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СРАВНИТЕЛЬНАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА 
СУБМИКРОСКОПИЧЕСКОЙ СТРУКТУРЫ ЯДЕРНЫХ 

ОБОЛОЧЕК НЕКОТОРЫХ КЛЕТОК

Ядерная оболочка, ультраструктура которой в наиболее общих чер­
тах и на некоторых объектах изучена довольно подробно, является важ­
ным внутриклеточным барьером. Ее функционированием обусловлены 
такие кардинальные процессы в жизнедеятельности клетки, как взаимо­
отношения ядра и цитоплазмы, связанные с проницаемостью ее для 
различных веществ, регуляция клеточного метаболизма и кинетика не­
которых биохимических превращений.

Впервые ядерную оболочку изучили при помощи электронного мик­
роскопа Каллан и Томлин [ 1 ] на овоцитах Тгйигиз и Хепориэ. Они же 
установили ее двуслойность и наличие пор. В последующие годы други­
ми авторами [2—5] эти данные были дополнены подобными исследова­
ниями на клетках из различных тканей, преимущественно у низших ор­
ганизмов. В отдельных случаях ядерная оболочка была изучена с боль­
шими подробностями. Вместе с тем, необходимо отметить, что данные 
относительно деталей структур не были лишены некоторых противо­
речий.

Несмотря на существование работ, довольно подробно рассматри­
вающих некоторые вопросы, связанные с характерными чертами ультра- 
структурной организации ядерной оболочки [6, 7] и широко обобщаю­
щих результаты подобных исследований [8], высказывались отдельные 
сомнения в реальности существования ядерных пор [9, 10]. Наличие 
последних относилось к результатам возможных проявлений оптических 
артефактов. Однако благодаря целому ряду дальнейших исследовании 
[11 —14], этим сомнениям не осталось места, и изученные детали строе- 
ния ядерной оболочки оказались в основном схожими с теми, которые 
описывались в работах предыдущих исследователей. Морфологическая 
характеристика ядерной оболочки с некоторыми дополнительными све­
дениями дана в литературе последних лет [ 15—18].

В настоящей работе излагаются результаты исследований по строе­
нию ядерной оболочки клеток культуры почечных тканей зеленой афри­
канской мартышки (СегсорПЬесиз аеШюрэ), клеток слюнных желез ли­
чинки СЫгопогпиз 1еп!апз и глиальных клеток спинального ганглия кры­
сы. Данные объекты подвергались изучению в связи с общей задачей, 
относящейся к сравнительному анализу ультрамикроструктуры ядра и 
его взаимоотношений с цитоплазмой с помощью электронномикроскопи- 
'Ческого метода.
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Материал и метод
I

Первичную культуру трипсинизированной ткани почек африкан­
ских зеленых мартышек выращивали на предметных стеклах, вложен­
ных во вращающиеся пробирки при 37°С. Среда состояла из 0,5% гидро­
лизата лактальбумина в растворе Эрла (pH 7,0) с 8% бычьей сыворот,- 
кой. Монослой формировался обычно на 7 день, после чего предметные 
стекла с выращенной на них культурой клеток переносили в фиксатор 
Шьёстранда с добавлением сахарозы для достижения изотоничности и 
фиксировали в течение 30 мин. при 4°С. Фиксированный на стеклах мо­
нослой обезвоживали в спиртах возрастающей крепости по 3 мин. 25°’ 
спирт содержал 2% раствор уранилацетата, а абсолютный—1% раствор 
фосфорновольфрамовой кислоты.

После извлечения слюнные железы личинки СЫгопогпиз фиксиро­
вались фиксатором Паладе, содержащим 1% раствор четырехокиси 
осмия на ацетат-вероналовом буфере с pH 7,2, 1,5—2 часа при 4°С. Де­
гидратацию производили в спиртах возрастающей концентрации. Кусоч­
ки заливали в предполимеризованную смесь мономеров н-бутила и ме­
тила метакрилатов в пропорции 4:1. Для заливки использовали рамки 
из листового плексигласа [20]. Образец полимеризовался при 68°С в те­
чение 10 час. Использованный способ заливки в рамки из органического 
стекла позволяет отбирать с помощью светового, фазовоконтрастного 
или стереоскопического (МБС-2) микроскопов в случае данного объекта 
и ориентировать надлежащим образом клетки в пирамиде, предназна­
ченные для изучения в электронном микроскопе. После осмотра такой 
пластинки выделяли отобранные участки и наклеивали каплей предпо­
лимера на цилиндрические столбики из плексигласа. Окончательное 
приклеивание кусочков достигалось полимеризацией в течение 6 час. 
при 70°С. Применяя указанные методы обработки материала, при за­
точке блока удавалось на вершине пирамиды поместить одну отобран­
ную клетку с ядром.

Спинальные ганглии у крыс брали под эфирным наркозом и фик­
сировали в вышеприведенном фиксаторе 2—2,5 часа с pH 7,6 при 4°С. 
Дальнейшую обработку производили по вышеописанной прописи. Уль- 
тратонкие срезы толщиной в 200—300 А приготовляли на ультрамикро­
томе БКБ-4800 стеклянными норками, контрастировали соединениями 
свинца [23] и уранилацетатом, просматривали в электронных микро­
скопах УЭМВ-100 и ЗЕМ 5У при ускоряющих напряжениях соответ­
ственно в 75 и 80 кв и увеличениях на экране в 15000, 20 000 и 25 000 х- 
Дальнейшее увеличение достигалось фотографическим способом.

Результаты исследования

Оболочка ядра клетки культуры почечной ткани зеленой африкан­
ской мартышки представлена двумя мембранами одинаковой толщиньь 
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по 100 А*.  Они замыкают собой перинуклеарное пространство. Расстоя­
ние между мембранами варьирует и в среднем составляет 180 А. Таким 
образом, общая толщина ядерной оболочки у этого объекта оказывает­
ся равной 380 А. Однако довольно часто наружная мембрана ядерной 
оболочки более извилиста и местами отходит на значительное расстоя­
ние, превышающее среднюю ширину перинуклеарного пространства. 
При этом иногда наблюдаются пузырьковидные выпячивания наружной 
мембраны, очень сходные с пузырьками цитоплазмы, часто располагаю­
щимися поблизости от ядра (рис. 1). Нередко на поверхности наружной 
мембраны, обращенной в сторону цитоплазмы, можно наблюдать при­
крепление рибосом (рис. 1, 2).

* Все размеры даются с точностью ± 20 А, соответствующей величине разре­
шающей способности микроскопов.

Местами наружная мембрана переходит во внутреннюю, образуя 
таким образом, прерывистости, представляющие собой поры. В боль­
шинстве случаев поры довольно четко видны и средний диаметр их до­
стигает 480 А. Подсчет количества пор на линейную единицу протяже­
ния ядерной оболочки показал, что число их различно и достигает в од­
них местах 4 на 1 р, в других 1, а иногда они отсутствуют на протяже­
нии 5 у, (рис. 1, 3—5).

Так же, как и у некоторых объектов ядерная оболочка образует 
здесь значительные выступы (рис. 6) и глубокие впячивания (рис. 7), 
видимые иногда и на тангенциальных срезах с включениями элементов 
цитоплазмы.

На всех приведенных электронных микрофотографиях видно незна­
чительное различие в плотностях на границе ядерной оболочки с цито­
плазмой. Иногда к внутренней мембране тесно примыкает плотным 
кольцом, делая ее малоразличимой, ядерный материал, состоящий пре­
имущественно из гранул. Средняя ширина этого кольцевого слоя состав­
ляет около 1000 А и прерывается на уровне пор (рис. 4. 5).

Одним из отличительных признаков, присущих строению ядра кле­
ток слюнной железы личинки Chironomus, является различие в степени 
насыщенности структурными элементами пограничных зон ядра и цито­
плазмы одного среза. Благодаря этому краевые участки ядра светлее 
прилегающей цитоплазмы. Эта особенность обеспечивает четкую и де­
тальную картину строения ядерной оболочки на всем ее протяжении. 
Концентрация структурных элементов ядра с внутренней поверхности 
ядерной оболочки, имеющая место у предыдущего объекта, здесь не 
наблюдается, что, по-видимому, объясняется характерными особенностя­
ми строения этих ядер.

Поры особенно четко видны при больших увеличениях с высоким 
разрешением. Средний диаметр их достигает 580 А, а количество на не­
большом протяжении значительно и доходит местами до 5 на 1 Р 
(рис. 8). При этом характер их различен. Одни заполнены диффузным
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плотным веществом, а в других оно отсутствует, поэтому в последнем 
случае они кажутся открытыми.

Расстояние между двумя мембранами, образующими перинуклеар­
ное пространство, в известных пределах довольно постоянное и дости­
гает 180 А. Наружная мембрана ядерной оболочки несколько толще 
внутренней (рис. 8) и они соответственно равны 80 и 100 А. Таким об­
разом. общая толщина ядерной оболочки составляет 360 А. К наружной 
мембране оболочки ядра также прикрепляются рибосомы, ио они встре­
чаются редкими единичными скоплениями и выявляются не всегда чет­
ко, благодаря их близким размерам с наружной мембраной оболочки 
ядра. Обычно ядерная оболочка данного объекта не образует глубоких 
выпячиваний в цитоплазм}' за некоторыми исключениями (рис. 9).

Оболочка ядра глиальной клетки спинального ганглия крысы об­
наруживает как черты сходства, так и некоторые различия с описанны­
ми примерами. Различия наблюдаются также в плотностях распреде­
ления веществ на границе ядра и цитоплазмы. Но здесь нуклеоплазма 
плотнее цитоплазмы и, хотя не имеется такого четкого кольца ядерного 
материала, примыкающего изнутри к ядерной оболочке, как в случае 
первого объекта, все же наблюдается некоторая концентрация струк­
турных компонентов ядра. Мембраны, составляющие ядерную оболочку, 
тоньше, чем у предыдущих объектов—по 60 А каждая. А расстояние 
между ними, составляющее перинуклеарное пространство, значительно 
превышает таковое у предыдущих объектов и оказывается равным 
250 А. Местами незначительно расширяясь, перинуклеарное простран­
ство не принимает такого характера, как у первого объекта. Поры 
встречаются значительно реже и не так четко выражены. К оболочке 
также снаружи прикрепляются рибосомы и они отчетливо видны, т. к. 
диаметр их значительно превышает толщину наружной мембраны ядер­
ной оболочки (рис. 10).

Обсуждение результатов

Подводя итоги вышеизложенному, можно подтвердить двуслой- 
ность ядерной оболочки, подобно тому, как это явствовало из резуль­
татов работ предыдущих исследователей. Описанные в литературе не­
которые данные о четырехслойности ядерной оболочки [ 18] кажутся не­
достаточно убедительными. Небольшие расхождения с другими иссле­
дователями [17], возникающие у нас в определении величины пор и 
толщины мембран ядерной оболочки, вероятно, можно объяснить тем, 
что при измерениях мы пользовались большими увеличениями, что при 
наличии высокого разрешения должно было дать возможность более 
точного определения размеров структур.

Пузырьковидные выпячивания наружной мембраны ядерной оболоч­
ки, наблюдаемые в некоторых случаях, возможно, указывают на ее род­
ство с системой пузырьков и трубочек эндоплазматического ретикулюма.

Для количественной характеристики пор необходимо иметь тангеи-



Рис. 1—3. Отдельные участки клеток культуры почечной ткани зеленой африкан­
ской мартышки.

Рис. 1—2. Видны пузырьковидные выпячивания наружной мембраны с прикреп­
ленными на ней рибосомами (Р). Поры отсутствуют.

Рис, 3. Участок с отчетливо видимыми порами (указаны стрелкой),



Рис. 4—7. Отдельные участки клеток культуры почечной ткани теленой африкан­
ской мартышки.

Рис. ֊1 5. Кольцевой слон я черного материала, примыкающий к внутренней .мем­
бране оболочки ядра и прерывающийся на уровне нор, указанный стрелками.

Рис. 6. Глубокое выпячивание ядра в цитоплазму.
Рис. 7. Поперечные срезы ядра (В11), в которых видны пузырьки цитоплазмы и 

рибосомы; поры указаны стрелками.



Рис. 8—9. Фрагменты клеток слюнных желез личинки СЫгопошиз.
Рис. 8. Отчетливо видны поры при большом увеличении и высоком раз­
решении, обе мембраны оболочки ядра (Я) различной толщины, часто 

прерывающиеся порами, указанные стрелками.
Рис. 9. Выпячивания ядра (Я), довольно редко наблюдаемые у данного 
объекта. На обоих фотографиях в ядрах видны гранулы диаметром в 

500 А.
Рис. 10, Участок глиальной клетки спинального ганглия крысы. Ядерная 

оболочка с прикрепленными на ней рибосомами (Р). Поры отсутствуют.



Характеристика с> бмикроскоппческой структуры ядерных оболочек

Анальные сечения ядерной оболочки на значительных расстояниях, чем 
|1ы, к сожалению, не располагаем. Линейное расположение пор не мо- 
|кет дать полную информацию об их количественных изменениях, если 
каковые и наблюдаются. Имея в виду зависимость числа пор от плос­
кости прохождения среза при поперечном рассечении, все же необходи­
мо отметить значительную разницу в их количестве у разных объектов. 
[Очевидно, такое большое расхождение в количестве пор в некоторой 
[степени находится в связи с функциональными особенностями различ­
ных клеток.

Интересен и тот факт, что общая толщина ядерной оболочки в клет­
ках из различных тканей и организмов одинакова, в то время как тол­

щина отдельных ее мембран может варьировать. Это хорошо иллюстри­
руется при сравнении оболочки ядра глиальных клеток с другими выше­
описанными примерами. Хотя обе мембраны ядерной оболочки этого 
объекта заметно истончены, общая толщина ее такая же, как и у дру­
гих рассматриваемых объектов, что достигается значительным расшире­
нием перинуклеарного пространства.

Необходимость такого детального рассмотрения структуры ядерной 
оболочки диктовалась наличием возможности исследования взаимоот­
ношений ядра и цитоплазмы, результаты которого будут изложены в 
следующей работе.
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Հոդվածում նկարագրվում են համեմատվող բջիջների կ ո ր ի զա թ ա դան թն ե ր ի

աահ ա յտվում են նրանց միջև գոյություն ունեցող որոշակի նմանության և տար

Հ) ուրաքանշ (ուր առանձին դեպքում Տ սւյա եաբերված է, կո ր ի ղա թ ա ղան թ ի
կաոուցվածքի յուրա տ ե и ա կո ւթ յոլն ր , որն, րստ երևույթին, պայմանավորված է
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