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Â îáçîðå îáîáùåíû ñâåäåíèÿ î ìåõàíèçìàõ ôîðìèðîâàíèÿ è ôóíêöèÿõ êàðèîñôåðû â îîãåíåçå. Êà-
ðèîñôåðà (èçâåñòíàÿ òàêæå êàê êàðèîñîìà) — ñïåöèôè÷åñêàÿ äëÿ ìåéîçà ñòðóêòóðà ÿäåð ïîëîâûõ êëåòîê,
îáû÷íî îîöèòîâ, êîòîðàÿ ôîðìèðóåòñÿ íà ñòàäèè äèïëîòåíû çà ñ÷åò êîíäåíñàöèè õðîìîñîì è èõ îáúåäèíå-
íèÿ â âåñüìà îãðàíè÷åííîé îáëàñòè ÿäðà. Ìàñøòàáíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ ÿäåðíîé ñòðóêòóðû â õîäå ôîðìèðî-
âàíèÿ êàðèîñôåðû ñîïðîâîæäàþòñÿ ñíèæåíèåì òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè õðîìîñîì è ìîãóò ïðèâîäèòü
ê ïðàêòè÷åñêè ïîëíîìó âûêëþ÷åíèþ ãåíîìà èç òðàíñêðèïöèîííûõ ïðîöåññîâ. Êàðèîñôåðà ÿâëÿåòñÿ ýâîëþ-
öèîííî-êîíñåðâàòèâíîé ñòðóêòóðîé, è åå ôîðìèðîâàíèå õàðàêòåðèçóåò îîãåíåç øèðîêîãî êðóãà áåñïîç-
âîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, âêëþ÷àÿ ÷åëîâåêà. Ñòðîåíèå êàðèîñôåðû âèäîñïåöèôè÷íî, íî ó
ðàçíûõ, äàæå ñèñòåìàòè÷åñêè áëèçêèõ, âèäîâ îíî ìîæåò ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àòüñÿ. Êîíäåíñèðîâàííûé
õðîìàòèí â ñîñòàâå êàðèîñôåðû òåñíî àññîöèèðîâàí ñ ðàçëè÷íûì ýêñòðàõðîìîñîìíûì ìàòåðèàëîì,
âêëþ÷àÿ â ðÿäå ñëó÷àåâ ñëîæíûå íàäñòðóêòóðíûå êîìïëåêñû (êàïñóëó êàðèîñôåðû, ÿäåðíûå òåëà), ïðè-
ðîäà è ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ êîòîðûõ ðàçëè÷àþòñÿ ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ. Ñïåöèàëüíîå âíèìàíèå â íà-
ñòîÿùåì îáçîðå óäåëåíî òåðìèíîëîãè÷åñêîé íîìåíêëàòóðå è íåðåøåííûì âîïðîñàì.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: êàðèîñôåðà, êàðèîñîìà, ÿäåðíûå êîìïàðòìåíòû, ÿäðî îîöèòîâ, çàðîäûøåâûé
ïóçûðåê.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÊÈÃ — êëàñòåðû èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë, ÑÊ — ñèíàïòîíåìíûé
êîìïëåêñ, ÒÃË — òåëüöå ãèñòîíîâîãî ëîêóñà, ÒÊ — òåëüöå Êàõàëÿ, ßÏÒ — ÿäðûøêîïîäîáíîå òåëî,
MAPK — ìèòîãåíàêòèâèðóåìàÿ ïðîòåèíêèíàçà, MRC — êîíòðîëüíàÿ òî÷êà ìåéîòè÷åñêîé ðåêîìáèíà-
öèè (meiotic recombination checkpoint), NSN — ÿäðûøêî áåç îêðóæåíèÿ (non-surrounded nucleolus),
SN — îêðóæåííîå ÿäðûøêî (surrounded nucleolus).

Áîëåå 100 ëåò íàçàä, â ñàìîì íà÷àëå XX â., àìåðèêàí-
ñêèé ýíòîìîëîã Ìîëñáè Óèëëåòò Áëýêìàí (1876—1943),
èçó÷àÿ ñïåðìàòîãåíåç íåñêîëüêèõ âèäîâ ìíîãîíîæåê
(Chilopoda), âïåðâûå îïèñàë ÿäåðíîå «òåëî», êîòîðîå ñî-
ñòîÿëî ïðåèìóùåñòâåííî èç êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòè-
íà è íåðåäêî ðàñïîëàãàëîñü íà ïåðèôåðèè ÿäðà ñïåðìàòî-
öèòîâ íà çàêëþ÷èòåëüíûõ ñòàäèÿõ ïðîôàçû ìåéîçà. Ýòó
ñòðóêòóðó Áëýêìàí íàçâàë «êàðèîñôåðîé» (Blackman,
1901, 1903, 1905). Âî âòîðîé ïîëîâèíå XX â. ñóùåñòâåí-
íûé âêëàä â ðàçâèòèå è îáîáùåíèå çíàíèé î êàðèîñôåðå
êàê óíèêàëüíîé ñòðóêòóðå êëåòî÷íîãî ÿäðà âíåñëè ðàáî-
òû ïðåæäå âñåãî îòå÷åñòâåííûõ èññëåäîâàòåëåé —
È. È. Ñîêîëîâà (1885—1973), Ì. Í. Ãðóçîâîé (1932—
1996), Â. Í. Ïàðôåíîâà (1945—2012), èõ ó÷åíèêîâ, êîë-
ëåã è ñîàâòîðîâ. Îäíàêî ñ ìîìåíòà âûõîäà â ñâåò ïîñëåä-
íèõ îáçîðîâ ïî êàðèîñôåðå (Gruzova, Parfenov, 1993; Ãðó-
çîâà è äð., 1995) ïðîøëî áîëåå 20 ëåò, è ìû ñî÷ëè íåîáõî-
äèìûì ïðåäñòàâèòü íîâóþ ñâîäêó ñ ó÷åòîì çíàíèé,
íàêîïëåííûõ çà ýòîò ïåðèîä, íå ïðåòåíäóÿ, áåçóñëîâíî,
íà åå èñ÷åðïûâàþùèé õàðàêòåð.

Êàðèîñôåðà — êîìïàêòíàÿ ñòðóêòóðà, îáúåäèíÿþùàÿ
âñå êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû ãàìåòîöèòà â îãðàíè-
÷åííîì ó÷àñòêå ÿäðà. Â áîëüøåé ñòåïåíè ôîðìèðîâàíèå
êàðèîñôåðû õàðàêòåðèçóåò ÿäðî îîöèòîâ. Ñîâðåìåííûå
äàííûå î êàðèîñôåðå â ìóæñêîì ìåéîçå íåìíîãî÷èñëåí-
íû, è çäåñü ìû èõ íå ðàññìàòðèâàåì.

Êàðèîñôåðà — ñòðóêòóðà, ñïåöèôè÷åñêàÿ äëÿ ìåéîçà,
êîòîðàÿ ôîðìèðóåòñÿ íà ñòàäèè äèïëîòåíû. Îäíàêî åå
ôîðìèðîâàíèå íå ÿâëÿåòñÿ óíèâåðñàëüíûì ÿâëåíèåì. Íà-
ëè÷èå êàðèîñôåðû â ÿäðå îîöèòà íåðåäêî ñâÿçûâàþò ñ
ïðèñóòñòâèåì â ãîíàäå ïèòàþùèõ êëåòîê (íàïðèìåð, ó
áåñïîçâîíî÷íûõ) è ñîîòâåòñòâåííî ñ èñòî÷íèêàìè ÐÍÊ,
ïîñòóïàþùèõ â îîöèò, íî è ýòî íå ÿâëÿåòñÿ îáùèì ïðàâè-
ëîì. Òåì íå ìåíåå ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû äîâîëüíî
ðàñïðîñòðàíåíî â æèâîòíîì ìèðå è îïèñàíî ó ïðåäñòàâè-
òåëåé áîëåå ÷åì 120 âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷-
íûõ æèâîòíûõ, îòíîñÿùèõñÿ ê 50 îòðÿäàì èç 12 êëàññîâ è
4 òèïîâ, — îò êèøå÷íîïîëîñòíûõ äî ÷åëîâåêà (Gruzova,
Parfenov, 1993).

Íàñêîëüêî íàì èçâåñòíî, ñðåäè íåïîëîâûõ êëåòîê
òîëüêî â ÿäðàõ íåêîòîðûõ ïðîòèñòîâ ôîðìèðóåòñÿ êîì-
ïàêòíîå Ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíîå òåëî, íàïîìèíàþùåå
êàðèîñôåðó (êàðèîñîìó) (Ðàéêîâ, 1967), íàïðèìåð â òðî-
ôîçîèòàõ äèçåíòåðèéíûõ àìåá ðîäà Entamoeba (Äåìèí
è äð., 2001; Ch*avez-Munguia et al., 2006; Shiratori, Ishida,
2016) èëè â çà÷àòêå ìàêðîíóêëåóñà èíôóçîðèè Parameci-
um caudatum (Áåíêåí, Ñàáàíååâà, 2011). Ýòè îñîáûå ñëó-
÷àè â êîíòåêñòå äàííîãî îáçîðà ìû íå ðàññìàòðèâàåì,
õîòÿ íå èñêëþ÷åíî, ÷òî íå òîëüêî ôîðìàëüíûå ïðèçíàêè
(êîìïàêòíîå ðàñïîëîæåíèå êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòè-
íà â îãðàíè÷åííîì ó÷àñòêå ÿäðà), íî è êàêèå-òî ôóíêöèî-
íàëüíûå îñîáåííîñòè ìîãóò îáúåäèíÿòü êàðèîñîìó ïðî-
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òèñòîâ ñ êàðèîñôåðîé (êàðèîñîìîé) ïîëîâûõ êëåòîê ìíî-
ãîêëåòî÷íûõ æèâîòíûõ.

Îñíîâíîé ëèíèåé ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðåîáðàçîâàíèé
ÿäðà ðàñòóùåãî îîöèòà â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû
ÿâëÿþòñÿ ïîýòàïíàÿ êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà, åãî îáúåäè-
íåíèå â êîìïàêòíóþ ñòðóêòóðó è îáðàçîâàíèå ðàçíîîá-
ðàçíîãî ýêñòðàõðîìîñîìíîãî ìàòåðèàëà. Ñòðóêòóðà êàðèî-
ñôåðû âèäîñïåöèôè÷íà, íî äàæå ó ñèñòåìàòè÷åñêè áëèç-
êèõ âèäîâ åå ñòðîåíèå ìîæåò ðàçëè÷àòüñÿ. Ó îäíèõ îðãà-
íèçìîâ õðîìîñîìû, ñîáðàííûå â êàðèîñôåðó, â òå÷åíèå
ïðîäîëæèòåëüíîãî âðåìåíè íàáëþäàþòñÿ êàê èíäèâè-
äóàëüíûå áèâàëåíòû, à ó äðóãèõ îíè ìîðôîëîãè÷åñêè íå-
ðàçëè÷èìû, òåñíî îáúåäèíÿÿñü â åäèíóþ ìàññó õðîìà-
òèíà. Ó îäíèõ æèâîòíûõ õðîìîñîìû, ôîðìèðóÿ êàðèî-
ñôåðó, ñòÿãèâàþòñÿ âîêðóã îñîáûõ ýêñòðàõðîìîñîìíûõ
ñòðóêòóð ðàçëè÷íîé ïðèðîäû. Íàîáîðîò, ó íåêîòîðûõ æè-
âîòíûõ êîìïàêòíàÿ êàðèîñôåðà (êàðèîñîìà) ëåæèò ñâî-
áîäíî â ÿäðå, õîòÿ è â ýòîì ñëó÷àå îíà îáû÷íî àññî-
öèèðîâàíà ñ ÿäåðíûìè òåëüöàìè îïðåäåëåííûõ òèïîâ
èëè àìîðôíûì ýêñòðàõðîìîñîìíûì ìàòåðèàëîì. Îñîáûé
ñëó÷àé — ôîðìèðîâàíèå âîëîêíèñòîé êàïñóëû êàðèîñôå-
ðû, êîòîðàÿ èçîëèðóåò êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû îò
îñòàëüíîé ÷àñòè íóêëåîïëàçìû. Ñòðîåíèå è ìîëåêóëÿð-
íûé ñîñòàâ êàïñóëû êàðèîñôåðû òàêæå ìîãóò ñóùåñòâåí-
íî ðàçëè÷àòüñÿ ó ðàçíûõ æèâîòíûõ.

×åòêèå ïðåäñòàâëåíèÿ îá «óíèâåðñàëüíûõ» ôóíêöèÿõ
êàðèîñôåðû è ñòèìóëàõ, ïðèâîäÿùèõ ê åå ôîðìèðîâà-
íèþ, ìåõàíèçìàõ ýòîãî ïðîöåññà è ïðè÷èíàõ âïå÷àòëÿþ-
ùåãî ìîðôîëîãè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ êàðèîñôåðû è àñ-
ñîöèèðîâàííûõ ñ íåé ñòðóêòóð äî ñèõ ïîð îòñóòñòâóþò.
Ïðèíÿòî ñ÷èòàòü, ÷òî ñáîðêà êîíäåíñèðîâàííûõ õðîìî-
ñîì â íåáîëüøîé îáëàñòè êðóïíîãî ÿäðà ïðåäñòàâëÿåò ñî-
áîé ñïåöèàëüíûé ìåõàíèçì, íåîáõîäèìûé äëÿ ïðàâèëü-
íîãî îñóùåñòâëåíèÿ äàëüíåéøèõ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé
(Gruzova, Parfenov, 1993). Ðÿä èññëåäîâàíèé äîêàçûâàåò,
÷òî ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû, íàïðèìåð, â îîöèòàõ äðî-
çîôèëû äåéñòâèòåëüíî íåîáõîäèìî äëÿ ïðàâèëüíîé ñáîð-
êè ìåéîòè÷åñêîãî âåðåòåíà äåëåíèÿ (Theurkauf, Hawley,
1992; Wu et al., 2008). Îäíàêî ñ ó÷åòîì ôóíäàìåíòàëü-
íîñòè ïðîöåññà ìåéîçà âîçíèêàåò âîïðîñ: ïî÷åìó êàðèî-
ñôåðà òîãäà íå ôîðìèðóåòñÿ â ìåéîöèòàõ öåëîãî ðÿäà
äðóãèõ æèâîòíûõ?

Íà ïðèìåðå ìëåêîïèòàþùèõ ïîêàçàíî, ÷òî øèðîêî-
ìàñøòàáíûå ïðåîáðàçîâàíèÿ õðîìàòèíà îîöèòîâ, ïðèâî-
äÿùèå ê ôîðìèðîâàíèþ êàðèîñôåðû, ðåãóëèðóþòñÿ ýïè-
ãåíåòè÷åñêèìè ìåõàíèçìàìè, à ôåðìåíòû, ìîäèôèöèðó-
þùèå ãèñòîíû, ÿâëÿþòñÿ ãëàâíûìè ðåãóëÿòîðàìè ýòîãî
ïðîöåññà (De La Fuente, 2006; Tan et al., 2009; Gu et al.,
2010). Îäíàêî äî êîíöà íå èçâåñòíî, íàñêîëüêî ìåõàíèç-
ìû ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû ñîâïàäàþò ñ ìåõàíèçìàìè
êîíäåíñàöèè õðîìîñîì â ìèòîçå. Îñòàåòñÿ íåðåøåííûì è
âîïðîñ î ìåõàíèçìàõ ðàçáîðêè êàðèîñôåðû ïåðåä ñòàäèåé
ìåòàôàçû I.

Ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû îáû÷íî ñîâïàäàåò ñî çíà-
÷èòåëüíûì ñíèæåíèåì òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè
õðîìîñîì. Â ýòîì ñìûñëå ñòàäèÿ êàðèîñôåðû ïðîòèâîïî-
ëîæíà òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíîé ñòàäèè õðîìîñîì òèïà
ëàìïîâûõ ùåòîê. Åñëè ñòàäèÿ ëàìïîâûõ ùåòîê èìååòñÿ â
îîãåíåçå, ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû ïðîèñõîäèò ïîñëå
ýòîé ñòàäèè.

Èíîãäà çàòóõàíèå òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè õðî-
ìîñîì â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû ïðîèñõîäèò íå
ïîëíîñòüþ. Äëÿ ñëó÷àåâ, êîãäà êàðèîñôåðà ñîõðàíÿåò
îñòàòî÷íóþ òðàíñêðèïöèîííóþ àêòèâíîñòü, äî ñèõ ïîð íå
îïðåäåëåíû ãåíû, ýêñïðåññèÿ êîòîðûõ ïðè ýòîì ïðîèñõî-

äèò, òèïû ÐÍÊ, êîòîðûå ñèíòåçèðóþòñÿ, à òàêæå ôóíêöèè
òàêèõ ÐÍÊ, îñîáåííî â ïðîöåññàõ ðàííåãî ýìáðèîíàëüíî-
ãî ðàçâèòèÿ.

Íåñìîòðÿ íà îïðåäåëåííûé ïðîãðåññ ïîñëåäíèõ ëåò â
èçó÷åíèè ïðîáëåìû ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû â îîãåíå-
çå, êîòîðûé äîñòèãíóò â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèíñòâå ñëó-
÷àåâ â ðåçóëüòàòå èññëåäîâàíèé íà ìîäåëüíûõ îáúåê-
òàõ — äðîçîôèëå è ìûøè, îñòàåòñÿ îòêðûòûì âîïðîñ îá
óíèâåðñàëüíîñòè ïîëó÷åííûõ äàííûõ. Ñ îäíîé ñòîðîíû,
êàðèîñôåðà — ýâîëþöèîííî êîíñåðâàòèâíàÿ ñòðóêòóðà,
íî ñ äðóãîé — ñëèøêîì âåëèêà ìîðôîëîãè÷åñêàÿ ãåòåðî-
ãåííîñòü êàðèîñôåðîïîäîáíûõ îáðàçîâàíèé ó ðàçíûõ îð-
ãàíèçìîâ.

Ó ìëåêîïèòàþùèõ, â òîì ÷èñëå ÷åëîâåêà, ñõîäíûå ïî
ñòàäèè ðàçâèòèÿ îîöèòû ìîãóò îáëàäàòü ðàçëè÷íîé êîí-
ôèãóðàöèåé õðîìàòèíà, ñ ìíîæåñòâîì ïðîìåæóòî÷íûõ
ñîñòîÿíèé — îò äèôôóçíîãî ðàñïðåäåëåíèÿ â ÿäðå äî
êîìïàêòíîé êàðèîñôåðû. Â ÿäðàõ îîöèòîâ èç àòðåòè-
÷åñêèõ ôîëëèêóëîâ ìëåêîïèòàþùèõ òàêæå îáíàðóæè-
âàþòñÿ êîìïàêòíûå ãåòåðîõðîìàòèíîâûå ñòðóêòóðû, íà-
ïîìèíàþùèå êàðèîñôåðó. Â ñâÿçè ñ ýòèì âñòàåò âàæíûé
âîïðîñ îöåíêè êà÷åñòâà îîöèòîâ äëÿ öåëåé âñïîìîãàòåëü-
íûõ ðåïðîäóêòèâíûõ òåõíîëîãèé ÷åëîâåêà è ñåëüñêîõî-
çÿéñòâåííûõ æèâîòíûõ.

Òåðìèíîëîãèÿ è íîìåíêëàòóðà:
êàðèîñôåðà èëè êàðèîñîìà?

Òèïû êàðèîñôåðû

Ñ ìîìåíòà îòêðûòèÿ êàðèîñôåðû, óæå â ïåðâîé ïîëî-
âèíå XX â., ïîÿâèëîñü îêîëî 20 ðàçëè÷íûõ íàçâàíèé,
îïèñûâàþùèõ êàðèîñôåðîïîäîáíûå ñòðóêòóðû â ÿäðàõ
ïîëîâûõ êëåòîê ðàçëè÷íûõ æèâîòíûõ, ñïèñîê ïðèâåäåí â
îáçîðå (Gruzova, Parfenov, 1993). Áîëüøèíñòâî èç ýòèõ
òåðìèíîâ â íàñòîÿùåå âðåìÿ èìååò ëèøü èñòîðè÷åñêîå
çíà÷åíèå. Èñêëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò òåðìèí «êàðèîñîìà»,
êîòîðûé èñïîëüçîâàë Áëýêìàí (Blackman, 1903). Îí ðàñ-
ñìàòðèâàë êàðèîñîìó êàê ÷àñòíûé ñëó÷àé êàðèîñôåðû —
ìàññó êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà, íå ñâÿçàííóþ ñ çà-
ìåòíûìè ýêñòðàõðîìîñîìíûìè îáðàçîâàíèÿìè. Âñëåä çà
Áëýêìàíîì ìû ïðåäëàãàåì íàçûâàòü êàðèîñîìîé òàêóþ
êàðèîñôåðó, ó êîòîðîé îòñóòñòâóåò âíåøíÿÿ êàïñóëà.

Â ñîâðåìåííîé ëèòåðàòóðå òåðìèí «êàðèîñîìà» ïðàê-
òè÷åñêè ïîëíîñòüþ âûòåñíèë îðèãèíàëüíûé òåðìèí «êà-
ðèîñôåðà». Â ñëîâàðå ãåíåòè÷åñêèõ òåðìèíîâ (King et al.,
2013) êàðèîñîìà îïðåäåëåíà êàê Ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíîå
òåëî â ÿäðå îîöèòîâ Drosophila íà ñòàäèÿõ 3—13 îîãåíåçà
ïî îáùåïðèíÿòîé êëàññèôèêàöèè (King, 1970). Äåéñòâè-
òåëüíî, â îîöèòàõ äðîçîôèëû ôîðìèðóåòñÿ òèïè÷íàÿ êà-
ðèîñîìà, ïðåäñòàâëÿþùàÿ ñîáîé êîìïàêòíûé «óçåë» êîí-
äåíñèðîâàííûõ õðîìîñîì, íå îêðóæåííûõ êàïñóëîé. Êà-
ðèîñôåðîé æå àâòîðû âûøåóïîìÿíóòîãî ñëîâàðÿ
íàçûâàþò Ô¸ëüãåí-ïîëîæèòåëüíóþ ìàññó ÄÍÊ, íî óæå â
çðåëûõ îîöèòàõ D. melanogaster, ïîñëå ðåçîðáöèè ÿäåð-
íîé îáîëî÷êè. Îòìåòèì, ÷òî èíîãäà êàðèîñôåðîé òàêæå
íàçûâàþò ìîäèôèöèðîâàííîå ÿäðî îîöèòà öåëèêîì, èìå-
þùåå â ýòîì ñëó÷àå ñëîæíóþ âíóòðåííþþ ñòðóêòóðó, êî-
òîðóþ îíî ïðèîáðåòàåò ó íåêîòîðûõ æèâîòíûõ (íàïðè-
ìåð, ìîðñêèõ àíåìîíîâ) âî âðåìÿ ïåðåõîäà ê äåëåíèÿì
ñîçðåâàíèÿ (Moiseeva et al., 2017).

Îñîáûé ÿäåðíûé êîìïàðòìåíò — êàïñóëà êàðèîñôå-
ðû, èçîëèðóþùàÿ õðîìàòèí îò îñòàëüíîé ÷àñòè ÿäðà
(Gruzova, Parfenov, 1993). Îäíàêî äî ñèõ ïîð íåò ðàáîò, â
êîòîðûõ áûëà áû äîêàçàíà ïîëíàÿ èçîëÿöèÿ õðîìîñîì,
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ñîáðàííûõ â êàðèîñôåðó, ïðè ðàçâèòèè êàïñóëû. Â ñîñòàâ
êàïñóëû êàðèîñôåðû îáÿçàòåëüíî âõîäèò âîëîêíèñòûé
ôèáðèëëÿðíûé ìàòåðèàë. Èëëþçèþ íàëè÷èÿ êàïñóëû
èíîãäà ìîãóò ñîçäàâàòü àìïëèôèöèðîâàííûå ÿäðûøêè
èëè êàêîé-ëèáî ýêñòðàõðîìîñîìíûé ìàòåðèàë, îêðóæàþ-
ùèé êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí, íî òàêèå ñòðóêòóðû
íåëüçÿ ñ÷èòàòü èñòèííîé êàïñóëîé êàðèîñôåðû.

Èíîãäà, â ïðîòèâîïîëîæíîñòü êàðèîñôåðå ñ âíåøíåé
êàïñóëîé, õðîìîñîìû ðàñïîëàãàþòñÿ ñíàðóæè ïî îòíîøå-
íèþ ê îñîáîìó ýêñòðàõðîìîñîìíîìó ýëåìåíòó — öåíòðàëü-
íîìó òåëó, êîòîðîå Ãðóçîâà (Gruzova, 1988) â îòíîøåíèè
îçåðíîé ëÿãóøêè ïðåäëîæèëà íàçûâàòü «èíâåðòè-
ðîâàííîé êàïñóëîé». Ìû ïðåäëàãàåì âñþ ïîäîáíóþ êîí-
ôèãóðàöèþ ÿäåðíûõ ñòðóêòóð íàçûâàòü «èíâåðòèðîâàí-
íîé êàðèîñôåðîé». Î÷åâèäíî, ÷òî ýòîò òåðìèí íîñèò ôîð-
ìàëüíûé õàðàêòåð è îòðàæàåò ëèøü òîïîëîãè÷åñêîå
ïîëîæåíèå õðîìîñîì, ñîáðàííûõ â êàðèîñôåðó, ïî îòíî-
øåíèþ ê ïîääåðæèâàþùåìó èõ öåíòðàëüíîìó òåëó, êîòî-
ðîå ìîæåò èìåòü ðàçëè÷íóþ ïðèðîäó ó ðàçíûõ æèâîòíûõ.

Îïèðàÿñü íà îñíîâîïîëàãàþùèå ðàáîòû Áëýêìàíà
(Blackman, 1901, 1903, 1905) è ïîñëåäóþùèå ðàçðàáîòêè
(Gruzova, 1988; Gruzova, Parfenov, 1993; Ãðóçîâà è äð.,
1995), â îòíîøåíèè êàðèîñôåðû ìû ïðåäëàãàåì òåðìèíî-
ëîãè÷åñêóþ íîìåíêëàòóðó, ïðåäñòàâëåííóþ íà ðèñ. 1.
Îñíîâíûå ïëàíû ñòðîåíèÿ êàðèîñôåðû ðàçíûõ òèïîâ ñõå-
ìàòè÷åñêè ïðåäñòàâëåíû íà ðèñ. 2.

Êàðèîñôåðà ñ êàïñóëîé

Â 1960—1980-å ãîäû ïîÿâèëîñü ìíîæåñòâî ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ ðàáîò, îïèñûâàþùèõ óëüòðàñòðóêòóðó êàïñóëû
êàðèîñôåðû ðàçëè÷íûõ áåñïîçâîíî÷íûõ è ïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ (Gruzova, Parfenov, 1993). Ê ñîæàëåíèþ, äî ñèõ
ïîð íàøè çíàíèÿ î êàïñóëå êàðèîñôåðû â îñíîâíîì îãðà-
íè÷èâàþòñÿ ëèøü ýòèìè îïèñàíèÿìè.

Ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ ìîðôîëîãèÿ êàïñóëû êàðèîñôå-
ðû è åå äèíàìèêà ïîäðîáíî èçó÷åíû â îîöèòàõ òðàâÿíîé
ëÿãóøêè Rana temporaria. Ó ýòîãî âèäà, îáëàäàþùåãî
÷åòêî âûðàæåííîé ñåçîííîñòüþ ðàçìíîæåíèÿ, âîëîêíè-

ñòàÿ êàïñóëà ôîðìèðóåòñÿ âîêðóã õðîìîñîì òèïà
ëàìïîâûõ ùåòîê â îñåííå-çèìíèé ïåðèîä è äîñòèãàåò
ìàêñèìóìà ðàçâèòèÿ â ìàðòå, íåïîñðåäñòâåííî ïåðåä îâó-
ëÿöèåé. Ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííàÿ êàïñóëà êàðèîñôåðû
R. temporaria äîñòèãàåò 150 ìêì â øèðèíó è ñîñòîèò èç
íåñêîëüêèõ ìîðôîëîãè÷åñêèõ çîí. Óëüòðàñòðóêòóðíîå
èññëåäîâàíèå (Gruzova, Parfenov, 1977) ïîêàçàëî, ÷òî
îñíîâíîé ñòðóêòóðíûé ýëåìåíò êàïñóëû êàðèîñôåðû òðà-
âÿíîé ëÿãóøêè ñîñòàâëÿþò «êîëå÷êè» (annuli), ìîðôîëî-
ãè÷åñêè íàïîìèíàþùèå ïîðîâûå êîìïëåêñû ÿäåðíîé
îáîëî÷êè. Îíè ôîðìèðóþò òÿæè, íàçâàííûå «ïñåâäîìåì-
áðàíàìè». Èíòåðåñíî, ÷òî â êà÷åñòâå ìîëåêóëÿðíîãî êîì-
ïîíåíòà êàïñóëû êàðèîñôåðû R. temporaria èäåíòèôèöè-
ðîâàí òåëîìåðñâÿçûâàþùèé áåëîê TRF2, àññîöèèðîâàí-
íûé ñ ÿäåðíîé ìåìáðàíîé (Podgornaya et al., 2000).
«Êîëå÷êè» ñâÿçàíû ñ òîíêîôèáðèëëÿðíûì ìàòåðèàëîì,
êîòîðûé ðàññìàòðèâàþò êàê äåðèâàò öåíòðàëüíîãî ýëå-
ìåíòà ñèíàïòîíåìíûõ êîìïëåêñîâ (ÑÊ) (Gruzova, Parfe-
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Ðèñ. 1. Ïðåäëàãàåìàÿ íîìåíêëàòóðà ïîíÿòèé «êàðèîñôåðà» è
«êàðèîñîìà».

Ðèñ. 2. Îñíîâíûå òèïû ñòðîåíèÿ êàðèîñôåðû.

Êðóæêàìè ðàçíîãî öâåòà îáîçíà÷åíû ÿäåðíûå òåëüöà ðàçíûõ òèïîâ: ÿäðûøêè (ñåðûé), êîèëèíñîäåðæàùèå òåëüöà (êðàñíûé) è SC35-ñîäåðæàùèå òå-
ëüöà (çåëåíûé). Ïðèñóòñòâèå è ñîîòíîøåíèå ñòðóêòóð ðàçíûõ òèïîâ ó ðàçíûõ îðãàíèçìîâ ìîãóò ðàçëè÷àòüñÿ. Íàïðèìåð, ó ìíîãèõ íàñåêîìûõ, â ÿäðå
îîöèòîâ êîòîðûõ ôîðìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà, ÿäðûøêè â îîãåíåçå èñ÷åçàþò ðàíî â îòëè÷èå îò ìíîãî÷èñëåííûõ àìïëèôèöèðîâàííûõ ÿäðûøåê â îîöè-

òàõ àìôèáèé. Èíâåðòèðîâàííàÿ êàðèîñôåðà ïîêàçàíà íà ïðèìåðå îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ (÷åëîâåêà).



nov, 1977). Ñðåäèííàÿ ÷àñòü êàïñóëû àññîöèèðîâàíà ñ
ìíîãî÷èñëåííûìè àìïëèôèöèðîâàííûìè ÿäðûøêàìè.
Êðîìå òîãî, àâòîðû îïèñàëè ñâÿçàííûå ñ êàïñóëîé ÿäåð-
íûå òåëüöà, ñîñòîÿùèå èç 25-íàíîìåòðîâûõ ãðàíóë, êîòî-
ðûå, ïî-âèäèìîìó, ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé êëàñòåðû èíòåð-
õðîìàòèíîâûõ ãðàíóë (ÊÈÃ).

Êàðèîñôåðà ñî ñëîæíîé êàïñóëîé ôîðìèðóåòñÿ â
îîöèòàõ íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ. Ó êîìàðîâ (íàïðèìåð,
Aedes aegypti) êàïñóëà êàðèîñôåðû ñîñòîèò èç íåñêîëüêèõ

ñëîåâ, îáðàçîâàííûõ ïîëèêîìïëåêñàìè — àíîìàëüíûìè
ìíîæåñòâåííûìè ÑÊ, óëîæåííûìè â ñòîïêè, è ïñåâäî-
ìåìáðàíàìè, êîòîðûå, êàê è ó òðàâÿíîé ëÿãóøêè, îáðàçî-
âàíû ñòðóêòóðàìè, íàïîìèíàþùèìè ïîðîâûå êîìïëåêñû
(Fiil, Moens, 1973; Fiil, 1974, 1976). Ðàçâèòèå ñëîæíîé
ìíîãîñëîéíîé êàïñóëû êàðèîñôåðû, ñòðóêòóðà êîòîðîé
èìååò ñïåöèôè÷åñêèå îñîáåííîñòè äàæå ó ïðåäñòàâèòå-
ëåé áëèçêèõ âèäîâ è âêëþ÷àåò â ñåáÿ ðàçíîîáðàçíûå ôèá-
ðèëëÿðíûå òÿæè, õàðàêòåðèçóåò îîöèòû çëàòîãëàçîê (Ne-
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Ðèñ. 3. Îñîáåííîñòè ñòðîåíèÿ êàðèîñôåðû â îîöèòàõ íàñåêîìûõ: êàðèîñôåðà ñ êàïñóëîé (à, á) è êàðèîñîìà (â, ã).

à — âûÿâëåíèå F-àêòèíà ñ ïîìîùüþ îêðàøèâàíèÿ ðîäàìèí-ôàëëîèäèíîì (êðàñíûé) íà äàâëåíîì ïðåïàðàòå îâàðèîëû Tribolium castaneum; ÄÍÊ îêðà-
øåíà DAPI (ñèíèé), êîíòóð ÿäðà îîöèòà (ÿî) îáâåäåí, ôê — ôîëëèêóëÿðíûå êëåòêè. Îáðàòèòå âíèìàíèå, ÷òî F-àêòèí ÿâëÿåòñÿ ìàæîðíûì êîìïîíåí-
òîì êàïñóëû êàðèîñôåðû (êê, ñòðåëêà), ãîëîâêà ñòðåëêè óêàçûâàåò íà êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí â ÿäðå îîöèòà (êàðèîñôåðó); èç ñòàòüè (Ñòåïàíîâà,
Áîãîëþáîâ, 2017), ñ èçìåíåíèÿìè, ïóáëèêóåòñÿ ñ ðàçðåøåíèÿ ðåäàêöèè æóðíàëà «Öèòîëîãèÿ». á — ôðàãìåíò êàðèîñôåðû ñ êàïñóëîé T. castaneum íà
óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå; èììóíîýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, îáðàáîòêà àíòèòåëàìè ê äâóõöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ (÷àñòèöû çîëîòà 10 íì), õð — õðîìà-
òèí, êê — ôðàãìåíòû êàïñóëû êàðèîñôåðû. â, ã — êàðèîñîìà â ÿäðå îîöèòà Tenebrio molitor: â — èììóíîýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, îáðàáîòêà àíòèòå-
ëàìè ê äâóõöåïî÷å÷íîé ÄÍÊ (÷àñòèöû çîëîòà 10 íì); õð — õðîìàòèí (êàðèîñîìà), ôãì — ôèáðîãðàíóëÿðíûé ìàòåðèàë, àññîöèèðîâàííûé ñ êàðèîñî-
ìîé, ÿò — ÿäåðíîå òåëüöå; ã — ñòàíäàðòíàÿ ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ, íà äàííîì èçîáðàæåíèè ôèáðîãðàíóëÿðíûé ìàòåðèàë (ôãì) ïîëíîñòüþ îêðó-
æàåò êàðèîñîìó (õð), ñîçäàâàÿ èëëþçèþ ïðèñóòñòâèÿ êàïñóëû, îäíàêî âîëîêíèñòûé êîìïîíåíò îòñóòñòâóåò; èç ñòàòüè (Áîãîëþáîâ è äð., 2012),

ïóáëèêóåòñÿ ñ ðàçðåøåíèÿ ðåäàêöèè æóðíàëà «Öèòîëîãèÿ».



uroptera). Ñ êàïñóëîé êàðèîñôåðû çëàòîãëàçêè Chrysopa
perla àññîöèèðîâàíû ÿäåðíûå òåëüöà, ìîðôîëîãè÷åñêè
íàïîìèíàþùèå ÊÈÃ (Gruzova et al., 1972).

Îòìåòèì íåîáû÷íûé ñëó÷àé òðàíñôîðìàöèè ÿäåðíûõ
ñòðóêòóð ïðè ïåðåõîäå îîöèòà ê äåëåíèÿì ñîçðåâàíèÿ, êî-
òîðûé îïèñàí â îîãåíåçå íîâîãî ìîäåëüíîãî îðãàíèçìà —
êîðàëëîâîãî ïîëèïà, ìîðñêîãî àíåìîíà Nematostella vec-
tensis (Moiseeva et al., 2017). Â ýòîò ïåðèîä ó äàííîãî âèäà
õðîìîñîìû îîöèòà íàõîäÿòñÿ â âûñîêîêîíäåíñèðîâàííîì
ñîñòîÿíèè, à â ìîðôîëîãè÷åñêè ñèëüíî èçìåíåííîì ÿäðå
(êîòîðîå àâòîðû íàçâàþò «êàðèîñôåðîé») âûäåëÿåòñÿ íå-
ñêîëüêî çîí, âêëþ÷àÿ ïëîòíóþ çîíó, îêðóæàþùóþ êîí-
äåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû, è áîëåå ãîìîãåííóþ ïåðè-
ôåðè÷åñêóþ çîíó. Âåñüìà âåðîÿòíî, ÷òî ýòè ìîðôîëî-
ãè÷åñêè ðàçëè÷íûå çîíû ÿäðà ìîãóò âìåñòå ñîñòàâëÿòü
ñëîæíóþ êàïñóëó êàðèîñôåðû, îäíàêî äëÿ ðåøåíèÿ ýòîãî
âîïðîñà íàñòîÿòåëüíî òðåáóåòñÿ ïðîâåäåíèå ýëåêòðîí-
íî-ìèêðîñêîïè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ.

Êàïñóëà êàðèîñôåðû ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäíó èç íå-
ìíîãèõ ñòðóêòóð êëåòî÷íîãî ÿäðà, â êîòîðûõ â íîðìå ïðè-
ñóòñòâóåò çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ôèáðèëëÿðíîãî àêòèíà
(F-àêòèíà), âûÿâëÿåìîãî ñ ïîìîùüþ ñòàíäàðòíîãî îêðàøè-
âàíèÿ ôàëëîèäèíîì (ðèñ. 3, à). Ïó÷êè âíóòðèÿäåðíîãî
ôèáðèëëÿðíîãî àêòèíà ÿâëÿþòñÿ âåäóùèì ýëåìåíòîì
êàïñóëû êàðèîñôåðû íåêîòîðûõ íàñåêîìûõ — æóêà-÷åðíî-
òåëêè Tribolium castaneum (Bogolyubov et al., 2013), äîëãî-
íîñèêà Anthonomus pomorum (:Swiàtek, 1999), íåñêîëüêèõ
èçó÷åííûõ âèäîâ çëàòîãëàçîê (Rübsam, Büning, 2001), à
ñðåäè ïîçâîíî÷íûõ — òðàâÿíîé ëÿãóøêè (Parfenov et al.,
1995). Ñðåäè äðóãèõ ñòðóêòóðíûõ áåëêîâ êîìïîíåíòîì
êàïñóëû êàðèîñôåðû ÿâëÿåòñÿ ëàìèí B, âõîäÿùèé â ñî-
ñòàâ ôèáðèëëÿðíûõ òÿæåé (Bogolyubov et al., 2013).

Ñóùåñòâóåò íåñêîëüêî ãèïîòåç îòíîñèòåëüíî ôóíê-
öèé êàïñóëû êàðèîñôåðû, íî íè îäíà èç íèõ íå äîêàçàíà.
Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò ãèïîòåçà î òîì, ÷òî êàïñó-
ëà êàðèîñôåðû, âêëþ÷àÿ àññîöèèðîâàííûå ñ íåé íåêîòî-
ðûå ÿäåðíûå òåëüöà, ìîæåò ïðåäñòàâëÿòü ñîáîé îñîáûé
ÿäåðíûé êîìïàðòìåíò, îáåñïå÷èâàþùèé óïàêîâêó è
(èëè) õðàíåíèå ïðîäóêòîâ õðîìîñîìíîé àêòèâíîñòè (Gru-
zova, Parfenov, 1993). Òàê, â îîöèòàõ íåêîòîðûõ æóêîâ
(Ðwiàtek, Jaglarz, 2004; Bogolyubov et al., 2013) êàïñóëà
êàðèîñôåðû àêêóìóëèðóåò çíà÷èòåëüíûå êîëè÷åñòâà ìà-
ëûõ ÿäåðíûõ ÐÍÏ (snÐÍÏ), èìåþùèõ, ïî-âèäèìîìó, îò-
íîøåíèå ê ñïëàéñèíãó ïðå-ìÐÍÊ. Sm-áåëêè snÐÍÏ âûÿâ-
ëåíû è â ñîñòàâå âîëîêíèñòîé êàïñóëû êàðèîñôåðû òðà-
âÿíîé ëÿãóøêè (Èëüè÷åâà è äð., 2016). Âìåñòå ñ òåì â
îîöèòàõ Tribolium îäèí èç íåîáõîäèìûõ ôàêòîðîâ ñïëàé-
ñèíãà SR-áåëîê SC35/SRSF2 êîíöåíòðèðóåòñÿ íå â êàïñó-
ëå êàðèîñôåðû, à â ÿäåðíûõ òåëüöàõ — àíàëîãàõ ÊÈÃ (Áà-
òàëîâà, Áîãîëþáîâ, 2013). Ñ ïîìîùüþ èíúåêöèé â îîöè-
òû ìÐÍÊ, êîäèðóþùåé áåëîê T. castaneum Y14 — ôàêòîð
ñïëàéñèíãà, îïîñðåäîâàííî ñâÿçàííûé ñ ýêñïîðòîì
ìÐÍÊ, ïîêàçàíî, ÷òî êàïñóëà êàðèîñôåðû ÿâëÿåòñÿ äåôè-
íèòèâíûì êîìïàðòìåíòîì äëÿ ýòîãî áåëêà, â òî âðåìÿ êàê
SC35-ñîäåðæàùèå òåëüöà — ëèøü ïðîâèçîðíûì (Kiselev
et al., 2017). Ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå àêêóìóëÿöèè íå-
êîòîðûõ ôàêòîðîâ ñïëàéñèíãà (snÐÍÏ, Y14) â êàïñóëå êà-
ðèîñôåðû îñòàåòñÿ íåèçâåñòíûì.

Êàðèîñîìà òèïà Drosophila

Ïðè ïåðåõîäå îò ñòàäèè ïàõèòåíû ê ñòàäèè äèïëîòå-
íû â ÿäðå îîöèòîâ Drosophila ôîðìèðóåòñÿ òèïè÷íàÿ êà-
ðèîñîìà (êàðèîñôåðà, ëèøåííàÿ êàïñóëû), êîòîðàÿ ñóùå-

ñòâóåò âïëîòü äî ìåòàôàçû I è îáúåäèíÿåò âñå õðîìîñî-
ìû. Îòñóòñòâèå êàïñóëû êàðèîñôåðû ó Drosophila õîðî-
øî ïîäòâåðæäàåòñÿ íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå (Liu
et al., 2006a).

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû îáû÷-
íî ñîïðîâîæäàåòñÿ âûêëþ÷åíèåì õðîìîñîì èç òðàíñ-
êðèïöèîííûõ ïðîöåññîâ, â îîãåíåçå äðîçîôèëû íà ïîçä-
íèõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ êàðèîñîìû (ñòàäèè 9—10) ïðîèñõî-
äèò íåïðîäîëæèòåëüíûé âñïëåñê ÐÍÊ-ñèíòåòè÷åñêîé
àêòèâíîñòè (Navarro-Costa et al., 2016). Ïðè ýòîì êàðèîñî-
ìà íà íåïðîäîëæèòåëüíûé ñðîê ñòàíîâèòñÿ ìåíåå êîì-
ïàêòíîé, à èíäèâèäóàëüíûå õðîìîñîìû ñíîâà ìîãóò áûòü
âèçóàëèçèðîâàíû. Çàòåì êàðèîñîìà âîçâðàùàåòñÿ ê ñâîå-
ìó êîìïàêòíîìó ñîñòîÿíèþ (Mahowald, Tiefert, 1970; Liu
et al., 2006a). Âî âðåìÿ ñèíòåçà ÐÍÊ êàðèîñîìà ÷óâñòâè-
òåëüíà ê äåéñòâèþ ãåíîòîêñè÷åñêèõ àãåíòîâ, â òî âðåìÿ
êàê åå êîìïàêòíîå ñîñòîÿíèå çàùèùàåò õðîìîñîìû îò èõ
äåéñòâèÿ (Munoz, Mazar Barnett, 1998). Âðåìåííîå âîçîá-
íîâëåíèå ñèíòåçà ÐÍÊ íà ïîçäíåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ êàðèî-
ñôåðû (êàðèîñîìû), ïî-âèäèìîìó, ÿâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷å-
ñêîé îñîáåííîñòüþ îîãåíåçà äðîçîôèëû.

Ñðåäè äðóãèõ áåñïîçâîíî÷íûõ êàðèîñîìà ôîðìèðó-
åòñÿ, íàïðèìåð, â ÿäðàõ îîöèòîâ ãèäðû, íåêîòîðûõ íåìà-
òîä è ïèÿâîê (Gruzova, Parfenov, 1993). Ó ïèÿâîê ðîäà
Glossiphonia êàðèîñîìà õàðàêòåðèçóåòñÿ îòíîñèòåëüíî
íèçêîé êîíäåíñàöèåé õðîìàòèíà (Úwiàtek, 2005), ïðè
ýòîì îíà ñîõðàíÿåò ÐÍÊ-ñèíòåòè÷åñêóþ àêòèâíîñòü
âïëîòü äî ïîçäíèõ ñòàäèé ðàçâèòèÿ (Ãðóçîâà, Çàé÷èêîâà,
1967).

Õîòÿ êàðèîñôåðà (êàðèîñîìà) òèïà Drosophila ëèøå-
íà êàïñóëû, îíà òåì íå ìåíåå òåñíî ñâÿçàíà ñ îïðåäåëåí-
íûìè ÿäåðíûìè òåëüöàìè. Â ÿäðå îîöèòîâ äðîçîôèëû
íàèáîëåå çàìåòíûì ÿâëÿåòñÿ òîíêîôèáðèëëÿðíîå òåëî
ïðàâèëüíîé ñôåðè÷åñêîé ôîðìû 1.5 ìêì â äèàìåòðå, êî-
òîðîå ñâÿçàíî ñ êàðèîñîìîé íà ïðîòÿæåíèè äîâîëüíî
äëèòåëüíîãî ïåðèîäà äèïëîòåíû (ñòàäèè 3—8). Âïîñëåä-
ñòâèè (ñòàäèÿ 10) ýòî îäèíî÷íîå òåëî ðàñïàäàåòñÿ íå íå-
ñêîëüêî áîëåå ìåëêèõ òåëåö (Liu et al., 2006a). Èçâåñòíîå
â ñòàðîé ëèòåðàòóðå êàê «âíóòðåííåå òåëî» (Binnenkör-
per) (Bier et al., 1967), â íàñòîÿùåå âðåìÿ íå ïîäëåæèò ñî-
ìíåíèþ, ÷òî îíî ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñâîåîáðàçíîå òåëüöå
Êàõàëÿ (ÒÊ) îîöèòîâ, ïîñêîëüêó ñîäåðæèò ðÿä ìàðêåðíûõ
áåëêîâ è ÐÍÊ (Liu et al., 2006a). Õàðàêòåðíûé ñòðóêòóð-
íûé êîìïëåêñ êàðèîñîìû è êðóïíîãî ÒÊ ôîðìèðóåòñÿ â
ÿäðå îîöèòîâ è íåêîòîðûõ äðóãèõ ìóõ (Bogolyubov, Ste-
panova, 2007). Åùå îäèí òèï ÿäåðíûõ òåëåö, àññîöèèðî-
âàííûõ ñ êàðèîñîìîé äðîçîôèëû, ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé
îäèíî÷íîå òåëüöå ãèñòîíîâîãî ëîêóñà (ÒÃË), êîòîðîå
ïðèñóòñòâóåò ëèøü íà ðàííèõ ñòàäèÿõ, à çàòåì èñ÷åçàåò
(Liu et al., 2006a). Ïîäðîáíåå î ÒÊ è ÒÃË (ïîñëåäíèå
áûëè âïåðâûå îòêðûòû èìåííî â êëåòêàõ Drosophila —
Liu et al., 2006b), èõ ìîëåêóëÿðíîì ñîñòàâå è ôóíêöèÿõ
ñì. îáçîðû (Nizami et al., 2010; Õîäþ÷åíêî, Êðàñèêîâà,
2014).

Ëþáîïûòíî, ÷òî ñòðóêòóðíûé êîìïëåêñ, îáðàçîâàí-
íûé êàðèîñîìîé è êðóïíûì ÿäåðíûì òåëîì, îïèñàí â
îîöèòàõ ïèÿâêè Erpobdella johanssoni (Ben Ahmed et al.,
2013). Îäíàêî àâòîðû íàçûâàþò ñîîòâåòñòâóþùåå òåëî
«ÿäðûøêîì», îñíîâûâàÿñü ëèøü íà åãî ïîçèòèâíîì îêðà-
øèâàíèè àçîòíîêèñëûì ñåðåáðîì.

Ó íåêîòîðûõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ, ó êî-
òîðûõ êàðèîñôåðà ëèøåíà âîëîêíèñòîé êàïñóëû, åå ñòðî-
åíèå íåñêîëüêî îòëè÷àåòñÿ îò ñòðîåíèÿ êàðèîñîìû äðîçî-
ôèëû (ðèñ. 3, â). Â îîöèòàõ Tenebrio molitor (Coleoptera) è
Panorpa communis (Mecoptera) êàðèîñîìà îêðóæåíà ðûõ-
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ëûì, àìîðôíûì ôèáðîãðàíóëÿðíûì ìàòåðèàëîì, êîòî-
ðûé ñîñòîèò èç õàîòè÷íî ïåðåìåøàííûõ 30—50-íàíîìåò-
ðîâûõ ãðàíóë è òîíêèõ (îêîëî 10 íì) ôèáðèëë (ðèñ. 3, â,
ã). Ýòîò ìàòåðèàë ñîäåðæèò ðÿä ôàêòîðîâ, ñâÿçàííûõ ñ ýê-
ñïðåññèåé ãåíîâ, â ÷àñòíîñòè ÐÍÊ-ïîëèìåðàçó II è ôàêòî-
ðû ñïëàéñèíãà (Bogolyubov et al., 2000; Bogolyubov, Par-
fenov, 2001; Batalova et al., 2005). Ñ ó÷åòîì òîãî, ÷òî
ñôîðìèðîâàííàÿ êàðèîñîìà ó äàííûõ âèäîâ íàñåêîìûõ
òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâíà (Bogolyubov, 2007), óêàçàí-
íûå ôàêòîðû, î÷åâèäíî, óæå âûøëè èç ïðîöåññîâ òðàíñ-
êðèïöèè è ñïëàéñèíãà.

Ô î ð ì è ð î â à í è å ê à ð è î ñ î ì û ó Drosophila.
Â îîöèòàõ äðîçîôèëû êàðèîñîìà ôîðìèðóåòñÿ ïîñëå çà-
âåðøåíèÿ ñòàäèè ïàõèòåíû ïðîôàçû ìåéîçà (ñòàäèÿ 3),
êîãäà çàâåðøàåòñÿ ìåéîòè÷åñêàÿ ðåêîìáèíàöèÿ õðîìî-
ñîì, âîññòàíàâëèâàþòñÿ äâóõíèòåâûå ðàçðûâû ÄÍÊ è
ïîëíîñòüþ ðàçáèðàþòñÿ ÑÊ. Ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû,
ïî-âèäèìîìó, ïðîèñõîäèò íåçàâèñèìî îò áåëêîâ ÑÊ, ïî-
ñêîëüêó â îîöèòàõ ìóòàíòíûõ ìóõ, ó êîòîðûõ èìåþò ìåñ-
òî íàðóøåíèÿ â ôîðìèðîâàíèè ÑÊ, îáðàçóåòñÿ êàðèîñî-
ìà, íå èìåþùàÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ àíîìàëèé (Takeo et al.,
2011).

Â âèäå êîìïàêòíîé ìàññû õðîìàòèíà êàðèîñîìà äðî-
çîôèëû ïðèñóòñòâóåò äàæå ïîñëå ðàçáîðêè îáîëî÷êè ÿäðà
îîöèòà, âïëîòü äî ìåòàôàçû I. Ïîêàçàíî, ÷òî êàðèîñîìà
ñëóæèò öåíòðîì ôîðìèðîâàíèÿ áèïîëÿðíîãî âåðåòåíà ïå-
ðåä ïåðâûì äåëåíèåì ìåéîçà (Theurkauf, Hawley, 1992;
Wu et al., 2008), à íàðóøåíèÿ ïðîöåññà ôîðìèðîâàíèÿ êà-
ðèîñîìû ïðè íåêîòîðûõ ìóòàöèÿõ ïðèâîäÿò ê íàðóøåíè-
ÿì ñáîðêè åäèíîãî âåðåòåíà äåëåíèÿ (Cullen et al., 2005).
Èçâåñòíà, íàïðèìåð, ìóòàöèÿ ff16 (Syntaxin 13), ïðè êîòî-
ðîé êàðèîñîìà îêàçûâàåòñÿ ðàçäåëåííîé íà 2—3 ÷àñòè è
âîêðóã êàæäîãî òàêîãî áëîêà õðîìàòèíà ôîðìèðóåòñÿ îò-
äåëüíîå âåðåòåíî (Fedorova et al., 2001).

Ïðîòåêàíèå ìåéîçà äî ðåïàðàöèè äâóõíèòåâûõ ðàç-
ðûâîâ ÄÍÊ, îáðàçóþùèõñÿ âî âðåìÿ ðåêîìáèíàöèè,
ïîëíîé ðåêîìáèíàöèè è âûñâîáîæäåíèÿ õðîìîñîì îò
ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ïîñëå ÷åãî õðîìîñîìû ñòàíîâÿòñÿ
ñïîñîáíûìè ñôîðìèðîâàòü êàðèîñîìó, êîíòðîëèðóåòñÿ
ñèñòåìîé êîíòðîëüíîé òî÷êè ìåéîòè÷åñêîé ðåêîìáèíà-
öèè (meiotic recombination checkpoint, MRC) (Subramani-
an, Hochwagen, 2014). Ó ìóõ, íåñóùèõ ìóòàíòíûå ãåíû,
êîòîðûå îòâåòñòâåííû çà ôîðìèðîâàíèå âåðåòåíà äåëå-
íèÿ (ìóòàöèè êëàññà spindle, òàêèå êàê okra è spindle B),
ñèñòåìà MRC íàðóøàåò ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû çà ñ÷åò
íåïîëíîé ðåïàðàöèè äâóõíèòåâûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ (Ghab-
rial, Schüpbach, 1999). Â ýòîì ñëó÷àå êàðèîñîìà ëèáî àíî-
ìàëüíûì îáðàçîì ñâÿçàíà ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, ëèáî ðàç-
äåëåíà íà îòäåëüíûå áëîêè êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìà-
òèíà (González-Reyes et al., 1997; Ghabrial et al. 1998;
Ghabrial, Schüpbach, 1999; Abdu et al., 2002; Staeva-Vieira
et al., 2003).

Íåîáõîäèìûì ýëåìåíòîì êàñêàäà ðåàêöèé MRC ÿâ-
ëÿåòñÿ êèíàçà Mei-41 — ãîìîëîã ATM/ATR ó Drosophila,
êîòîðàÿ â ñâîþ î÷åðåäü êîíòðîëèðóåò ÷åêïîéíò-êèíàçó
Mnk (ãîìîëîã Chk2), ÷òî îáåñïå÷èâàåò âîçíèêíîâåíèå
äâóõöåïî÷å÷íûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ, ñïåöèôè÷íûõ äëÿ ìåéî-
çà (Subramanian, Hochwagen, 2014). Ïîêàçàíî, ÷òî ïðè
ýòîì êàêàÿ-ëèáî ìóòàöèÿ êëàññà spindle ïðåäîòâðàùàåò
äåôåêòû ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû (Ghabrial, Schüpbach,
1999; Abdu et al., 2002). Âîññòàíîâëåíèå íîðìàëüíîé ìîð-
ôîëîãèè êàðèîñîìû òàêæå íàáëþäàëè, åñëè îäíîâðåìåí-
íî èìåëà ìåñòî ìóòàöèÿ â ãåíå mei-W68, êîòîðûé êîäèðó-
åò ïîäîáíûé ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçå II áåëîê, íåîáõîäèìûé
äëÿ ñîçäàíèÿ äâóõöåïî÷å÷íûõ ðàçðûâîâ (Ghabrial, Schüp-

bach, 1999). Â öåëîì èñïîëüçîâàíèå äâîéíûõ ìóòàíòîâ
ïîçâîëÿåò ïðîâåðèòü, çàâèñÿò ëè àíîìàëèè ôîðìèðîâàíèÿ
êàðèîñîìû îò MRC.

Ñ÷èòàþò, ÷òî äåôåêòû êàðèîñîìû, âîçíèêàþùèå ïðè
ìóòàöèÿõ êëàññà spindle, ìîãóò îòðàæàòü àíîìàëèè áîëåå
ðàííèõ ñîáûòèé ìåéîçà, ïîñêîëüêó ìîðôîëîãèÿ êàðèîñî-
ìû ìóòàíòîâ íàïîìèíàåò ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà â ïðîîî-
öèòàõ äèêîãî òèïà â íîðìå, êîòîðîå ñîõðàíÿåòñÿ íà áîëåå
ïîçäíèõ ñòàäèÿõ îîãåíåçà ìóòàíòíûõ ìóõ (Ghabrial,
Schüpbach, 1999; Abdu et al., 2002; Lancaster et al., 2010).

Ó ìíîãèõ ìóòàíòîâ àíîìàëüíûé ôåíîòèï êàðèîñîìû
âîçíèêàåò íåçàâèñèìî îò MRC. Äåôåêòíóþ êàðèîñîìó,
íàïîìèíàþùóþ àíîìàëüíóþ êàðèîñîìó ìóõ ñ ìóòàöèÿìè
êëàññà spindle, íàáëþäàëè â áîëåå ÷åì 50 % îîöèòîâ, íå-
ñóùèõ ìóòàíòíûé ãåí deadlock, êîòîðûé íåîáõîäèì äëÿ
íîðìàëüíîãî ïðîòåêàíèÿ ðàçëè÷íûõ ñòàäèé îîãåíåçà Dro-
sophila, íî íå äëÿ ðåïàðàöèè äâóõíèòåâûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ
(Wehr et al., 2006). Èçâåñòåí ðÿä äðóãèõ MRC-íåçàâèñè-
ìûõ ìóòàöèé, ïðè êîòîðûõ îîöèòû äåìîíñòðèðóþò ñõîä-
íóþ ìîðôîëîãèþ àíîìàëüíîé êàðèîñîìû, íàïðèìåð ìó-
òàöèè ãåíà encore, îòâåòñòâåííîãî çà ðåãóëÿöèþ êëåòî÷-
íîãî öèêëà (Van Buskirk et al., 2000).

Â îîöèòàõ ìóõ, íåñóùèõ ìóòàíòíûé ãåí, êîäèðóþ-
ùèé áåëîê Vasa (èçâåñòíûé ìàðêåð ïîëÿðíîé ïëàçìû), â
ÿäðå ïðèñóòñòâóþò 2—3 áëîêà êîíäåíñèðîâàííîãî õðî-
ìàòèíà âìåñòî íîðìàëüíîé êàðèîñîìû (Styhler et al.,
1998; Tomancak et al., 1998). Ïîñêîëüêó áåëîê Vasa íå
ó÷àñòâóåò â ðåïàðàöèè äâóõöåïî÷å÷íûõ ðàçðûâîâ ÄÍÊ,
êîòîðûå ñîïðîâîæäàþò ìåéîòè÷åñêóþ ðåêîìáèíàöèþ,
àíîìàëüíàÿ ìîðôîëîãèÿ êàðèîñîìû ïðè ìóòàöèÿõ ãåíà
vasa, î÷åâèäíî, íå ñâÿçàíà ñ ñîõðàíåíèåì ðàçðûâîâ
ÄÍÊ. Ìóòàöèÿ â äðóãîì ãåíå (krimper), êîäèðóþùåì, êàê
è vasa, êîìïîíåíò ïîëÿðíîé ïëàçìû, òàêæå ïðèâîäèò ê
àíîìàëèÿì ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû è êàê ðåçóëüòàò —
ê ñòåðèëüíîñòè ñàìîê (Lim, Kai, 2007).

Ê íàðóøåíèþ íîðìàëüíîãî ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñî-
ìû Drosophila ïðèâîäèò ñíèæåíèå óðîâíÿ íåêîòîðûõ
íóêëåîïîðèíîâ, âêëþ÷àÿ áåëêè Nup62 èëè Nup93. Â ýòîì
ñëó÷àå âìåñòî êîìïàêòíîé êàðèîñîìû, ðàñïîëîæåííîé â
öåíòðå ÿäðà, ïîÿâëÿåòñÿ íåñêîëüêî áëîêîâ êîíäåíñèðî-
âàííîãî õðîìàòèíà, ñâÿçàííûõ ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé.
Ñõîäíûé ýôôåêò íàáëþäàëè ó ìóõ, íåñóùèõ ìóòàöèþ â
ãåíå Nup62. Îäíàêî äåïëåöèÿ íåêîòîðûõ äðóãèõ áåëêîâ
ïîðîâîãî êîìïëåêñà íå îêàçûâàëà òàêîãî ýôôåêòà (Breuer,
Ohkura, 2015).

Âàæíûìè ðåãóëÿòîðàìè ïðåîáðàçîâàíèé õðîìàòèíà â
õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû, î÷åâèäíî, ÿâëÿþòñÿ
ýïèãåíåòè÷åñêèå ìîäèôèêàòîðû õðîìàòèíà, âêëþ÷àÿ
ôåðìåíòû, êîòîðûå ó÷àñòâóþò â ìîäèôèêàöèÿõ ãèñòîíîâ
(Flora et al., 2017). Óñòàíîâëåíî, ÷òî îäíèì èç ãëàâíûõ
ðåãóëÿòîðîâ ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû Drosophila è, âîç-
ìîæíî, êàðèîñôåðû äðóãèõ æèâîòíûõ ÿâëÿåòñÿ êîíñåðâà-
òèâíàÿ êèíàçà ãèñòîíîâ NHK-1 (nucleosomal histone kina-
se-1), êîòîðàÿ ó äðîçîôèëû èçâåñòíà êàê Vrk-1 (Cullen
et al., 2005; Ivanovska et al., 2005; Lancaster et al., 2007,
2010).

Àêòèâíîñòü êèíàçû NHK-1 ïîäàâëÿåò ñèñòåìà MRC,
÷òî ïðåïÿòñòâóåò ðåîðãàíèçàöèè ñòðóêòóðû ÿäðà îîöèòà,
âêëþ÷àÿ ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû. Ó ìóõ, íåñóùèõ ìó-
òàíòíûé ãåí nhk-1, êàðèîñîìà äåìîíñòðèðóåò ñõîäíûå
ìîðôîëîãè÷åñêèå äåôåêòû, ÷òî è â ñëó÷àå ìóòàöèé êëàññà
spindle: îíà ñóùåñòâåííî ìåíåå êîìïàêòíà è ÷àñòî íàõî-
äèòñÿ â êîíòàêòå ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé â âèäå íåñêîëüêèõ
áëîêîâ êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà. Îäíàêî â îòëè÷èå
îò spindle-ìóòàíòîâ íàáëþäàåìûå äåôåêòû ôîðìèðîâà-
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íèÿ êàðèîñîìû íå òðåáóþò àêòèâàöèè MRC (Lancaster
et al., 2010).

Ïåðâîå äîêàçàòåëüñòâî êëþ÷åâîé ðîëè êèíàçû NHK-1
â ôîðìèðîâàíèè êàðèîñîìû ïîëó÷åíî â ðåçóëüòàòå èññëå-
äîâàíèÿ, ïðîäåìîíñòðèðîâàâøåãî íåîáõîäèìîñòü äëÿ
ïðàâèëüíîé ñáîðêè õðîìîñîì â êàðèîñîìó ñïåöèôè÷å-
ñêîãî ôîñôîðèëèðîâàíèÿ ãèñòîíà H2A ïî îñòàòêó òðåî-
íèíà-119, ðàñïîëîæåííîìó â C-êîíöåâîé ÷àñòè ìîëåêóëû
(Ivanovska et al., 2005). Ïî îêîí÷àíèè ìåéîòè÷åñêîé ðå-
êîìáèíàöèè õðîìîñîì, êîãäà îñòàòîê ñåðèíà-139 â ìîëå-
êóëå ãèñòîíà g-Í2Àv (âàðèàíò g-H2AX ó Drosophila) íà-
õîäèòñÿ â äåôîñôîðèëèðîâàííîì ñîñòîÿíèè, êèíàçà
NHK-1 ôîñôîðèëèðóåò òðåîíèí-119, ïîñëå ÷åãî ïðîèñõî-
äÿò äåçèíòåãðàöèÿ ÑÊ, ïðèâëå÷åíèå êîíäåíñèíîâ íà õðî-
ìîñîìû è â èòîãå ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû.

Ïðåäñòàâëåíû ýêñïåðèìåíòàëüíûå äàííûå, îáúÿñíÿ-
þùèå òîò ôàêò, ÷òî àáåððàíòíûå õðîìàòèíîâûå ãëûáêè,
âîçíèêàþùèå âìåñòî íîðìàëüíîé êàðèîñîìû ïðè ìóòà-
öèÿõ â ãåíå nhk-1, îêàçûâàþòñÿ òåñíî ñâÿçàííûìè ñ ÿäåð-
íîé îáîëî÷êîé (Lancaster et al., 2007). Îêàçàëîñü, ÷òî
ôîðìèðîâàíèå íîðìàëüíîé êàðèîñîìû íàðóøàåò ëèáî
äåïëåöèÿ NHK-1, ëèáî ýêñïðåññèÿ ôàêòîðà BAF (barri-
er-to-autointegration factor). Íàîáîðîò, â ðåçóëüòàòå ôîñ-
ôîðèëèðîâàíèÿ BAF êèíàçîé NHK-1 ôîðìèðóåòñÿ íîð-
ìàëüíàÿ êàðèîñîìà. Ýòè äàííûå èìåþò ïðèíöèïèàëüíîå
çíà÷åíèå äëÿ ïîíèìàíèÿ ìåõàíèçìîâ ôîðìèðîâàíèÿ êà-
ðèîñîìû, ïîñêîëüêó BAF ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé õîðîøî èç-
âåñòíûé ëèíêåð ìåæäó õðîìàòèíîì è ÿäåðíîé îáîëî÷êîé
çà ñ÷åò îäíîâðåìåííûõ âçàèìîäåéñòâèé ñ ÄÍÊ è áåëêàìè
âíóòðåííåé ÿäåðíîé ìåìáðàíû, âêëþ÷àÿ áåëêè LEM-D
(Lamina-associated polypeptide 2, Emerin, MAN1 domain).
Òàêèå âçàèìîäåéñòâèÿ, êàê èçâåñòíî, îáåñïå÷èâàþò èí-
òåãðàòèâíûé ìåõàíèçì ïîääåðæàíèÿ öåëîñòíîñòè ãåíîìà
(Jamin, Wiebe, 2015). Ôîñôîðèëèðîâàíèå ôàêòîðà BAF
êèíàçîé NHK-1 ïîçâîëÿåò õðîìîñîìàì îîöèòà îòñîåäè-
íèòüñÿ îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè, ÷òî ïðèâîäèò ê ôîðìèðîâà-
íèþ íîðìàëüíîé êîìïàêòíîé êàðèîñîìû, ðàñïîëîæåííîé
â öåíòðå ÿäðà. Åñëè ôîñôîðèëèðîâàíèå BAF òàê èëè èíà-
÷å íàðóøåíî, êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû îñòàþòñÿ
ñâÿçàííûìè ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, ôîðìèðóÿ äåôåêòíóþ
êàðèîñîìó.

Ïîìèìî NHK-1 äåìåòèëàçà ãèñòîíîâ Kdm5/Lid òàêæå
ðåãóëèðóåò ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû â îîãåíåçå Droso-
phila (Zhaunova et al., 2016). Ýòîò ôåðìåíò óäàëÿåò ìåòè-
ëüíóþ ãðóïïó â îñòàòêå ëèçèíà-4 ìîëåêóëû òðèìåòèëèðî-
âàííîãî ãèñòîíà H3 (H3K4me3), êîòîðûé ñâÿçàí ñ äâóõöå-
ïî÷å÷íûìè ðàçðûâàìè ÄÍÊ; ïðè ýòîì íîêàóò ãåíà Kdm5
âûçûâàåò çíà÷èòåëüíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå àíîìàëèè õðî-
ìàòèíà (Navarro-Costa et al., 2016). Â ÷àñòíîñòè, îòñóòñò-
âèå Kdm5 âëèÿåò íà ïåðåñòðîéêó õðîìàòèíà âî âðåìÿ
óïîìÿíóòîãî ðàíåå êðàòêîâðåìåííîãî ïåðèîäà âîçîáíîâ-
ëåíèÿ òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè, ñïåöèôè÷íîãî äëÿ
îîãåíåçà Drosophila (ñòàäèè 9—10), è ñóùåñòâåííî óäëè-
íÿåò ýòîò ïåðèîä. Ñàìà ïî ñåáå äåìåòèëàçíàÿ àêòèâíîñòü
Kdm5/Lid íå ÿâëÿåòñÿ íåîáõîäèìûì ôàêòîðîì äëÿ ïðàâè-
ëüíîé ñáîðêè êàðèîñîìû, òåì íå ìåíåå äëÿ ýòîãî òðåáóåò-
ñÿ àêòèâíîñòü ãåíà Kdm5/lid (Kdm5/little imaginal discs)
(Zhaunova et al., 2016). Òàê, àíîìàëèè â ôîðìèðîâàíèè êà-
ðèîñîìû è âîçíèêíîâåíèå ñòåðèëüíîñòè ñàìîê Drosophila
âûçûâàåò ýêñïðåññèÿ êîðîòêèõ øïèëå÷íûõ ÐÍÊ (shÐÍÊ),
ìèøåíüþ êîòîðûõ ñëóæèò ãåí Kdm5/lid. Ñõîäíûé ýôôåêò
äåìîíñòðèðóåò è ìóòàöèÿ â ãåíå Kdm5/lid. Àâòîðû ïîêà-
çàëè, ÷òî ñíèæåíèå óðîâíÿ áåëêà Kdm5/Lid íàðóøàåò
ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû íåçàâèñèìî îò MRC-ñèãíàëü-
íîãî ïóòè, è ýòè íàðóøåíèÿ, ïî-âèäèìîìó, ñâÿçàíû ñ ñî-

áûòèÿìè, êîòîðûå èìåþò ìåñòî íà áîëåå ðàííèõ ñòàäèÿõ
îîãåíåçà.

Íîðìàëüíîå ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû è ïîääåðæà-
íèå åå ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè â îîöèòàõ Drosophila ðå-
ãóëèðóåò è êîíñåðâàòèâíàÿ ñåðèí/òðåîíèí-ïðîòåèíêèíàçà
SRPK (Loh et al., 2012). Ó ñòåðèëüíûõ ìóõ, íåñóùèõ ìó-
òàíòíûé ãåí srpk, êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí â ÿäðå
îîöèòîâ ìîæåò íàõîäèòüñÿ â âèäå ñêîïëåíèé îòäåëüíûõ
ãëûáîê, ëèáî êàðèîñîìà êàê åäèíàÿ ìàññà õðîìàòèíà ìî-
æåò èìåòü íåïðàâèëüíóþ ôîðìó, äåìîíñòðèðóÿ çàìåòíûå
âûñòóïû íà ïîâåðõíîñòè. Èíîãäà àíîìàëüíûå áëîêè êîí-
äåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà ìîãóò áûòü àññîöèèðîâàíû ñ
ÿäåðíîé îáîëî÷êîé. Íàðóøåíèÿ íîðìàëüíîãî ôîðìèðîâà-
íèÿ êàðèîñôåðû ïðè ìóòàöèÿõ â ãåíå srpk ïðîèñõîäÿò íå-
çàâèñèìî îò MRC.

Ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, êîòîðûå ïðèâîäÿò ê àíî-
ìàëèÿì ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû â óñëîâèÿõ äåôèöèòà
SRPK, åùå ïðåäñòîèò óñòàíîâèòü. Íå èñêëþ÷åíî, ÷òî äëÿ
îòñîåäèíåíèÿ õðîìîñîì îò ÿäåðíîé îáîëî÷êè â õîäå ôîð-
ìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû â ÿäðå îîöèòîâ Drosophila òðåáóåò-
ñÿ ôîñôîðèëèðîâàíèå ðåöåïòîðà ëàìèíà B (LBR) — áåë-
êà, ðàñïîëîæåííîãî íà âíóòðåííåé ÿäåðíîé ìåìáðàíå, êî-
òîðûé ïðèñîåäèíÿåò ëàìèíó è ãåòåðîõðîìàòèí ê ÿäåðíîé
îáîëî÷êå è êîòîðûé ÿâëÿåòñÿ îäíèì èç ñóáñòðàòîâ SRPK
(Giannakouros et al., 2011).

Äëÿ ïðàâèëüíîé ñáîðêè êàðèîñîìû è ïîääåðæàíèÿ åå
ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè, ïî-âèäèìîìó, íåîáõîäèìû
áåëêè ñåìåéñòâà Smc (structural maintenance of chromoso-
mes). Èçâåñòíî, ÷òî õðîìîñîìíûå àíîìàëèè ÷àñòî ñâÿçà-
íû ñ ìóòàöèÿìè ãåíîâ, êîäèðóþùèõ ýòè áåëêè, îñîáåííî
áåëêè êîìïëåêñà Smc5/6 (Jeppsson et al., 2014). Â îîöèòàõ
Drosophila áåëîê Smc6 áûë ëîêàëèçîâàí â êàðèîñîìå. Ïî-
êàçàíî, ÷òî ó smc5/6-ìóòàíòíûõ ìóõ ïðîèñõîäèò çàäåðæ-
êà ðàçâèòèÿ îîöèòîâ íà ñòàäèè ïàõèòåíû è èìååò ìåñòî
áîëåå ïîçäíåå ôîðìèðîâàíèå êàðèîñîìû (Tran et al.,
2016). Êðîìå òîãî, â ñôîðìèðîâàííîé êàðèîñîìå Droso-
phila áûë òàêæå ëîêàëèçîâàí êîíäåíñèí Smc4. Íà áîëåå
ðàííåé ñòàäèè ýòîò áåëîê çàíèìàåò îäèíî÷íóþ îáëàñòü
âíóòðè ðàííåé êàðèîñîìû, â õîäå åå ðàçâèòèÿ âûÿâëÿåòñÿ
â íåñêîëüêèõ çîíàõ è, íàêîíåö, â ïîëíîñòüþ ñôîðìèðî-
âàííîé êàðèîñîìå ðàñïðåäåëÿåòñÿ ïî âñåìó åå îáúåìó
(Ivanovska et al., 2005).

Â ïîääåðæàíèè ñòðóêòóðíîé öåëîñòíîñòè êàðèîñîìû
Drosophila èãðàåò ìÐÍÊ — ïðîäóêò ãåíà oskar. Ýòà ÐÍÊ
îáëàäàåò êàê êîäèðóþùèìè, òàê è íåêîäèðóþùèìè ôóíê-
öèÿìè è ó÷àñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè ýìáðèîíàëüíûõ îñåé
òåëà (Lasko, 2011). Îòñóòñòâèå ìÐÍÊ oskar (íåçàâèñèìî
îò åå ôóíêöèé) íàðóøàåò ïðàâèëüíîå ôîðìèðîâàíèå êà-
ðèîñîìû, êîòîðàÿ îêàçûâàåòñÿ ôðàãìåíòèðîâàííîé íà íå-
ñêîëüêî áëîêîâ êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà (Jenny
et al., 2006; Kanke et al., 2015).

Íàêîíåö, èìåþòñÿ äàííûå, óêàçûâàþùèå íà òî, ÷òî
îïðåäåëåííóþ ðîëü â ôîðìèðîâàíèè êàðèîñîìû èãðàåò
ÿäåðíûé àêòèí, ïîñêîëüêó ìóòàöèè â íåñêîëüêèõ ãåíàõ,
ðåãóëèðóþùèõ ôóíêöèè àêòèíà â îîöèòàõ, ïðèâîäÿò ê
çíà÷èòåëüíûì àíîìàëèÿì ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû
(Djagaeva et al., 2005). Â ÷àñòíîñòè, àâòîðû ïðîàíàëèçè-
ðîâàëè ìóòàöèè ãåíîâ Src64 è Tec29, êîòîðûå êîäèðóþò
äâå òèðîçèíêèíàçû Drosophila, ó÷àñòâóþùèå â ðåãóëÿöèè
àêòèíîâîé ñåòè. Àíîìàëèè ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû
èìåþò ìåñòî ïðè ìóòàöèÿõ ãåíîâ, ðåãóëèðóþùèõ ïî-
ëèìåðèçàöèþ-äåïîëèìåðèçàöèþ àêòèíà (spire è chicka-
dee/profilin), à òàêæå ãåíà, êîäèðóþùåãî áåëîê Kelch, êî-
òîðûé îòâå÷àåò çà ñøèâêó àêòèíîâûõ ôèëàìåíòîâ. Õîòÿ
ôóíêöèè è ìåõàíèçìû äåéñòâèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ áåëêîâ
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ðàçëè÷àþòñÿ, àíîìàëèè êàðèîñîìû â îîöèòàõ ìóòàíòíûõ
ìóõ îêàçàëèñü ñõîäíûìè: êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà â êàðè-
îñîìó çàïàçäûâàëà, à êàðèîñîìà íå áûëà êîìïàêòíîé è
òåðÿëà ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó, áóäó÷è èíîãäà ôðàãìåíòèðî-
âàííîé.

Êàðèîñôåðà ìëåêîïèòàþùèõ

Â ïîñëåäíèå ãîäû ïîÿâèëîñü íåñêîëüêî îáçîðîâ, êà-
ñàþùèõñÿ ïðåîáðàçîâàíèé õðîìàòèíà îîöèòîâ â îîãåíåçå
ìëåêîïèòàþùèõ (De La Fuente, 2006; Tan et al., 2009; Gu
et al., 2010; De La Fuente et al., 2012; Luciano, Lodde, 2013;
Luciano et al., 2014; Lodde et al., 2015). Ïðè ýòîì åäèíàÿ
íîìåíêëàòóðà â îòíîøåíèè êîíôèãóðàöèè õðîìàòèíà
îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ îòñóòñòâóåò. Çà èñêëþ÷åíèåì
îòäåëüíûõ ðàáîò (Parfenov et al., 1989; De La Fuente et al.,
2004a), ðåäêî èñïîëüçóåòñÿ òåðìèí «êàðèîñôåðà», õîòÿ
ïîïûòêè ñðàâíèòü îïðåäåëåííûå êîíôèãóðàöèè õðîìàòè-
íà â ÿäðå îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ ñ êàðèîñôåðîé äðóãèõ
æèâîòíûõ ïðîâîäèëèñü (Combelles et al., 2002; Luciano,
Lodde, 2013; Luciano et al., 2014; Lodde et al., 2015).
Îñíîâíàÿ ïðîáëåìà ñîñòîèò â òîì, ÷òî îîöèòû ìëåêîïè-
òàþùèõ, âûäåëåííûå èç ôîëëèêóëîâ ïðèìåðíî îäíîãî
ðàçìåðà è âîçðàñòà, ïðåäñòàâëÿþò íåîäíîðîäíóþ ïîïóëÿ-
öèþ è ìîãóò ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àòüñÿ ïî êîíôèãóðàöèè
õðîìàòèíà.

Ê î í ô è ã ó ð à ö è ÿ õ ð î ì à ò è í à â î î ö è ò à õ ì ë å -
ê î ï è ò à þ ù è õ. Ò å ð ì è í î ë î ã è ÿ. È í â å ð ò è ð î â à í -
í à ÿ ê à ð è î ñ ô å ð à. Êàðèîñôåðà ôîðìèðóåòñÿ â ÿäðå
îîöèòîâ ïîäàâëÿþùåãî áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âè-
äîâ ìëåêîïèòàþùèõ, çà èñêëþ÷åíèåì êîçû, êîøêè è
îâöû. Â îîöèòàõ êîçû õðîìàòèí êîíäåíñèðóåòñÿ, ôîðìè-
ðóÿ íåñêîëüêî êðóïíûõ áëîêîâ, êîòîðûå íèêîãäà íå àãðå-
ãèðóþò â åäèíóþ ìàññó (Sui et al., 2005). Â îîöèòàõ êîøêè
õðîìàòèí òàêæå çàíèìàåò áîëüøóþ ÷àñòü ÿäðà, è ðåòèêó-
ëÿðíàÿ êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà îîöèòîâ ñîõðàíÿåòñÿ íà
âñåì ïðîòÿæåíèè ðàçâèòèÿ ôîëëèêóëîâ (Comizzoli et al.,
2011). Íåîáû÷íàÿ êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà, àññîöèèðî-
âàííîãî ñ ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, êîòîðóþ òðóäíî íàçâàòü

êàðèîñôåðîé, ôîðìèðóåòñÿ â îîöèòàõ îâöû (Russo et al.,
2007); ñì. íèæå.

Ñóùåñòâóþò äâå ïðèíöèïèàëüíî ðàçëè÷àþùèåñÿ
ìåæäó ñîáîé ìîðôîëîãè÷åñêèå ìîäåëè ôîðìèðîâàíèÿ êà-
ðèîñôåðû ó ìëåêîïèòàþùèõ: àññîöèàöèÿ õðîìàòèíà âî-
êðóã öåíòðàëüíîãî ýêñòðàõðîìîñîìíîãî òåëà, ÷òî ïðèâî-
äèò ê ôîðìèðîâàíèþ èíâåðòèðîâàííîé êàðèîñôåðû, è
ôîðìèðîâàíèå «îáû÷íîé» êàðèîñîìû â âèäå ïëîòíîé
ìàññû êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà.

Ó íåêîòîðûõ âèäîâ (ìûøü, ÷åëîâåê) êîíäåíñèðîâàí-
íûé õðîìàòèí ñîáèðàåòñÿ âîêðóã îñîáîé ÿäåðíîé ñòðóê-
òóðû, èçâåñòíîé êàê ÿäðûøêîïîäîáíîå òåëî (ßÏÒ; nucle-
olus-like body, NLB) (Szöllösi et al., 1991), ôîðìèðóÿ âî-
êðóã íåå çàìåòíûé ïåðèôåðè÷åñêèé îáîäîê (ðèñ. 4).
Èíîãäà ßÏÒ îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ íàçûâàþò «ïîñòú-
ÿäðûøêîì» (Ïî÷óêàëèíà, Ïàðôåíîâ, 2008) èëè «îñòàòî÷-
íûì ÿäðûøêîì» (nucleolar remnant — Fair et al., 2001),
÷òîáû ïîä÷åðêíóòü ïðèðîäó ýòîé ñïåöèôè÷åñêîé äëÿ
îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ ÿäåðíîé îðãàíåëëû êàê äåðèâà-
òà ÿäðûøêà. Ãðóçîâà (Gruzova, 1988) ïðåäëîæèëà íàçû-
âàòü ýòó ñòðóêòóðó «öåíòðàëüíûì òåëîì», ÷òîáû ïîä÷åð-
êíóòü åå ïîääåðæèâàþùóþ ðîëü äëÿ õðîìîñîì, ñîáðàí-
íûõ â êàðèîñôåðó òàêîãî òèïà. Â ýòîì ñëó÷àå êàðèîñôåðà
ÿâëÿåòñÿ «èíâåðòèðîâàííîé», ïîñêîëüêó õðîìîñîìû ðàñ-
ïîëàãàþòñÿ ñíàðóæè ïî îòíîøåíèþ ê ýêñòðàõðîìîñîì-
íîé ñòðóêòóðå (öåíòðàëüíîìó òåëó) — â îòëè÷èå îò
êàðèîñôåðû ñ êàïñóëîé, êîãäà õðîìîñîìû ðàñïîëîæåíû
âíóòðè êàïñóëû êàðèîñôåðû. Ýòî, îäíàêî, íå îçíà÷àåò,
÷òî âñå ýêñòðàõðîìîñîìíûå ñòðóêòóðû â ñëó÷àå ôîðìèðî-
âàíèÿ èíâåðòèðîâàííîé êàðèîñôåðû íàõîäÿòñÿ âíóòðè
ìàññû êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà. Ýëåêòðîííî-ìèê-
ðîñêîïè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî â îîöèòàõ ÷å-
ëîâåêà âìåñòå ñ õðîìîñîìàìè ê öåíòðàëüíîìó òåëó (ßÏÒ)
â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû ñòÿãèâàþòñÿ ÊÈÃ
(ðèñ. 4), ðàñïîëàãàÿñü íà ïåðèôåðèè êîìïëåêñà (Parfenov
et al., 1989; Miyara et al., 2003).

Ñëåäóåò ïîä÷åðêíóòü, ÷òî â ïîäàâëÿþùåì áîëüøèí-
ñòâå ðàáîò, ïîñâÿùåííûõ ÿäðó îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ,
êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà, ñîîòâåòñòâóþùàÿ èíâåðòèðî-
âàííîé êàðèîñôåðå, íîñèò íàçâàíèå «îêðóæåííîãî ÿä-
ðûøêà» (surrounded nucleolus, SN) — â ïðîòèâîïîëîæ-
íîñòü «ÿäðûøêó áåç îêðóæåíèÿ» (non-surrounded nucleo-
lus, NSN), êîãäà êàðèîñôåðà îòñóòñòâóåò (Mattson,
Albertini, 1990; Debey et al., 1993; Zuccotti et al., 1995; Tan
et al., 2009).

Ñëåäóåò ñäåëàòü åùå îäíî òåðìèíîëîãè÷åñêîå çàìå-
÷àíèå. Â ðàííåé ðàáîòå, ïîñâÿùåííîé óëüòðàñòðóêòóðå
ÿäåð îîöèòîâ ÷åëîâåêà (Parfenov et al., 1989), ïîëíîñòüþ
ôèáðèëëÿðíàÿ ñòðóêòóðà, íåàêòèâíàÿ â îòíîøåíèè ñèíòå-
çà ÐÍÊ è èçâåñòíàÿ òåïåðü êàê ßÏÒ, áûëà íàçâàíà «ÿä-
ðûøêîì», à «ÿäðûøêîïîäîáíûìè òåëàìè» — ñòðóêòóðû,
èçâåñòíûå òåïåðü êàê ÊÈÃ.

Êîíôèãóðàöèÿ NSN õàðàêòåðèçóåòñÿ äèôôóçíûì èëè
ñåò÷àòûì ðàñïðåäåëåíèåì õðîìàòèíà ïî âñåìó ÿäðó.
Â îîöèòàõ ñ êîíôèãóðàöèåé SN ÄÍÊ-ñïåöèôè÷åñêèå êðà-
ñèòåëè (DAPI, Hoechst) îò÷åòëèâî âûÿâëÿþò ÿðêî îêðà-
øèâàþùååñÿ êîëüöî âîêðóã ßÏÒ (èíâåðòèðîâàííóþ êà-
ðèîñôåðó). Èíîãäà ðàçëè÷àþò ïðîìåæóòî÷íûå êàðòèíû
ðàñïîëîæåíèÿ õðîìàòèíà âîêðóã ßÏÒ: íå ïîëíîñòüþ
îêðóæåííîå ÿäðûøêî (pNSN) ñ îòäåëüíûìè áëîêàìè êîí-
äåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà çà ïðåäåëàìè êàðèîñôåðû è
÷àñòè÷íî îêðóæåííîå ÿäðûøêî (pSN) ñ íåïîëíûì êîëü-
öîì õðîìàòèíà âîêðóã ßÏÒ (Bouniol-Baly et al., 1999).

Â ëþáîì ñëó÷àå NSN-êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà ïðåä-
øåñòâóåò êîíôèãóðàöèè SN, îäíàêî, êàê áûëî îòìå÷åíî,

154 Ä. Ñ. Áîãîëþáîâ

Ðèñ. 4. Óëüòðàñòðóêòóðà êàðèîñôåðû â ÿäðå îîöèòà èç àíòðàëü-
íîãî ôîëëèêóëà ÷åëîâåêà.

Õðîìàòèí (õð) îêðóæàåò ñíàðóæè ÿäðûøêîïîäîáíîå òåëî (ÿïò) — öåíò-
ðàëüíîå òåëî èíâåðòèðîâàííîé êàðèîñôåðû, ñ êîòîðîé òàêæå àññîöèèðî-
âàíû êëàñòåðû èíòåðõðîìàòèíîâûõ ãðàíóë (êèã). Ìèêðîôîòîãðàôèÿ ëþ-
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îîöèòû êàê ñ NSN-, òàê è ñ SN-êîíôèãóðàöèåé õðîìàòèíà
ìîãóò áûòü âûäåëåíû èç ôîëëèêóëîâ îäíîé ñòàäèè ðàçâè-
òèÿ, íî ñ ïîñòåïåííûì óâåëè÷åíèåì äîëè SN-îîöèòîâ ïî
ìåðå ðîñòà ôîëëèêóëîâ. Â äîñòèãøèõ ìàêñèìàëüíîãî ðàç-
âèòèÿ àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëàõ ìàêàê-ðåçóñîâ äîëÿ îîöè-
òîâ ñ êàðèîñôåðîé (SN-êîíôèãóðàöèåé) äîñòèãàåò 86 %
(Schramm et al., 1993).

×òî êàñàåòñÿ îïðåäåëåíèé êîíôèãóðàöèè õðîìàòèíà â
îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ, ê ñîæàëåíèþ, â íàñòîÿùåå âðå-
ìÿ åäèíîé íîìåíêëàòóðû íå ñóùåñòâóåò. Ìíîãèå àâòîðû
ïðèìåíèòåëüíî ê êîíêðåòíîìó âèäó æèâîòíûõ îïèñûâà-
ëè ñîñòîÿíèå õðîìàòèíà â îîöèòàõ ïîä ðàçíûìè íàçâàíè-
ÿìè, èñïîëüçóÿ ðàçíûå àááðåâèàòóðû; èõ îáøèðíûé ñïè-
ñîê ïðèâåäåí â îáçîðàõ (Tan et al., 2009; Luciano, Lodde,
2013; Luciano et al., 2014).

Â ÷àñòíîñòè, ïðåäëîæåíà äåòàëüíàÿ êëàññèôèêàöèÿ
ñîñòîÿíèÿ ÿäåðíûõ ñòðóêòóð â îîöèòàõ ÷åëîâåêà, ðàçâèâà-
þùèõñÿ in vitro (Combelles et al., 2002). Àâòîðû, íàçûâàÿ
ßÏÒ «ÿäðûøêîì», ðàçëè÷àþò: 1) ÷àñòè÷íî îêðóæåííîå
ÿäðûøêî, êîãäà ïðàêòè÷åñêè âåñü õðîìàòèí â âèäå òîí-
êèõ ôèáðèëë ðàñïðåäåëåí ïî ÿäðó (ãðóïïà A; êàðèîñôåðà
îòñóòñòâóåò); 2) îêðóæåííîå ÿäðûøêî, âîêðóã êîòîðîãî
ñòÿíóò âåñü õðîìàòèí (ãðóïïà B; ïîëíîñòüþ ñôîðìèðî-
âàííàÿ êàðèîñôåðà); 3) ÷àñòè÷íî îêðóæåííîå ÿäðûøêî
ëèøü ñ îòäåëüíûìè áëîêàìè õðîìàòèíà â îñòàëüíîé ÷àñ-
òè ÿäðà (ãðóïïà C; íåêîìïàêòíàÿ êàðèîñôåðà); 4) îêðó-
æåííîå ÿäðûøêî âìåñòå ñ òÿæàìè õðîìàòèíà â ÿäðå, íî â
îòñóòñòâèå òîíêèõ ôèáðèëë õðîìàòèíà, êàê â ïåðâîì ñëó-
÷àå (ãðóïïà D; òàêæå íåêîìïàêòíàÿ êàðèîñôåðà).

ß ä ð û ø ê î ï î ä î á í î å ò å ë î (ö å í ò ð à ë ü í î å ò å -
ë î ê à ð è î ñ ô å ð û), åñëè ñóùåñòâóåò, ÿâëÿåòñÿ íàèáîëåå
çàìåòíîé ÿäåðíîé îðãàíåëëîé îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ.
Îíî èìååò ïðàâèëüíóþ ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó è ñîñòîèò èç
ïëîòíî óïàêîâàííûõ, ñëó÷àéíûì îáðàçîì îðèåíòèðîâàí-
íûõ òîíêèõ (6—10 íì) ôèáðèëë (Chouinard, 1971, 1975).
Ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííîå ßÏÒ íå ñèíòåçèðóåò ðÐÍÊ,
è îñòàòêè ãðàíóëÿðíîãî êîìïîíåíòà ÿäðûøêà (ïðîðèáî-
ñîìíûå ÷àñòèöû), åñëè ïðèñóòñòâóþò, ìîæíî íàáëþäàòü
ëèøü íà åãî ïåðèôåðèè.

Ïîëíûé ìîëåêóëÿðíûé ñîñòàâ è ôóíêöèè ßÏÒ íåèç-
âåñòíû. Â îîöèòàõ ìûøè ßÏÒ ñîäåðæèò íåêîòîðûå
ñòðóêòóðíûå áåëêè, òàêèå êàê ëàìèíû A è B è òåëîìåð-
ñâÿçûâàþùèé áåëîê TRF2, íî â íèõ íå âûÿâëåíû àêòèí è
ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçà II (Pochukalina et al., 2016). Ïîñêîëü-
êó ßÏÒ èìååò ÿäðûøêîâîå ïðîèñõîæäåíèå, íåóäèâèòåëü-
íî, ÷òî îíî ñîäåðæèò íåêîòîðûå áåëêè ÿäðûøêà, ó÷àñòâó-
þùèå â ïðîöåññèíãå ïðå-ðÐÍÊ è ôîðìèðîâàíèè ðèáîñîì
(Zatsepina et al., 2000). Â òî æå âðåìÿ ßÏÒ íå ñîäåðæèò
ðÐÍÊ (Shishova et al., 2015).

Ïðîòèâîðå÷èâû èìåþùèåñÿ ôðàãìåíòàðíûå ñâåäåíèÿ
î âîçìîæíîñòè íàêîïëåíèÿ â ßÏÒ íåêîòîðûõ íåÿäðûø-
êîâûõ áåëêîâ. Íàïðèìåð, â íåêîòîðûõ ðàáîòàõ, âûïîë-
íåííûõ ñ ïîìîùüþ èììóíîýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè íà
îîöèòàõ ñâèíüè (Kopecny et al., 1996), ìûøè (Ïî÷óêà-
ëèíà, Ïàðôåíîâ, 2008) è ÷åëîâåêà (Parfenov et al., 1998),
ñîîáùàëîñü î ïðèñóòñòâèè â ñîñòàâå ßÏÒ êîèëèíà —
ìàðêåðíîãî áåëêà ÒÊ è ÒÃË. Ñîãëàñíî äàííûì íåêîòî-
ðûõ àâòîðîâ (Kopecny et al.,1996), ßÏÒ îîöèòîâ ñâèíüè
äåìîíñòðèðóþò ìå÷åíèå àíòèòåëàìè ê ôàêòîðàì ñïëàé-
ñèíãà ïðå-ìÐÍÊ (snÐÍÏ è SR-áåëêó SC35). Îäíàêî äðó-
ãèå àâòîðû (Parfenov et al., 1998; Ïî÷óêàëèíà, Ïàðôåíîâ,
2008; Pochukalina et al., 2016) íå âûÿâèëè áåëêà SC35
(ìàðêåð ÊÈÃ) â ßÏÒ îîöèòîâ ìûøè è ÷åëîâåêà.

Ì î ð ô î ë î ã è ÷ å ñ ê î å ð à ç í î î á ð à ç è å ê à ð è î -
ñ ô å ð û (ê à ð è î ñ î ì û) è ß Ï Ò ó ì ë å ê î ï è ò à þ ù è õ.

Õîòÿ àññîöèàöèÿ êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà ñ ßÏÒ
òèïè÷íà äëÿ îîöèòîâ íåêîòîðûõ ìëåêîïèòàþùèõ, êîððå-
ëÿöèÿ ìåæäó äëèòåëüíûì ñóùåñòâîâàíèåì ïîäîáíûõ äå-
ðèâàòîâ ÿäðûøåê è ôîðìèðîâàíèåì êàðèîñôåðû ìîæåò
áûòü ïðîñëåæåíà íå âñåãäà. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ êîíäåí-
ñèðîâàííûé õðîìàòèí âìåñòî ôîðìèðîâàíèÿ çàìåòíîãî
îáîäêà âîêðóã ßÏÒ îáðàçóåò ïðîñòî êîìïàêòíóþ ìàññó
(êàðèîñîìó).

Òåíäåíöèþ ê àññîöèàöèè ñ ÿäðûøêàìè ïðîÿâëÿåò
êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí â îîöèòàõ êðîëèêà. Îäíàêî
ó ýòèõ æèâîòíûõ ÿäðûøêè îîöèòîâ èñ÷åçàþò, êîãäà êàðè-
îñôåðà ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàíà è ïðåäñòàâëåíà ìàññîé
êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà — êàðèîñîìîé (Wang
et al., 2009).

Â îîöèòàõ êîðîâû ôîðìèðóåòñÿ êîìïàêòíàÿ êàðèîñî-
ìà (Chohan, Hunter, 2003), à ñâîåîáðàçíûå ôèáðèëëÿðíûå
ßÏÒ, íåàêòèâíûå â îòíîøåíèè ñèíòåçà ðÐÍÊ, èìåþò
âåñüìà õàðàêòåðíóþ ñòðóêòóðó, êîòîðàÿ âîçíèêàåò çà ñ÷åò
ñìåùåíèÿ ôèáðèëëÿðíûõ öåíòðîâ íà ïåðèôåðèþ ÿäðû-
øåê, â ðåçóëüòàòå ÷åãî ôîðìèðóåòñÿ ñâîåîáðàçíàÿ «øà-
ïî÷êà» (Crozet et al., 1986; Fair et al., 1996). Äàííûå î òîì,
îêðóæàåò ëè êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí ßÏÒ â õîäå
ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñîìû êðóïíîãî ðîãàòîãî ñêîòà, ïðî-
òèâîðå÷èâû. Íåêîòîðûå àâòîðû íå íàáëþäàëè çàìåòíîãî
õðîìàòèíîâîãî «êîëüöà» âîêðóã ßÏÒ (Lodde et al., 2007),
â òîì ÷èñëå íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå (Fair et al.,
1996). Îäíàêî äðóãèå àâòîðû ñîîáùàëè î òîì, ÷òî â îîöè-
òàõ êîðîâû õðîìàòèí ìîæåò ôîðìèðîâàòü ïîäîáíóþ ïå-
ðèíóêëåîëÿðíóþ ñòðóêòóðó, è íàçûâàëè òàêîå ñîñòîÿíèå
õðîìàòèíà SN-êîíôèãóðàöèåé (Liu et al., 2006c).

Â 67 % îîöèòîâ èç ðàííèõ àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëîâ
îâöû êîíäåíñèðîâàííûé õðîìàòèí îêðóæàåò ßÏÒ. Îäíà-
êî â îîöèòàõ èç ñðåäíèõ è ïðåîâóëÿòîðíûõ àíòðàëüíûõ
ôîëëèêóëîâ õðîìàòèí äåìîíñòðèðóåò âåñüìà íåîáû÷íîå
ðàñïîëîæåíèå, íàçâàííîå SNE-êîíôèãóðàöèåé (surroun-
ding nuclear envelope) (Russo et al., 2007). Â ýòîì ñëó÷àå
íå íàáëþäàåòñÿ êîìïàêòíîé êàðèîñîìû, à êîíäåíñèðî-
âàííûé õðîìàòèí ïîäñòèëàåò ÿäåðíóþ îáîëî÷êó.

Êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà îîöèòîâ â êîìïàêòíóþ ìàññó
âñëåä çà ñòàäèåé äèôôóçíîãî ðàñïîëîæåíèÿ â ÿäðå â âèäå
òÿæåé ïðîñëåæåíà â îîãåíåçå ëîøàäè (Hinrichs et al.,
1993; Hinrichs, 2010). Àâòîðû óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ôîð-
ìèðîâàíèå êàðèîñôåðû â îîöèòàõ ëîøàäè íàïîìèíàåò òà-
êîâóþ â îîöèòàõ ÷åëîâåêà. Îäíàêî, ïî íàøåìó ìíåíèþ,
êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà â ýòîì ñëó÷àå ðàçëè÷àåòñÿ, ïî-
ñêîëüêó íà ìèêðîôîòîãðàôèÿõ ÿäðà îîöèòîâ ëîøàäè íå
èäåíòèôèöèðóþòñÿ ßÏÒ. Ýòî çàìåòíî, åñëè ñðàâíèòü, íà-
ïðèìåð, ðèñ. 2, C, D â ñòàòüå (Hinrichs, 2010) ñ èëëþñòðà-
öèÿìè â ðàáîòàõ, âûïîëíåííûõ íà îîöèòàõ ÷åëîâåêà (Par-
fenov et al., 1989, ðèñ. 7, 8; Combelles et al., 2002, ðèñ. 1, B).

Êàðèîñôåðà â âèäå îäèíî÷íîé ìàññû êîíäåíñèðîâàí-
íîãî õðîìàòèíà (òèïè÷íàÿ êàðèîñîìà) ôîðìèðóåòñÿ â
ÿäðå îîöèòîâ ñîáàêè (Lee et al., 2008). Ïðè ýòîì ñòðóêòó-
ðû, íàïîìèíàþùèå ÿäðûøêè, íàõîäÿòñÿ âíóòðè ìàññû
õðîìàòèíà, íî îíè íå òàê çàìåòíû, êàê ßÏÒ â îîöèòàõ
ìûøè èëè ÷åëîâåêà (Reynaud et al., 2009). Ïîõîæèìè
ìîðôîëîãè÷åñêèìè ïðèçíàêàìè õàðàêòåðèçóåòñÿ êàðèîñ-
ôåðà (êàðèîñîìà) â îîöèòàõ õîðüêà (Sun et al., 2009).

Ò ð à í ñ ê ð è ï ö è î í í à ÿ à ê ò è â í î ñ ò ü ê à ð è î -
ñ ô å ð û ì ë å ê î ï è ò à þ ù è õ. Âíå çàâèñèìîñòè îò ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ îñîáåííîñòåé ñòðîåíèÿ êàðèîñôåðû åå ðàç-
âèòèå â ÿäðå îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ îòðàæàåò îáùóþ
òåíäåíöèþ ê ñóùåñòâåííîìó ñíèæåíèþ òðàíñêðèïöèîí-
íîé àêòèâíîñòè õðîìîñîìíîãî àïïàðàòà, ÷òî íå çàâèñèò
íè îò âîçðàñòà æèâîòíûõ, íè îò ðàçìåðà îîöèòîâ (Bou-
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niol-Baly et al., 1999). Ñôîðìèðîâàííàÿ êàðèîñôåðà òðàíñ-
êðèïöèîííî èíåðòíà â îîöèòàõ êðîëèêà (Wang et al.,
2009) è êðóïíîãî ðîãàòîãî ñêîòà (Lodde et al., 2008). Ïî-
ñòåïåííîå ñíèæåíèå òðàíñêðèïöèîííîé àêòèâíîñòè ÿäðà
îîöèòîâ êîððåëèðóåò ñ ôîðìèðîâàíèåì êàðèîñôåðû
(NSN-SN-ïåðåõîäîì) â îîöèòàõ ìûøè (Debey et al., 1993;
Bouniol-Baly et al., 1999; De La Fuente, Eppig, 2001) è
÷åëîâåêà (Parfenov et al., 1989), â òî âðåìÿ êàê ÿäðî
NSN-îîöèòîâ (äî ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû) òðàíñêðèï-
öèîííî àêòèâíî.

Â óñòàíîâëåíèè òðàíñêðèïöèîííî íåàêòèâíîãî ñîñòî-
ÿíèÿ õðîìàòèíà â êàðèîñôåðå âåäóùàÿ ðîëü ïðèíàäëåæèò
ïîëè(rC)-ñâÿçûâàþùåìó áåëêó 1 (PCBP1), èçâåñòíîìó
òàêæå êàê áåëîê E1 ãåòåðîãåííûõ ÿäåðíûõ ÐÍÏ (hnRNP
E1) (Xia et al., 2012). Ýòèì áåëêîì áîãàòû ðàñòóùèå îîöè-
òû, è îí èãðàåò âàæíóþ ðîëü â êîíòðîëå ýêñïðåññèè ãåíîâ
â êà÷åñòâå ðåãóëÿòîðà òðàíñêðèïöèè (Choi et al., 2009).
Ìèêðîèíúåêöèè PCBP1-ñïåöèôè÷åñêèõ ìàëûõ èíòåðôå-
ðèðóþùèõ (si) ÐÍÊ â îîöèòû ìûøè ïðèâîäÿò ê ðàçáîðêå
êàðèîñôåðû. Ïðè ýòîì õðîìàòèí ñíîâà ïðèíèìàåò
NSN-êîíôèãóðàöèþ è âîçîáíîâëÿåò òðàíñêðèïöèþ. Àíà-
ëèç òðàíñêðèïòîìà ïðåîâóëÿòîðíûõ îîöèòîâ âûÿâèë îêî-
ëî 4000 òðàíñêðèïòîâ, êîëè÷åñòâî êîòîðûõ ïîâûøàåòñÿ â
îîöèòàõ ìûøåé, íîêàóòèðîâàííûõ ïî ãåíó PCBP1 (Xia
et al., 2012).

Ð å ã ó ë ÿ ö è ÿ ô î ð ì è ð î â à í è ÿ ê à ð è î ñ ô å ð û
ì ë å ê î ï è ò à þ ù è õ. Íà ïðèìåðå îîöèòîâ ñâèíüè óñòà-
íîâëåíî, ÷òî â ðåãóëÿöèè ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû
ìëåêîïèòàþùèõ âàæíóþ ðîëü èãðàåò ìèòîãåíàêòèâèðóå-
ìàÿ ïðîòåèíêèíàçà (MAPK) (Sun et al., 2016). Àâòîðû ðàç-
ðàáîòàëè ìîäåëü ñëîæíûõ ìíîãîôàêòîðíûõ ñèãíàëüíûõ
ïóòåé, êîòîðûå âåäóò ê îáðàçîâàíèþ êàðèîñôåðû. Íà ðàí-
íåé ñòàäèè ðàçâèòèÿ îîöèòà, äî ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôå-
ðû, ñíèæåíèå óðîâíÿ öÀÌÔ àêòèâèðóåò MAPK, ÷òî
ïðåäîòâðàùàåò NSN—SN-ïåðåõîä (ôîðìèðîâàíèå êàðè-
îñôåðû), àêòèâèðóÿ òðàíñêðèïöèîííûé ôàêòîð NF-kB,
îäíîâðåìåííî èíãèáèðóÿ äåàöåòèëàçó ãèñòîíîâ HDAC.
Â êëåòêàõ êóìóëþñà ôîëëèêóëîâ ðàçìåðîì 1—2 ìì íèç-
êèé óðîâåíü ýñòðàäèîëà è ïàðàêðèííîãî ôàêòîðà îîöèòîâ
ODPF (oocyte-derived paracrine factor) ñíèæàåò óðîâåíü
ðåöåïòîðà íàòðèéóðåòè÷åñêîãî ïåïòèäà (NPR2), îäíîâðå-
ìåííî ïîâûøàÿ óðîâåíü ôîëëèêóëîñòèìóëèðóþùåãî ãîð-
ìîíà. Â ñâîþ î÷åðåäü ôîëëèêóëîñòèìóëèðóþùèé ãîðìîí
ïîâûøàåò óðîâåíü öÀÌÔ, ÷òî ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ
óðîâíÿ NPR2 ïðè àêòèâàöèè MAPK. Çàòåì MAPK çàêðû-
âàåò ùåëåâûå êîíòàêòû, ÷òî íàðÿäó ñî ñíèæåíèåì óðîâíÿ
NPR2 óìåíüøàåò äîñòàâêó öÃÌÔ è ïðèâîäèò ê ñíèæå-
íèþ óðîâíÿ öÀÌÔ. Â êðóïíûõ ôîëëèêóëàõ ñâèíüè (äèà-
ìåòðîì 3—6 ìì) áîëåå âûñîêèé óðîâåíü ýñòðàäèîëà è
ODPF, à òàêæå äåôèöèò ÔÑÃ èíèöèèðóþò ðåâåðñèþ âû-
øåóêàçàííûõ ñîáûòèé, ÷òî ïðèâîäèò ê èíàêòèâàöèè
MAPK è îáðàçîâàíèþ êàðèîñôåðû.

Âàæíûìè êîíñòèòóòèâíûìè êîìïîíåíòàìè êàðèîñ-
ôåðû, ñîäåðæàùåé A—T-áîãàòóþ ñàòåëëèòíóþ ÄÍÊ, âû-
ÿâëÿåìóþ ñ ïîìîùüþ îêðàøèâàíèÿ DAPI, ÿâëÿþòñÿ öåíò-
ðîìåðíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ÄÍÊ (De La Fuente et al.,
2004a). Âûÿâëåíèå ñïåöèôè÷åñêîãî äëÿ öåíòðîìåð àíòè-
ãåíà CREST ñ ïîñëåäóþùåé 3D-ðåêîíñòðóêöèåé ïîêàçà-
ëî, ÷òî âñå öåíòðîìåðû â SN-îîöèòàõ ìûøè ñâÿçàíû ñ êà-
ðèîñôåðîé, â òî âðåìÿ êàê â NSN-îîöèòàõ òîëüêî õðî-
ìîñîìû, íåñóùèå ÿäðûøêîâûé îðãàíèçàòîð, çàíèìàþò
ïåðèíóêëåîëÿðíîå ïîëîæåíèå (Longo et al., 2003).

Â òðàíñêðèïöèîííî èíåðòíûõ îîöèòàõ ìûøè ñ êàðè-
îñôåðîé àññîöèèðîâàí öåíòðîìåðíûé áåëîê ATRX, ÿâëÿ-
þùèéñÿ îäíèì èç îñíîâíûõ õðîìàòèíðåìîäåëèðóþùèõ

áåëêîâ (De La Fuente et al., 2004b, 2012). Äðóãèì õîðîøî
èçâåñòíûì áåëêîì, àññîöèèðîâàííûì ñ öåíòðîìåðàìè,
ÿâëÿåòñÿ áåëîê ãåòåðîõðîìàòèíà HP1. Ôîðìèðîâàíèå êà-
ðèîñôåðû â îîöèòàõ ìûøè ñîïðîâîæäàåòñÿ äèíàìè÷-
íûì ïåðåìåùåíèåì ïðåâàëèðóþùåé èçîôîðìû áåëêà
HP1—HP1a, êîòîðàÿ äåìîíñòðèðóåò òî÷å÷íîå ðàñïðåäå-
ëåíèå â ÿäðå NSN-îîöèòîâ è ïîëíîå ïåðåêðûâàíèå ñ êà-
ðèîñôåðîé â SN-îîöèòàõ (Wang et al., 2008).

Êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà â îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ
â çíà÷èòåëüíîé ìåðå êîíòðîëèðóåòñÿ ýïèãåíåòè÷åñêèìè
ìåõàíèçìàìè, âêëþ÷àÿ ïîñòòðàíñëÿöèîííûå ìîäèôèêà-
öèè ãèñòîíîâ (De La Fuente, 2006; Gu et al., 2010). Ýêñïå-
ðèìåíòàëüíàÿ äåêîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà (êàðèîñôåðû) â
SN-îîöèòàõ ìûøè ñ ïîìîùüþ òðèõîñòàòèíà A — èíãèáè-
òîðà äåàöåòèëàç ãèñòîíîâ — ïðèâîäèò ê íàðóøåíèÿì
ìåéîçà (De La Fuente et al., 2004a). Ýêñïåðèìåíòû ñ òðè-
õîñòàòèíîì A ïîêàçàëè, ÷òî îäíèì èç êëþ÷åâûõ ñîáûòèé
ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû ÿâëÿåòñÿ ôîñôîðèëèðîâàíèå
ãèñòîíà H3 (Bui et al., 2007).

Ñ ïðåîáðàçîâàíèÿìè õðîìàòèíà â õîäå ðàçâèòèÿ
îîöèòîâ ìëåêîïèòàþùèõ ñâÿçàíî è àöåòèëèðîâàíèå ãèñ-
òîíîâ (De La Fuente, 2006). Â õîäå ôîðìèðîâàíèÿ êîìïàêò-
íîé êàðèîñôåðû (êàðèîñîìû) â îîöèòàõ ëîøàäè ïðîèñ-
õîäèò ñïåöèôè÷åñêîå àöåòèëèðîâàíèå ãèñòîíà H4 ïî
îñòàòêàì ëèçèíà (K8, K12 è K16), ïðè ýòîì óðîâíè ìîäè-
ôèöèðîâàííûõ ãèñòîíîâ H4K8ac è H4K12ac ñóùåñòâåííî
ñíèæàþòñÿ, â òî âðåìÿ êàê óðîâåíü H4K16ac, íàîáîðîò,
âîçðàñòàåò (Franciosi et al., 2012). Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî ãèñ-
òîí H4, àöåòèëèðîâàííûé ïî îñòàòêó ëèçèíà-5 (H4K5ac),
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé îäèí èç èçâåñòíûõ ìàðêåðîâ òðàíñ-
êðèïöèîííî àêòèâíîãî õðîìàòèíà (Zhao et al., 2011), â
îîöèòàõ ìûøè ãèñòîíû H3 è H4 ìàêñèìàëüíî àöåòèëèðî-
âàíû äàæå â ïîëíîñòüþ ñôîðìèðîâàííîé, òðàíñêðèïöè-
îííî íåàêòèâíîé êàðèîñôåðå (De La Fuente et al., 2004a).

Ê à ð è î ñ ô å ð à ì ë å ê î ï è ò à þ ù è õ è ï î ò å í ö è -
à ë î î ö è ò î â ê ð à ç â è ò è þ. Â ñîâðåìåííûõ óñëîâèÿõ
ðàçâèòèÿ âñïîìîãàòåëüíûõ ðåïðîäóêòèâíûõ òåõíîëîãèé,
ïðåäïîëàãàþùèõ íåîáõîäèìîñòü îöåíêè êà÷åñòâà îîöè-
òîâ, â ëèòåðàòóðå âñå åùå îñòàåòñÿ äèñêóññèîííûì âîï-
ðîñ î òîì, ÿâëÿåòñÿ ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû íîðìàëü-
íûì ïðîöåññîì âî âñåõ ñëó÷àÿõ èëè ìîæåò îòðàæàòü íà-
÷àëî àòðåçèè ôîëëèêóëîâ.

Äåéñòâèòåëüíî, ó ñàìîê ìàêàê-êðàáîåäîâ (Maca-
ca fascicularis), ñòèìóëèðîâàííûõ ãîíàäîòðîïèíîì, ïðî-
öåíò âñòðå÷àåìîñòè êàðèîñôåðîïîäîáíûõ ñòðóêòóð áîëåå
âûñîê â îîöèòàõ èç àòðåòè÷åñêèõ ôîëëèêóëîâ (Lef+evre
et al., 1989). Êîíäåíñàöèþ õðîìàòèíà, ñõîäíóþ ñ ôîðìèðî-
âàíèåì êàðèîñîìû, òàêæå íàáëþäàëè â îîöèòàõ èç àòðå-
òè÷åñêèõ ôîëëèêóëîâ ëîøàäè (Hinrichs, Williams, 1997;
Hinrichs, 2010). Â òî æå âðåìÿ íå ñîâñåì ÿñíî, âî âñåõ
ëè îòíîøåíèÿõ ìàññà êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà, íà-
áëþäàåìàÿ â îîöèòàõ èç àòðåòè÷åñêèõ ôîëëèêóëîâ, ñîîò-
âåòñòâóåò êàðèîñôåðå íîðìàëüíî ðàçâèâàþùèõñÿ îîöèòîâ.

Îñòàåòñÿ íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííîé òî÷êà çðåíèÿ,
ñîãëàñíî êîòîðîé ïîñòåïåííàÿ êîíäåíñàöèÿ õðîìàòèíà â
ðàñòóùèõ îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ, âêëþ÷àÿ NSN-SN-ïå-
ðåõîä â ñëó÷àå ôîðìèðîâàíèÿ èíâåðòèðîâàííîé êàðèîñ-
ôåðû, îòðàæàåò ïîòåíöèàë îîöèòîâ ê ðàçâèòèþ è äàëü-
íåéøåìó ïðîõîæäåíèþ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé (Luciano,
Lodde, 2013). Äðóãèìè ñëîâàìè, ÿäðî îîöèòà ìëåêîïèòà-
þùèõ äîëæíî ïåðåéòè îò NSN- ê SN-êîíôèãóðàöèè
õðîìàòèíà (ñôîðìèðîâàòü êàðèîñôåðó) è îñòàíîâèòü
òðàíñêðèïöèþ ãåíîâ, ÷òîáû îîöèò áûë ñïîñîáåí ê äàëü-
íåéøåìó ýìáðèîíàëüíîìó ðàçâèòèþ äî ôîðìèðîâàíèÿ
áëàñòîöèñòû (Tan et al., 2009).
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Îáðàçîâàíèå êàðèîñôåðû â îîöèòàõ êðóïíîãî ðîãàòî-
ãî ñêîòà (Lodde et al., 2007), ëîøàäè (Hinrichs, 2010) è
ãðûçóíîâ (Wickramasinghe et al., 1991; Zuccotti et al.,
1998) íàïðÿìóþ êîððåëèðóåò ñ ïðèîáðåòåíèåì îîöèòîì
êîìïåòåíòíîñòè ê çàâåðøåíèþ ìåéîòè÷åñêèõ äåëåíèé è
ðàííåìó ýìáðèîíàëüíîìó ðàçâèòèþ. Ñðàâíåíèå ïðîôè-
ëåé òðàíñêðèïòîìîâ ìåæäó îîöèòàìè ìûøè áåç êàðèî-
ñôåðû (NSN) è îîöèòàìè ñ êàðèîñôåðîé (SN) ïîêàçàëî,
÷òî óðîâåíü ýêñïðåññèè êëþ÷åâûõ ãåíîâ, íåîáõîäèìûõ
äëÿ ïðàâèëüíîãî ïðîõîæäåíèÿ ìåéîçà è ðàííåãî ýìáðèî-
íàëüíîãî ðàçâèòèÿ, óâåëè÷èâàåòñÿ â îîöèòàõ ñ êàðèîñôå-
ðîé (Ma et al., 2013).

Ó îîöèòîâ áåç êàðèîñôåðû (NSN) êà÷åñòâî (ïîòåíöè-
àë ðàçâèòèÿ) îáû÷íî íèæå ïî ñðàâíåíèþ ñ SN-îîöèòàìè,
â ÿäðå êîòîðûõ ôîðìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà (De La Fuente,
2006). Òàê, â îîöèòàõ õîðüêà îêîëî 75 % îîöèòîâ, ñîäåð-
æàùèõ êàðèîñôåðó, äîñòèãàëè ñòàäèè ìåòàôàçû II (MII), â
òî âðåìÿ êàê ðàçâèòèå 72.6 % îîöèòîâ áåç êàðèîñôåðû çà-
äåðæèâàëîñü íà ñòàäèè çàðîäûøåâîãî ïóçûðüêà (GV),
ò. å. äî íà÷àëà ðåäóêöèîííûõ äåëåíèé (Sun et al., 2009).
Ñðåäè îîöèòîâ ÷åëîâåêà, ðàçâèâàþùèõñÿ in vitro, â ÿäðàõ
84.7 % îîöèòîâ ïðèñóòñòâîâàëà êàðèîñôåðà (Escrich et al.,
2010). Îîöèòû ÷åëîâåêà, íåñïîñîáíûå ê âîçîáíîâëåíèþ
ìåéîçà ïîñëå 30 ÷ êóëüòèâèðîâàíèÿ in vitro, õàðàêòåðèçî-
âàëèñü äèñïåðñíûì èëè ïðîìåæóòî÷íûì ñîñòîÿíèåì õðî-
ìàòèíà (Sanchez et al., 2015).

Áèîëîãè÷åñêàÿ çíà÷èìîñòü ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôå-
ðû â îîöèòàõ ÷åëîâåêà áûëà ïîäòâåðæäåíà íà ïðàêòèêå
(Otsuki et al., 2014). Àâòîðû ðàçðàáîòàëè ìåòîä, ïîçâîëÿ-
þùèé â öåëÿõ ðåïðîäóêòèâíîé ìåäèöèíû óñïåøíî ïåðå-
íîñèòü êàðèîñôåðó êàê åäèíûé êîìïëåêñ êîíäåíñèðîâàí-
íûõ õðîìîñîì, àññîöèèðîâàííûõ ñ ßÏÒ, èç îîöèòîâ ïà-
öèåíòîâ, èìåþùèõ ìèòîõîíäðèàëüíûå çàáîëåâàíèÿ, â
íîðìàëüíûå îîöèòû ðåöèïèåíòîâ, èç êîòîðûõ êàðèîñôå-
ðà áûëà ïðåäâàðèòåëüíî óäàëåíà.

Ó ìûøè îïëîäîòâîðåííûå îîöèòû êàê ñ êàðèîñôåðîé
(SN), òàê è áåç òàêîâîé (NSN) ïðè ðàçâèòèè in vitro ñïî-
ñîáíû âîçîáíîâèòü ìåéîç è äîñòè÷ü ñòàäèè ìåòàôà-
çû II. Îäíàêî ïîñëå 2-êëåòî÷íîé ñòàäèè ñïîñîáíû ðàçâè-
âàòüñÿ (äî 4-êëåòî÷íîé ñòàäèè, à íåêîòîðûå — äî ñòàäèè
áëàñòîöèñòû) òîëüêî òå ýìáðèîíû, êîòîðûå ïðîèçîøëè èç
îîöèòîâ ñ êàðèîñôåðîé (Zuccotti et al., 1998, 2002). Âî
âðåìÿ âîçîáíîâëåíèÿ ìåéîçà çíà÷èòåëüíî ðàçëè÷àåòñÿ
ÿäåðíàÿ äèíàìèêà â NSN- è SN-îîöèòàõ ìûøè (Belli
et al., 2014). Òàê, â îîöèòàõ ñ êàðèîñôåðîé (SN) ïî ñðàâíå-
íèþ ñ NSN-îîöèòàìè èìåþò ìåñòî çàäåðæêà ðàçáîðêè
ÿäåðíîé îáîëî÷êè, îáðàçîâàíèå ïîñëå ýòîãî íåñêîëüêèõ
áëîêîâ öåíòðîìåðíîãî è ïåðèöåíòðîìåðíîãî êîíñòèòó-
òèâíîãî ãåòåðîõðîìàòèíà è áîëåå ïîçäíèé ïåðåõîä ê ñòà-
äèè ìåòàôàçû I.

Îòðàæåíèåì ðàçíîãî ïîòåíöèàëà ê ðàçâèòèþ îîöèòîâ
èç àíòðàëüíûõ ôîëëèêóëîâ ñëóæèò è ðàçíàÿ ñêîðîñòü öè-
òîïëàçìàòè÷åñêîãî äâèæåíèÿ â NSN- è SN-îîöèòàõ (Bui
et al., 2017). Â îäíîé èç ðàáîò, âûïîëíåííûõ íà îîöèòàõ
÷åëîâåêà (Monti et al., 2017), ïðèâåäåíû äàííûå, ñâèäåòå-
ëüñòâóþùèå î òîì, ÷òî ëó÷øèì «êà÷åñòâîì» öèòîïëàçìû
îáëàäàþò òå îîöèòû, â ÿäðå êîòîðûõ ïðèñóòñòâóåò êàðè-
îñôåðà (SN), è òîëüêî òàêèå îîöèòû, ïî ìíåíèþ àâòîðîâ,
ñëåäóåò îòáèðàòü äëÿ îïëîäîòâîðåíèÿ in vitro (IVF).
Â îîöèòàõ ÷åëîâåêà áåç êàðèîñôåðû (NSN) íà óëüòðà-
ñòðóêòóðíîì óðîâíå îáíàðóæåíû ïðèçíàêè öèòîïëàç-
ìàòè÷åñêîé äåãåíåðàöèè — ïàòîëîãè÷åñêèå èçìåíåíèÿ
ìèòîõîíäðèé, âàêóîëèçàöèÿ öèòîïëàçìû è ïðèñóòñòâèå
âòîðè÷íûõ ëèçîñîì. Íàïðîòèâ, öèòîïëàçìà îîöèòîâ ÷åëî-
âåêà ñ êàðèîñôåðîé (SN) èìåëà ëó÷øóþ ñîõðàííîñòü.

Â ÷àñòíîñòè, òîëüêî òàêèå îîöèòû ñîäåðæàëè òàê íàçû-
âàåìûå öèòîïëàçìàòè÷åñêèå «ðåøåòêè» (CPLs), êîòîðûå
ÿâëÿþòñÿ ìåñòàìè íàêîïëåíèÿ ìÐÍÊ ìàòåðèíñêîãî
ïðîèñõîæäåíèÿ è ðèáîñîì (Yurttas et al., 2008). Ó ìûøåé
ôîðìèðîâàíèå CPLs òðåáóåò ýêñïðåññèè ãåíà Mater (ma-
ternal antigen that embryos require). Óðîâåíü áåëêà Mater
ñóùåñòâåííî íèæå â NSN-îîöèòàõ, è ýòî ÿâëÿåòñÿ îä-
íèì èç ôàêòîðîâ çàäåðæêè ðàçâèòèÿ áóäóùèõ ýìáðèîíîâ
íà 2-êëåòî÷íîé ñòàäèè (Kim et al., 2010; Monti et al.,
2013).

Âìåñòå ñ òåì âîïðîñ î «êà÷åñòâå» ðàçíûõ òèïîâ îîöè-
òîâ (ñ êàðèîñôåðîé è áåç íåå) âñå åùå îñòàåòñÿ îòêðûòûì
è íåïðîñòûì, ïîñêîëüêó ó ÷åëîâåêà, êàê è äðóãèõ ìëåêî-
ïèòàþùèõ, ìîæíî âûäåëèòü áîëåå äâóõ òèïîâ êîíôèãó-
ðàöèè õðîìàòèíà â îîöèòàõ èç ôîëëèêóëîâ îäíîãî âîçðàñ-
òà è ðàçìåðà. Ñîãëàñíî äàííûì îäíîé èç ðàáîò (Combelles
et al., 2002), ñðåäè ïîïóëÿöèè îîöèòîâ ÷åëîâåêà, íåñïî-
ñîáíûõ âîçîáíîâèòü ìåéîç ïîñëå êóëüòèâèðîâàíèÿ in vit-
ro â òå÷åíèå 48 ÷, âîçðàñòàåò ïðîöåíò îîöèòîâ ñ êîìïàêò-
íîé êàðèîñôåðîé (ãðóïïà B ñîãëàñíî êëàññèôèêàöèè àâ-
òîðîâ) è îîöèòîâ, â ÿäðå êîòîðûõ õðîìàòèí ïðèñóòñòâóåò
â âèäå êîìïàêòíîé ìàññû è äîïîëíèòåëüíûõ òÿæåé (ãðóï-
ïà D). Îäíàêî îîöèòû ãðóïïû C, êîòîðûå õàðàêòåðèçóþò-
ñÿ íåêîìïàêòíîé êàðèîñôåðîé è ïðèñóòñòâèåì íåñêîëü-
êèõ ìàññ êîíäåíñèðîâàííîãî õðîìàòèíà â ÿäðå, ïî ìíå-
íèþ àâòîðîâ, íàîáîðîò, áûëè áîëåå êîìïåòåíòíû ê
ìåéîòè÷åñêèì äåëåíèÿì.

Ïðèíèìàÿ âî âíèìàíèå áîëüøîå çíà÷åíèå êîíòðîëÿ
êà÷åñòâà îîöèòîâ ÷åëîâåêà äëÿ âñïîìîãàòåëüíûõ ðåïðî-
äóêòèâíûõ òåõíîëîãèé, ïðîöåññ ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôå-
ðû è åãî âëèÿíèå íà ýìáðèîíàëüíîå ðàçâèòèå åùå òðåáó-
þò ïðèñòàëüíîãî è ðàçíîñòîðîííåãî âíèìàíèÿ èññëåäîâà-
òåëåé.

Èíâåðòèðîâàííàÿ êàðèîñôåðà àìôèáèé
è ïòèö

Íåñìîòðÿ íà òî ÷òî èíâåðòèðîâàííàÿ êàðèîñôåðà
(SN-êîíôèãóðàöèÿ õðîìàòèíà) íàèáîëåå õîðîøî èññëåäî-
âàíà â îîöèòàõ ìëåêîïèòàþùèõ, ãäå â êà÷åñòâå öåíòðàëü-
íîãî òåëà êàðèîñôåðû âûñòóïàåò îñîáîå ßÏÒ, ìîæíî
ïðèâåñòè åùå ïðèìåðû, êîãäà êîíäåíñèðîâàííûå õðîìî-
ñîìû òàêæå ðàñïîëàãàþòñÿ ñíàðóæè ïî îòíîøåíèþ ê öåí-
òðàëüíîìó òåëó, ïðàâäà èíîé ïðèðîäû.

Îäíèì èç ïðèìåðîâ ñëóæèò ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôå-
ðû â îîöèòàõ îçåðíîé ëÿãóøêè Pelophylax ridibundus, ðà-
íåå èçâåñòíîé êàê Rana ridibunda (íî íå òðàâÿíîé ëÿãóø-
êè R. temporaria, ó êîòîðîé ôîðìèðóåòñÿ êàðèîñôåðà ñ
êàïñóëîé). Äðóãèì ïðèìåðîì ñëóæàò îîöèòû èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ïòèö. Âàæíî ïîä÷åðêíóòü, ÷òî âî âñåõ òðåõ
ñëó÷àÿõ (ìëåêîïèòàþùèå, ïòèöû è îçåðíàÿ ëÿãóøêà) öåí-
òðàëüíûå òåëà èíâåðòèðîâàííîé êàðèîñôåðû êðîìå òîïî-
ëîãè÷åñêîãî ïîëîæåíèÿ ïî îòíîøåíèþ ê êîíäåíñèðîâàí-
íûì õðîìîñîìàì íå èìåþò ìåæäó ñîáîé íè÷åãî îáùåãî.
Êðîìå òîãî, íè ó ïòèö, íè ó îçåðíîé ëÿãóøêè õðîìàòèí
íèêîãäà íå îáðàçóåò õàðàêòåðíîãî îáîäêà âîêðóã öåíòðà-
ëüíîãî òåëà, êàê ó ìëåêîïèòàþùèõ.

Ê à ð è î ñ ô å ð à î ç å ð í î é ë ÿ ã ó ø ê è. Äî ñèõ ïîð î
ñòðîåíèè êàðèîñôåðû â îîöèòàõ P. ridibundus èìåþòñÿ
ëèøü ìîðôîëîãè÷åñêèå äàííûå, ïîëó÷åííûå ñ ïîìîùüþ
ñâåòîîïòè÷åñêîé è òðàäèöèîííîé ýëåêòðîííîé ìèêðîñêî-
ïèè, à òàêæå àâòîðàäèîãðàôèè (Ãðóçîâà, Ïàðôåíîâ, 1973;
Gruzova, Parfyonov, 1973; Parfenov, 1979; Ïàðôåíîâ è äð.,
1983; Ïàðôåíîâ, Ãðóçîâà, 1984).
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Ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû â îîöèòàõ îçåðíîé ëÿãóø-
êè íà÷èíàåòñÿ â êîíöå ñòàäèè äèïëîòåíû, ïîñëå ïðîäîë-
æèòåëüíîé ñòàäèè õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê. Ïðè
ýòîì ëàòåðàëüíûå ïåòëè ëàìïîâûõ ùåòîê èñ÷åçàþò, õðî-
ìîñîìû êîíäåíñèðóþòñÿ è ñâÿçûâàþòñÿ ñ öåíòðàëüíûì
òåëîì ðàçìåðîì 15—20 ìêì â äèàìåòðå. Öåíòðàëüíîå
òåëî êàðèîñôåðû îçåðíîé ëÿãóøêè ôîðìèðóåòñÿ çà ñ÷åò
ñëèÿíèÿ íåñêîëüêèõ òåëåö-ïðåäøåñòâåííèêîâ (Ïàðôåíîâ
è äð., 1983). Íà óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâíå îíî ïðåäñòàâ-
ëÿåò ñîáîé êëàñòåð êîëüöåâèäíûõ ñòðóêòóð (annuli),
ìîðôîëîãè÷åñêè íàïîìèíàþùèõ ïîðîâûå êîìïëåêñû
ÿäåðíîé îáîëî÷êè è àâòîíîìíûå ïîðîâûå êîìïëåêñû â
êàïñóëå êàðèîñôåðû òðàâÿíîé ëÿãóøêè. Íèêàêèõ ôèáðèë-
ëÿðíûõ òÿæåé, êîòîðûå ìîãëè áû ïðåäñòàâëÿòü ýëåìåíòû
êàïñóëû êàðèîñôåðû, â ÿäðå îîöèòîâ P. ridibundus íå îá-
íàðóæåíî (Parfenov, 1979). Êàðèîñôåðà P. ridibundus ñî-
õðàíÿåò îñòàòî÷íóþ òðàíñêðèïöèþ, ÷òî ïîêàçàíî ñ ïîìî-
ùüþ àâòîðàäèîãðàôèè ñ èñïîëüçîâàíèåì 3H-óðèäèíà
(Gruzova, Parfyonov, 1973).

Ê à ð è î ñ ô å ð à ï ò è ö. Ó ïòèö, íàïðèìåð ÿïîíñêîãî
ïåðåïåëà C. coturnix japonica, õðîìîñîìû îîöèòà, ñîáðàí-
íûå â êàðèîñôåðó, òðàíñêðèïöèîííî èíåðòíû, íî íå òåðÿ-
þò ñâîåé ìîðôîëîãè÷åñêîé èíäèâèäóàëüíîñòè (Krasikova
et al., 2012). Â âèòåëëîãåííûõ îîöèòàõ èçó÷åííûõ âèäîâ
ïòèö ôîðìèðîâàíèå êàðèîñôåðû íà÷èíàåòñÿ â êîíöå äèï-
ëîòåíû, ïîñëå ñòàäèè õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê,
ïðè ýòîì êîíäåíñèðîâàííûå õðîìîñîìû çàÿêîðèâàþòñÿ
íà ïîâåðõíîñòè îñîáîãî öåíòðàëüíîãî òåëà.

Ôîðìèðîâàíèå öåíòðàëüíîãî òåëà êàðèîñôåðû ïòèö
ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò îáúåäèíåíèÿ áîëåå ìåëêèõ òåëåö,
èçâåñòíûõ êàê «áåëêîâûå òåëà» (Ãàãèíñêàÿ, Ãðóçîâà,
1969; Ãàãèíñêàÿ, 1972). Îäíàêî ïîëíîãî ñëèÿíèÿ áåëêî-
âûõ òåë â öåíòðàëüíîå òåëî êàðèîñôåðû, ñóäÿ ïî ìèêðî-
ôîòîãðàôèÿì â íåñêîëüêèõ ðàáîòàõ (Saifitdinova et al.,
2003; Krasikova et al., 2004, 2005), ïî-âèäèìîìó, íå ïðî-
èñõîäèò.

Â îîöèòàõ çÿáëèêà (Fringilla coelebs) öåíòðàëüíîå
òåëî êàðèîñôåðû ìîæåò äîñòèãàòü 12 ìêì â äèàìåòðå (Ãà-
ãèíñêàÿ, 1972; Saifitdinova et al., 2003; Krasikova et al.,
2004). Îíî èìååò ïðàâèëüíóþ ñôåðè÷åñêóþ ôîðìó è ÷àñ-
òî ñîäåðæèò âàêóîëè ðàçëè÷íîãî ðàçìåðà. Áîëåå ìåëêèå
áåëêîâûå òåëà, ïåðâîíà÷àëüíî ñâÿçàííûå ñ îïðåäåëåííû-
ìè ëîêóñàìè õðîìîñîì â íà÷àëå ïðåîáðàçîâàíèÿ ïîñëåä-
íèõ â ëàìïîâûå ùåòêè, ÿâëÿþòñÿ õàðàêòåðíûìè öèòîëî-
ãè÷åñêèìè ìàðêåðàìè õðîìîñîì òèïà ëàìïîâûõ ùåòîê ó
ðàçíûõ ïòèö (Gaginskaya et al., 2009). Áåëêîâûå òåëà àññî-
öèèðîâàíû èñêëþ÷èòåëüíî ñ öåíòðîìåðíûìè ó÷àñòêàìè
õðîìîñîì è âûñîêîïîâòîðÿþùèìèñÿ ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòÿìè öåíòðîìåðíîé ÄÍÊ. Âûäåëåíî íåñêîëüêî òàêèõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé, âêëþ÷àÿ PR1 â ãåíîìå ãîëóáÿ (Solovei
et al., 1996) è FCP â ãåíîìå çÿáëèêà (Saifitdinova et al.,
2001, 2003). Â îîöèòàõ ïåðåïåëà, ãäå áåëêîâûå òåëà ìàëû
è òðóäíîðàçëè÷èìû íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå, èõ öåíò-
ðîìåðíàÿ ëîêàëèçàöèÿ òàêæå ïîäòâåðæäåíà (Krasikova
et al., 2006).

Ñ÷èòàþò, ÷òî öåíòðàëüíîå òåëî êàðèîñôåðû ïòèö, îá-
ðàçîâàííîå ïóòåì ñëèÿíèÿ áåëêîâûõ òåë, ïîääåðæèâàåò
ïðîñòðàíñòâåííóþ îðãàíèçàöèþ õðîìîñîì íà ïîçäíèõ
ñòàäèÿõ îîãåíåçà, ïîñêîëüêó öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå
òåëà ïòèö ñîäåðæàò ÄÍÊ-òîïîèçîìåðàçó II (Krasikova
et al., 2004) — îäèí èç ãëàâíûõ ôàêòîðîâ, ñîçäàþùèõ âû-
ñøèå óðîâíè ñòðóêòóðû õðîìàòèíà âî âðåìÿ êîíäåíñàöèè
õðîìîñîì. Êðîìå òîãî, öåíòðîìåðíûå áåëêîâûå òåëà
ïòèö ÿâëÿþòñÿ ñïåöèôè÷åñêèìè ÿäåðíûìè îðãàíåëëàìè,
ó÷àñòâóþùèìè â êîãåçèè ñåñòðèíñêèõ õðîìàòèä, íàêàï-

ëèâàÿ êîìïîíåíòû êîìïëåêñà êîãåçèí SMC1a, SMC1b,
SMC3, Rad21, STAG1, STAG2 è áåëîê ÑÊ — SYCP3, òàê-
æå ó÷àñòâóþùèé â êîãåçèè (Krasikova et al., 2005).

Òðàíñêðèïöèîííî àêòèâíîå ÿäðî îîöèòîâ ïòèö íà
ñòàäèè ëàìïîâûõ ùåòîê (äî ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû),
îáðàáîòàííîå öèòîõàëàçèíîì D èëè ëàíòðóíêóëèíîì
A — âåùåñòâàìè, äåïîëèìåðèçóþùèìè àêòèí, ïðèâîäèò
ê êîëëàïñó ÿäåðíûõ ñòðóêòóð ñ ôîðìèðîâàíèåì êîìïàêò-
íîé êàðèîñôåðîïîäîáíîé ìàññû (Maslova, Krasikova,
2012). Àâòîðû ñ÷èòàþò, ÷òî äèíàìè÷åñêèå íàäìîëåêóëÿð-
íûå èçìåíåíèÿ ÿäåðíîãî àêòèíà ìîãóò óïðàâëÿòü îðèåí-
òàöèåé õðîìîñîì âî âðåìÿ ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû.

Çàêëþ÷åíèå

Ñóùåñòâîâàíèå êàðèîñîôåðû (êàðèîñîìû) ÿâëÿåòñÿ
îäíîé èç íàèáîëåå ÿðêèõ îñîáåííîñòåé ÿäðà îîöèòîâ (çà-
ðîäûøåâîãî ïóçûðüêà) íà ñòàäèè äèïëîòåíû ïðîôàçû
ìåéîçà ìíîãèõ æèâîòíûõ. Â ïîñëåäíèå 20 ëåò ïðîãðåññ â
ðàñøèôðîâêå ôóíêöèé êàðèîñôåðû è ìåõàíèçìîâ åå ôîð-
ìèðîâàíèÿ íåñîìíåíåí, íî â öåëîì êàðèîñôåðà ïî-ïðåæ-
íåìó îñòàåòñÿ âî ìíîãîì «çàãàäî÷íîé» ñòðóêòóðîé. Íàé-
äåí ðÿä ãåíîâ, ìóòàöèè â êîòîðûõ íàðóøàþò ïðîöåññ
ôîðìèðîâàíèÿ êàðèîñôåðû è, êàê ðåçóëüòàò, ïðèâîäÿò ê
ñòåðèëüíîñòè ñàìîê. Ïðîäåìîíñòðèðîâàíà ðîëü ôåðìåí-
òîâ, ìîäèôèöèðóþùèõ ãèñòîíû, â ïðîöåññå ôîðìèðîâà-
íèÿ êàðèîñôåðû. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ÿäåðíûé àêòèí è (èëè)
àêòèíñâÿçûâàþùèå áåëêè âîâëå÷åíû â ýòîò ïðîöåññ. Äî-
êàçàíî âàæíîå çíà÷åíèå êàðèîñôåðû äëÿ ôîðìèðîâàíèÿ
ìåéîòè÷åñêîãî âåðåòåíà äåëåíèÿ è ïîääåðæàíèÿ åãî
ñòðóêòóðû. Îäíàêî ñ ó÷åòîì ïîðàçèòåëüíîãî ðàçíîîáðà-
çèÿ ìîðôîëîãè÷åñêèõ òèïîâ êàðèîñôåðû, êîòîðûå ìû
ëèøü âåñüìà óñëîâíî ìîæåì îáúåäèíèòü â 3 ãðóïïû (êà-
ðèîñôåðà ñ êàïñóëîé, êàðèîñîìà è èíâåðòèðîâàííàÿ êàðè-
îñôåðà), âîçíèêàåò ìíîæåñòâî íåðåøåííûõ âîïðîñîâ, î
÷åì ìû óïîìÿíóëè â íà÷àëå îáçîðà.

Ïåðâûå 100 ñ íåáîëüøèì ëåò, ïðîøåäøèõ ñî âðåìåíè
îòêðûòèÿ êàðèîñôåðû, è íàêîïëåííûå çà ýòîò ïåðèîä
ôàêòû óáåæäàþò íàñ â òîì, ÷òî åñëè ÿäðî ýóêàðèîòè÷å-
ñêîé êëåòêè — ÷ðåçâû÷àéíî ñëîæíàÿ ñèñòåìà, òî ÿäðî
îîöèòà íàìíîãî ñëîæíåå. Îäíàêî èíòåíñèâíîå ðàçâèòèå â
ïîñëåäíèå ãîäû ñîâðåìåííûõ ìîëåêóëÿðíî-áèîëîãè÷å-
ñêèõ ìåòîäîâ è òåõíîëîãèé ïîçâîëÿåò íàäåÿòüñÿ, ÷òî
«ïðîáëåìà êàðèîñôåðû» â îáîçðèìîì áóäóùåì áóäåò ðå-
øåíà. Ýòî èìååò çíà÷åíèå íå òîëüêî äëÿ ôóíäàìåíòàëü-
íîé íàóêè, íî è äëÿ ðàçâèòèÿ âñïîìîãàòåëüíûõ ðåïðîäóê-
òèâíûõ òåõíîëîãèé ÷åëîâåêà è ñåëüñêîõîçÿéñòâåííûõ
æèâîòíûõ. Âìåñòå ñ òåì óçêèé êðóã òðàäèöèîííûõ ìî-
äåëüíûõ îðãàíèçìîâ (Caenorhabditis elegans, Drosophila,
Xenopus, ìûøü), êàæäûé èç êîòîðûõ èìååò ñîáñòâåííóþ
è âåñüìà ñóùåñòâåííóþ ñïåöèôèêó, ïîêà åùå íå ïîçâîëÿ-
åò ñôîðìèðîâàòü èíòåãðàòèâíóþ êîíöåïöèþ êàðèîñôåðû
â îîãåíåçå.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 15-04-01857) è ïðîãðàììû ïðåçèäèóìà ÐÀÍ «Ìîëå-
êóëÿðíàÿ è êëåòî÷íàÿ áèîëîãèÿ».
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THE KARYOSPHERE
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The review summarizes data on the mechanisms of karyosphere formation and karyosphere functions du-
ring oogenesis. The karyosphere, also known as the karyosome, represents a meiosis-specific nuclear structure
of germ cells, which appears at the diplotene stage as a result of chromosome condensation and their assemb-
ling together in a very limited area of the nucleus. Large-scale rearrangements of nuclear structure during
karyosphere formation are accompanied by a decrease in transcriptional activity of chromosomes and may lead
to almost complete transcriptional silencing of the genome. The karyosphere is an evolutionarily conserved
structure, being a characteristic for oogenesis of a wide range of invertebrates and vertebrates, including hu-
man. The structure of karyosphere is species-specific, but it may differ considerably even in closely related spe-
cies. The condensed chromatin of karyosphere is closely associated with various extrachromosomal materials
including in some cases complicated superstructural complexes such as the karyosphere capsule and nuclear
bodies that differ in nature and molecular composition in different organisms. In this review, special attention is
given to the terminological nomenclature and some unresolved problems.

K e y w o r d s: karyosphere, karyosome, nuclear compartments, oocyte nucleus, germinal vesicle.

Êàðèîñôåðà 163


