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УЛЬТРАСТРУКТУРНЫЕ ОСОБЕННОСТИ СТРОЕНИЯ ЯДЕРНОЙ 
ОБОЛОЧКИ И ВЗАИМООТНОШЕНИЙ ЯДРА И ЦИТОПЛАЗМЫ 

ПОСЛЕ ДЕЙСТВИЯ ПРОНИКАЮЩЕЙ РАДИАЦИИ

В настоящее время трудами многочисленных исследователей раз­
личных направлений, использующих световой микроскоп [11, 15], методы 
биохимического анализа [3, 24, 17], авторадиографию [18, 19] и электрон­
ную микроскопию [24, 14], создалось представление, что большин­
ство важных метаболических процессов, происходящих в клетке, во мно­
гом зависят от взаимоотношений ядра и цитоплазмы.

При наличии светомикроскопических данных, касающихся морфоло­
гической стороны этих вопросов, многие ультраструктурные особенности 
остаются малоизученными. Работы, относящиеся к анализу упомянутой 
проблемы при различных функциональных состояниях клетки, немного­
численны. О некоторых результатах исследований взаимоотношений яд­
ра и цитоплазмы в норме сообщалось ранее [2]. В настоящей работе 
прежние данные будут дополнены новыми, относящимися к специфиче­
скому функциональному состоянию клеток, вызванному сильным внеш­
ним воздействием. В качестве последнего было использовано действие 
гамма-лучей в дозе 20 кр при мощности 700 р/мин. Объектами исследо­
вания явились клетки слюнных желез личинок мотыля Chironomus ten- 
tans, подвергнутые действию радиации при тотальном облучении. Ис­
пользованные методы исследования не отличались от тех, посредством 
которых были выполнены предыдущие работы [1, 2].

Очевидно, что взаимоотношения ядра и цитоплазмы определяются 
во многом характером ультраструктуры кариоплазмы и свойствами 
ядерной оболочки, о субмикроскопическсй структуре которой в норме 
сообщалось ранее [1]. Целью настоящей работы явилось изучение тонко­
го строения ядерной оболочки и взаимоотношений ядра и цитоплазмы 
после ионизирующего облучения.

Результаты исследования. При рассечении периферических частей 
ядра в серии срезов были получены как поперечные, так и тангенциаль­
ные сечения ядерной оболочки, образующей глубокие впячивания и вы­
ступы. Некоторые из ядерных выпячиваний, изображенные на приводи­
мых электронных микрофотографиях и не отмеченные нами в норме, да­
леко вдаются в цитоплазму, достигая иногда до 8 ц в длину (рис. 1). 
Другие выпячивания ядра благодаря определенной ориентации в плос­
кости сечения оказываются в цитоплазме в виде островков и представля- 
г՛ г собой отрезки мембран, далеко отстоящих от ядра и не обнаруживаю­
щих связи с ним (рис. 2). Отличить такие фрагменты мембран от много­
численных трубочек эргастоплазмы и отнести их к ядерной оболочке
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позволяет характерная ширина межмембранного расстояния, соответ­
ствующая перинуклеарному пространству, прикрепление рибосом к од­
ной из мембран и фибриллярных войлокоподобных масс—к другой 
(рис. 2).

Глубокие впячивания ядра, рассеченные поперек, оказываются гра­
ничащими с кариоплазмой в виде островков различной величины и кон­
фигурации с включениями элементов эргастоплазмы. Иногда при подоб­
ных рассечениях ядерной оболочки встречается многократное чередова­
ние структур цитоплазмы и ядра в кариоплазме, свидетельствующее о 
наличии многочисленных ядерных впячиваний (рис. 3). В связи с этим 
на первый взгляд оказывается малопонятным нахождение в области хро­
мосом элементов эргастоплазмы без окружения их ядерной оболочкой 
(рис. 5). Этот вопрос подробнее будет рассматриваться ниже.

Многие неровности ядерной оболочки, попадая в плоскость сечения 
по касательной, дают большое количество тангенциально рассеченных 
пор нередко на значительных площадях (рис. 11, 16, 17). Благодаря дан­
ному обстоятельству оказалась возможной их количественная оценка. 
Вычислив площадь поры и подсчитав их количество на определенном 
участке, определили площадь, занимаемую порами на 1 и2 и соответ­
ственно величину занимаемой ими площади на поверхности ядра, кото­
рая оказалась равной 20%. В данном случае под площадью, занимаемой 
порами, необходимо понимать плотность их распределения на единицу 
поверхности в плоскостном изображении ядерной оболочки.

В зависимости от плоскости прохождения среза тангенциально рас­
сеченные поры выглядят по-разному. Если в толщу среза входит только 
ядерная оболочка, такие поры видны в виде четко очерченных колец, а 
площадь, свободная от них, и гранулы диаметром 500 А, видимые в про­
свете этих пор, характеризуются относительно большой электронноопти­
ческой плотностью (рис. 3, 4, 6). Если же кольцевидные поры диффузно 
контурированы, а межпоровые пространства и указанные гранулы обла­
дают малой электроннооптической плотностью, это значит, что в плоскость 
сечения вошла часть ядерной оболочки и цитоплазмы (рис. 1, 3—4, 6). 
Иногда в таких участках цитоплазмы, наблюдаемых в области ядра, 
видны многочисленные свободно располагающиеся рибосомы. В случае 
тангенциального рассечения складок поры ядерной оболочки, частично 
вошедшие в плоскость среза, видны в виде сегментов (рис. 6). Диаметр 
пор на тангенциальных рассечениях равен 700 А, а на поперечных— 
580 А. Такое расхождение легко понять, если представить пору в виде 
конусовидного просвета, суживающегося по направлению к карио­
плазме.

Гранулы диаметром 500 А, находящиеся в кариоплазме, которые 
особенно часто и в большем количестве встречаются после облучения в 
междисковых пространствах гигантских хромосом, переходят в цито­
плазму. Об этом свидетельствует их наличие в просветах тангенциаль­
но (рис. 1, 3, 4, 6) и в особенности поперечно рассеченных пор (рис. 2, 
7). В цитоплазме они встречаются в самых различных участках, неред­
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ко далеко отстоящих от ядра (рис. 7). При этом характер некоторых гра­
нул меняется. Они становятся менее осмифильными, в особенности в 
центральной зоне, и тогда выглядят кольцевидными. К некоторым из 
них прикрепляются рибосомы. После облучения во всех исследованных 
сроках эти гранулы в'цитоплазме встречаются значительно чаще и в го­
раздо большем количестве.

Если в норме как у данного объекта, так и в клетках культуры по­
чечных тканей обезьяны мы находили перешедшими из ядра в цитоплаз­
му только гранулярный компонент, то после облучения можно видеть вы­
ход фибриллярного материала (рис. 2, 7). Он имеет вид диффузных вой­
локоподобных масс, напоминающих таковые, контактирующих с внут­
ренней’поверхностью ядерной оболочки, но не те, которые разбросаны 
по всей кариоплазме в виде нитей, из которых состоят гигантские хро­
мосомы.

В связи с изучением вопроса о взаимоотношениях ядра и цитоплаз­
мы в данном случае является интересным рассмотрение организации 
мембран эндоплазматического ретикулума. Многочисленные его элемен­
ты, представленные в норме, после облучения получают большее разви­
тие (рис. 7, 9). В различных участках цитоплзамы наблюдаются фигуры, 
закрученных трубочек, а количество их нарастает при переходе от одно­
го срока фиксации к другому. Так, через 1 час после облучения в основ­
ном встречаются двойные и тройные концентрически замкнувшиеся тру­
бочки. В последующие сроки количество трубочек в таких образованиях 
увеличивается, и они принимают многомембранную форму, занимая зна­
чительные пространства в цитоплазме (рис. 8, 9). Очень часто большие 
участки, сплошь занятые сильно развитыми элементами эргастоплазмы^ 
находятся в непосредственной близости от ядра.

Вместе с этим заметно расширяются площади, занимаемые рибосо­
мами, что особенно хорошо видно в тех случаях, когда цистерны эргасто- 
плазмы входят в плоскость сечения так, что их мембраны не выявляются. 
Рибосомы, находящиеся на таких мембранах, кажутся лежащими сво­
бодно и образуют большие поля. Часто удается видеть в полостях тру­
бочек большую электроннооптическую плотность по сравнению с окру­
жающей гиалоплазмой. Совокупность перечисленных признаков говорит 
в пользу сильного развития базофильного компонента цитоплазмы и со­
ответственно создает впечатление деятельной работы аппарата белково­
го синтеза клетки.

Обсуждение результатов. Некоторого внимания заслуживает вопрос, 
связанный с интерпретацией картин с рассечениями ядерных впячива- 
ний, называемых иногда внутриядерными включениями [7] или канала­
ми [8, 13]. Необходимо отметить, что как то, так и другое наименования 
довольно неудачны, так как, нечетко характеризуя сущность этих образо­
ваний, наводят на мысль о том, что они могут принадлежать внутреннему 
объему ядра. По сути же речь идет о картине, образованной рассечением 
ядерного впячивания, куда заходит часть цитоплазмы. В соответствии 
с уровнем прохождения среза вскрывается разная площадь таких впячи- ■



Рис. I. Ядерное выпячивание, глубоко вдающееся в цитоплазму. Я-ядро.



Рис. 2. Выпячивания ядра, располагающиеся островками в цитоплазме.



*

Рис. 3. Поперечные рассечения впячиваний ядра с многократным 
чередованием области цито- и кариоплазмы.



Рис. 4. Область ядерных выпячиваний с тангенциально рассеченными порами. 
Рис. 5. Участок поперечных ядерных впячиваний и включение 

элементов эргастоплазмы в область хромосомы (Хр).



Рис. 6. Большое количество гранул диаметром 500 А. находящихся в. кариоплазме, 
и тангенциально рассеченные в различных плоскостях ядерные поры.

(^)—гранулы, вышедшие из ядра, (------ ■), находящиеся в просвете поры.



Рис. 7. Часть цитоплазмы с многочисленными гранулами диаметром 500 Л (^), 
вышедшими из ядра.



Рис. 8. Фрагмент цитоплазмы с закрученными каналами 
эндоплазматического ретикулума.



Рис. 9. Примыкающий к ядру участок цитоплазмы, с сильно 
развитыми мембранами эргастоплазмы.
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ваний и различная картина соотношений ядерных и цитоплазматических 
компонентов. Так, может оказаться, что какое-либо впячивание (но не 
включение и не канал) окажется вблизи ядрышка. Но по справедливо­
му замечанию Ченцова [10], вряд ли это может означать, что данное 
обстоятельство должно способствовать транспорту РНП из ядрышка в 
цитоплазму, как предполагают вышеуказанные авторы. Следуя та­
ким предположениям, слишком многое пришлось бы приписать процес­
сам простой диффузии при обмене веществами между ядром и цитоплаз­
мой. Мы нередко наблюдали в различных клетках тесный контакт яд­
рышка с ядерной оболочкой, и, как правило, в подобных случаях отчет- 
-ливого выхода материала из ядрышка в цитоплазму не отмечалось. 
Скорее можно говорить о миграции материала, отошедшего от ядрышка 
и свободно располагающегося в различных участках кариоплазмы, 
впоследствии переходящего в цитоплазму, как было показано р'анее [2].

Следует отметить, что рассеченные ядерные впячивания обычно 
ограничены двойной ядерной оболочкой. Это в большинстве случаев 
.является одним из доказательств принадлежности их цитоплазме. Од­
нако на рис. 5 показана возможность наличия цитоплазматических 
структур в ядре без ограничения их ядерной оболочкой. Такие непри­
вычные картины, трудно подаваясь интерпретации, заставляют иногда 
отказываться от отождествления подобных образований с ядерными инва- 
гинатами [6]. Но все становится понятным, если строго представить плос­
кость прохождения среза через вершину впячивания ядра в месте воз­
можного повреждения его оболочки. Такое повреждение может возник­
нуть в силу некоторой потери ею эластических свойств из-за глубокой 
инвагинации. Очевидно, именно такую часть цитоплазмы, заключенную 
в ядро и не отграниченную от его внутреннего объема ядерной оболоч­
кой, следует относить к истинным внутриядерным включениям. Они 
встречаются очень редко и более характерны для патологического состоя­
ния клетки.

Увеличение поверхности ядра, наблюдаемое в особенности через 
24 часа после облучения и выражающееся в сильной его изрезанности 
с образованием многочисленных неровностей, коррелирует с усилившим­
ся выходом веществ из ядра в цитоплазму. По-видимому, этому процес­
су способствует в некоторой мере увеличившаяся проницаемость ядер-, 
ной оболочки, поскольку известно, что в результате облучения прони­
цаемость клеточных мембран повышается. Последнее обстоятельство, 
возможно, является одной из причин, приводящей к выходу фибрилляр­
ного материала из ядра, что не наблюдается в обычных условиях.

Отдельный интерес представляет собой природа обмениваемых ве­
ществ. Исходя из светомикроскопических работ [11, 21, 22], показавших 
переход ядрышка и ядрышкового материала в цитоплазму, а также из 
результатов работ с применением методов авторадиографии [18, 19] и 
биохимии [23], можно предположить, что вышедшие из ядра гранулы 
представляют собой РНП. Данное предположение подкрепляется рабо­
той Крегера с соавторами [20], в которой отражены результаты экспери­
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ментов, проведенных на изучаемом нами объекте. Они показали невоз­
можность перехода в цитоплазму хроматинового материала и ядерных 
белков. Это доказывалось тем, что меченные ядерные белки и хроматин, 
будучи перенесенными в цитоплазму других клеток, оказывались впо­
следствии в ядре. Данные в пользу РНП характера веществ, поступаю­
щих из ядра в цитоплазму, приводятся и в другой работе [12], автор ко­
торой, изучая активность пуффов в гигантских хромосомах слюнных же­
лез личинки мотыля, нашел, что гранулы РНП, образующиеся в ядре и 
отличающиеся от рибосом, содержат быстрометящуюся РНК, которая 
могла быть информационной. Очевидно, что речь идет о гранулах диа­
метром 500 А. Фибриллы, перешедшие из ядра в цитоплазму, возможно, 
представляют собой ДНП. Выход подобных веществ из ядра после облу­
чения описан в литературе [4].

Исходя из того положения, что специфические белки и цитоплазма­
тическая РНК синтезируются при участии РНК ядра, [9], можно пред­
положить, что усиленное развитие эндоплазматического ретикулума, на­
блюдаемое нами в различные сроки после облучения, связано с более эф­
фективным поступлением ядерных продуктов в цитоплазму.

Примечательно, что недавно М. Н. Мейсель с сотрудниками [5] так­
же сообщили о наблюдаемом ими некотором развитии эндоплазматиче­
ского ретикулума в дрожжевых клетках после облучения. Данное явле­
ние, по мнению авторов, характеризует потребность в удалении продук­
тов распада. Однако необходимо отметить и другую не менее важную 
функцию эндоплазматического ретикулума — участие в синтезе специ­
фических белков, изменение которой после облучения может быть об­
условлено усилившимся поступлением веществ из ядра в цитоплазму,, 
описанное в настоящей работе.
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ԱՌԱՆԶՆԱ2ԱՏԿՈՒԹՅՈԻՆՆԵՐԸ ԵՎ ԿՈՐԻԶԻ ՈԻ ՑԻՏՈՊԼԱԶՄԱՅԻ 

ՓՈԽՀԱՐԱԲԵՐՈՒԹՅՈՒՆՆԵՐԸ ՆԵՐԹԱՓԱՆՑՈՎ ՌԱԴԻԱՑԻԱՅԻ
ԱԶԴԵՑՈՒԹՅՈՒՆԻՑ 2ԵՏՈ

Ամփոփում

Շհյրօոօրրւստ էՕՈէՅՈՏ թրթուրների թքագեղձերի բջիջների ուս ո ւմն ԼԱ սի րու~ 
թյունր, որր կատարված է 20 կռ դոզայով տոտալ գամմա ճառա գւս յթում ից 1,6, 
24 և 48 ժամ հետո ցույց \է տալիս, որ տեղի է ունեցել կ ո ր ի ղի մակերեսի մեծա­
ցում, նրա թաղանթի բազմաթիվ անհարթությունների առաջացման հետևան­
քով։ պատճառով առաջ են գալիս մեծ քանակությամբ տանգեցիալ ճեղք­
ված ծակոտիներ։
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Հայտնաբերված է կորիզային պրոդուկտներին 500 A տրամագիծ ունեցող 
պրան ուլաների ցիտոպլազմայի մեջ ավելի էֆեկտիվ ներթափանցում նորմայի 
համեմատությամբ և էնդոպլազմատիկ ռետիկոլլումի ավելի ուժեղ զարգացում;
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