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Â îáçîðå îáîáùåíû ñâåäåíèÿ î ïåðèõðîìàòèíîâîì êîìïàðòìåíòå — îñîáîé ïîãðàíè÷íîé çîíå ìåæ-
äó êîíäåíñèðîâàííûì õðîìàòèíîì è èíòåðõðîìàòèíîâûì ïðîñòðàíñòâîì êëåòî÷íîãî ÿäðà — â ñâåòå
ïðåäñòàâëåíèé î ÿäåðíûõ ôóíêöèÿõ â êîíòåêñòå ñëîæíîé ÿäåðíîé àðõèòåêòîíèêè. Ðàññìîòðåíû ìîðôî-
ëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè, ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ è ôóíêöèè âàæíåéøèõ ýêñòðàõðîìîñîìíûõ ñòðóêòóð ïå-
ðèõðîìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà — ïåðèõðîìàòèíîâûõ ôèáðèëë (ÏÔ) è ïåðèõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë (ÏÃ),
â òîì ÷èñëå ÿäåðíûõ ñòðåññ-òåëåö (ßÑÒ), êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ ïðîèçâîäíûìè ÏÃ â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî
øîêà. Ñïåöèàëüíîå âíèìàíèå óäåëåíî îñîáåííîñòÿì ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà ÏÔ è ÏÃ â ðàçíûõ òèïàõ
êëåòîê è ïðè ðàçëè÷íûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êëåòî÷íîå ÿäðî, ïåðèõðîìàòèíîâûé êîìïàðòìåíò, ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèá-
ðèëëû, ïåðèõðîìàòèíîâûå ãðàíóëû, ÿäåðíûå ñòðåññ-òåëüöà.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ãÿÐÍÏ — ãåòåðîãåííûå ÿäåðíûå ÐÍÏ, ìÿÐÍÏ — ìàëûå ÿäåðíûå
ÐÍÏ, ÏÃ — ïåðèõðîìàòèíîâûå ãðàíóëû, ÏÔ — ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû, ÕÄ — õðîìàòèíîâûé äî-
ìåí, ÕÒ — õðîìîñîìíàÿ òåððèòîðèÿ, ßÑÒ — ÿäåðíûå ñòðåññ-òåëüöà.

Ìîäåëü «õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé —
èíòåðõðîìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà»

Ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ â êëåòî÷íîì ÿäðå
ðàçëè÷àþò õðîìàòèí, ÿäðûøêè (êàê ÷àñòü õðîìîñîì-
íî-ÿäðûøêîâîãî àïïàðàòà) è èíòåðõðîìàòèíîâîå ïðî-
ñòðàíñòâî. Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, â ÿäðå ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ îðãàíèçìîâ õðîìàòèí îðãàíèçîâàí â âèäå
õðîìîñîìíûõ òåððèòîðèé (ÕÒ) (Cremer, Cremer, 2001,
2010). Îáùåïðèíÿòî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå ÕÒ âíóòðè ÿäðà,
êàê è ïîëîæåíèå ñïåöèôè÷åñêèõ ó÷àñòêîâ õðîìàòèíà â
ïðåäåëàõ îäíîé ÕÒ, íå ñëó÷àéíî è ìîæåò ïîäâåðãàòüñÿ
ñóùåñòâåííûì èçìåíåíèÿì âî âðåìÿ êëåòî÷íîé äèôôå-
ðåíöèðîâêè è â çàâèñèìîñòè îò ôèçèîëîãè÷åñêèõ óñëîâèé
(Solovei et al., 2009; Mehta et al., 2010; Schoenfelder et al.,
2010). Ñòðóêòóðíûìè åäèíèöàìè ÕÒ ÿâëÿþòñÿ õðîìàòè-
íîâûå äîìåíû (ÕÄ), êîòîðûå ñîäåðæàò ÄÍÊ â êîëè÷åñòâå
îò íåñêîëüêèõ ñîòåí òûñÿ÷ äî ìèëëèîíîâ ïàð íóêëåîòè-
äîâ (Ma et al., 1998; Cremer, Cremer, 2001). Ñòðóêòóðíûå
îñîáåííîñòè ÕÄ è ðîëü äèíàìè÷åñêèõ âçàèìîäåéñòâèé
âíóòðè îäíîé è òîé æå ÕÒ (cis-âçàèìîäåéñòâèÿ) è ìåæäó
ðàçëè÷íûìè ÕÒ (trans-âçàèìîäåéñòâèÿ) â îñóùåñòâëåíèè
ãëàâíûõ ÿäåðíûõ ôóíêöèé (ðåïëèêàöèè è ðåïàðàöèè
ÄÍÊ, òðàíñêðèïöèè, ñïëàéñèíãà) äî ñèõ ïîð îêîí÷àòåëü-
íî íå èçó÷åíû (Rouquette et al., 2010). Ñóùåñòâîâàíèå â
ÿäðå ÕÒ, à òàêæå èíòåðõðîìàòèíîâîãî ïðîñòðàíñòâà,
ïðåäñòàâëåííîãî ñåòüþ êàíàëîâ, èëè ëàêóí, êîòîðûå íå
ñîäåðæàò çíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà ÄÍÊ, ïðåäóñìàòðè-
âàåò ñîâðåìåííàÿ ìîäåëü ñòðîåíèÿ êëåòî÷íîãî ÿäðà
CT-IC (Chromosome territory—interchromatin compart-
ment) (Cremer et al., 2000; Cremer, Cremer, 2001, 2010; Fa-
kan, van Driel, 2007).

Êàíàëû èíòåðõðîìàòèíîâîãî ïðîñòðàíñòâà íà÷èíà-
þòñÿ îò ÿäåðíûõ ïîð, ðàñïðîñòðàíÿþòñÿ íà ïåðèôåðèþ
ÕÒ è çàòðàãèâàþò èõ âíóòðåííþþ ÷àñòü. Áîëåå øèðîêèå
(� 400 íì) ëàêóíû èíòåðõðîìàòèíîâîãî ïðîñòðàíñòâà
íå ñîäåðæàò ÄÍÊ, íî â íèõ ïðèñóòñòâóþò ðàçëè÷íûå ýê-
ñòðàõðîìîñîìíûå ÿäåðíûå òåëüöà, èëè äîìåíû (Albiez
et al., 2006). Øèðèíà êàíàëîâ èíòåðõðîìàòèíîâîãî ïðî-
ñòðàíñòâà âåñüìà èçìåí÷èâà. Ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå
íà íåå îêàçûâàåò áðîóíîâñêîå äâèæåíèå ÕÄ. Òàêàÿ äè-
íàìèêà îáåñïå÷èâàåò êàê âîçìîæíîñòü õðîìîñîìíûõ ïå-
ðåñòðîåê (Kreth et al., 2004), òàê è âîçíèêíîâåíèå íåñëó-
÷àéíûõ âçàèìîäåéñòâèé õðîìàòèíà, êîòîðûå ìîãóò áûòü
ñòàáèëèçèðîâàíû ïîñëå ñëó÷àéíîãî êîíòàêòà (Lieber-
man-Aiden et al., 2009; Schoenfelder et al., 2010).

Ìîäåëü CT-IC ïîäðàçóìåâàåò, ÷òî âíóòðåííÿÿ, áîëåå
êîìïàêòíàÿ ÷àñòü ÕÄ îòäåëåíà îò èíòåðõðîìàòèíîâîãî
ïðîñòðàíñòâà ñëîåì äåêîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà.
Ýòîò ó÷àñòîê, ñòðóêòóðíî íå îáîñîáëåííûé îò îñòàëüíîé
÷àñòè íóêëåîïëàçìû, íàçûâàþò ïåðèõðîìàòèíîâîé îáëà-
ñòüþ, èëè ïåðèõðîìàòèíîâûì êîìïàðòìåíòîì (perichro-
matin region) (Fakan, van Driel, 2007). Â ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòêàõ îí ïðîñòèðàåòñÿ ïðèìåðíî íà 100 íì îò ãðàíèöû
êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà (Albiez et al., 2006). Ïå-
ðèõðîìàòèíîâûå ó÷àñòêè ÿäðà — îñíîâíûå ìåñòà ëîêàëè-
çàöèè íå òîëüêî íîâîñèíòåçèðîâàííîé ïðå-ìÐÍÊ (Fakan,
van Driel, 2007), íî è òðàíñêðèáèðóåìîé ÄÍÊ (Niedojadlo
et al., 2011). Òàêèì îáðàçîì, ïåðèõðîìàòèíîâûé êîìïàðò-
ìåíò íåâîçìîæíî ðàññìàòðèâàòü â îáîñîáëåííîñòè îò
ñîáñòâåííî õðîìàòèíà.

Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, â ïðåäåëàõ ïåðè-
õðîìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà îñóùåñòâëÿþòñÿ òðàíñêðèï-
öèÿ, êîòðàíñêðèïöèîííûé ñïëàéñèíã, ðåïëèêàöèÿ è, âîç-
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ìîæíî, ðåïàðàöèÿ ÄÍÊ (Markaki et al., 2010). Â ÷àñòíî-
ñòè, ôðàêöèÿ íîâîñèíòåçèðîâàííîé ÄÍÊ âûÿâëåíà â
ïåðèõðîìàòèíîâîì êîìïàðòìåíòå ñ ïîìîùüþ ýêñïåðè-
ìåíòîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðåäøåñòâåííèêîâ ñèíòåçà
ÄÍÊ, ìå÷åííûõ ñ ïîìîùüþ ðàäèîàêòèâíûõ èçîòîïîâ èëè
ãàëîãåíàìè (Fakan, Hancock, 1974; Jaunin et al., 2000). Ïðè
èñïîëüçîâàíèè àíàëîãà ðåàêöèè Ô¸ëüãåíà (Cogliati, Gauti-
er, 1973) òàêóþ ÄÍÊ íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå âûÿâ-
ëÿëè â âèäå òîíêèõ ôèáðèëë, ðàñïîëîæåííûõ íà ïåðèôå-
ðèè ÕÄ. Êðîìå òîãî, ÄÍÊ-ïîëèìåðàçà a è ôàêòîðû, ó÷à-
ñòâóþùèå â ðåïëèêàöèè ÄÍÊ, íàïðèìåð öèêëèí A è
PCNA (proliferating cell nuclear antigen), òàêæå áûëè îáíà-
ðóæåíû â ñâÿçè ñ ïåðèõðîìàòèíîâûì êîìïàðòìåíòîì
(Sobczak-Thepot et al., 1993; Jaunin et al., 2000).

Â õîäå òðàíñêðèïöèè õðîìàòèí, ñîäåðæàùèé îäèíî÷-
íûå òðàíñêðèáèðóåìûå ãåíû, ìîæåò ïîëíîñòüþ äåêîí-
äåíñèðîâàòüñÿ è ðàñïîëàãàòüñÿ â ïðåäåëàõ ïåðèõðîìàòè-
íîâîãî êîìïàðòìåíòà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, âîçìîæíî, ÷òî
òîëüêî òà ÷àñòü ãåíà, êîòîðàÿ òðàíñêðèáèðóåòñÿ â äàííûé
ìîìåíò âðåìåíè, íàõîäèòñÿ â ïðåäåëàõ ïåðèõðîìàòèíî-
âîãî êîìïàðòìåíòà, à õðîìàòèí, íåñóùèé óæå òðàíñêðè-
áèðîâàííûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè èëè ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè, êîòîðûå áóäóò òðàíñêðèáèðîâàíû ïîçæå, âõîäèò
âíóòðü ÕÄ è õàðàêòåðèçóåòñÿ êîíäåíñàöèåé áîëåå âûñî-
êîãî ïîðÿäêà.

Íåêîòîðûìè àâòîðàìè îñïàðèâàåòñÿ ñóùåñòâîâàíèå
èíòåðõðîìàòèíîâîãî ïðîñòðàíñòâà è ïåðèõðîìàòèíîâîãî
êîìïàðòìåíòà êàê îñîáûõ ÿäåðíûõ ñóáêîìïàðòìåíòîâ
(Branco, Pombo, 2006); ñîîòâåòñòâåííî ïðåäëîæåíà àëü-
òåðíàòèâíàÿ «ìîäåëü èíòåðõðîìàòèíîâîé ñåòè» (interch-
romatin network, ICN). Ñîãëàñíî ýòîé ìîäåëè, ôèáðèëëû
äåêîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà (ýóõðîìàòèíà) ïðèñóò-
ñòâóþò êàê âíóòðè ÕÒ, òàê è ïðîñòèðàþòñÿ ìåæäó ñîñåä-
íèìè ÕÒ. Ìîäåëü ICN ïðåäïîëàãàåò, ÷òî òðàíñêðèïöèÿ è
äðóãèå ÿäåðíûå ôóíêöèè ìîãóò îñóùåñòâëÿòüñÿ âäîëü äå-
êîíäåíñèðîâàííûõ ôèáðèëë òîëùèíîé 10 èëè 30 íì (ñì.
îáçîð: Rouquette et al., 2010). Â ëþáîì ñëó÷àå ôàêòîðû,
íåîáõîäèìûå äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ òðàíñêðèïöèè êîòðàí-
ñêðèïöèîííîãî ñïëàéñèíãà, ðåïëèêàöèè è ðåïàðàöèè
ÄÍÊ, ïîñòóïàþò â ïåðèõðîìàòèíîâûé êîìïàðòìåíò èç
èíòåðõðîìàòèíîâîé îáëàñòè (Markaki et al., 2010), à
ñïëàéñèðîâàííûå ìÐÍÊ â êîìïëåêñå ñ áåëêàìè (ìÐÍÏ)
âûñâîáîæäàþòñÿ â èíòåðõðîìàòèíîâóþ îáëàñòü, êîòîðàÿ
â ñâîþ î÷åðåäü íåîáõîäèìà äëÿ îñóùåñòâëåíèÿ ýêñïîðòà
ìÐÍÏ.

Âàæíåéøèìè ýêñòðàõðîìîñîìíûìè ñòðóêòóðàìè ïå-
ðèõðîìàòèíîâûõ ó÷àñòêîâ ÿäðà (ïåðèõðîìàòèíîâîãî êîì-
ïàðòìåíòà) ÿâëÿþòñÿ ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû (ÏÔ;
perichromatin fibrils) è ïåðèõðîìàòèíîâûå ãðàíóëû (ÏÃ;
perichromatin granules), êîòîðûå ìîæíî âèçóàëèçèðîâàòü ñ
ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè.

Ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû

Ïåðèõðîìàòèíîâûå ôèáðèëëû (ÏÔ) âïåðâûå áûëè
îïèñàíû Áåðíàðîì (Bernhard, 1969) è îáíàðóæèâàþòñÿ
êàê íåïîñðåäñòâåííî â ó÷àñòêàõ òðàíñêðèïöèè (Fakan
et al., 1984; Cmarko et al., 1999; Trentani et al., 2003), òàê è
çà èõ ïðåäåëàìè. Ïîêàçàíî, ÷òî ÏÔ ñïîñîáíû ìèãðèðî-
âàòü èç ïåðèõðîìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà, ãäå îíè ôîð-
ìèðóþòñÿ, äàëåêî â èíòåðõðîìàòèíîâîå ïðîñòðàíñòâî.
Ýòîò ôàêò óñòàíîâëåí â õîäå ïàðàëëåëüíûõ áèîõèìè÷å-
ñêèõ è àâòîðàäèîãðàôè÷åñêèõ ýêñïåðèìåíòîâ (Fakan, Bern-
hard, 1973; Fakan et al., 1976, 1984; Puvion, Moyne, 1978).

Òàêèì îáðàçîì, äîêàçàíà èäåíòè÷íîñòü ñîîòâåòñòâóþùèõ
ÿäåðíûõ ôèáðèëë âíå çàâèñèìîñòè îò òîãî, â êàêèõ ó÷àñò-
êàõ ÿäðà îíè ïðèñóòñòâóþò, è òåðìèí «èíòåðõðîìàòèíî-
âûå ôèáðèëëû», êîòîðûé èíîãäà ìîæíî áûëî âñòðåòèòü â
ñòàðûõ ðàáîòàõ (cì., íàïðèìåð: Puvion, Moyne, 1981), â
íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ïðèìåíÿåòñÿ.

Èíäèâèäóàëüíóþ ÏÔ (3—5 íì òîëùèíîé) ñ ïî-
ìîùüþ ñòàíäàðòíîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè âèçóàëè-
çèðîâàòü óäàåòñÿ ðåäêî. Ãîðàçäî ÷àùå âûÿâëÿþòñÿ ôèá-
ðèëëÿðíûå ñòðóêòóðû îêîëî 20 íì òîëùèíîé, êîòî-
ðûå ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãðóïïû èç íåñêîëüêèõ ÏÔ,
ñáëèæåííûõ ìåæäó ñîáîé (Monneron, Bernhard, 1969).
Â ÿäðàõ ïðîñòåéøèõ (ìàêðîíóêëåóñ èíôóçîðèè Didinium
nasutum) òîëùèíà ÏÔ, íàáëþäàåìûõ ïîñëå îáðàáîòêè
óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ýòèëåíäèàìèíòåòðàóêñóñíîé êèñëî-
òîé (EDTA) ïî Áåðíàðó (Bernard, 1969), ñîñòàâëÿåò îêîëî
10 íì (Êàðàäæÿí è äð., 2010).

Â ñîñòàâå ÏÔ íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå âûÿâ-
ëåíû ïîëè(À)+-ÐÍÊ (Cmarko et al., 1999; Malatesta et al.,
2010a) è êîðîâûå áåëêè ãåòåðîãåííûõ ÿäåðíûõ (ãÿ) ÐÍÏ
(Fakan et al., 1984). Êîìïëåêñíûå èññëåäîâàíèÿ ðàçíûõ
ëåò, íàïðàâëåííûå íà ëîêàëèçàöèþ â ñîñòàâå ÏÔ ðàç-
ëè÷íûõ ÐÍÊ è áåëêîâ, ïðèâåëè ê ñîâðåìåííîìó ïðåä-
ñòàâëåíèþ î ÏÔ êàê î ñòðóêòóðàõ, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñî-
áîé ïðå-ìÐÍÊ â êîìïëåêñå ñ ñîïóòñòâóþùèìè áåëêàìè â
òîì âèäå, â êàêîì îíè âûãëÿäÿò ïðè èññëåäîâàíèè óëüò-
ðàòîíêèõ ñðåçîâ ïîä ýëåêòðîííûì ìèêðîñêîïîì. Èíûìè
ñëîâàìè, ÏÔ ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé «ìîðôîëîãè÷åñêîå âû-
ðàæåíèå» ïåðâè÷íûõ òðàíñêðèïòîâ ìÐÍÊ (Fakan, 1994,
2004), à òàêæå ÿâëÿþòñÿ ìåñòàìè ðàííèõ ýòàïîâ ïðîöåñ-
ñèíãà ïðå-ìÐÍÊ, êîòîðûå îñóùåñòâëÿþòñÿ êîòðàíñêðèï-
öèîííî (Fakan et al., 1984; Spector et al., 1991; Puvion, Pu-
vion-Dutilleul, 1996; Cardinale et al., 2007).

Ñ ïîìîùüþ èììóíîôëóîðåñöåíòíîé è èììóíîýëåêò-
ðîííîé ìèêðîñêîïèè óñòàíîâëåíî, ÷òî â êëåòêàõ ðàñòå-
íèé ïåðèõðîìàòèíîâûé êîìïàðòìåíò, ñîäåðæàùèé ÏÔ,
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ãëàâíûé ó÷àñòîê ÿäðà, ãäå íàáëþäà-
åòñÿ ñîëîêàëèçàöèÿ ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà — ìàëûõ ÿäåð-
íûõ (ìÿ) ÐÍÏ è SR-áåëêîâ (Niedojadùo et al., 2012).

Ðèáîíóêëåîïðîòåèíîâàÿ ïðèðîäà ÏÔ âïåðâûå ïðîäå-
ìîíñòðèðîâàíà íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå ñ ïîìîùüþ
èììóíîýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè è àíòèòåë ê áåëêàì
ãÿÐÍÏ è ìÿÐÍÏ (Fakan et al., 1984, 1986; V *azquez-Nin
et al., 1994). ÏÔ, êðîìå òîãî, âûñîêî÷óâñòâèòåëüíû ê
ÐÍÊàçàì (Misteli, Spector, 1998), ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î
ïðèñóòñòâèè â íèõ ÐÍÊ. Äèôôóçíîå ñâå÷åíèå íóêëåî-
ïëàçìû, íàáëþäàåìîå íà èììóíîôëóîðåñöåíòíîì óðîâíå
ïîñëå èñïîëüçîâàíèÿ àíòèòåë ê ãÿÐÍÏ è ìÿÐÍÏ, êîòîðîå
â äåéñòâèòåëüíîñòè ñîîòâåòñòâóåò ÏÔ, âèçóàëèçèðóåìûì
ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè â èíòåðõðîìàòèíî-
âîì ïðîñòðàíñòâå (Mel &c*ak et al., 2000), íåêîòîðûìè àâòî-
ðàìè ðàññìàòðèâàëîñü ðàíåå ëèøü êàê ôîíîâîå (Carter
et al., 1991).

×åòêàÿ ñâÿçü ÏÔ ñ ìåñòàìè òðàíñêðèïöèè ëåãêî ïðî-
ñëåæèâàåòñÿ ïî áûñòðîìó âêëþ÷åíèþ â ÏÔ 3H-óðèäèíà
(Fakan, 1994), áðîìî-ÓÒÔ (Cmarko et al., 1999; Trentani
et al., 2003) èëè õëîðóðèäèíà (Vecchio et al., 2008). Ñ ïî-
ìîùüþ ñïåöèàëüíîé ìåòîäèêè, íàïðàâëåííîé íà ñïåöè-
ôè÷åñêîå âûÿâëåíèå ÐÍÊ â ñîñòàâå ÏÔ íà óëüòðàñòðóê-
òóðíîì óðîâíå, ïîêàçàíî, ÷òî òàêàÿ ÐÍÊ âíóòðè ÏÔ âû-
ÿâëÿåòñÿ â âèäå òîíêèõ, èíîãäà çàêðó÷åííûõ ôèáðèëë
(Trentani et al., 2003). Ñóòü äàííîãî âûñîêî÷óâñòâèòåëü-
íîãî ïîäõîäà ñîñòîèò â òîì, ÷òî ïîñëå èíêîðïîðàöèè áðî-
ìî-ÓÒÔ â æèâûå êëåòêè â êà÷åñòâå ïðåäøåñòâåííèêà
ÐÍÊ, ïîñëåäóþùåé ïîäãîòîâêè ìàòåðèàëà äëÿ ýëåêòðîí-
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íîé ìèêðîñêîïèè è âûÿâëåíèÿ íîâîñèíòåçèðîâàííîé
ÐÍÊ ñ ïîìîùüþ àíòèòåë ê áðîìî-ÓÒÔ îäíîâðåìåííî èñ-
ïîëüçóþò àíòèòåëà, ðàñïîçíàþùèå ãèáðèäíûå ìîëåêóëû
ÄÍÊ—ÐÍÊ, êîòîðûå ïðèñóòñòâóþò â ìåñòàõ òðàíñêðèï-
öèè (Testillano et al., 1994). Êðîìå òîãî, òå æå ñðåçû îáðà-
áàòûâàþò öèòðàòîì òåðáèÿ, êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ ÷óâñòâèòå-
ëüíûì ÐÍÊ-ñïåöèôè÷åñêèì ðåàãåíòîì (Biggiogera, Fa-
kan, 1998).

Ñ ïîìîùüþ ðàçëè÷íûõ ïîäõîäîâ â ñîñòàâå ÏÔ âûÿâ-
ëåí ðÿä áåëêîâ, èìåþùèõ íåïîñðåäñòâåííîå îòíîøåíèå ê
òðàíñêðèïöèè, îñóùåñòâëÿåìîé ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II, à
òàêæå êîòðàíñêðèïöèîííîìó ïðîöåññèíãó ïðå-ìÐÍÊ.
Ñðåäè ýòèõ ôàêòîðîâ â ðàçíîå âðåìÿ áûëè îáíàðóæåíû
ñîáñòâåííî ÐÍÊ-ïîëèìåðàçà II (Zeng et al., 1997; Szentir-
may, Sawadogo, 2000; Malatesta et al., 2010a), áàçàëüíûé
òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð TFIIH (Cmarko et al., 1999),
ôàêòîðû ñïëàéñèíãà (Fakan et al., 1984; Spector, 1993; Visa
et al., 1993a; Cmarko et al., 1999; Malatesta et al., 2010a), à
òàêæå ôàêòîðû ïðîöåññèíãà 3R-êîíöà ïðå-ìÐÍÊ, â ÷àñòíî-
ñòè CstF (cleavage stimulation factor) è CFIm68 (cleavage fac-
tor I) (Cardinale et al., 2007; Malatesta et al., 2010a).

Àíàëèç òðàíñêðèïöèè in situ â ñî÷åòàíèè ñ èììóíî-
ôëóîðåñöåíòíîé è èììóíîýëåêòðîííîé öèòîõèìèåé ïî-
êàçàë, ÷òî â íåéðîíàõ ìëåêîïèòàþùèõ ÏÔ â âûñîêîé ñòå-
ïåíè îáîãàùåíû áåëêîì TDP-43 (Casafont et al., 2009), êî-
òîðûé ÿâëÿåòñÿ ÐÍÊ- è ÄÍÊ-ñâÿçûâàþùèì áåëêîì, ïî
ñâîåé ñòðóêòóðå ðîäñòâåííûì áåëêàì ãÿÐÍÏ. Ýòîò ïîëè-
ôóíêöèîíàëüíûé áåëîê ó÷àñòâóåò â ðàçëè÷íûõ ïðîöåñ-
ñàõ, ñâÿçàííûõ ñ ìåòàáîëèçìîì ÐÍÊ, è âûñòóïàåò, â ÷àñò-
íîñòè, êàê ðåãóëÿòîð òðàíñêðèïöèè, àëüòåðíàòèâíîãî
ñïëàéñèíãà è êàê ôàêòîð ñòàáèëüíîñòè ìÐÍÊ (Buratti, Ba-
ralle, 2010).

Óëüòðàñòðóêòóðíàÿ öèòîõèìèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì
êîìïëåêñîâ ôåðìåíòà ñôèíãîìèåëèíàçû ñ êîëëîèäíûì
çîëîòîì ïîêàçàëà, ÷òî ñ òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûì õðî-
ìàòèíîì è ÏÔ, ðàñïîëîæåííûìè â ïåðèõðîìàòèíîâûõ
ó÷àñòêàõ ÿäðà, àññîöèèðîâàí ñôèíãîìèåëèí (Scassellati
et al., 2010). Ýòî ñîåäèíåíèå ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç
ãëàâíûõ ÿäåðíûõ ôîñôîëèïèäîâ, ìåòàáîëèçì êîòîðîãî
íàïðÿìóþ çàâèñèò îò èçìåíåíèé, ñâÿçàííûõ ñ ïðîëèôåðà-
öèåé è äèôôåðåíöèðîâêîé êëåòîê, àïîïòîçîì è ìàëèãíè-
çàöèåé (Albi, Viola Magni, 2006).

Ïî ñîâðåìåííûì ïðåäñòàâëåíèÿì, ÏÔ ÿâëÿþòñÿ ïåð-
âè÷íûì è âûñîêî÷óâñòâèòåëüíûì ìàðêåðîì èçìåíåíèÿ
òðàíñêðèïöèîííîãî ñòàòóñà êëåòîê ïðè ðàçëè÷íûõ ôèçèî-
ëîãè÷åñêèõ è ýêñïåðèìåíòàëüíûõ óñëîâèÿõ; ïðè ýòîì
îáû÷íî ñóùåñòâóåò ïðÿìàÿ âçàèìîñâÿçü ìåæäó ïëîòíî-
ñòüþ ÏÔ è ñêîðîñòüþ ñèíòåçà ïðå-ìÐÍÊ (Fakan, Puvion,
1980; Fakan, 1994). Êðîìå òîãî, ïëîòíîñòü ÏÔ â ÿäðå ïî-
çâîëÿåò îöåíèòü ôóíêöèîíàëüíûå êîððåëÿöèè ìåæäó
òðàíñêðèïöèåé, ïðîöåññèíãîì ïðå-ìÐÍÊ è ìåòàáîëè÷å-
ñêèì ñîñòîÿíèåì êëåòêè. È íàîáîðîò, ðàçëè÷íûå ôèçèî-
ëîãè÷åñêèå è ýêñïåðèìåíòàëüíûå óñëîâèÿ, ïðè êîòîðûõ
èçìåíÿåòñÿ ìåòàáîëè÷åñêàÿ àêòèâíîñòü êëåòîê, îêàçûâà-
þò ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå íà ïëîòíîñòü ÏÔ è íà èõ ÿäåð-
íîå ðàñïðåäåëåíèå.

Ïîñëå èñêóññòâåííûõ îáðàáîòîê, èíãèáèðóþùèõ
ñèíòåç ìÐÍÊ, ïëîòíîñòü ÏÔ â êëåòêàõ óìåíüøàåòñÿ. Åùå
â 1970-å ãîäû áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ôîðìèðîâàíèå ÏÔ ìî-
æåò áûòü áëîêèðîâàíî ñ ïîìîùüþ a-àìàíèòèíà èëè
5,6-äèõëîðî-1-b-D-ðèáîôóðàíîçèëáåíçèìèäàçîëà (DRB)
(Derenzini, Novello, 1976; Novello et al., 1978; Puvion et al.,
1979) — èçâåñòíûõ èíãèáèòîðîâ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II ñ
ðàçëè÷íûì ìåõàíèçìîì äåéñòâèÿ. Â ÿäðàõ ãåïàòîöèòîâ
ðåãåíåðèðóþùåé ïå÷åíè êðûñ ïîñëå îáðàáîòêè a-àìàíè-

òèíîì êîëè÷åñòâî ÏÔ îñòàåòñÿ íåèçìåíåííûì òîëüêî â
òå÷åíèå ïåðâûõ 30 ìèí, íî óìåíüøàåòñÿ â òå÷åíèå 1 ÷ è
äîñòèãàåò ìèíèìóìà ÷åðåç 2 ÷. Íàîáîðîò, â ïåðèîä âîñ-
ñòàíîâëåíèÿ òðàíñêðèïöèè â êëåòêàõ, êîòîðûå ñíîâà ïî-
ìåùàëè â íîðìàëüíûå óñëîâèÿ, ïëîòíîñòü ÏÔ ðåçêî óâå-
ëè÷èâàåòñÿ (Derenzini et al., 1978). Áûñòðîå è èíòåíñèâíîå
ôîðìèðîâàíèå ÏÔ íàáëþäàëè â ÿäðàõ ãåïàòîöèòîâ êðûñ
ïîñëå ÷àñòè÷íîé ãåïàòýêòîìèè èëè ïîä âîçäåéñòâèåì
êîðòèçîëà, êîòîðûé àêòèâèðóåò òðàíñêðèïöèþ (Nash
et al., 1975).

ßðêèì ïðèìåðîì, èëëþñòðèðóþùèì èçìåíåíèå êîëè-
÷åñòâà ÏÔ ïðè èçìåíåíèè òðàíñêðèïöèîííîãî ñòàòóñà
êëåòêè â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ, ìîãóò ñëóæèòü ÿäðà
îîöèòîâ ðàçëè÷íûõ æèâîòíûõ. Â îîãåíåçå ìíîãèõ îðãà-
íèçìîâ ñóùåñòâóåò èíîãäà äëèòåëüíûé ïåðèîä ôèçèîëî-
ãè÷åñêè äåòåðìèíèðîâàííîé èíàêòèâàöèè ÿäðà îîöèòà
(íàïðèìåð, ó íàñåêîìûõ ñ ìåðîèñòè÷åñêèìè ÿè÷íèêàìè).
Ïðè ýòîì îïûòû ïî èíêîðïîðàöèè áðîìî-ÓÒÔ ïðîäåìîí-
ñòðèðîâàëè ó íåêîòîðûõ âèäîâ íàñåêîìûõ (Panorpa com-
munis è Tenebrio molitor) ïðàêòè÷åñêè ïîëíîå âûêëþ÷å-
íèå ãåíîìà îîöèòîâ èç òðàíñêðèïöèîííûõ ïðîöåññîâ â
ñâÿçè ñ ôîðìèðîâàíèåì êàðèîñôåðû (Bogolyubov, 2007).
Î êàðèîñôåðå êàê îñîáîé ÿäåðíîé ñòðóêòóðå ïîëîâûõ
êëåòîê ñì. îáçîðû: Gruzova, Parfenov, 1993; Bogolyubov,
Parfenov, 2008.

Ó òàêèõ æèâîòíûõ ÏÔ îáíàðóæèâàþòñÿ â ÿäðàõ
îîöèòîâ áîëåå ðàííèõ, òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûõ ñòà-
äèé, ïðåäøåñòâóþùèõ ôîðìèðîâàíèþ êàðèîñôåðû (Bo-
golyubov et al., 2000; Bogolyubov, Parfenov, 2001; Áàòàëî-
âà è äð., 2005). Êàê èñêëþ÷åíèå ó íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ ñ
ìåðîèñòè÷åñêèìè ÿè÷íèêàìè (íàïðèìåð, ó Tribolium cas-
taneum) òðàíñêðèïöèîííàÿ àêòèâíîñòü ìîæåò ñîõðàíÿòü-
ñÿ íà îïðåäåëåííîì óðîâíå äî êîíöà ðîñòà îîöèòà (âêëþ-
÷åíèå áðîìî-ÓÒÔ), è â ýòîì ñëó÷àå ïåðèõðîìàòèíîâûå
ó÷àñòêè êàðèîñôåðû ñîäåðæàò ÏÔ (Bogolyubov et al.,
2013). Ó æèâîòíûõ ñ òàêèìè òèïàìè îîãåíåçà, ïðè êîòî-
ðûõ ãåíîì îîöèòà íå ïðåòåðïåâàåò èíàêòèâàöèè è íå ôîð-
ìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà, ïåðèõðîìàòèíîâûå ó÷àñòêè íóêëåî-
ïëàçìû áîãàòû ÏÔ íà âñåõ ñòàäèÿõ ïåðèîäà ðîñòà îîöè-
òîâ. Ïðèìåðîì ìîãóò ñëóæèòü îîöèòû ðåñíè÷íûõ ÷åðâåé,
â êîòîðûõ ÏÔ âûÿâëÿëè ñ ïîìîùüþ èììóíîýëåêòðîííîé
ìèêðîñêîïèè ïî ïðèñóòñòâèþ ãèïåðôîñôîðèëèðîâàííîé
(ýëîíãèðóþùåé) ôîðìû ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II, áåëêîâ-êî-
àêòèâàòîðîâ òðàíñêðèïöèè CBP/p300, áàçàëüíîãî ôàêòî-
ðà òðàíñêðèïöèè TFIID (Áîãîëþáîâ, 2007), à òàêæå ôàê-
òîðîâ ñïëàéñèíãà (Áîãîëþáîâ, 2000).

Îäíàêî îáùàÿ çàêîíîìåðíîñòü, ñîñòîÿùàÿ â òîì, ÷òî
ñíèæåíèå òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè ÿäðà ïðèâîäèò ê
óìåíüøåíèþ ïëîòíîñòè ÏÔ, íå ÿâëÿåòñÿ óíèâåðñàëüíûì
ïðàâèëîì. Èíòåðåñíóþ ôèçèîëîãè÷åñêóþ ìîäåëü äëÿ èñ-
ñëåäîâàíèÿ àäàïòèâíûõ ìîðôîôóíêöèîíàëüíûõ ìîäèôè-
êàöèé ìîëåêóëÿðíîãî àïïàðàòà, ñâÿçàííîãî ñ ýêñïðåññèåé
ãåíîâ, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êëåòêè òåõ æèâîòíûõ, êîòî-
ðûå âïàäàþò â ãëóáîêóþ ñïÿ÷êó (Malatesta et al., 2008).
Â òêàíÿõ òàêèõ æèâîòíûõ ìåòàáîëè÷åñêàÿ (â òîì ÷èñëå
ÐÍÊ-ñèíòåòè÷åñêàÿ) àêòèâíîñòü êëåòîê çíà÷èòåëüíî ñíè-
æàåòñÿ. Îäíàêî äëÿ îðãàíèçìà ïåðèîä ñïÿ÷êè âîâñå íå
îçíà÷àåò ïðîñòîå «âûêëþ÷åíèå» ÿäåð âñåõ êëåòîê, òàê êàê
ðàçëè÷íûå óðîâíè ýêñïðåññèè íåêîòîðûõ ãåíîâ íàáëþäà-
þòñÿ â îïðåäåëåííûõ òêàíÿõ. Âî âðåìÿ ñïÿ÷êè ïðîèñõî-
äÿò çíà÷èòåëüíûå îáðàòèìûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ÿäåðíîé àð-
õèòåêòóðû: ôîðìèðóþòñÿ ìíîãî÷èñëåííûå ÿäåðíûå òåëü-
öà, ñîäåðæàùèå ôàêòîðû òðàíñêðèïöèè è ñïëàéñèíãà,
ñòðóêòóðíûå è ìîëåêóëÿðíûå ìîäèôèêàöèè ïðåòåðïåâà-
þò ÿäðûøêî è õðîìàòèí. Ïðè ïåðåõîäå ê ýóòåðìèè ÿäðà
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êëåòîê âîçâðàùàþòñÿ ê ñâîåìó ïåðâîíà÷àëüíîìó ìîðôî-
ëîãè÷åñêîìó ñîñòîÿíèþ; â ÷àñòíîñòè, ïîäâåðãàþòñÿ ðàç-
áîðêå ðàçëè÷íûå ÐÍÏ-ñîäåðæàùèå ÿäåðíûå òåëüöà (Ma-
latesta et al., 2001).

×òî êàñàåòñÿ ÏÔ, òî â óñëîâèÿõ ñïÿ÷êè íå ïðîèñõîäèò
ñóùåñòâåííûõ ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé ïîñëåäíèõ: îíè
ñîõðàíÿþò òå æå îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ, ñîñòàâà è ðàñïî-
ëîæåíèÿ, êàê ïðè ýóòåðìèè (Biggiogera et al., 2008). Àâòî-
ðû îáúÿñíÿþò ñâîè íàáëþäåíèÿ, ñ îäíîé ñòîðîíû, âîç-
ìîæíîñòüþ ñîãëàñîâàííîãî è ïîñòåïåííîãî ñíèæåíèÿ
òðàíñêðèïöèîííîé è òðàíñëÿöèîííîé àêòèâíîñòè êëåòîê
ïðè ïåðåõîäå ê ñïÿ÷êå, ïðè êîòîðîì ñîõðàíÿåòñÿ áàëàíñ
ìåæäó ñêîðîñòüþ ñèíòåçà è ýêñïîðòà ìÐÍÊ. Ñ äðóãîé
ñòîðîíû, íèçêàÿ òåìïåðàòóðà òåëà æèâîòíûõ â ñîñòîÿíèè
ãëóáîêîé ñïÿ÷êè ìîæåò çàìåäëÿòü ìèãðàöèþ ÏÔ, ÷òî
ïðèâîäèò ê èõ óäåðæàíèþ â ÿäðå. Ýòîé æå ïðè÷èíîé ìîæ-
íî, ïî-âèäèìîìó, îáúÿñíèòü íåîáû÷íûå íà ïåðâûé âçãëÿä
êàðòèíû çíà÷èòåëüíîé àêêóìóëÿöèè ÏÔ â ÿäðàõ êóëü-
òèâèðóåìûõ êëåòîê ïðè âîçäåéñòâèè õîëîäîâîãî øîêà
(Puvion, 1977). Êðîìå òîãî, íåñìîòðÿ íà ñíèæåíèå òðàíñ-
êðèïöèîííîé àêòèâíîñòè ÿäåð â óñëîâèÿõ ñïÿ÷êè, òðàíñ-
êðèïöèÿ íèêîãäà íå ïðåêðàùàåòñÿ ïîëíîñòüþ; ñîîòâåòñò-
âåííî íîâûå ÏÔ ïðîäîëæàþò ïîñòîÿííî ôîðìèðîâàòüñÿ
(Bocharova et al., 1992).

Ïðè íèçêîì ñîäåðæàíèè òðàíñêðèïöèîííûõ ôàêòî-
ðîâ â êëåòêàõ ðàçëè÷íûõ òêàíåé, êîòîðûå èãðàþò ðàçíóþ
ðîëü ïðè âûõîäå èç ñïÿ÷êè, ÏÔ õàðàêòåðèçóþòñÿ ðàçíûì
êîëè÷åñòâîì ôàêòîðîâ ïðîöåññèíãà ïðå-ìÐÍÊ (Biggioge-
ra et al., 2008). Íàïðèìåð, ñêîïëåíèÿ ÏÔ, êîòîðûå ìîæíî
íàáëþäàòü â àäèïîöèòàõ ãîëîâíîãî ìîçãà (êëåòêàõ, îòâåò-
ñòâåííûõ çà òåðìîãåíåç âî âðåìÿ ðàííåãî ïðîáóæäåíèÿ),
áîãàòû ôàêòîðàìè ýíäîíóêëåîëèòè÷åñêîãî ðàñùåïëåíèÿ
(cleavage factors) 3R-êîíöà ïðå-ìÐÍÊ. Íàïðîòèâ, ÏÔ ÿäåð
ãåïàòîöèòîâ ñîäåðæàò ïðåèìóùåñòâåííî ôàêòîðû ñïëàé-
ñèíãà. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî âî âðåìÿ ñïÿ÷êè ÏÔ, íàêàïëèâà-
þùèåñÿ â ÿäðå, õàðàêòåðèçóþòñÿ îïðåäåëåííûì óðîâíåì
ñîçðåâàíèÿ, ÷òî ìîæåò ñïîñîáñòâîâàòü íàèáîëåå ýôôåê-
òèâíîé ðåàêòèâàöèè ìåòàáîëè÷åñêîé àêòèâíîñòè ÿäðà
ïðè ïåðåõîäå ê ýóòåðìèè.

Ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ ÏÔ èçìåíÿåòñÿ è â óñëîâèÿõ
òåïëîâîãî øîêà. Êàê èçâåñòíî, â ýòèõ óñëîâèÿõ íàáëþäà-
åòñÿ ñâåðõýêñïðåññèÿ íåêîòîðûõ áåëêîâ, ïîñòîÿííî ïðè-
ñóòñòâóþùèõ â êëåòêå, à äðóãèå áåëêè ïîÿâëÿþòñÿ òîëüêî
ïîñëå øîêà. Ïîêàçàíî, ÷òî â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî øîêà áå-
ëîê Hsp90 íà÷èíàåò èíòåíñèâíî ïîñòóïàòü â ÿäðî, ãäå îí
àññîöèèðóåò ñ ÏÔ. Íàïðîòèâ, ìÿÐÍÏ ïåðåñòàþò âûÿâ-
ëÿòüñÿ â ÏÔ (Biggiogera et al., 2008). Íå ñîâñåì ÿñíî,
èìååò ëè ìåñòî ïðè ýòîì êîíêóðåíöèÿ çà îäèí è òîò æå
ñâÿçûâàþùèé ýïèòîï èëè æå äàííûé ôàêò îòðàæàåò âîç-
ìîæíóþ çàùèòíóþ ðîëü áåëêîâ òåïëîâîãî øîêà ïî îòíî-
øåíèþ ê ïðå-ìÐÍÊ, êîòîðàÿ ñîñòîèò â áëîêèðîâêå ñïëàé-
ñèíãà â óñëîâèÿõ ñòðåññà.

Êàê îòìå÷àëîñü, âûñîêàÿ ïëîòíîñòü ÏÔ â ÿäðå ìîæåò
íàáëþäàòüñÿ íå òîëüêî â òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíûõ
êëåòêàõ. Íàïðèìåð, ìîæíî áûëî áû îæèäàòü, ÷òî â óñëî-
âèÿõ ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ïðåêðàùåíèÿ ñèíòåçà ÀÒÔ
ïëîòíîñòü ÏÔ â ÿäðå äîëæíà ñíèæàòüñÿ, ïîñêîëüêó
òðàíñêðèïöèÿ êàê àêòèâíûé ïðîöåññ ïðè ýòîì âûêëþ÷à-
åòñÿ. Òåì íå ìåíåå ñóùåñòâåííîãî ñíèæåíèÿ êîëè÷åñòâà
ÏÔ â òàêèõ óñëîâèÿõ íå ïðîèñõîäèò (Biggiogera et al.,
2008). Âîçìîæíî, ýòè íàáëþäåíèÿ ìîæíî îáúÿñíèòü áëî-
êàäîé ïðåäïîëàãàåìîãî àêòèâíîãî äâèæåíèÿ ÏÔ ê ÿäåð-
íûì ïîðàì.

Òðàíñêðèïöèþ ìîæíî ðåãóëèðîâàòü ïóòåì âíåäðåíèÿ
â êëåòêó in vivo àíòèòåë ê ÿäåðíûì ôàêòîðàì, âîâëå÷åí-

íûì â ïðîöåññèíã ïðå-ìÐÍÊ (Trentani et al., 2006). Íà
óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî àíòèòå-
ëà (íàïðèìåð, ê Sm-ýïèòîïó1 ìÿÐÍÏ èëè áåëêàì ãÿÐÍÏ)
ïðîíèêàþò â ÿäðî è ñâÿçûâàþòñÿ, â ÷àñòíîñòè, ñ ÏÔ. Ýòî
ïðèâîäèò ê çíà÷èòåëüíîé ãåòåðîõðîìàòèíèçàöèè êëåòêè è
ñíèæåíèþ òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè (îïûòû ñ èñ-
ïîëüçîâàíèåì áðîìî-ÓÒÔ). Îäíàêî ÏÔ ïðè ýòîì ñîõðà-
íÿþòñÿ â ìîðôîëîãè÷åñêè íåèçìåíåííîì âèäå, ÷òî ìîæåò
îòðàæàòü íàðóøåíèå ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêîãî ýêñ-
ïîðòà ÏÔ ïðè ñâÿçûâàíèè èõ ñ àíòèòåëàìè. Ñ äðóãîé ñòî-
ðîíû, àíòèòåëà, ñâÿçàâøèåñÿ ñ ÏÔ, ìîãóò ñïîñîáñòâîâàòü
çàùèòå ýòèõ ñòðóêòóð îò äåéñòâèÿ ýíäîãåííûõ íóêëåàç.

Åùå îäíîé óäîáíîé ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû
è ôóíêöèé êëåòî÷íîãî ÿäðà íà ôîíå èçìåíåíèÿ ìåòàáî-
ëèçìà êëåòêè ÿâëÿåòñÿ ôèçèîëîãè÷åñêîå ñòàðåíèå. Êàê èç-
âåñòíî, ñòàðåíèå êëåòêè ñîñòîèò â ïðîãðåññèðóþùåì
óõóäøåíèè ñîãëàñîâàííîé ðàáîòû åå ìîëåêóëÿðíîãî àï-
ïàðàòà, à òàêæå â íàðóøåíèè íîðìàëüíîãî õîäà ñîáûòèé,
íåîáõîäèìûõ äëÿ ïîääåðæàíèÿ æèçíåñïîñîáíîñòè è ïðî-
ëèôåðàöèè (Jameson, 2004). Â ÷àñòíîñòè, ìîëåêóëÿðíûé
àïïàðàò, êîòîðûé îáåñïå÷èâàåò ïðîöåññèíã ïðå-ìÐÍÊ,
âêëþ÷àÿ ñïëàéñèíã, ïîäâåðãàåòñÿ ðÿäó èçìåíåíèé, êîòî-
ðûå ñâÿçàíû ñ îñëàáëåíèåì ñèíòåçà ïðå-ìÐÍÊ ïðè ñòàðå-
íèè êëåòêè (Meshorer, Soreq, 2002). Ýòè ìîëåêóëÿðíûå
èçìåíåíèÿ íàõîäÿò îòðàæåíèå â ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèÿõ
êëåòî÷íîãî ÿäðà.

Òàê, â ÿäðàõ ãåïàòîöèòîâ 28-ìåñÿ÷íûõ (ôèçèîëîãè÷å-
ñêè ñòàðûõ) êðûñ îáíàðóæèâàþòñÿ çíà÷èòåëüíûå ñêîïëå-
íèÿ ÏÔ, êîòîðûå èíîãäà ìîãóò áûòü ñãðóïïèðîâàíû â
êëàñòåðû (Malatesta et al., 2003). Îäíàêî òàêèå ÏÔ ïî ñâî-
èì öèòîõèìè÷åñêèì õàðàêòåðèñòèêàì â îòíîøåíèè
ÐÍÊ-ïîëèìåðàçû II, ïîëè(À)+-ÐÍÊ, ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà
(ìÿÐÍÏ, SC35) è ïðîöåññèíãà 3R-êîíöà ïðå-ìÐÍÊ (CstF,
CFIm68) íå îòëè÷àþòñÿ îò ÏÔ, ðàññåÿííûõ â èíòåðõðîìà-
òèíîâîì ïðîñòðàíñòâå (Malatesta et al., 2010a).

Ïðè ñòàðåíèè ñêîïëåíèÿ ÏÔ îáíàðóæèâàþòñÿ òàêæå
â ÿäðàõ ìûøå÷íûõ êëåòîê è êëåòîê-ñàòåëëèòîâ òåõ æå
ìûøå÷íûõ âîëîêîí (Malatesta et al., 2009, 2010b). Â ñî-
ñòàâå òàêèõ ÏÔ âîçðàñòàåò êîëè÷åñòâî ôàêòîðà CstF. Àâ-
òîðû ïîëàãàþò, ÷òî â ïðîöåññå ñòàðåíèÿ çðåëûå è ïîòåí-
öèàëüíî ôóíêöèîíàëüíûå ìÐÍÏ âìåñòå ñ ôàêòîðàìè èõ
ïðîöåññèíãà àêêóìóëèðóþòñÿ â ÿäðàõ â ôîðìå ÏÔ (à òàê-
æå ÏÃ; ñì. íèæå), ïî âñåé âèäèìîñòè çà ñ÷åò èçìåíåíèé
ìåõàíèçìîâ âíóòðèÿäåðíîãî è (èëè) ÿäåðíî-öèòîïëàçìà-
òè÷åñêîãî òðàíñïîðòà. Â ñâîþ î÷åðåäü ýòè èçìåíåíèÿ
âíîñÿò âêëàä â ñâÿçàííîå ñî ñòàðåíèåì óìåíüøåíèå ðåàê-
òèâíîñòè ÿäðà ïî îòíîøåíèþ ê ìåòàáîëè÷åñêèì ïîòðåá-
íîñòÿì êëåòêè.

×òî êàñàåòñÿ âîçìîæíîñòè ìèãðàöèè ÏÔ èç ïåðèõðî-
ìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà â èíòåðõðîìàòèíîâîå ïðî-
ñòðàíñòâî (ñì. âûøå), ýòî ïðåäïîëîæåíèå íàøëî ïîäòâåð-
æäåíèå â õîäå íåäàâíèõ èññëåäîâàíèé (Daguenet et al.,
2012). Àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî â êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ
(ëèíèè HeLa, MCF7 è Sk-Br3) ïîñòòðàíñêðèïöèîííûé
ñïëàéñèíã è ñáîðêà êîðîâîé ÷àñòè êîìïëåêñà ñâÿçè ýêçî-
íîâ (exon junction complex, EJC), íåîáõîäèìîãî, â ÷àñòíî-
ñòè, äëÿ ýêñïîðòà ìÐÍÊ, îñóùåñòâëÿþòñÿ â îñîáûõ ñóá-
äîìåíàõ — perispeckles (íå ïóòàòü ñ paraspeckles —
ñì.: Fox, Lamond, 2010), àññîöèèðîâàííûõ ñ êëàñòåðàìè
èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë (ÿäåðíûìè speckles). Îáëàñòü
perispeckles ñîäåðæèò ìíîãî÷èñëåííûå ÏÔ; ñîîòâåòñò-

402 Ä. Ñ. Áîãîëþáîâ

1 Ôàêòè÷åñêè äàííûå àíòèòåëà (Y12) ðàñïîçíàþò ñèììåòðè÷íûå äè-
ìåòèëàðãèíèíû (sDMA), êîòîðûìè áîãàò äàííûé ó÷àñòîê (Brahms et al.,
2000).



âåííî ýòîò ðåãèîí îêàçûâàåòñÿ îáîãàùåííûì ïîëè(À)+-
ÐÍÊ è àêòèâíîé ÐÍÊ-ïîëèìåðàçîé II (Daguenet et al.,
2012).

Íå ñîâñåì î÷åâèäíî, íàñêîëüêî perispeckles ÿâëÿþòñÿ
óíèâåðñàëüíûìè ñóáäîìåíàìè. Ïî-âèäèìîìó, íå âî âñåõ
òèïàõ êëåòîê íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå îáíàðóæèâà-
åòñÿ ñïåöèàëüíàÿ çîíà, êîòîðàÿ ìîãëà áû ñîîòâåòñòâîâàòü
perispeckles. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî â ïîäîáíûõ ñëó÷àÿõ ïîçä-
íèé ïðîöåññèíã ìÐÍÊ â ôîðìå ÏÔ (ïîñòòðàñêðèïöèîí-
íûé ñïëàéñèíã) è ñáîðêà EJC ìîãóò îñóùåñòâëÿòüñÿ íåïî-
ñðåäñòâåííî â êëàñòåðàõ èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë
(speckles) (Schmidt et al., 2009).

Ïåðèõðîìàòèíîâûå ãðàíóëû

Äðóãèìè âàæíåéøèìè ÐÍÏ-ñîäåðæàùèìè ñòðóêòóðà-
ìè ïåðèõðîìàòèíîâîãî êîìïàðòìåíòà ÿâëÿþòñÿ ÏÃ, âïåð-
âûå îïèñàííûå áîëåå ïîëóâåêà òîìó íàçàä â ÿäðàõ ñîìà-
òè÷åñêèõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ (Watson, 1962). ÏÃ —
óíèâåðñàëüíûå è ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíûå ñòðóêòó-
ðû. Êðîìå êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ îíè îïèñàíû â êëåòêàõ
íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ (Locke, Huie, 1980; Bogolyubov,
Parfenov, 2001), ìîëëþñêîâ (Ðîìàíîâà, 1978), ïëîñêèõ
÷åðâåé (Volonterio, Ponce de Le *on, 2004), êíèäàðèé (Rai-
kova, 1980), ïðîñòåéøèõ (Esponda et al., 1983; Alverca
et al., 2006) è ðàñòåíèé (Agredano-Moreno, Jim *enez-García,
2000; Jim *enez-Ramírez et al., 2002).

Òèïè÷íûå ÏÃ èìåþò âûñîêóþ ýëåêòðîííóþ ïëîò-
íîñòü (Monneron, Bernhard, 1969). Èõ äèàìåòð ñîñòàâëÿåò
â ñðåäíåì 40—55 íì. Õàðàêòåðíàÿ ìîðôîëîãè÷åñêàÿ îñî-
áåííîñòü ìíîãèõ ÏÃ ñîñòîèò â íàëè÷èè ïåðèôåðè÷åñêîãî
ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íîãî «ãàëî» øèðèíîé 20—25 íì.
Â ýòîì ñëó÷àå ðàçìåð ÏÃ âìåñòå ñ ãàëî â ñðåäíåì ñîñòàâ-
ëÿåò îêîëî 70 íì. Â èíòåðôàçíîì ÿäðå ÏÃ, êàê è ÏÔ, íàè-
áîëåå ÷àñòî îáíàðóæèâàþòñÿ íà ïåðèôåðèè êîíäåíñèðî-
âàííîãî õðîìàòèíà, ñ êîòîðûì ìîãóò áûòü ñâÿçàíû òîíêî-
ôèáðèëëÿðíûì ìàòåðèàëîì (Monneron, Bernhard, 1969;
Daskal, 1981). Âî âðåìÿ ìèòîçà ÏÃ îáíàðóæèâàþòñÿ ïðåè-
ìóùåñòâåííî âîêðóã õðîìîñîì (Puvion, Moyne, 1981).

Â ÿäðàõ ðàçëè÷íûõ êëåòîê ÏÃ â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ
ðàñïîëàãàþòñÿ ïîîäèíî÷êå, íî èíîãäà ìîãóò ôîðìèðî-
âàòü êëàñòåðû ðàçëè÷íîãî ðàçìåðà, â êîòîðûõ ÏÃ îáðàçó-
þò ïàëî÷êîâèäíûå (rod-like) ñòðóêòóðû (Puvion, Moyne,
1981), à èíîãäà ñêîïëåíèÿ ÏÃ âíåøíå íàïîìèíàþò ï÷åëè-
íûå ñîòû (honeycomb structures) (Charlier et al., 2009). Îä-
íàêî êëàñòåðèçàöèÿ ÏÃ íàèáîëåå õàðàêòåðíà äëÿ êëåòîê â
óñëîâèÿõ òåïëîâîãî øîêà, êîãäà îíè ôîðìèðóþò ÿäåðíûå
ñòðåññ-òåëüöà (ñì. íèæå).

Ïåðñïåêòèâíîé ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ ñòðóêòóðû,
ìîëåêóëÿðíîãî ñîñòàâà è ôóíêöèé ÏÃ ñëóæàò òàê íàçûâà-
åìûå ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè (ãèãàíòñêèõ ïóôôîâ ïî-
ëèòåííûõ õðîìîñîì ñëþííûõ æåëåç äâóêðûëûõ íàñåêî-
ìûõ). Ïî ìíåíèþ ðÿäà àâòîðîâ, ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè
ïðîÿâëÿþò ìîðôîëîãè÷åñêîå è áèîõèìè÷åñêîå ïîäîáèå
ÏÃ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ è ó÷àñòâóþò â
òðàíñïîðòå ÷àñòèö ìÐÍÏ, â òîì ÷èñëå ÷åðåç ÿäåðíûå
ïîðû (Daneholt, 1982, 2001a, 2001b).

Ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè âïåðâûå îïèñàíû Áèðìà-
íîì è Áàðîì (Beerman, Bahr, 1954). Ïîçæå áûëî âûñêàçà-
íî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî òàêèå ãðàíóëû ïðåäñòàâëÿ-
þò ñîáîé ÷àñòèöû, ñîäåðæàùèå ìÐÍÏ (Beerman, 1963).
Âñêîðå Ñòèâåíñ è Ñâèôò (Stevens, Swift, 1966) îáíàðóæè-
ëè, ÷òî ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè ÷óâñòâèòåëüíû ê äåéñò-
âèþ ÐÍÊàç, è âïåðâûå ïðåäñòàâèëè èëëþñòðàöèè, äåìîí-

ñòðèðóþùèå ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèé òðàíñïîðò ýòèõ
ãðàíóë ÷åðåç ÿäåðíûå ïîðû. Ýòîò ïðîöåññ áûë äåòàëüíî
ïðîñëåæåí â ðÿäå ïîñëåäóþùèõ ðàáîò (Mehlin et al., 1991,
1992). Îäíàêî â îòëè÷èå îò ãðàíóë êîëåö Áàëüáèàíè
ñëþííûõ æåëåç Diptera ïðîõîæäåíèå ÏÃ ÷åðåç ÿäåðíûå
ïîðû äî ñèõ ïîð íå ïîêàçàíî äëÿ êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ.
Â ñàìîì ÿäðå ìèãðàöèÿ ãðàíóë êîëåö Áàëüáèàíè (è,
ïî-âèäèìîìó, ÏÃ â öåëîì) íîñèò ñëó÷àéíûé õàðàêòåð è
îïèñûâàåòñÿ çàêîíàìè ñâîáîäíîé äèôôóçèè (Singh et al.,
1999).

Ïî óëüòðàñòðóêòóðíûì è íåêîòîðûì öèòîõèìè-
÷åñêèì ïðèçíàêàì ÏÃ è (èëè) ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè
íàïîìèíàþò òàê íàçûâàåìûå ãðàíóëû ëàêàíäîíèè (Lacan-
donia granules) — íåòèïè÷íûå, íî ìíîãî÷èñëåííûå ÐÍÏ-
÷àñòèöû, îáíàðóæåííûå â ÿäðàõ ðåäêîãî ðàñòåíèÿ Lacan-
donia schismatica, èíòåðåñíîãî ÷àñòè÷íîé èíâåðñèåé îð-
ãàíîâ ðàçìíîæåíèÿ (Agredano-Moreno, Jim *enez-García,
2000). Ïîäîáíûå ñòðóêòóðû îáíàðóæåíû è â ÿäðàõ êëåòîê
äðóãîãî ðàñòåíèÿ — Ginkgo biloba (Jim *enez-Ramírez et al.,
2002). Â ÷àñòíîñòè, ýòè ãðàíóëû ñîäåðæàò SR-áåëêè,
ïîëè(A)+-ÐÍÊ è, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ, âîâëå÷åíû â õðàíå-
íèå è (èëè) òðàíñïîðò ìÐÍÊ ïîäîáíî ãðàíóëàì êîëåö
Áàëüáèàíè è òèïè÷íûì ÏÃ.

Ïóòè ìèãðàöèè ïåðâè÷íûõ òðàíñêðèïòîâ ìÐÍÊ â
ÿäðå ïåðåä åå ýêñïîðòîì â öèòîïëàçìó äî ñèõ ïîð îêîí÷à-
òåëüíî íå âûÿñíåíû. Ïðè ýòîì, îäíàêî, ñóùåñòâóåò òî÷êà
çðåíèÿ, ñîãëàñíî êîòîðîé îäíà ÷àñòü ìÐÍÊ ìîæåò ìèãðè-
ðîâàòü ê ÿäåðíûì ïîðàì ÷åðåç èíòåðõðîìàòèíîâîå ïðî-
ñòðàíñòâî ÿäðà â ôîðìå ÏÔ, à äðóãàÿ — ñ ïîìîùüþ ÏÃ
(Biggiogera et al., 2008). Íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåíà ãèïîòå-
çà îá ó÷àñòèè ÏÃ â ÿäåðíîì òðàíñïîðòå ìÐÍÊ â ôîðìå
ãÿÐÍÏ è (èëè) âðåìåííîì åå õðàíåíèè â ÿäðå (V *azqu-
ez-Nin et al., 1997à, 1997b; Chiodi et al., 2000).

ÐÍÏ-ïðèðîäà ãðàíóë êîëåö Áàëüáèàíè ñëþííûõ æå-
ëåç Diptera è òèïè÷íûõ ÏÃ ñîìàòè÷åñêèõ êëåòîê ìëåêî-
ïèòàþùèõ ïîäòâåðæäàåòñÿ ñ ïîìîùüþ ðåãðåññèâíîãî
êîíòðàñòèðîâàíèÿ óëüòðàòîíêèõ ñðåçîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì
EDTA ïî Áåðíàðó, îáðàáîòîê ÐÍÊàçîé è ïåïñèíîì (Mon-
neron, Bernhard, 1969; V *azquez-Nin, Bernhard, 1971; Sme-
tana et al., 1979), àâòîðàäèîãðàôèè (Puvion et al., 1981),
ãèáðèäèçàöèè íóêëåèíîâûõ êèñëîò in situ íà óëüòðàñòðóê-
òóðíîì óðîâíå (Visa et al., 1993a, 1993b), ñ ïîìîùüþ
ÐÍÊ-ñïåöèôè÷åñêîãî îêðàøèâàíèÿ öèòðàòîì òåðáèÿ
(Biggiogera, Fakan, 1998; Chiodi et al., 2000) è ñ ïîìîùüþ
êîìïëåêñîâ ÐÍÊàçû è êîëëîèäíîãî çîëîòà (Cheniclet,
Bendayan, 1990).

Ìíîãèå èññëåäîâàòåëè ïîëàãàþò, ÷òî ñòðóêòóðà ÏÃ
ñîçäàåòñÿ çà ñ÷åò ñâîðà÷èâàíèÿ ÐÍÏ-ñîäåðæàùèõ ôèá-
ðèëë (ÏÔ), à ñàìè ÏÃ îòðàæàþò áîëåå âûñîêèé óðîâåíü
óïàêîâêè ÷àñòèö ãÿÐÍÏ (Daskal, 1981). Â ýòîì îòíîøåíèè
ñ áèîõèìè÷åñêîé òî÷êè çðåíèÿ ñóùåñòâåííû äàííûå ïî
ïðèñóòñòâèþ â ÏÃ ïîëèàäåíèëèðîâàííûõ ÐÍÊ (Visa
et al., 1993b; Malatesta et al., 2010a), à òàêæå ðÿäà áåëêîâ,
àññîöèèðîâàííûõ ñ ïðå-ìÐÍÊ. Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâ-
ëÿþò äàííûå ïî ëîêàëèçàöèè â ÏÃ íåêîòîðûõ êîðîâûõ
áåëêîâ ãÿÐÍÏ (Fakan et al., 1984; Skoglund et al., 1986;
V*azquez-Nin et al., 1994; Chiodi et al., 2000).

Òîíêóþ ñòðóêòóðó ÏÃ ñïåöèàëüíî èçó÷àëè íà ïðèìå-
ðå ãðàíóë êîëåö Áàëüáèàíè ñëþííûõ æåëåç Diptera ñ ïî-
ìîùüþ ìåòîäèê ðàñïëàñòûâàíèÿ (Lamb, Daneholt, 1979;
Skoglund et al., 1983), à òàêæå òðåõìåðíûõ ðåêîíñòðóêöèé
ñ èñïîëüçîâàíèåì ñòåðåîýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè (Olins
et al., 1980) è ýëåêòðîííîé òîìîãðàôèè (Olins et al., 1983;
Skoglund et al., 1986; Daneholt, 1992). Â ðåçóëüòàòå áûëà
ïðîäåìîíñòðèðîâàíà âíóòðåííÿÿ ôèáðèëëÿðíàÿ ñòðóêòó-
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ðà ÏÃ. Îäíàêî â çàâèñèìîñòè îò èñïîëüçîâàííîé ìåòîäè-
êè òîëùèíà ýëåìåíòàðíûõ ôèáðèëë, ñîñòàâëÿþùèõ îñíî-
âó ÏÃ, ðàçëè÷àëàñü. Òàê, íà ðàñïëàñòàííûõ ïðåïàðàòàõ
(spreads) òîëùèíà òàêèõ ôèáðèëë ñîñòàâèëà 10 íì (Skog-
lund et al., 1983), ïðè èññëåäîâàíèè èçîëèðîâàííûõ ÏÃ â
ðàñòâîðàõ íèçêîé èîííîé ñèëû ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé
òîìîãðàôèè — 7 íì (Lönnroth et al., 1992), à ñ ïîìîùüþ
ýëåêòðîííî-ñïåêòðîñêîïè÷åñêîãî àíàëèçà — 2 íì (V *az-
quez-Nin et al., 1997a).

Åñëè ÏÃ ÿâëÿþòñÿ ôîðìîé óïàêîâêè ãÿÐÍÏ, òî äî ñèõ
ïîð îñòàåòñÿ îòêðûòûì âîïðîñ î ñòåïåíè çàâåðøåííîñòè
ïðîöåññèíãà ïðå-ìÐÍÊ, âõîäÿùèõ â ñîñòàâ ÏÃ. Òàê, íåêî-
òîðûå àâòîðû îáíàðóæèëè â ÏÃ ÿäåð ñîìàòè÷åñêèõ êëå-
òîê ìëåêîïèòàþùèõ íåêîòîðîå êîëè÷åñòâî ìÿÐÍÊ ñïëàé-
ñèíãà U1 è U2 (Visa et al., 1993a) è áåëêè ìÿÐÍÏ-÷àñòèö
(Puvion et al., 1984). Îäíàêî ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè
ñëþííûõ æåëåç Diptera â îòëè÷èå îò òèïè÷íûõ ÏÃ ïðàê-
òè÷åñêè íå ìåòÿòñÿ àíòèòåëàìè ê ìÿÐÍÏ, ÷òî ïðåäïîëàãà-
åò çàâåðøåíèå ñïëàéñèíãà ïðå-ìÐÍÊ äî ñâîðà÷èâàíèÿ
ÏÔ â ãðàíóëó (V *azquez-Nin et al., 1990). Âìåñòå ñ òåì â
äàííîì ñëó÷àå ìîæåò èäòè ðå÷ü î íåêîòîðûõ áèîõèìè÷å-
ñêèõ è (èëè) ôóíêöèîíàëüíûõ ðàçëè÷èÿõ ìåæäó ãðàíóëà-
ìè êîëåö Áàëüáèàíè è òèïè÷íûìè ÏÃ ñîìàòè÷åñêèõ êëå-
òîê ìëåêîïèòàþùèõ, à òàêæå î âîçìîæíîé ãåòåðîãåííî-
ñòè ïîïóëÿöèè ÏÃ â ðàçëè÷íûõ êëåòêàõ.

Âåñüìà ïðîòèâîðå÷èâû äàííûå î ïðèñóòñòâèè ÄÍÊ â
ñîñòàâå ÏÃ. Íàïðèìåð, íåêîòîðûå àâòîðû (Charlier et al.,
2009), ïðèìåíèâ ðàçëè÷íûå ìåòîäèêè, ïîêàçàëè, ÷òî ÏÃ
êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ, â òîì ÷èñëå â óñëîâèÿõ òåïëîâî-
ãî øîêà, ìîãóò ñîäåðæàòü íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ.
Îäíàêî â äðóãèõ ñëó÷àÿõ íåçíà÷èòåëüíîãî êîëè÷åñòâà
ÄÍÊ â ñîñòàâå ÏÃ ìîæåò ïðîñòî íå îáíàðóæèâàòüñÿ ïðè
èñïîëüçîâàíèè ìåòîäèê ñ íåäîñòàòî÷íîé ðàçðåøàþùåé
ñïîñîáíîñòüþ, òàêèõ êàê ôåðìåíòàòèâíàÿ îáðàáîòêà
(V *azquez-Nin, Bernhard, 1971) è äàæå óëüòðàñòðóêòóðíàÿ
öèòîõèìèÿ (Moyne, 1973). Â îòëè÷èå îò ÏÃ ñîìàòè÷åñêèõ
êëåòîê ìëåêîïèòàþùèõ ãðàíóëû êîëåö Áàëüáèàíè ñëþí-
íûõ æåëåç Diptera ïîëíîñòüþ ëèøåíû ÄÍÊ (Daneholt,
2001a). Êðîìå òîãî, íåêîòîðûå ÏÃ ìîãóò ñîäåðæàòü àáåð-
ðàíòíûå ÐÍÊ, áëîêèðîâàííûå íà ðàííèõ ñòàäèÿõ ñîçðåâà-
íèÿ, à òàêæå íàõîäÿùèåñÿ â ïðîöåññå äåãðàäàöèè (Puvion
et al., 1981; Puvion, Viron, 1981).

Â ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ ìëåêîïèòàþùèõ ÷èñëî ÏÃ â
ñðåäíåì ñîñòàâëÿåò 500—2000 íà ÿäðî (Watson, 1962;
Monneron, Bernhard, 1969), íî îíî çíà÷èòåëüíî âàðüèðóåò
â çàâèñèìîñòè îò ôèçèîëîãè÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ êëåòêè.
Íàïðèìåð, êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ ÏÃ ÷åòêî ïðîñëå-
æèâàþòñÿ íà ôîíå èçìåíåíèé òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâ-
íîñòè ÿäðà â îîãåíåçå è ðàííåì ýìáðèîãåíåçå. Çíà÷èòåëü-
íîå êîëè÷åñòâî ÏÃ ìîæíî íàáëþäàòü â ÿäðàõ îîöèòîâ
ìûøè íà âñåõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ ôîëëèêóëà (Palombi, Vi-
ron, 1977). Íà ñòàäèè ðàííèõ àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëîâ êî-
ëè÷åñòâî ÏÃ çàìåòíî óìåíüøàåòñÿ, à íà ñòàäèè ïîçäíèõ
àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëîâ òèïè÷íûå ÏÃ â ÿäðàõ îîöèòîâ
èñ÷åçàþò. Ïðè ýòîì îíè çàìåùàþòñÿ ìíîæåñòâîì áîëåå
ìåëêèõ ãðàíóë. Ìíîãî÷èñëåííûå ìåëêèå ÏÃ-ïîäîáíûå
ãðàíóëû îò 150 íì â äèàìåòðå, íàïîìèíàþùèå òàêîâûå â
ÿäðàõ îîöèòîâ èç ïîçäíèõ àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëîâ, îáíà-
ðóæèâàþòñÿ è â ÿäðàõ áëàñòîìåðîâ 2-êëåòî÷íûõ ýìáðèî-
íîâ ìûøè (Fakan, Odartchenko, 1980). Íà÷èíàÿ ñ 4-êëå-
òî÷íîé ñòàäèè êîëè÷åñòâî ÏÃ â ÿäðàõ áëàñòîìåðîâ ìûøè
óìåíüøàåòñÿ è ñòàíîâèòñÿ ñðàâíèìûì ñ èõ êîëè÷åñòâîì â
ñîìàòè÷åñêèõ êëåòêàõ. Ó÷èòûâàÿ ïîñòåïåííîå ïîâûøå-
íèå èíòåíñèâíîñòè ñèíòåçà ýìáðèîíàëüíîé ÐÍÊ â ýòîò
ïåðèîä, àâòîðû ïîëàãàþò, ÷òî ïî êðàéíåé ìåðå ÷àñòü ÏÃ

íà 2-êëåòî÷íîé ñòàäèè ýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ìûøè
ñîäåðæèò ãÿÐÍÊ ìàòåðèíñêîãî ïðîèñõîæäåíèÿ, êîòîðàÿ
ìîæåò â äàëüíåéøåì ìèãðèðîâàòü â öèòîïëàçìó èëè äå-
ãðàäèðîâàòü. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî òàêèå ÐÍÊ ìîãóò èãðàòü
ðåãóëÿòîðíóþ ðîëü.

Ïðèðîäà ÐÍÏ-ñîäåðæàùèõ ãðàíóë, êîòîðûå ïî ñâîèì
ðàçìåðàì êðóïíåå ïåðèõðîìàòèíîâûõ (30—50 íì â äèà-
ìåòðå) è êîòîðûå ìîæíî íàáëþäàòü â ÿäðàõ áëàñòîìåðîâ
2—8-êëåòî÷íûõ ýìáðèîíîâ ìûøè (Fakan, Odartchenko,
1984), à òàêæå â ÿäðàõ äèïëîòåííûõ îîöèòîâ ìûøè
(Chouinard, 1975) è çîëîòèñòîãî õîìÿ÷êà (Çûáèíà, Ãðè-
ùåíêî, 1977), îñòàåòñÿ íåèçâåñòíîé.

Çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà ÏÃ îáû÷íî îáíàðóæèâàþò-
ñÿ â ÿäðàõ êëåòîê, ìàëîàêòèâíûõ â îòíîøåíèè ñèíòåçà
ÐÍÊ èëè áåëêîâ. Íàïðèìåð, çàìåòíî óâåëè÷èâàåòñÿ êîëè-
÷åñòâî ÏÃ ïðè ïåðåõîäå êëåòêè â àïîïòîç (Miller et al.,
2002) èëè â êëåòêàõ æèâîòíûõ (íàïðèìåð, ñîíü) â ïåðèîä
ãëóáîêîé ñïÿ÷êè (Biggiogera, Pellicciari, 2000). Ïðè ïåðå-
õîäå ê ýóòåðìèè òàêèõ æèâîòíûõ, íàîáîðîò, íàáëþäàåòñÿ
çàìåòíîå óìåíüøåíèå êîëè÷åñòâà ÏÃ â êëåòêàõ (Zancana-
ro et al., 1993). Çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà ÏÃ ñîäåðæàò íå-
àêòèâíûå â îòíîøåíèè ñèíòåçà ÐÍÊ äèôôåðåíöèðîâàí-
íûå íåéðîíû è ìûøå÷íûå êëåòêè ïî ñðàâíåíèþ ñ íåé-
ðîáëàñòàìè è ìèîáëàñòàìè, â ÿäðàõ êîòîðûõ ñîäåðæàíèå
ÏÃ íåçíà÷èòåëüíî (Zavala et al., 1992; Zavala, V *azqu-
ez-Nin, 1997). Óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà ÏÃ ïðîèñõîäèò ïðè
îáðàáîòêå êëåòîê öèêëîãåêñèìèäîì (Smetana et al., 1979;
Lafarga et al., 1993) — èíãèáèòîðîì áåëêîâîãî ñèíòåçà, à
òàêæå a-àìàíèòèíîì (Derenzini, Moyne, 1978) è DRB (Pu-
vion et al., 1981) — èíãèáèòîðàìè ñèíòåçà ÐÍÊ. Îäíàêî
ïðè àóòîëèçèñå êëåòîê (Kar *asek, 1975), äèôôåðåíöèðîâêå
ýðèòðîáëàñòîâ (Zs-Nagy et al., 1977) èëè ïðè îáåçâîæèâà-
íèè (Lafarga et al., 1993) êîëè÷åñòâî ÏÃ â ÿäðàõ, íàîáî-
ðîò, óìåíüøàåòñÿ.

Ìíîæåñòâî ÏÃ, òèïè÷íûõ ïî ñâîèì ìîðôîëîãè÷å-
ñêèì ïðèçíàêàì, îáíàðóæèâàåòñÿ â ÿäðàõ ðàííèõ (ïîêîÿ-
ùèõñÿ) îîöèòîâ íàñåêîìîãî Tenebrio molitor (Bogolyubov,
Parfenov, 2001). Ó ýòîãî âèäà æóêîâ îîöèòû íà äàííîé
ñòàäèè òðàíñêðèïöèîííî èíåðòíû (Ullmann, 1973). Ïðè
âñòóïëåíèè â ðîñò, ÷òî ñîïðîâîæäàåòñÿ âêëþ÷åíèåì
òðàíñêðèïöèè (Bogolyubov, 2007), òèïè÷íûå ÏÃ â ÿäðàõ
îîöèòîâ çàìåùàþòñÿ ëèøåííûìè ýëåêòðîííî-ïðîçðà÷íî-
ãî ïåðèôåðè÷åñêîãî ãàëî áîëåå ìåëêèìè ãðàíóëàìè, êîòî-
ðûå ðàññåèâàþòñÿ â íóêëåîïëàçìå è ïîñòåïåííî èñ÷åçàþò
(Bogolyubov, Parfenov, 2001).

Êëåòêè ðàçëè÷íûõ òèïîâ ìîãóò ïî-ðàçíîìó îòâå÷àòü
íà âíåøíèå âîçäåéñòâèÿ, îïðåäåëÿþùèå èõ ôèçèîëîãè÷å-
ñêèé ñòàòóñ. Òàê, îâàðèýêòîìèÿ êðûñ ïðèâîäèò ê óìåíü-
øåíèþ êîëè÷åñòâà ÏÃ â ÿäðàõ ôèáðîáëàñòîâ ýíäîìåòðèÿ,
à èíúåêöèè ýñòðàäèîëà ñîîòâåòñòâåííî ïðèâîäèò ê áûñò-
ðîìó óâåëè÷åíèþ äàííîãî ïàðàìåòðà (V *azquez-Nin et al.,
1999). Îäíàêî òå æå àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî â ýïèòåëèàëü-
íûõ êëåòêàõ ýíäîìåòðèÿ è ìûøå÷íûõ êëåòêàõ êîëè÷åñò-
âî ÏÃ, íàîáîðîò, óâåëè÷èâàåòñÿ ïîñëå îâàðèýêòîìèè è
óìåíüøàåòñÿ ïîñëå îáðàáîòêè ýñòðàäèîëîì.

Ïðè èçó÷åíèè âëèÿíèÿ ãîðìîíîâ ãèïîôèçà íà òðàíñ-
êðèïöèþ è ýêñïîðò ÐÍÊ ñ ïîìîùüþ êîëè÷åñòâåííîé àâ-
òîðàäèîãðàôèè (V *azquez-Nin et al., 1997a) îáíàðóæåíî,
÷òî ãèïîôèçýêòîìèÿ êðûñ ïðèâîäèò ê çàìåòíîìó ñíèæå-
íèþ òðàíñêðèïöèè è ýêñïîðòà ÐÍÊ â êëåòêàõ Ñåðòîëè,
Ëåéäèãà, ýïèòåëèÿ ùèòîâèäíîé æåëåçû è êîðû íàäïî÷å÷-
íèêîâ. Ýòî ñîïðîâîæäàåòñÿ çàìåòíûì óâåëè÷åíèåì êîëè-
÷åñòâà ÏÃ â ÿäðàõ ýòèõ êëåòîê. Ïðè äåéñòâèè ëþáîãî èç
÷åòûðåõ ãîðìîíîâ — ôîëëèêóëîñòèìóëèðóþùåãî, ëþòå-
èíèçèðóþùåãî, òèðåîòðîïíîãî èëè àäðåíîêîðòèêîòðîï-
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íîãî — çà êîðîòêèé ïåðèîä (15—135 ìèí) ïðîèñõîäèò
óâåëè÷åíèå ñêîðîñòè òðàíñïîðòà ÐÍÊ â öèòîïëàçìó, à êî-
ëè÷åñòâî ÏÃ ñíèæàåòñÿ. Àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî ÐÍÊ ïåðåä
ýêñïîðòîì õðàíèòñÿ â ÿäðå â âèäå ÏÃ.

Ñ ò ð å ñ ñ - ò å ë ü ö à. Óäîáíîé ìîäåëüþ äëÿ èçó÷åíèÿ
ÏÃ ÿâëÿþòñÿ êëåòêè â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî øîêà, êîòîðûé
ïðèâîäèò ê áûñòðîé è ïî÷òè ïîëíîé áëîêàäå ðÿäà âåäó-
ùèõ êëåòî÷íûõ ïðîöåññîâ, âêëþ÷àÿ òðàíñêðèïöèþ,
ñïëàéñèíã ïðå-ìÐÍÊ, ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷åñêèé òðàíñ-
ïîðò è, íàêîíåö, òðàíñëÿöèþ (Morimoto, Santoro, 1998).
Â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî øîêà êîëè÷åñòâî ÏÃ â ÿäðàõ ðåçêî
âîçðàñòàåò (Cervera, Montero, 1980; Mähl et al., 1989; Char-
lier et al., 2009). Ïðè ýòîì íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå îá-
íàðóæèâàåòñÿ â ñðåäíåì îò 2 äî 10 ÿäåðíûõ äîìåíîâ ðàç-
ìåðîì 0.3—3.0 ìêì, êîòîðûå â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçâåñò-
íû êàê ÿäåðíûå ñòðåññ-òåëüöà (ßÑÒ; nuclear stress
bodies — ñì. îáçîð: Biamonti, Vourc’h, 2010), à ðàíåå —
êàê ãðàíóëû HSF1 (heat shock factor 1) (Cotto et al., 1997).

Ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè âûñîêîãî ðàç-
ðåøåíèÿ óñòàíîâëåíî, ÷òî ßÑÒ ñîñòîÿò èç ýëåêòðîí-
íî-ïëîòíîé ñåðäöåâèíû, ñîñòàâëåííîé áîëüøèì êîëè÷å-
ñòâîì ÏÃ. Ïåðèôåðè÷åñêèå ÏÃ ñïîñîáíû, ïî-âèäèìîìó,
ïðîíèêàòü â öåíòðàëüíóþ ÷àñòü ßÑÒ è (èëè) âûõîäèòü èç
íåå (Chiodi et al., 2000). Â êëåòêàõ ÷åëîâåêà ñàéòû ôîðìè-
ðîâàíèÿ ßÑÒ ñâÿçàíû ñ õðîìîñîìàìè 9, 12 è 15 (Denegri
et al., 2002).

Ãðàíóëû ßÑÒ (ÏÃ) âûñîêî÷óâñòâèòåëüíû ê äåéñòâèþ
ÐÍÊàç; ïðè ýòîì ïîêàçàíî, ÷òî ÐÍÊ èãðàåò âåäóùóþ ðîëü
â èõ ñáîðêå (Chiodi et al., 2000; Shevtsov, Dundr, 2007).
ßÑÒ ñïåöèôè÷åñêè ìåòÿòñÿ àíòèòåëàìè ê áåëêàì ãÿÐÍÏ
è, êðîìå òîãî, ñîäåðæàò íåáîëüøîå êîëè÷åñòâî ÄÍÊ
(Charlier et al., 2009).

Ñ÷èòàþò, ÷òî òåïëîâîé øîê íàðóøàåò ïðåæäå âñåãî
öåëîñòíîñòü ÐÍÏ-êîìïëåêñîâ êàê ñóáñòðàòîâ ñïëàéñèíãà
è ÿäåðíîãî ýêñïîðòà. Ïðè ýòîì îïðåäåëåííûå ãÿÐÍÏ ðåê-
ðóòèðóþòñÿ ê ñïåöèôè÷åñêèì ó÷àñòêàì ÿäðà, ãäå íàêàï-
ëèâàþòñÿ â âèäå ÏÃ, ñîñòàâëÿþùèõ îñíîâó ßÑÒ (Mähl
et al., 1989). Â óñëîâèÿõ òåïëîâîãî øîêà ðÿä ôàêòîðîâ
ñïëàéñèíãà èç ñåìåéñòâà SR-áåëêîâ (SF2/ASF, SRp30,
9G8) íà÷èíàåò èíòåíñèâíî ðåêðóòèðîâàòüñÿ â ßÑÒ, â òî
âðåìÿ êàê ñòðåññ íå âëèÿåò íà ÿäåðíîå ðàñïðåäåëåíèå íå-
êîòîðûõ äðóãèõ áåëêîâ èç òîãî æå ñåìåéñòâà, âêëþ÷àÿ
SC35 (Jolly et al., 1999; Denegri et al., 2001).

Äàëüíåéøàÿ ìîëåêóëÿðíàÿ õàðàêòåðèñòèêà ßÑÒ ïîêà-
çàëà, ÷òî ýòè ñòðóêòóðû âîçíèêàþò êàê ðåçóëüòàò òðàíñ-
êðèïöèè áîëüøèõ ïåðèöåíòðîìåðíûõ áëîêîâ ãåòåðî-
õðîìàòèíà (òàíäåìíûõ ïîâòîðîâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ñàòåëëèòà III [Sat III] ïðèìàòîâ), êîòîðàÿ çàïóñêàåòñÿ
òðàíñêðèïöèîííûìè ôàêòîðàìè, ïðåæäå âñåãî HSF1, âî-
âëå÷åííûìè â êëåòî÷íûé îòâåò íà ñòðåññ (Jolly et al.,
2004; Rizzi et al., 2004). ÐÍÊ, ñèíòåçèðóåìûå â ðåçóëüòàòå
òàêîé òðàíñêðèïöèè, îñòàþòñÿ âáëèçè ñîîòâåòñòâóþùèõ
òðàíñêðèïöèîííûõ ñàéòîâ è ó÷àñòâóþò â ðåêðóòèðîâàíèè
ñïåöèôè÷åñêèõ äëÿ òåïëîâîãî øîêà ôàêòîðîâ (HSF1 è
SAF-B), à òàêæå ôàêòîðà ñïëàéñèíãà SF2/ASF. Ñ ïîìî-
ùüþ ýëåãàíòíîãî ìåòîäà íà îñíîâå ýêñïåðèìåíòàëüíîé
èììîáèëèçèçàöèè ÐÍÊ, ïðèâÿçàííîé ê îäèíî÷íîìó ëîêó-
ñó â ãåíîìå æèâîé êëåòêè, óäàëîñü äîêàçàòü, ÷òî òðàíñ-
êðèïòû Sat III íåîáõîäèìû è äîñòàòî÷íû äëÿ ôîðìèðîâà-
íèÿ ßÑÒ de novo çà ñ÷åò ðåêðóòèðîâàíèÿ ñïåöèôè÷åñêèõ
áåëêîâ (Shevtsov, Dundr, 2011).

Òàêèì îáðàçîì, ñòàáèëüíûì ÐÍÊ-êîìïîíåíòîì ßÑÒ
ÿâëÿþòñÿ áîëüøèå íåêîäèðóþùèå òðàíñêðèïòû Sat III,
êîòîðûå îïîñðåäóþò ðåêðóòèðîâàíèå ðÿäà áåëêîâ, âîâëå-
÷åííûõ â ïðîöåññèíã ïðå-ìÐÍÊ (Denegri et al., 2001; Metz

et al., 2004). Ýòè æå òðàíñêðèïòû ñëóæàò îñíîâíûì äîìå-
íîîáðàçóþùèì ôàêòîðîì. Ñàìè æå ßÑÒ â ñâîþ î÷åðåäü
ìàðêèðóþò òðàíñêðèïöèîííûå ñàéòû Sat III.

Ðåêðóòèðîâàíèå ôàêòîðà ñïëàéñèíãà — SR-áåëêà
SF2/ASF — â ßÑÒ îïîñðåäóåòñÿ îäíèì èç ÐÍÊ-ñâÿçûâà-
þùèõ äîìåíîâ åãî ìîëåêóëû — RRM2 (RNA recognition
motif 2) (Chiodi et al., 2004; Metz et al., 2004). Íåêîòîðûå
ÐÍÊ-ñâÿçûâàþùèå áåëêè (íàïðèìåð, ãÿÐÍÏ HAP/Saf-B)
ðåêðóòèðóþòñÿ â ßÑÒ çà ñ÷åò ìåæáåëêîâûõ âçàèìîäåéñò-
âèé (Denegri et al., 2001). Èíòåðåñíî, ÷òî äðóãèå âåäóùèå
êîìïîíåíòû ìîëåêóëÿðíîãî àïïàðàòà, îáåñïå÷èâàþùåãî
ñïëàéñèíã (ìÿÐÍÏ), õîòÿ è íå íàêàïëèâàþòñÿ â ßÑÒ, àñ-
ñîöèèðóþò ñ òðàíñêðèïòàìè Sat III (Metz et al., 2004).
Ïî-âèäèìîìó, íàðóøåíèå ïðîöåññîâ ñîçðåâàíèÿ ÐÍÊ, êàê
ýòî èìååò ìåñòî ïðè òåïëîâîì øîêå (à òàêæå ïðè äåéñò-
âèè èíãèáèòîðîâ òðàíñêðèïöèè), ìîæåò çàäåðæèâàòü
ÐÍÊ íà ñîîòâåòñòâóþùåé ìàòðèöå ÄÍÊ è ïðèâîäèòü ê
ôîðìèðîâàíèþ ÏÃ, ñîñòàâëÿþùèõ îñíîâó ßÑÒ (Biamonti,
Vourc’h, 2010).

Ïðîãðåññèðóþùåå îñëàáëåíèå ñîãëàñîâàííîé ðàáîòû
ìîëåêóëÿðíîãî àïïàðàòà êëåòêè, à òàêæå èíòåíñèâíîñòè
ñèíòåçà ïðå-ìÐÍÊ è ñîîòâåòñòâåííî ýêñïîðòà ìÐÍÊ èìå-
åò ìåñòî ïðè ôèçèîëîãè÷åñêîì ñòàðåíèè. Êàê îòìå÷åíî
âûøå, ýòè èçìåíåíèÿ íàõîäÿò îòðàæåíèå â ñòðóêòóðíûõ
èçìåíåíèÿõ êëåòî÷íîãî ÿäðà ïî îòíîøåíèþ ê ðàñïðåäå-
ëåíèþ ÏÔ. Ïîäîáíî ñêîïëåíèÿì ÏÔ, îáíàðóæèâàåìûì â
ÿäðàõ ãåïàòîöèòîâ ñòàðûõ (28-ìåñÿ÷íûõ) êðûñ, â òàêèõ
êëåòêàõ îáíàðóæåíû è ñêîïëåíèÿ ÏÃ (Malatesta et al.,
2003, 2010a). Ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ âûñîêîãî ðàçðå-
øåíèÿ ñ èñïîëüçîâàíèåì èììóíîöèòîõèìèè è ãèáðèäèçà-
öèè íóêëåèíîâûõ êèñëîò in situ ïîçâîëèëà âûÿâèòü êîðîò-
êèå ÐÍÏ-ñîäåðæàùèå ýëåìåíòû, îòõîäÿùèå îò ÏÃ. Îíè
ñîäåðæàëè, â ÷àñòíîñòè, ïîëèàäåíèëèðîâàííûå ÐÍÊ è
ôàêòîðû ïðîöåññèíãà 3R-êîíöà ïðå-ìÐÍÊ, âêëþ÷àÿ CstF è
CFIm68 (Malatesta et al., 2010a). Ýòè äàííûå ïîääåðæèâà-
þò ãèïîòåçó î òîì, ÷òî ïðå-ìÐÍÊ â õîäå ñâîåãî ïðîöåñ-
ñèíãà àêêóìóëèðóþòñÿ â ãåïàòîöèòàõ ñòàðûõ êðûñ íå
òîëüêî â ôîðìå ÏÔ, íî è â ôîðìå ÏÃ (Biggiogera et al.,
2008).

Âìåñòå ñ òåì ðàçëè÷íûå òèïû êëåòîê ìîãóò ïî-ðàç-
íîìó ðåàãèðîâàòü íà ñòàðåíèå. Òàê, â íåéðîíàõ êîðû ãî-
ëîâíîãî ìîçãà ñòàðûõ (27-ìåñÿ÷íûõ) êðûñ âûÿâëåíî áî-
ëåå íèçêîå ñîäåðæàíèå ÏÃ ïî ñðàâíåíèþ ñ ìîëîäûìè
(21-äíåâíûìè) è âçðîñëûìè (2-ìåñÿ÷íûìè) æèâîòíûìè
(Bertoni-Freddari et al., 2004). Â ýòîì ñëó÷àå êîëè÷åñòâî
ÏÃ íà 1 ìêì2 ïëîùàäè ÿäðà â ÿäðàõ íåéðîíîâ ñòàðûõ
êðûñ óìåíüøèëîñü íà 27.8 %. Àâòîðû ïîêàçàëè, ÷òî ïðè
ñòàðåíèè ïðîèñõîäèò ïîâûøåíèå âíóòðèêëåòî÷íîé êîí-
öåíòðàöèè ìîíîâàëåíòíûõ èîíîâ (K+, Cl– è Na+), â òîì
÷èñëå â íóêëåîïëàçìå. Êàê èçâåñòíî, ôèçèîëîãè÷åñêîå
çíà÷åíèå âíóòðèêëåòî÷íîé èîííîé ñèëû èìååò çíà÷åíèå
äëÿ ôóíêöèé õðîìàòèíà, ïîñêîëüêó åå èçìåíåíèå ñêàçû-
âàåòñÿ íà âÿçêîñòè íóêëåîïëàçìû è àêòèâíîñòè ÿäåðíûõ
ôåðìåíòîâ, âêëþ÷àÿ ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II (Higgins, 1987).

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå ïðî-
ãðàììû ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Ìîëåêóëÿðíàÿ è êëåòî÷íàÿ
áèîëîãèÿ».
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In this review, the data on the structure and composition of the perichromatin compartment, a special bor-
der area between the condensed chromatin and the interchromatin space of the cell nucleus, are discussed in the
light of the concept of nuclear functions in complex nuclear architectonics. Morphological features, molecular
composition and functions of main extrachromosomal structures of the perichromatin compartment, perichro-
matin fibrils (PFs) and perichromatin granules (PGs) including nuclear stress-bodies (nSBs) that are derivates
of the PGs under heat shock, are presented. A special attention was paid to the features of the molecular compo-
sitions of PFs and PGs in different cell types and at different physiological conditions.

K e y w o r d s: cell nucleus, perichromatin compartment, perichromatin fibrils, perichromatin granules,
nuclear stress-bodies.
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