCKS òàêæå âèäíà â îáëàñòè ÍÏÔ. Îáîçíà÷åíèÿ òå æå, ÷òî è íà ðèñ. 1. Ìàñøòàáíûå

îòðåçêè — 0.2 ìêì.



ôåðåíöèðîâêè ñïåðìàòèäû â ñïåðìàòîçîèä (Vogl et al.,
2000; Lie et al., 2010). Ïîñëåäíèé ýòàï äèôôåðåíöèðîâêè
ñïåðìàòèä — ýòî ïðîöåññ ñïåðìàöèè è ïåðåõîä ñïåðìàòî-
çîèäîâ â ïðèäàòîê ñåìåííèêà, ãäå è çàâåðøàåòñÿ èõ ñîçðå-
âàíèå.

Ïàðàëëåëüíî ñ èçìåíåíèÿìè ÿäðà è ÕÒ ñóùåñòâåííûå
èçìåíåíèÿ ïðîèñõîäÿò è â òóáóëèíîâîì öèòîñêåëåòå
ñïåðìàòèäû. Èìåííî íà ñòàäèè óäëèíåíèÿ ÿäðà â ñïåðìà-
òèäå ïîÿâëÿþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå ÌÒ, îêðóæàþùèå ÿäðî
ñïåðìàòèäû. Ïó÷îê ïàðàëëåëüíûõ ÌÒ îêðóæàåò ÿäðî,
ðàñïîëàãàÿñü ïàðàëëåëüíî åãî ïîâåðõíîñòè è îáðàçóÿ âî-
êðóã íåãî òàê íàçûâàåìóþ ìàíæåòêó. Ìàíæåòêà ñîñòîèò
èç òèïè÷íûõ íåöåíòðîñîìíûõ ÌÒ, âûïîëíÿþùèõ â êëåò-
êàõ, êàê èçâåñòíî, òðàíñïîðòíóþ è ôîðìîîáðàçóþùóþ
ôóíêöèè (Ñíèãèðåâñêàÿ, Êîìèññàð÷èê, 2003). ÌÒ ìàí-
æåòêè çàÿêîðèâàþòñÿ â ÏÌ ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà, êî-
òîðîå óäåðæèâàåò ñïåðìàòèäó â ñâÿçè ñ êëåòêîé Ñåðòîëè
(ðèñ. 4, å). Íà ïîïåðå÷íûõ ñðåçàõ ïó÷êà ìàíæåòêè ìåæäó
îòäåëüíûìè ÌÒ âûÿâëÿþòñÿ òîíêèå ôèëàìåíòû, êîòîðûå
âìåñòå ñ ÌÒ îáðàçóþò âîêðóã ÿäðà ñïåðìèÿ ïîäîáèå êðó-
æåâíîé ñåòè (ðèñ. 4, ä). Âîçìîæíî, ýòî ÌÒ-àññîöèèðîâàí-
íûå áåëêè.

È ì ì ó í í à ÿ ë î ê à ë è ç à ö è ÿ á å ë ê î â B A S P 1 è
M A R C K S â ñ ï å ð ì à ò è ä à õ è ñ ï å ð ì à ò î ç î è ä à õ.
Èñïîëüçîâàíèå ïîëèêëîíàëüíûõ àíòèòåë ê óêàçàííûì
áåëêàì ïîçâîëèëî ëîêàëèçîâàòü èõ íà ðàçíûõ ñòàäèÿõ
ôîðìèðîâàíèÿ ñïåðìàòîçîèäîâ. Íà èññëåäóåìîì ìàòåðèà-
ëå ýòè áåëêè âïåðâûå íàáëþäàþòñÿ â ðàííèõ ñïåðìàòè-
äàõ â îáëàñòè ÕÒ. Ïðîòåèí À, êîíúþãèðîâàííûé ñ êîëëî-
èäíûì çîëîòîì è âçàèìîäåéñòâóþùèé ñ ïåðâûìè ÀÒ,
ðàñïðåäåëÿåòñÿ â îñíîâíîì ïî âíóòðåííèì ïîâåðõíî-
ñòÿì ïîëîñòåé âíóòðè ôèáðèëëÿðíî-ãðàíóëÿðíîãî ìàòå-
ðèàëà. Ïîëó÷åííûå äàííûå óêàçûâàþò íà òî, ÷òî BASP1
(ðèñ. 5, à, á) è MARCKS (ðèñ. 5, â) ðàñïðåäåëåíû â ÕÒ
ïðàêòè÷åñêè îäèíàêîâî. Ïðè äèôôåðåíöèðîâêå ñïåðìà-
òèä â ñïåðìàòîçîèäû îáå ìåòêè âûÿâëÿþòñÿ â íàðóæíûõ
ïëîòíûõ ôèáðèëëàõ (ðèñ. 5, ã—å). Î÷åíü ñëàáàÿ ìåòêà ê
îáîèì áåëêàì âñòðå÷àåòñÿ â ÿäðå è â îñòàòî÷íûõ òåëàõ. Ê
ñîæàëåíèþ, íàì íå óäàëîñü ñ îïðåäåëåííîé ñòåïåíüþ äî-
ñòîâåðíîñòè âûÿâèòü ìåòêó ê ýòèì áåëêàì â ÕÒ ñïåðìàòî-
çîèäîâ.

Îáñóæäåíèå

Ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå ðåçóëüòàòû ïî óëüò-
ðàñòðóêòóðíîé îðãàíèçàöèè êëåòîê ýïèòåëèÿ ñåìåííûõ
êàíàëüöåâ êðûñû â õîäå ñïåðìàòîãåíåçà â áîëüøîé ñòåïå-
íè ñîâïàäàþò ñ äàííûìè ëèòåðàòóðû (Fawcett, 1970; Faw-
cett et al., 1970, 1971; Gunawardana, Scott, 1977; Russell,
Frank, 1978; Baltz et al., 1990; Swan, Alboghobeish, 1997;
Lloyd et al., 2002).

Ìíîãî÷èñëåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîñëåäíèõ ëåò ñ î÷å-
âèäíîñòüþ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî äèôôåðåíöèðîâêà ïîëî-
âûõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè
îïðåäåëÿåòñÿ ïðîöåññèíãîì ÐÍÊ, çàïàñàåìîé êëåòêîé íà
ñòàäèè ðàííåé ñïåðìàòèäû â ÕÒ — âûñîêîñïåöèàëèçèðî-
âàííûõ îðãàíåëëàõ. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ÕÒ ñî ñâÿçàííûìè
ñòðóêòóðàìè îñóùåñòâëÿþò ïîñòòðàíñêðèïöèîííûé ïðî-
öåññèíã è ó÷àñòâóþò â çàïàñàíèè íåñêîëüêèõ âèäîâ
ìÐÍÊ, êîòîðûå ðàñïðåäåëÿþòñÿ ìåæäó ñîñåäíèìè êëåò-
êàìè è èñïîëüçóþòñÿ äëÿ òðàíñëÿöèè, êîãäà ãåíîì ñïåð-
ìàòèä ñòàíîâèòñÿ íåàêòèâíûì (Paniagua et al., 1985; Ven-
tela et al., 2003; Shibata et al., 2004; Parvinen, 2005; Kotaja,
Sassone-Corsi, 2007; Peruquetti et al., 2009).

Öåëûé ðÿä èììóíîãèñòîõèìè÷åñêèõ è áèîõèìè÷å-
ñêèõ èññëåäîâàíèé óêàçûâàåò íà òî, ÷òî ÕÒ ñîñòîÿò ãëàâ-
íûì îáðàçîì èç ÐÍÊ è ÐÍÊ-ñâÿçàííûõ áåëêîâ — snRNP è
hnRNP, à òàêæå ôåðìåíòîâ, îñóùåñòâëÿþùèõ ìîäèôèêà-
öèþ ìÐÍÊ (Vasileva et al., 2009). Ýòî òàêèå ðåçèäåíòíûå
áåëêè õðîìàòîèäíûõ òåëåö, êàê MVH, Aubergine, Tudor
domain protein, RNAase Dicer. Èõ ñèêâåíñ ñâèäåòåëüñòâó-
åò îá ó÷àñòèè â ïîñòòðàíñêðèïöèîííîé ìîäèôèêàöèè
ÐÍÊ (Noce et al., 2001; Parvinen, 2005). Îñíîâíàÿ ôóíêöèÿ
ýòèõ áåëêîâ — ñîõðàíèòü àêêóìóëèðîâàííóþ â ÕÒ ìÐÍÊ
è çàòåì â íóæíîå âðåìÿ àêòèâèðîâàòü îïðåäåëåííûå âèäû
ìÐÍÊ äëÿ òðàíñëÿöèè. Ýòîò ïðîöåññ ìîæåò ïðîèñõîäèòü
íà ñâÿçàííûõ ñ ÕÒ ïîëèñîìàõ, êîòîðûå áûëè îáíàðóæåíû
ïðè èõ èçîëÿöèè, íàðÿäó ñî ñòðóêòóðíûìè áåëêàìè àêòè-
íîì è òóáóëèíîì (Figueroa, Burzio, 1998; Parvinen, 2005).
Ïðè ýòîì äåìîíñòðèðóåòñÿ ïîëíîå îòñóòñòâèå â íèõ ÄÍÊ
(Paniagua et al., 1985; Biggiogera et al., 1990).

ÕÒ îïèñàíû â ìóæñêèõ çàðîäûøåâûõ êëåòêàõ âñåõ
âèäîâ ìëåêîïèòàþùèõ. Â ðàçíîå âðåìÿ èõ ïðîèñõîæäå-
íèå ñâÿçûâàëè ñ ÿäðîì, ÿäðûøêîì èëè èíòåðìèòîõîíäðè-
àëüíûì ìàòåðèàëîì. Â ïîñëåäíèå ãîäû íàèáîëåå øèðîêî
ðàñïðîñòðàíåíî ìíåíèå î òîì, ÷òî ïðîèñõîæäåíèå ÕÒ
ñâÿçàíî ñ ìèãðèðîâàâøèì â öèòîïëàçìó ìàòåðèàëîì ÿä-
ðûøêà, ôðàãìåíòèðîâàííîãî â ðàííåì ñïåðìàòîãåíåçå
(Parvinen, 2005). Â íàñòîÿùåé ðàáîòå íà óëüòðàòîíêèõ
ñðåçàõ ñïåðìàòèä ÷åòêî âûÿâëÿþòñÿ òîïîãðàôè÷åñêèå
ñâÿçè ÕÒ ñ ÿäðîì è ÀÃ. Íà îñíîâàíèè ýòèõ äàííûõ ìû
ïðåäïîëîæèëè, ÷òî ÀÃ ìîæåò ÿâëÿòüñÿ èñòî÷íèêîì íåêî-
òîðûõ êîìïîíåíòîâ, íåîáõîäèìûõ äëÿ ðåãóëÿöèè ïðîöåñ-
ñîâ äèôôåðåíöèðîâêè. Òàêàÿ òî÷êà çðåíèÿ íàõîäèò ñâîå
ïîäòâåðæäåíèå â ëèòåðàòóðå (Anton, 1983; Thorne-Tjoms-
land et al., 1988). Öèòèðóåìûå àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî íåêî-
òîðûå âåçèêóëû, ÿâëÿþùèåñÿ êîìïîíåíòàìè ÕÒ, âûÿâëÿ-
þò êèñëî-ôîñôàòàçíóþ àêòèâíîñòü è NADPase è (èëè)
CMPase, ñâîéñòâåííóþ êîìïàðòìåíòàì ÀÃ.

Î÷åíü èíòåðåñíû äàííûå ðàáîòû, ïðîâåäåííîé ñ ïî-
ìîùüþ öåéòðàôåðíîé êèíîñúåìêè íà æèâîì ìàòåðèàëå
(Parvinen et al., 1997). Àâòîðû íàáëþäàëè áûñòðûå äâèæå-
íèÿ ÕÒ ïî öèòîïëàçìå ñïåðìàòèä ñ íåêîòîðûìè îñòàíîâ-
êàìè îêîëî ÿäðà è ÀÃ. Èññëåäîâàòåëè, ïîâòîðèâøèå ýòè
îïûòû, îòìå÷àþò, ÷òî ïîäâèæíîñòü ÕÒ íàïîìèíàåò
òðàíñïîðò íåéðîíàëüíûõ ãðàíóë, ñîäåðæàùèõ ÐÍÊ è
ÐÍÏ, èç òåëà êëåòêè â äåíäðèòû (Chuma et al., 2009).

Ïî-âèäèìîìó, â ìèãðàöèè ÕÒ ïî öèòîïëàçìå ó÷àñòâó-
þò êàê àêòèíîâûå ôèëàìåíòû, òàê è öèòîïëàçìàòè÷åñêèå
ÌÒ. Èìåþòñÿ äàííûå î íåïîñðåäñòâåííîé ñâÿçè ýòèõ ýëå-
ìåíòîâ öèòîñêåëåòà ñ ÕÒ (Andonov, 1990; Ventela et al.,
1993; Parvinen, 2005). Äåïîëèìåðèçàöèÿ ÌÒ àíòèòóáóëè-
íîâûìè àãåíòàìè ïðèâîäèò ê èíãèáèðîâàíèþ äâèæåíèÿ è
ðàçáîðêå ÕÒ (Parvinen, Jokelainen, 1974). Â ïîñëåäíèå
ãîäû â ÕÒ âûÿâëåí ðÿä áåëêîâ, ôóíêöèè êîòîðûõ äî ñèõ
ïîð íåÿñíû. Â ÷àñòíîñòè, íåèçâåñòíû ôóíêöèè òàêèõ áåë-
êîâ, êàê Mili, Miwi, è Tudor-äîìåííûõ áåëêîâ, êîòîðûå
îïèñàíû â èõ ñîñòàâå (Kotaja, Sassone-Corsi, 2007; Vasile-
va et al., 2009; Meikar et al., 2010). Ðîëü íîâûõ äëÿ ýòèõ
êëåòîê áåëêîâ BASP1 è MARCKS, îáíàðóæåííûõ íàìè â
ÕÒ, òàêæå îñòàåòñÿ íåÿñíîé. Îêàçàëîñü, ÷òî íà ñòàäèÿõ
ðàííèõ è ñðåäíèõ ñïåðìàòèä BASP1 è MARCKS ïðèñóò-
ñòâóþò â ÕÒ, òîãäà êàê ïðè ôîðìèðîâàíèè ñïåðìàòîçîè-
äîâ ýòè áåëêè ïîÿâëÿþòñÿ â ÍÏÔ õâîñòà ñïåðìàòîçîèäà.

ÍÏÔ, ëîêàëèçóþùèåñÿ â ñðåäíåé ÷àñòè õâîñòà ñïåð-
ìàòîçîèäà, — óíèêàëüíûå öèòîñêåëåòíûå ñòðóêòóðû,
ðîëü êîòîðûõ äî êîíöà íå ðàñøèôðîâàíà (Shao et al.,
1997, 1999; Petersen et al., 1999; Henkel et al., 2009). Ïîêà-
çàíî, ÷òî ÍÏÔ ñîñòîÿò èç 7 ìàæîðíûõ áåëêîâ è ðÿäà ìå-
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íåå îáèëüíûõ áåëêîâ, íåêîòîðûå èç êîòîðûõ îõàðàêòåðè-
çîâàíû (Shao et al., 1997, 1999; Kim et al., 1999; Petersen
et al., 1999; Ricci, Breed, 2001; Tarnasky et al., 2010). Îêà-
çàëîñü, ÷òî íåîáõîäèìûé äëÿ ðàçâèòèÿ íîðìàëüíîé ìî-
áèëüíîñòè ñïåðìàòîçîèäîâ áåëîê ODF2 èìååò öåíòðîñîì-
íîå ïðîèñõîæäåíèå (Nakagawa et al., 2001; Tarnasky et al.,
2010).

Îáíàðóæåíèå íàìè áåëêîâ BASP1 è MARCKS â ÕÒ è
ÍÏÔ ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ îïðåäåëåííîé ðîëè â îðãàíè-
çàöèè ýòèõ ñòðóêòóð. Ïî àíàëîãèè ñ èõ ðîëüþ â íåðâíûõ
îêîí÷àíèÿõ, ãäå îíè îïèñàíû íàèáîëåå ïîëíî, ìîæíî
ïðåäïîëàãàòü, ÷òî áåëêè BASP1 è MARCKS â ìóæñêèõ
çàðîäûøåâûõ êëåòêàõ ó÷àñòâóþò â ðåãóëÿöèè ïðîöåññîâ,
ñâÿçàííûõ ñ êàëüöèåâûì îáìåíîì (Mosevitsky et al., 1997,
2011). Èçâåñòíî, ÷òî â ìîçãå ýòè áåëêè, ñâÿçûâàÿñü ñ êàëü-
ìîäóëèíîì êàëüöèéçàâèñèìûì îáðàçîì, ðåãóëèðóþò ñâÿ-
çè ìåæäó àêòèíîì è ïëàçìàòè÷åñêîé ìåìáðàíîé. Ïîýòîìó
ìîæíî ïðåäïîëàãàòü, ÷òî íàëè÷èå BASP1 è MARCKS â
ÕÒ ìîæåò îáúÿñíèòü ôàêò àêêóìóëÿöèè â ýòîé îðãàíåëëå
èîíîâ Ñà2+, îïèñàííûé â ëèòåðàòóðå (Andonov, 1990; An-
donov, Chaldakov, 1991; Rouelle-Rossier et al., 1993; Chak-
ravarthy et al., 1999). Êàê îäèí èç ìåññåíäæåðîâ âíóòðè-
êëåòî÷íîãî ìåòàáîëèçìà Ñà 2+ è ñâÿçàííûé ñ íèì êàëüìî-
äóëèí ìîãóò àêòèâèðîâàòü ïðîöåññû, ïðîèñõîäÿùèå â ÕÒ,
â ÷àñòíîñòè ïðîöåññèíã ÐÍÊ è ïðîòåèíîâûé ñèíòåç (Bros-
trom, Brostrom, 2003), à òàêæå äâèæåíèÿ ÕÒ ê ÿäðó è ÀÃ
(Parvinen, 2005).

Íàëè÷èå áåëêîâ BASP1 è MARCKS â ÍÏÔ ìîæåò
ñâèäåòåëüñòâîâàòü îá èõ ó÷àñòèè â êàëüöèéçàâèñèìûõ
ýíåðãåòè÷åñêèõ ïðîöåññàõ, îáåñïå÷èâàþùèõ áèåíèå õâîñ-
òà ñïåðìàòîçîèäà ïðè åãî íàïðàâëåííîì äâèæåíèè ê ÿéöå-
êëåòêå. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ÍÏÔ ïîääåðæèâàþò ýëàñ-
òè÷íóþ ñòðóêòóðó æãóòèêà âî âðåìÿ åãî áèåíèÿ è ïîìîãà-
þò ñîõðàíèòü öåëîñòíîñòü õâîñòà âî âðåìÿ òðàíñïîðòà
ñïåðìàòîçîèäîâ â ýïèäèäèìèñ è ïðè ýÿêóëÿöèè (Haidl
et al., 1991; Petersen et al., 1999; Henkel et al., 2009). Î âàæ-
íîé ðîëè BASP1 è ÍÏÔ â ïðîöåññàõ ñïåðìèîãåíåçà ñâè-
äåòåëüñòâóþò êîñâåííûå äàííûå, ïîëó÷åííûå â ýêñïåðè-
ìåíòàõ íà ìûøàõ ñ õèìåðíûì ãåíîì BASP1 (Frey et al.,
2000). Â ýòîì ãåíå ðåãóëÿòîðíûå îáëàñòè áûëè ñîõðàíå-
íû, à êîäèðóþùàÿ îáëàñòü áûëà çàìåíåíà êîäèðóþùåé
îáëàñòüþ áåëêà GAP-43, êîòîðûé â ìîçãå îñóùåñòâëÿåò
ôóíêöèè, ïîäîáíûå òàêîâûì BASP1. Â ðåçóëüòàòå ýòè
ìûøè âìåñòî BASP1 ýêñïðåññèðîâàëè GAP-43. Ïðè ýòîì
æèâîòíûå îêàçàëèñü æèçíåñïîñîáíûìè, íî ñòåðèëüíûìè,
÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î âàæíîé ðîëè BASP1 â ïðîöåññàõ,
îòâåòñòâåííûõ çà ôåðòèëüíîñòü.

Â õîäå èçìåíåíèé ôîðìû è ðàçìåðîâ ðàçâèâàþùèõñÿ
êëåòîê, à òàêæå ïîÿâëÿþùåéñÿ ñïîñîáíîñòè çàðîäûøåâûõ
êëåòîê ê äâèæåíèþ ñåðüåçíûì ñòðóêòóðíûì ïåðåñòðîé-
êàì ïîäâåðãàþòñÿ è äðóãèå ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà ñïåð-
ìàòèä. Èçìåíåíèÿ ñîïðîâîæäàþòñÿ ðåñòðóêòóðèðîâàíèåì
ìåæêëåòî÷íûõ ñîåäèíåíèé ìåæäó ïîëîâûìè êëåòêàìè è
êëåòêàìè Ñåðòîëè è ìåæäó ñàìèìè êëåòêàìè Ñåðòîëè, äî-
ñòàòî÷íî ïîëíî ðàññìîòðåííûì â ðÿäå îáçîðîâ (Xiao,
Yang, 2007; Vogl et al., 2008; Lie et al., 2010).

Ìíîãî÷èñëåííûìè èññëåäîâàíèÿìè ïîñëåäíèõ ëåò
ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî öèòîñêåëåò îáóñëîâëèâàåò ðÿä
âàæíåéøèõ êëåòî÷íûõ ôóíêöèé: äâèæåíèå, âíóòðèêëå-
òî÷íûé òðàíñïîðò âåùåñòâ è îðãàíåëë, ïðîíèöàåìîñòü
ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòîâ è äð. (Vogl et al., 2000; Lie et al.,
2010).

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ïîêàçàíî, ÷òî ðàííèå è ñðåäíèå
ñïåðìàòèäû ñîäåðæàò â ñâîåé öèòîïëàçìå âñå èçâåñòíûå
ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà — ÌÒ, àêòèíîâûå è ïðîìåæóòî÷-

íûå ôèëàìåíòû. Â ïîçäíèõ, óäëèíÿþùèõñÿ ñïåðìàòèäàõ
ýëåìåíòû öèòîñêåëåòà îðãàíèçóþò ñëîæíûå êîìïëåêñû,
÷àñòè÷íî âðåìåííûå, êîòîðûå ôóíêöèîíèðóþò â êîîïåðà-
öèè äðóã ñ äðóãîì â ïðîöåññå ñîçðåâàíèÿ ñïåðìàòîçîèäà.
Ýòî òàêèå ñòðóêòóðû, êàê àêñîíåìà, îêðóæåííàÿ ÍÏÔ â
ñðåäíåé ÷àñòè õâîñòà, ìàíæåòêà, ñîñòîÿùàÿ èç íåöåíòðî-
ñîìíûõ ÌÒ, óïîðÿäî÷åííûå ïó÷êè àêòèíîâûõ è ïðîìåæó-
òî÷íûõ ôèëàìåíòîâ â îáëàñòè àêðîïëàêñîìû. Êðîìå òîãî,
íàçâàííûå ôèáðèëëû è ÌÒ ñîïðîâîæäàþòñÿ àññîöèèðî-
âàííûìè ñ íèìè ìîòîðíûìè è áîëåå ìåëêèìè áåëêàìè.

Â ëèòåðàòóðå èìåþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî â ñïåðìàòè-
äàõ ìëåêîïèòàþùèõ, äèôôåðåíöèðóþùèõñÿ â ñïåðìàòî-
çîèäû, îáíàðóæåíû òðè òèïà ÌÒ: öèòîïëàçìàòè÷åñêèå,
àêñîíåìíûå, ðàñòóùèå îò äèñòàëüíîé öåíòðèîëè (Xu
et al., 2008), è íåöåíòðîñîìíûå ÌÒ ìàíæåòêè (Tres, Kierz-
senbaum, 1996; Fouquet et al., 1998; Mochida et al., 1998;
Kierszenbaum, 2002; Kierszenbaum, Tres, 2004; Kierszenba-
um et al., 2011).

Â ïðåäñòàâëåííîé ðàáîòå ïîêàçàíî, ÷òî ìíîãî÷èñëåí-
íûå íåöåíòðîñîìíûå ÌÒ ïîÿâëÿþòñÿ â ñïåðìàòèäå íà
ñòàäèè óäëèíåíèÿ è êîìïàêòèçàöèè ÿäðà. Îíè ðàñïîëàãà-
þòñÿ ïàðàëëåëüíî ïîâåðõíîñòè ÿäðà, îêðóæàÿ åãî ñî âñåõ
ñòîðîí è îáðàçóÿ âîêðóã íåãî ìàíæåòêó. ÌÒ ìàíæåòêè çà-
ÿêîðèâàþòñÿ â ÏÌ ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà.

Òàêèå ñòðóêòóðû, êàê àêðîñîìà, àêðîïëàêñîìà è ìàí-
æåòêà, ïðîäåìîíñòðèðîâàííûå â íàñòîÿùåì èññëåäîâà-
íèè, ÷ðåçâû÷àéíî âàæíû äëÿ íîðìàëüíîãî ðàçâèòèÿ ñïåð-
ìàòîçîèäà. Äåôåêòíîå ðàçâèòèå àêðîñîìû èëè ðàçðóøå-
íèå ìàíæåòêè àíòèòóáóëèíîâûìè àãåíòàìè ïðèâîäèò ê
ìóæñêîé èíôåðòèëüíîñòè (Kierszenbaum, 2002; Yao et al.,
2002; Kierszenbaum et al., 2004; Kierszenbaum, Tres, 2004;
Moreno et al., 2006).

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî ëèòåðàòóðà, ïîñâÿùåííàÿ àíà-
ëèçó ýòîé â áîëüøîé ñòåïåíè çàãàäî÷íîé ñòðóêòóðû, îá-
øèðíà è íåîäíîçíà÷íà. Èìåþòñÿ äàííûå î òîì, ÷òî ÌÒ
ìàíæåòêè ñîñòîÿò â îñíîâíîì èç ìîäèôèöèðîâàííûõ òó-
áóëèíîâ, à èìåííî àöåòèëèðîâàííûõ è äåòèðîçèíèðîâàí-
íûõ èçîôîðì a- è b-òóáóëèíîâ (Mochida et al., 1998; Kier-
szenbaum, 2002). ÌÒ ïðîñòèðàþòñÿ îò ïëàçìàòè÷åñêîé
ìåìáðàíû ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà, êîòîðàÿ ñîäåðæèò
ñïåöèàëèçèðîâàííûé êîíòàêò ìåæäó ñïåðìàòèäîé è êëåò-
êîé Ñåðòîëè òèïà ÏÊ — zonula adhaerens (Redenbach
et al., 1992; Beach, Vogl, 1999; Lee, Cheng, 2004). Òàêèì
îáðàçîì, ÌÒ ìàíæåòêè ïëîòíî ñâÿçàíû ñ çîíîé àäãåçèâ-
íîãî ìåæêëåòî÷íîãî êîíòàêòà. Ïðè èçîëÿöèè ìàíæåòêè
ÌÒ âñåãäà âûäåëÿþòñÿ âìåñòå ñ çîíîé ïåðèíóêëåàðíîãî
êîëüöà (Mochida et al., 1998).

Âîïðîñ î íóêëåàöèè íåöåíòðîñîìíûõ ÌÒ, ñîñòàâëÿþ-
ùèõ ìàíæåòêó, ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç íàèáîëåå èíòðèãóþùèõ
âîïðîñîâ, ñâÿçàííûõ ñ ðàññìîòðåíèåì ñòðóêòóðû è ôóíê-
öèè ìàíæåòêè. Â ðÿäå ðàáîò íà ýïèòåëèàëüíûõ è íåðâíûõ
êëåòêàõ ïîêàçàíî, ÷òî ÌÒ ìîãóò ñîáèðàòüñÿ íå òîëüêî íà
ÖÎÌÒ èëè êàêèõ-ëèáî âíóòðèêëåòî÷íûõ ñòðóêòóðàõ, íî è
íà îïðåäåëåííûûõ ó÷àñòêàõ ïëàçìàòè÷åñêîé àïèêàëüíîé
ìåìáðàíû, ÿäåðíîé ìåìáðàíû, ìåæêëåòî÷íûõ êîíòàêòàõ
èëè ìåìáðàíàõ ÀÃ (Chabin-Brion et al., 2001; Ñíèãèðåâ-
ñêàÿ, Êîìèññàð÷èê, 2003; Rios et al., 2004). Â ÷àñòíîñòè,
íà êëåòêàõ êóëüòóðû Caco 2 (ýïèòåëèàëüíûå êëåòêè êè-
øå÷íèêà ìëåêîïèòàþùèõ) ïîêàçàíî, ÷òî ÏÊ ñëóæàò ìåñ-
òàìè çàÿêîðèâàíèÿ ìèíóñ-êîíöîâ íåöåíòðîñîìíûõ ÌÒ è,
âîçìîæíî, èõ ñáîðêè (Meng et al., 2008). Ýòè àâòîðû îáíà-
ðóæèëè áåëêè, ðåãóëèðóþùèå ôóíêöèè ÏÊ ÷åðåç êàòåíè-
íû «ð120», êîòîðûå ñâÿçàíû ñ êàäõåðèíàìè. Ýòè áåëêè
áûëè íàçâàíû èìè PLEKHA7 è Nezha (Meng et al., 2008).
Îêàçàëîñü, ÷òî îäèí èç ýòèõ áåëêîâ, Nezha, ñâÿçàí ñ ìè-
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íóñ-êîíöàìè íåöåíòðîñîìíûõ ÌÒ è ñëóæèò ñàéòîì èõ çà-
ÿêîðèâàíèÿ èëè ñáîðêè. Îáðàáîòêà ìàòåðèàëà íîêîäàçî-
ëîì íàðóøàåò ñâÿçè â ýòîì êîìïëåêñå è âûçûâàåò ôðàã-
ìåíòàöèþ ÏÊ. Àâòîðû ýòîé ðàáîòû ðàññìàòðèâàþò
ïîëÿðíûå ÌÒ êàê ïóòè íàïðàâëåííîãî ìåìáðàííîãî
òðàíñïîðòà ñ ó÷àñòèåì ìîòîðíûõ áåëêîâ. Ñîãëàñíî äàí-
íûì, ïîëó÷åííûì â ýòîé ðàáîòå, âî âíóòðèêëåòî÷íîì
ìåìáðàííîì òðàíñïîðòå ó÷àñòâóåò îäèí èç ÷ëåíîâ ñåìåé-
ñòâà êèíåçèíîâ — KIFC3, îñóùåñòâëÿþùèé òðàíñïîðò â
íàïðàâëåíèè ìèíóñ-êîíöà ÌÒ. Îáíàðóæåíèå áëèçêîãî
ïðåäñòàâèòåëÿ ñåìåéñòâà êèíåçèíîâ, KIFC1, â îáëàñòè
ìàíæåòêè ìîæåò ñâèäåòåëüñòâîâàòü î åãî ó÷àñòèè â òðàíñ-
ïîðòå ïðîàêðîñîìíûõ âåçèêóë âäîëü ÌÒ ìàíæåòêè (Kier-
szenbaum et al., 2011).

Íóêëåàöèþ ÌÒ ìàíæåòêè â ñïåðìàòèäå â îáëàñòè ÏÊ
ìîæíî áûëî áû ïîäòâåðäèòü îáíàðóæåíèåì â ýòèõ ó÷àñò-
êàõ g-òóáóëèíà. Îäíàêî â çîíå ïåðèíóêëåàðíîãî êîëüöà
îáíàðóæåí ëèøü åäèíñòâåííûé öåíòðèîëÿðíûé áåëîê —
d-òóáóëèí (Fouquet et al., 1998; Kierszenbaum, 2002).
Â ñâÿçè ñ ýòèì àâòîðû âûñêàçàëè ïðåäïîëîæåíèå î òîì,
÷òî â ñáîðêå ÌÒ ìàíæåòêè ó÷àñòâóåò àäúþíêò ïðîêñè-
ìàëüíîé öåíòðèîëè, â êîòîðîì áûë âûÿâëåí g-òóáóëèí
(Fouquet et al., 1998), à íà ïåðèíóêëåàðíîì êîëüöå çàÿêî-
ðèâàþòñÿ íå ìèíóñ-, à ïëþñ-êîíöû ÌÒ, ñîáèðàþùèõñÿ íà
ïðîêñèìàëüíîé öåíòðèîëè. Îäíàêî ýòî ïðåäïîëîæåíèå íå
ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàì äîñòàòî÷íî óáåäèòåëüíûì. Òðåáóþò-
ñÿ äîïîëíèòåëüíûå èììóíîöèòîõèìè÷åñêèå è áèîõèìè-
÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ äëÿ áîëåå ñòðîãîãî ðåøåíèÿ âîïðîñà
î íóêëåàöèè ÌÒ ìàíæåòêè.

Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî ñàéòàìè íóêëåàöèè ÌÒ ìàíæåòêè
ìîãóò ñëóæèòü è ìåìáðàíû ÀÃ, êîòîðûé, êàê íàìè áûëî
ïîêàçàíî â íàñòîÿùåé ðàáîòå, òåñíî ïðèìûêàåò ê ÿäðó
ñïåðìàòèäû. Â ïîñëåäíèå ãîäû ÀÃ îïèñàí êàê åùå îäèí
öåíòð îðãàíèçàöèè ÌÒ (ÖÎÌÒ) â êëåòêå (Chabin-Brion
et al., 2001; Kodani, Sutterlin, 2009). Ïîêàçàíî, ÷òî íóêëåà-
öèÿ ÌÒ íà ÀÃ òðåáóåò íàëè÷èÿ g-òóáóëèíà è áåëêîâ
AKAP450 è GMAP210. Èìåííî GMAP210 îïèñàí â ñîñòà-
âå ìàíæåòêè. Îäíàêî ýêñïåðèìåíòàëüíî ýòî ïîêà íå èñ-
ñëåäîâàëîñü. ÌÒ, ñîáðàííûå íà ìåìáðàíàõ ÀÃ, áûñòðî
àöåòèëèðóþòñÿ è ñòàíîâÿòñÿ áîëåå ñòàáèëüíûìè ê îáðà-
áîòêå íîêîäàçîëîì. Èõ ïëþñ-êîíöû ñòàáèëèçèðóþòñÿ â
öèòîïëàçìå áåëêîì CLASP2 (Efimov et al., 2007).

Îäíîé èç ôóíêöèé, ïðèïèñûâàåìûõ ìàíæåòêå ðàçâè-
âàþùåéñÿ ñïåðìàòèäû, ÿâëÿåòñÿ ó÷àñòèå åå ÌÒ âî âíóò-
ðèêëåòî÷íîì òðàíñïîðòå âåçèêóë ÀÃ, âêëþ÷àþùèõñÿ â
ôîðìèðóþùóþñÿ àêðîñîìó. Ïðè ýòîì â ðÿäå ðàáîò ïîä-
÷åðêèâàåòñÿ, ÷òî òðàíñïîðò ïðîàêðîñîìíûõ ïóçûðüêîâ
îñóùåñòâëÿåòñÿ ìîòîðíûìè áåëêàìè, àññîöèèðîâàííûìè
ñ òóáóëèíîì (êèíåçèíîì èëè äèíåèíîì) è àêòèíîì (ìèî-
çèíîì) (Kierszenbaum, 2001; Kierszenbaum, Tres, 2004; Ki-
erszenbaum et al., 2011).

Êàê ïðåäïîëàãàþò ìíîãèå èññëåäîâàòåëè, êîìïëåêñ
àêðîñîìà-àêðîïëàêñîìà âìåñòå ñ ìàíæåòêîé âûïîëíÿåò â
ñïåðìàòèäå åùå îäíó ôóíêöèþ êðîìå òðàíñïîðòíîé, à
èìåííî ïðèíèìàåò ó÷àñòèå â ôîðìîîáðàçîâàíèè ãîëîâêè
ñïåðìèÿ è â ðàçâèòèè ïîëÿðíîñòè ñïåðìèÿ âî âðåìÿ ñïåð-
ìèîãåíåçà (Fawcett et al., 1971; Cole et al., 1988; Meistrich,
1993; Mochida et al., 1998; Kierszenbaum, 2002; Kierszenba-
um et al., 2003; Kierszenbaum, Tres, 2004; Göb et al., 2010).

Â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè ïðîäåìîíñòðèðîâàíî, ÷òî
íà ýòàïå ïîçäíåãî ñïåðìèîãåíåçà îáíàðóæèâàåòñÿ óäëèíå-
íèå ñïåðìàòèä. Îäíàêî ìåõàíèçìû ýòîãî ïðîöåññà äî ñèõ
ïîð äî êîíöà íå âûÿñíåíû. Îäíî èç îáúÿñíåíèé âûòÿãèâà-
íèÿ ñïåðìàòèäû ïðåäëîæåíî àâòîðàìè, êîòîðûå îáíàðó-
æèëè äâà áåëêîâûõ ñîåäèíèòåëüíûõ êîìïëåêñà ìåæäó

ÿäåðíîé îáîëî÷êîé è öèòîñêåëåòîì ðàçâèâàþùèõñÿ ñïåð-
ìàòèä (Göb et al., 2010). Òàêàÿ êîíñòðóêöèÿ, ïî èõ ìíå-
íèþ, ïîçâîëÿåò îñóùåñòâèòü óäëèíåíèå ñïåðìàòèäû.
Èììóíîöèòîõèìè÷åñêèìè è áèîõèìè÷åñêèìè ìåòîäàìè
îíè ïîêàçàëè, ÷òî ýòè ñîåäèíèòåëüíûå áåëêè Sun1h/Ne-
sprin3 è Sun3/Nesprin1 ÿâëÿþòñÿ òåñòèñ-ñïåöèôè÷åñêèìè.

Äðóãîå îáúÿñíåíèå ìåõàíèçìîâ óäëèíåíèÿ ñïåðìàòè-
äû çàêëþ÷àåòñÿ â òîì, ÷òî îñíîâíàÿ ðîëü â ýòîì ïðîöåññå
ïðèíàäëåæèò ÀÃ, à èìåííî äâóì áåëêàì, êîòîðûå âûÿâëÿ-
þòñÿ â çîíàõ àêðîñîìû, ìàíæåòêè è õâîñòà: ãîëüäæèí
GMAP210, ðåçèäåíòíûé áåëîê öèñöèñòåðí, è âíóòðèôëà-
ãåëëÿðíûé áåëîê IFT88, õàðàêòåðíûé äëÿ òðàíñöèñòåðí
(Kierszenbaum et al., 2003, 2004, 2011). Êàê ñ÷èòàþò àâòî-
ðû, îáà ýòè áåëêà ó÷àñòâóþò â áèîãåíåçå ãîëîâêè è õâîñòà
ñïåðìèÿ, ñïîñîáñòâóÿ òàêèì îáðàçîì ïîëÿðíîìó ðàñïðå-
äåëåíèþ âíóòðèêëåòî÷íûõ îðãàíåëë è ïðèîáðåòåíèþ
ñïåðìàòîçîèäîì óäëèíåííîé ôîðìû (Kierszenbaum et al.,
2004, 2011). Óïðîùàÿ èõ îáúÿñíåíèå, ìîæíî çàêëþ÷èòü,
÷òî óäëèíåíèå ñïåðìàòèä îñóùåñòâëÿåòñÿ çà ñ÷åò âåçèêó-
ëÿðíîãî òðàíñïîðòà ýòèõ áåëêîâ.

Çàêëþ÷àÿ îáñóæäåíèå, õîòåëîñü áû îòìåòèòü, ÷òî âû-
ÿâëåííûå â çàðîäûøåâûõ êëåòêàõ áåëêè BASP1 è
MARCKS èãðàþò, ïî-âèäèìîìó, ñóùåñòâåííóþ ðîëü â
ôóíêöèîíèðîâàíèè ýòèõ êëåòîê. Îäíàêî ïîïûòêè âûÿñíå-
íèÿ ýòèõ ôóíêöèé íå äàëè ïîëîæèòåëüíîãî ðåçóëüòàòà.
Âåðîÿòíî, ïîòðåáóþòñÿ çíà÷èòåëüíûå óñèëèÿ ýëåêòðîí-
íûõ ìèêðîñêîïèñòîâ, áèîõèìèêîâ è ãåíåòèêîâ ñ îáÿçà-
òåëüíûì èñïîëüçîâàíèåì ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷åñêèõ ïîä-
õîäîâ äëÿ ðåøåíèÿ ýòîãî âàæíîãî âîïðîñà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 10-04-00018).
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THE ROLE OF CHROMATOID BODIES AND CYTOSKELETON
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The ultrastructural and immunocytochemical study of rat male germ cells on different developing stages
has been made. The investigation of morphological changes of spermatogenic cells has demonstrated the presen-
ce of tight connections between chromatoid bodies (CBs) and other cell organelles, particularly with the nucleus
and Golgi apparatus; has revealed the association of manchette noncentrosomal microtubules (MT) with sper-
matid perinuclear ring plasma membrane (PM) in the zone of the adhesion intercellular contact — zonula adhae-
rens (ZA). The comparison of the results obtained in this work with available literary data has given possibility
to analyze expected pathways of noncentrosomal MT nucleation in the late spermatids. This paper puts the sup-
position that noncentrosomal MTs are nucleated on the sites of perinuclear ring ZA. The immunocytochemical
analysis discovered two novel proteins for these cells — BASP1 and MARCKS. It has been shown that these
proteins present in the CBs in the early spermatids. During the spermatozoid differentiation these proteins are
revealed along the outer dense fibers (ODFs) of the sperm tail. BASP1 and MARCKS are supposed to involve in
the processes of calcium accumulation in the CBs and ODFs. Calcium ions seem to play the significant role in
RNA processing and protein synthesis in spermatids. Calcium is also necessary for the mobility of sperms which
is mainly determined by ODFs.

K e y w o r d s: rat spermatogenesis. chromatoid body, outer dense fibers, microtubules, manchette, BASP1,
MARCKS.

Ðîëü õðîìàòîèäíûõ òåëåö è öèòîñêåëåòà â äèôôåðåíöèðîâêå ñïåðìàòîçîèäîâ êðûñû 213


