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ОрганизацияОрганизация ядернойядерной оболочкиоболочки ии ядерныхядерных поровыхпоровых комплексовкомплексов

(Aebi et al., 2002)



ОсобенностиОсобенности поведенияповедения ядернойядерной оболочкиоболочки вв делящихсяделящихся клеткахклетках
Схема митоза (http://taggart.glg.msu.edu/)

ЭПРхроматин

Сборка ядерной оболочки in vitro

ОсобенностиОсобенности поведенияповедения ядернойядерной оболочкиоболочки вв растущихрастущих неделящихсянеделящихся клеткахклетках

? ?



ЦельЦель исследованияисследования::
ВыяснитьВыяснить механизммеханизм сборкисборки ядернойядерной оболочкиоболочки
ии ядерныхядерных поровыхпоровых комплексовкомплексов вв растущихрастущих
ооцитахооцитах амфибийамфибий ии определитьопределить возможноевозможное
участиеучастие внутриклеточныхвнутриклеточных структурструктур вв этомэтом
процессепроцессе..



ЗадачиЗадачи::
1. 1. СравнитьСравнить ультраструктурнуюультраструктурную организациюорганизацию ооцитовооцитов амфибийамфибий нана разныхразных

стадияхстадиях ихих развитияразвития..

2. 2. ПровестиПровести морфологическийморфологический ии морфометрическийморфометрический анализанализ динамикидинамики мембранмембран
ЭПРЭПР вв растущемрастущем ооцитеооците. . 

3. 3. ОценитьОценить возможноевозможное участиеучастие пористыхпористых пластинокпластинок, , содержащихсодержащих
цитоплазматическиецитоплазматические порыпоры, , вв процессепроцессе формированияформирования ядернойядерной оболочкиоболочки..

4. 4. ПроанализироватьПроанализировать ультраструктурнуюультраструктурную динамикудинамику ядернойядерной оболочкиоболочки ии
ядерныхядерных порпор вв процессепроцессе ростароста ядраядра ооцитаооцита, , вв частностичастности, , определитьопределить, , изменяетсяизменяется
лили плотностьплотность распределенияраспределения ядерныхядерных порпор вв ядернойядерной оболочкеоболочке нана разныхразных стадияхстадиях
оогенезаоогенеза..

5. 5. ИсследоватьИсследовать влияниевлияние инъекцииинъекции антителантител кк нуклеопоринунуклеопорину рр62, 62, входящемувходящему вв
составсостав центральногоцентрального отделаотдела ядерногоядерного поровогопорового комплексакомплекса, , нана формированиеформирование
ядернойядерной оболочкиоболочки ии ядерныхядерных порпор вв ооцитахооцитах амфибийамфибий..

6. 6. СравнитьСравнить механизммеханизм сборкисборки ядернойядерной оболочкиоболочки вв ооцитахооцитах амфибийамфибий ии вв
митотическимитотически делящихсяделящихся клеткахклетках синцитиальныхсинцитиальных эмбрионовэмбрионов дрозофилыдрозофилы нана стадиистадии
интерфазыинтерфазы. . НаНа основанииосновании полученныхполученных данныхданных создатьсоздать модельмодель формированияформирования
ядернойядерной оболочкиоболочки вв растущихрастущих неделящихсянеделящихся клеткахклетках..

7. 7. ОпределитьОпределить локализациюлокализацию внутриядерноговнутриядерного актинаактина ии егоего взаимодействиевзаимодействие сс
ядернойядерной оболочкойоболочкой. . 



ОбъектыОбъекты исследованияисследования::

СоотношениеСоотношение междумежду стадиейстадией развитияразвития ооцитаооцита, , егоего размеромразмером ии диаметромдиаметром ядраядра..

Rana temporariaRana temporariaXenopus laevisXenopus laevis



УльтраструктурнаяУльтраструктурная организацияорганизация развивающихсяразвивающихся ооцитовооцитов амфибийамфибий

мт

аГ – аппарат Гольджи, ж – желточные гранулы, к – кортикальные гранулы, мт – митохондриальное поле, фк – фолликулярные клетки

Впервые в цитоплазме ранних ооцитов (I-III стадии) выявлены миелиноподобные структуры



ПористыеПористые пластинкипластинки –– органеллыорганеллы активноактивно растущихрастущих ии быстробыстро
делящихсяделящихся клетокклеток, , содержащиесодержащие пороподобныепороподобные комплексыкомплексы

Строение ядерных пор и пороподобных
комплексов пористых пластинок

Продольный срез

Поперечный срез

УльтраструктураУльтраструктура пористыхпористых пластинокпластинок
вв цитоплазмецитоплазме ооцитовооцитов амфибийамфибий

ПП

Ядро

ЯПК

ППК

Ядро

Цитоплазматическая
пора (ППК)Ядерная пора (ЯПК)

ЦФ – цитоплазматические фибриллы; НМ – наружная
мембрана; ВМ – внутренняя мембрана; ЦТ –

центральный транспортер; Л – ламина; Б – баскет.
Поперечный срез



ОбщийОбщий видвид ядраядра ооцитаооцита

УльтраструктураУльтраструктура ядернойядерной оболочкиоболочки ии ядерныхядерных
поровыхпоровых комплексовкомплексов ооцитовооцитов амфибийамфибий

ЯдерныеЯдерные порыпоры нана поперечномпоперечном срезесрезеЯдерныеЯдерные порыпоры нана продольномпродольном срезесрезе

ЯПК

радиальные
спицы

цитоплазматическое
кольцо

центральный
транспортер



ВВ процессепроцессе развитияразвития ооцитовооцитов амфибийамфибий меняетсяменяется
плотностьплотность распределенияраспределения порпор вв ядернойядерной оболочкеоболочке

ФрагментФрагмент растущейрастущей ядернойядерной оболочкиоболочки ооцитаооцита ((стадиистадии IIII--III III оогенезаоогенеза))

ФрагментФрагмент зрелойзрелой ядернойядерной оболочкиоболочки ооцитаооцита ((стадиистадии VV--VI VI оогенезаоогенеза))



НаНа IIIIII--IVIV стадияхстадиях развитияразвития многочисленныемногочисленные пузырькипузырьки ЭПРЭПР контактируютконтактируют
ии сливаютсясливаются сс наружнойнаружной ядернойядерной мембраноймембраной ооцитаооцита. . ВблизиВблизи местмест слиянияслияния

наблюдаютсянаблюдаются фрагментыфрагменты ядернойядерной оболочкиоболочки, , нене имеющиеимеющие порпор..

ЯПК

пузырьки ЭПР

ЯПК

пузырьки ЭПР



ИзменениеИзменение относительнойотносительной площадиплощади поверхностиповерхности мембранмембран ЭПРЭПР
ии относительногоотносительного объемаобъема ЭПРЭПР нана разныхразных стадияхстадиях ростароста ооцитаооцита

вв различныхразличных областяхобластях цитоплазмыцитоплазмы

Относительная площадь мембран ЭПР Относительный объем ЭПР

Общая площадь мембран ЭПР Общий объем ЭПР

РеорганизацияРеорганизация ЭПРЭПР вв растущихрастущих ооцитахооцитах



МиелиноМиелино--подобныеподобные структурыструктуры ((МПСМПС), ), обнаруженныеобнаруженные вв ооцитахооцитах нана раннихранних
стадияхстадиях развитияразвития, , могутмогут разворачивразворачивaaтьсяться вв двухслойныедвухслойные мембранымембраны ЭПРЭПР..

ДекомпактизованныеДекомпактизованные МПСМПСПоследовательныеПоследовательные стадиистадии разворачиванияразворачивания МПСМПС

МПС



НакоплениеНакопление мембранмембран ЭПРЭПР вв областиобласти контактаконтакта миелиноподобныхмиелиноподобных структурструктур
сс плазматическойплазматической мембраноймембраной ооцитаооцита ((нана II стадиистадии оогенезаоогенеза))

СхематическоеСхематическое изображениеизображение накоплениянакопления ЭПРЭПР
вв областиобласти контактаконтакта МПСМПС сс плазматическойплазматической мембраноймембраной ооцитаооцита

МПСМПС вв межклеточноммежклеточном пространствепространстве

ооцит

МембраныМембраны ЭПРЭПР вблизивблизи контактаконтакта МПСМПС
сс плазматическойплазматической мембраноймембраной ооцитаооцита

ооцит

ПМ

фк – фолликулярные клетки

ЭПР



ПузырькиПузырьки ЭПРЭПР, , сливаясьсливаясь сс наружнойнаружной мембраноймембраной ядраядра, , формируютформируют ееее новыйновый
участокучасток, , вв которомкотором затемзатем наблюдаютсянаблюдаются собирающиесясобирающиеся ядерныеядерные порыпоры..

ЯдернаяЯдерная оболочкаоболочка вв просвечивающемпросвечивающем ЭМ
ЯдернаяЯдерная оболочкаоболочка сосо стороныстороны цитоплазмыцитоплазмы вв сканирующемсканирующем ЭМ

ЭМ
ЭМ

новый фрагмент
ядерной оболочки

зрелые поры
ЭПР

ЭПР

ЭПР

зрелые поры

незрелые поры

ЯдернаяЯдерная оболочкаоболочка изолированногоизолированного ядраядра

((СЭМСЭМ фотографиифотографии предоставленыпредоставлены КиселевойКиселевой ЕЕ..ВВ.).)
зрелая пораЭПР



ВВ растущихрастущих ядрахядрах ооцитовооцитов, , каккак ии вв интерфазныхинтерфазных ядрахядрах дрозофилыдрозофилы, , можетможет
происходитьпроисходить перемещениеперемещение мембранмембран ЭПРЭПР черезчерез ядерныеядерные порыпоры внутрьвнутрь ядраядра

ПузырьковидныеПузырьковидные структурыструктуры внутривнутри ядерядер ооцитовооцитов амфибийамфибийПузырьковидныеПузырьковидные
выпячиваниявыпячивания ((ПП))
внутреннейвнутренней мембранымембраны
ядраядра ооцитовооцитов
((сканирующаясканирующая ЭМЭМ))

П

П

ядро

ядро

ядро

ядро

ядро

ядро

П

П

((КиселеваКиселева ЕЕ..ВВ.).)

ФрагментФрагмент интерфазногоинтерфазного ядраядра
синцитиальногосинцитиального эмбрионаэмбриона дрозофилыдрозофилы

((эмбрионыэмбрионы предоставленыпредоставлены ГубановойГубановой НН..ВВ.).)

П

ядро



МодельМодель формированияформирования новыхновых фрагментовфрагментов ядернойядерной оболочкиоболочки
вв растущихрастущих неделящихсянеделящихся клеткахклетках



СборкаСборка ядерныхядерных поровыхпоровых комплексовкомплексов вв ооцитахооцитах ксенопусаксенопуса
происходитпроисходит черезчерез формированиеформирование промежуточныхпромежуточных структурструктур..

ПромежуточныеПромежуточные структурыструктуры ядерныхядерных порпор, , собирающихсясобирающихся вв условияхусловиях in vitroin vitro

ПромежуточныеПромежуточные структурыструктуры собирающихсясобирающихся ядерныхядерных порпор нана срезахсрезах ооцитовооцитов ксенопусаксенопуса
сканирующаясканирующая ЭМЭМ ((Goldberg MWGoldberg MW., 1997)., 1997)

In vivoIn vivo, , просвечивающаяпросвечивающая ЭМЭМ



НуклеопоринНуклеопорин рр62 62 вовлеченвовлечен вв начальныеначальные этапыэтапы
формированияформирования ядерныхядерных поровыхпоровых комплексовкомплексов

ФрагментыФрагменты ядернойядерной оболочкиоболочки ооцитовооцитов безбез порпор послепосле инъекцииинъекции антителантител кк рр62 62 вв ооцитооцит

ядро

ядро
ЯПК

ПлотностьПлотность распределенияраспределения порпор вв растущейрастущей (1), (1), зрелойзрелой
(2) (2) ядернойядерной оболочкеоболочке ии послепосле инъекцииинъекции рр62 (3)62 (3)

ядро



СлияниеСлияние пористыхпористых пластинокпластинок сс наружнойнаружной
ядернойядерной мембраноймембраной ооцитовооцитов амфибийамфибий

ПП

ПП

ПП

Ядро

Ядро

Ядро

СтрелкиСтрелки отмечаютотмечают участкиучастки слиянияслияния пористыхпористых пластинокпластинок сс наружнойнаружной мембраноймембраной ядраядра



ДваДва вариантаварианта возможноговозможного использованияиспользования пороподобныхпороподобных
комплексовкомплексов длядля формированияформирования ядерныхядерных порпор

ПороподобныйПороподобный
комплекскомплекс
разделяетсяразделяется нана двадва
симметричныхсимметричных отделаотдела,,
каждыйкаждый изиз которыхкоторых
даетдает центральныйцентральный ии
цитоплазматическийцитоплазматический
компоненткомпонент новойновой
ядернойядерной порыпоры..

ПороподобныеПороподобные
комплексыкомплексы
разбираютсяразбираются нана
отдельныеотдельные
нуклеопоринынуклеопорины,,
которыекоторые
встраиваютсявстраиваются вв
собирающуюсясобирающуюся
ядернуюядерную порупору



УчастиеУчастие цитоплазматическихцитоплазматических органеллорганелл вв сборкесборке
новыхновых фрагментовфрагментов ядернойядерной оболочкиоболочки вв ооцитахооцитах амфибийамфибий

СборкаСборка ядернойядерной оболочкиоболочки сс участиемучастием мембранмембран ЭПРЭПР

СборкаСборка ядернойядерной оболочкиоболочки сс участиемучастием пористыхпористых пластинокпластинок



ВизуализацияВизуализация актинаактина внутривнутри ядерядер ооцитовооцитов ксенопусаксенопуса
АктинАктин--содержащиесодержащие филаментыфиламенты внутривнутри ядраядра ооцитаооцита

ксенопусаксенопуса ((сканирующаясканирующая ЭМЭМ, , КиселеваКиселева ЕЕ..ВВ.).)
ПриПри окраскеокраске фаллоидиномфаллоидином филаментныйфиламентный актинактин
выявляетсявыявляется вв большомбольшом количествеколичестве вв ядреядре ооцитовооцитов

ксенопусаксенопуса

ПМ – плазматическая мембрана ооцита; я – ядро, ц – цитоплазма

cтадия I

Актин-содержащие филаменты окрашены розовым цветом

cтадия II

cтадия III

250 мкм

cтадия IV



АктинАктин внутривнутри ядерядер ооцитовооцитов распределенраспределен попо всейвсей нуклеоплазменуклеоплазме, , 
окружаяокружая многочисленныемногочисленные ядрышкиядрышки

яд

яд яд

250 мкм

фкфк -- фолликулярныефолликулярные клеткиклетки; ; ядяд -- ядрышкиядрышки



АктинАктин--содержащиесодержащие внутриядерныевнутриядерные филаментыфиламенты,,
выявляемыевыявляемые сс помощьюпомощью специфическойспецифической фиксациификсации вв ядрахядрах ооцитовооцитов

актинактин--содержащиесодержащие филаментыфиламенты
встречаютсявстречаются вово всейвсей нуклеоплазме

.... .... вв контактеконтакте сс баскетбаскет--
структурамиструктурами ядерныхядерных пор... ... вблизивблизи ядрышекядрышекнуклеоплазме пор



ВЫВОДЫВЫВОДЫ::

УвеличениеУвеличение площадиплощади поверхностиповерхности ии объемаобъема мембранмембран ЭПРЭПР вв околоядернойоколоядерной
областиобласти нана 33--йй стадиистадии оогенезаоогенеза можетможет бытьбыть обусловленообусловлено сборкойсборкой новыхновых фрагментовфрагментов
растущейрастущей ядернойядерной оболочкиоболочки. . 

ПористыеПористые пластинкипластинки, , входящиевходящие вв составсостав ЭПРЭПР ии содержащиесодержащие цитоплазматическиецитоплазматические
порыпоры, , могутмогут сливатьсясливаться сс наружнойнаружной мембраноймембраной ядраядра ии служитьслужить источникомисточником мембранмембран ии
нуклеопориновнуклеопоринов длядля собирающейсясобирающейся ядернойядерной оболочкиоболочки ии ядерныхядерных порпор..

ВВ цитоплазмецитоплазме раннихранних ооцитовооцитов амфибийамфибий впервыевпервые выявленывыявлены миелиноподобныемиелиноподобные
структурыструктуры, , которыекоторые могутмогут выполнятьвыполнять рольроль деподепо мембранмембран длядля ЭПРЭПР нана стадияхстадиях
интенсивногоинтенсивного ростароста ии развитияразвития ооцитаооцита..

СборкаСборка ядерныхядерных поровыхпоровых комплексовкомплексов вв ооцитахооцитах амфибийамфибий происходитпроисходит черезчерез
формированиеформирование промежуточныхпромежуточных структурструктур порыпоры. . БлокированиеБлокирование встраиваниявстраивания
нуклеопоринануклеопорина рр62 62 вв ядернуюядерную порупору нарушаетнарушает начальныеначальные этапыэтапы ееее сборкисборки..

ПредложенаПредложена модельмодель сборкисборки ядернойядерной оболочкиоболочки вв растущихрастущих ооцитахооцитах амфибийамфибий, , 
согласносогласно которойкоторой, , пузырекпузырек ЭПРЭПР сливаетсясливается сс наружнойнаружной ядернойядерной мембраноймембраной ии частичночастично
перемещаетсяперемещается черезчерез мембранныймембранный компоненткомпонент ядернойядерной порыпоры внутрьвнутрь ядраядра. . ЗатемЗатем двадва
фрагментафрагмента мембранымембраны пузырькапузырька сближаютсясближаются ии формируютформируют новыйновый участокучасток ядернойядерной
оболочкиоболочки, , вв которомкотором инициируетсяинициируется сборкасборка ядерныхядерных порпор..

ЭлектронноЭлектронно--микроскопическиймикроскопический анализанализ выяввыявиилл вв ядрахядрах ооцитовооцитов ксенопусаксенопуса актинактин--
содержащиесодержащие филаментыфиламенты, , контактирующиеконтактирующие сс ядрышкамиядрышками ии ядернымиядерными поровымипоровыми
комплексамикомплексами. . ДеполимеризацияДеполимеризация этихэтих филаментовфиламентов нарушаетнарушает морфологиюморфологию ядраядра. . 
ПредполагаетсяПредполагается, , чточто данныеданные филаментыфиламенты могутмогут бытьбыть вовлеченывовлечены вово внутриядерныйвнутриядерный ии
ядерноядерно--цитоплазматическийцитоплазматический транспорттранспорт, , аа такжетакже вв сборкусборку новыхновых фрагментовфрагментов ядернойядерной
оболочкиоболочки..
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