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РЕФЕРАТ Ядрышко – основной структурный домен клеточного ядра, содержащий, наряду с белками, зна-
чительное количество рибосомных РНК (рРНК) на разных стадиях созревания (пре-рРНК). Вступление 
клеток млекопитающих в митоз сопровождается прекращением синтеза рРНК, распадом ядрышка и вы-
ходом пре-рРНК в цитоплазму. Однако роль цитоплазматической пре-рРНК в митозе до сих пор остается 
невыясненной, а сравнительный анализ «судьбы» ее различных форм на всех стадиях деления не произво-
дился. Основная цель настоящей работы – изучение локализации пре-рРНК, выявляемой зондами к коро-
вому участку внешнего транскрибируемого спейсера (5'ВшТС), внутренним транскрибируемым спейсерам 
(ВнТС1 и ВнТС2), а также к зрелой 28S рРНК, меченных биотином, в митотических фибробластах мыши 
NIH/3T3 методом флуоресцентной гибридизации in situ и конфокальной лазерной микроскопии. Показано, 
что при распаде ядрышка и ядерной оболочки в начале митоза разные формы пре-рРНК выходят в цито-
плазму, но на хромосомах из материнской клетки в дочерние клетки переносятся ее более процессирован-
ные формы. Все формы пре-рРНК и 28S рРНК выявляются в составе цитоплазматических производных 
ядрышка (nucleolus derived foci, NDF), формирование которых означает начало нуклеологенеза. Однако 
в «ранних» NDF наиболее отчетливо выявляются менее процессированные пре-рРНК, тогда как «поздние» 
NDF содержат преимущественно 28S рРНК. Полученные данные говорят о том, что различные формы 
пре-рРНК материнской клетки могут играть разную роль в формировании дочерних ядрышек, а одной 
из возможных функций NDF является участие в созревании пре-рРНК, сохраняющейся в цитоплазме 
при митозе. 
КЛЮЧЕВЫЕ СЛОВА ядрышко, митоз, цитоплазматические производные ядрышка (NDF), фибробласты 
мыши NIH/3Т3, флуоресцентная гибридизация in situ (FISH).
СПИСОК СОКРАЩЕНИЙ рРНК – рибосомная РНК; 47S пре-рРНК – 47S предшественник рРНК; NDF – цито-
плазматические производные ядрышка (nucleolus derived foci); PNB – пренуклеолярные тельца; 5'ВшТС, 
3'ВшТС – 5'- и 3'-внешние транскрибируемые спейсеры; ВнТС1, ВнТС2 – первый и второй внутренние 
транскрибируемые спейсеры; мякРНК – малые ядрышковые РНК; DAPI – 4',6-диамидино-2-фенилиндол; 
FISH – флуоресцентная гибридизация in situ (fluorescence in situ hybridization).

ВВЕдЕНИЕ
Ядрышко – основной структурный домен клеточ-
ного ядра, в котором происходят транскрипция ри-
босомных генов (рДНК), процессинг (созревание) 
первичных транскриптов пре-рРНК и сборка ри-
босомных частиц [1, 2]. У млекопитающих три типа 
цитоплазматических рРНК – 18S, 5.8S и 28S рРНК, 
синтезируются в ядрышках в виде единого предше-
ственника, или 47S пре-рРНК. Созревание 47S пре-

рРНК в зрелые рРНК представляет собой сложный 
многоступенчатый процесс, который, в дополнение 
к химическим модификациям 18S, 5.8S и 28S рРНК, 
включает удаление нескольких спейсерных участ-
ков, транскрибируемых в составе 47S пре-рРНК – 
5'-внешнего транскрибируемого спейсера (5'ВшТС), 
а также первого (ВнТС1) и второго (ВнТС2) вну-
тренних транскрибируемых спейсеров (рис. 1). 
Как известно, созревание 18S рРНК продолжает-
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ся около 20 мин, а 28S рРНК – около 40 мин, поэто-
му во фракции выделенных ядрышек выявляются 
не только первичные транскрипты рРНК, но и ча-
стично процессированные пре-рРНК разного разме-
ра [3]. У мыши наиболее короткоживущим является 
фрагмент длиной 650 п.н., расположенный с 5'-конца 
ВшТС – время его полужизни составляет не более 
2 мин [4]. Согласно существующим представлениям, 
у млекопитающих удаление внутренних спейсеров 
начинается после завершения синтеза и отделения 
первичного транскрипта пре-рРНК от матричной 
рДНК, а время их полужизни составляет не менее 
30 мин [3–5]. 

Хорошо известно, что у высших эукариот митоз 
сопровождается прекращением синтеза пре-рРНК, 
распадом ядрышка и выходом основных ядрышковых 
компонентов – белков и рРНК – в цитоплазму [6–10]. 
Методами биохимического [11, 12] и цитологического 
анализа [13] показано, что пре-рРНК, синтезирован-
ная перед митозом, сохраняется в цитоплазме клеток 
вплоть до его окончания, хотя роль этой стабильной 
пре-рРНК в митозе остается пока неизвестной. Не-
достаточно исследованы также особенности лока-
лизации различных форм пре-рРНК в митозе, хотя 
работы в этом направлении будут способствовать вы-
яснению их роли в восстановлении ядрышек на за-
вершающих стадиях митоза. 

Восстановление ядрышек при митотическом де-
лении клеток начинается сразу после расхождения 
хромосом к полюсам митотического веретена с по-
явления в цитоплазме многочисленных дискретных 
телец (диаметром 0.2–2.0 мкм), получивших название 
«дериваты ядрышка» (nucleolus derived foci, nDF). 
В составе nDF на сегодняшний день описаны многие 
белки зрелых ядрышек, участвующие в процессин-
ге пре-рРНК (В23/нуклеофозмин, С23/нуклеолин, 
фибрилларин и другие), u3 и u14 малые ядрышко-
вые РНК (мякРНК), а также зрелые 18S и 28S рРНК. 

Методами иммуноцитохимии [13, 14] и путем экс-
прессии белковых маркеров nDF, слитых с флуо-
ресцентными белками [7], показано, что при завер-
шении митоза количество nDF, содержащих белки 
раннего процессинга пре-рРНК (например, фибрил-
ларина), постепенно уменьшается. Напротив, белки, 
участвующие в поздних стадиях процессинга пре-
рРНК (например, В23/нуклеофозмин), сохраняются 
в nDF вплоть до периода G1 следующего клеточного 
цикла [15]. Наличие в nDF белков и мякРНК, необ-
ходимых для процессинга пре-рРНК в интерфазных 
ядрышках, позволяет высказать предположение, 
что в nDF могут осуществляться по крайней мере 
некоторые стадии созревания пре-рРНК, сохраня-
ющейся в клетках при митозе. Однако эксперимен-
тально это предположение до сих пор не проверяли, 
а присутствие разных форм пре-рРНК в «ранних» 
и «поздних» nDF практически не изучалось. 

Основная цель настоящей работы – сравнительный 
анализ локализации разных форм (интермедиатов) 
частично процессированной пре-рРНК и 28S рРНК 
на последовательных стадиях митоза в фибробла-
стах мыши линии nIH/3t3 методом флуоресцент-
ной гибридизации in situ и конфокальной лазерной 
микроскопии. 

ЭКСПЕРИМЕНТАЛьНАя ЧАСТь

Культура клеток 
Фибробласты мыши линии nIH/3t3 приобретены 
в Российской коллекции клеточных культур Ин-
ститута цитологии РАН и свободны от микоплаз-
мы. Клетки выращивали в среде DMeM («ПанЭко», 
Россия), содержащей 10% эмбриональной сыворотки 
теленка («Hyclone», США), 2 мМ L-глутамина, ан-
тибиотики пенициллин и стрептомицин (по 250 ЕД 
каждого), при 370С и 5% СО

2
 и пересаживали дважды 

в неделю. 

5'
5'ВшТС 18S ВнТС1 5.8S ВнТС2 28S 3'ВшТС
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Рис. 1. Структура первичного транскрипта (47S пре-рРНК) мыши и положение зондов, использованных для ги-
бридизации in situ. 5'ВшТС – 5'-внешний транскрибируемый спейсер, ВнТС1 – первый внутренний транскрибируе-
мый спейсер; ВнТС2 – второй внутренний транскрибируемый спейсер; 3'ВшТС – 3'-внешний транскрибируемый 
спейсер. 18S, 5.8S, 28S – фрагменты пре-рРНК, соответствующие зрелым рРНК. Горизонтальные черточки 
внизу – положение олигонуклеотидных зондов к 5'ВшТС – +2251/+2280 (зонд 1); к ВнТС1 – +6391/+6420 (зонд 
2); к ВнТС2 – +7471/+7500 (зонд 3), к 28S рРНК – +9571/9600 (зонд 4). 01, 02, A0 – известные сайты расщепле-
ния в составе пре-рРНК мыши. 
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Флуоресцентная гибридизация in situ 
В работе использовали олигонуклеотидные зонды, 
меченные с 5'-конца биотином и специфически вы-
являющие следующие участки 47S пре-рРНК мыши: 
коровый фрагмент 5'-внешнего транскрибируемого 
спейсера (5'ВшТС, зонд 1) – 5'aga gag aga ccg atg ccg- 
aca cac cga tgc (+2251/+2280); первый внутренний 
транскрибируемый спейсер (ВнТС1, зонд 2) – 5'aaa- 
cct ccg cgc cgg aac gcg aca gct agg (+6391/+6420); 
второй внутренний транскрибируемый спейсер 
(ВнТС2, зонд 3) – 5'cag aca acc gca ggc gac cga ccg gcc 
(+7471/+7500); фрагмент 28S рРНК (зонд 4) – 5'gag- 
gga acc agc tac tag atg gtt cga tta (+9571/+9600). Син-
тез зондов осуществлен фирмой «Синтол» (Россия); 
концентрация зондов в стоковых растворах состав-
ляла около 2 мкг/мкл. Положение зондов относитель-
но 47S пре-рРНК мыши показано на рис. 1. Из рис. 1 
видно, что зонд 1 выявлял менее процессированную 
форму пре-рРНК, зонды 2 и 3 могли гибридизовать-
ся как с длинной, так и с более короткими (т.е. более 
процессированными) формами пре-рРНК, а зонд 4 
выявлял, в основном, зрелую 28S рРНК, но мог ги-
бридизоваться и с незрелой пре-рРНК.

Клетки, выращенные на покровных стеклах, про-
мывали фосфатно-солевым буфером (ФСБ, 140 мМ 
nacl, 2.7 мМ Kcl, 1.5 мМ KH2

PO
4
 и 8.1 мМ na

2
HPO

4
, 

рН 7.2–7.4) и фиксировали 4% раствором форма-
лина («MP Biomedicals, Inc.», Франция) на ФСБ 
30 мин при комнатной температуре. Промывали 
ФСБ (3 × 5 мин), обрабатывали 0.5% Тритоном Х-100 
(10 мин при 4оС), промывали ФСБ, а затем двукрат-
ным стандартным солевым буфером (2×SSc, 0.3 M 
nacl, 0.03 M na

3
С

6
Н

5
О

7
, рН 7.0) 5 мин.

Гибридизационная смесь содержала 50% деионизо-
ванного формамида («Sigma», США), 10% декстран-
сульфата («Loba chemie, Fischamend», Австрия), 5% 
20×SSc (3 M nacl, 0.3 M na

3
С

6
Н

5
О

7
, рН 7.0) и 8 нг/мкл 

олигопроб. Гибридизацию проводили во влажной ка-
мере в течение 16 ч при 42оС. Затем клетки последо-
вательно промывали 50% формамидом («Panreac», 
Испания) на 2×SSc (3 × 10 мин) при 42оС, 2×SSc 
при 42оС (10 мин) и 2×SSc (10 мин) при комнат-
ной температуре. Места гибридизации выявляли 
с помощью авидина, конъюгированного с родами-
ном («roche», Швейцария), при разведении 1 : 200 
в буфере, содержащем 4×SSc (0.06 M nacl, 0.06 M 
na

3
С

6
Н

5
О

7
, рН 7.0), в течение 1 ч при комнатной тем-

пературе. Затем клетки промывали 4×SSc (10 мин) 
и ФСБ (3 × 10 мин). Хроматин и хромосомы окраши-
вали красителем DAPI (1 мкг/мл, 4',6-diamidino-2-
phenylindole, «Sigma») в течение 10 мин. Клетки за-
ключали в Мовиол («calbiochem», США) и изучали 
с помощью конфокального лазерного сканирующего 
микроскопа LSM510 DuoScanMetA («carl Zeiss», 

Германия), оснащенного аргоновым (Ar) и гелий-
неоновым (He-ne) лазерами, используя иммерсион-
ный объектив Plan-Apochromat 63×/ЧА (числовая 
апертура) 1.40. Для контроля фиксированные клетки 
обрабатывали РНКазой  А (200 мкг/мл) на ФСБ в те-
чение 30 мин при 37оС как подробно описано ранее 
[16]. Обработка РНКазой  А полностью блокировала 
появление флуоресцентных сигналов в ядрышках 
в интерфазе, а также в митотических клетках после 
проведения FISH (не иллюстрировано). В контроле 
и опыте на каждую из стадий нами проанализирова-
но не менее 20 клеток.

РЕЗУЛьТАТЫ И ОБСУЖдЕНИЕ
На рис. 2 показана локализация пре-рРНК и 28S 
рРНК в интерфазных клетках nIH/3t3. Вид-
но, что все формы пре-рРНК выявляются только 
в ядрышках (рис. 2А,Б), а 28S рРНК присутствует 
как в ядрышке, так и в цитоплазме в зрелых рибосо-
мах (рис. 2В). Эти наблюдения хорошо соответствуют 
данным, опубликованным другими авторами [5, 7, 14], 
однако отличаются более яркими и четкими гибриди-
зационными сигналами. Мы полагаем, что это связано 
как с эффективностью мечения олигонуклеотидных 
зондов, так и с условиями постановки реакции FISH, 
включая параметры отмывки в буферах, которые 
позволяют удалять несвязанные зонды и тем самым 
уменьшать фоновое (неспецифическое) свечение.

Клетки на начальной стадии митоза – в профа-
зе – мы идентифицировали по наличию длинных 
конденсированных хромосом, отчетливо выявляе-
мых красителем DAPI в ядрах (рис. 2Г'–Е'). Извест-
но, что в профазе все белки, участвующие в про-
цессинге пре-рРНК, выходят из ядрышек в ядро 
и диффузно располагаются между хромосомами [9, 
16–18]. К таким белкам, в частности, относятся фи-
брилларин (фактор раннего процессинга пре-рРНК) 
[19], В23/нуклеофозмин (фактор сборки рибосом) [20] 
и SurF-6 (фактор позднего процессинга пре-рРНК) 
[16, 17]. Результаты настоящей работы показывают, 
что, в отличие от белков, незрелые рРНК, выявля-
емые зондами к 5'ВшТС (рис. 2Г), ВнТС1 (рис. 2Д), 
ВнТС2 (не иллюстрировано), а также к 28S рРНК 
(рис. 2Е), в профазе располагаются преимуществен-
но в области ядрышек и практически отсутствуют 
в ядре. Нам не удалось обнаружить различий в лока-
лизации пре-рРНК, выявляемых зондами к ВнТС1 
и ВнТС2. Различия в поведении пре-рРНК и белков, 
участвующих в ее созревании, при распаде ядрышка 
до сих пор описаны не были. Логично предположить, 
что они отражают частичное разрушение комплексов 
пре-рРНК с белками, сопровождающее прекращение 
процессинга пре-рРНК, синтезированной до начала 
или в самом начале митоза.
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Рис. 2. Выявление 
пре-рРНК в клет-
ках NIH/3T3 
методом флуо-
ресцентной 
гибридизации in 
situ с зондами 
к 5'ВшТС (зонд 1) 
(А, Г, Ж), ВнТС1 
(зонд 2) (Б, д, З) 
и 28S рРНК (зонд 
4) (В, е, И) в ин-
терфазе (А–В), 
профазе (Г–е) 
и прометафазе 
(Ж–И) митоза. 
А–И – локали-
зация пре-рРНК 
и 28S рРНК; 
А'–И' – окраска 
хроматина в ин-
терфазе и хро-
мосом в митозе 
красителем DAPI. 
як – ядрышки; 
ц – цитоплазма; 
стрелки – пе-
рихромосомный 
материал. Мас-
штабные линии 
5 мкм.
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Распад ядерной оболочки означает переход клетки 
из профазы в прометафазу и проявляется в дополни-
тельной конденсации хромосом и изменении контура, 
занимаемой ими области. Известно, что в промета-
фазе завершается распад ядрышка, а большинство 
ядрышковых белков выходит в цитоплазму [15]. Со-
гласно результатам нашей работы, в прометафазе 
все формы пре-рРНК отчетливо проявляются в ци-
топлазме и на поверхности хромосом (рис. 2Ж,З). 
Однако флуоресцентные сигналы, проявляемые зон-
дом к 5'ВшТС, присутствовали на поверхности лишь 
некоторых хромосом (рис. 2Ж), тогда как сигналы, 
выявляемые зондами к ВнТС1 (рис. 2З) и ВнТС2 (не 
иллюстрировано), видны на поверхности всех хромо-
сом. Аналогичную закономерность наблюдали также 
на последующей стадии митоза – в метафазе, ког-
да хромосомы формируют характерную пластинку 
в центре клетки (рис. 3А–В'). Однако различия в ло-

кализации разных форм пре-рРНК особенно выра-
жены в анафазе, когда хромосомы расходятся к по-
люсам веретена (рис. 3Г–Е'). Сравнение рис. 3Г и 3Д 
показывает, что зонд к ВнТС2 ярко окрашивает по-
верхность хромосом, тогда как зонд к 5'ВшТС c по-
верхностью хромосом практически не гибридизуется. 
Эти наблюдения позволяют заключить, что, в отли-
чие от более зрелых (коротких) форм пре-рРНК, вы-
являемых зондами к ВнТС1 и ВнТС2, менее зрелая 
пре-рРНК, обнаруживаемая зондом к 5'ВшТС, не пе-
реносится хромосомами из материнской в дочерние 
клетки. 

Распад ядрышка в профазе приводит к выходу 
в цитоплазму не только непроцессированных форм 
пре-рРНК, но и 28S рРНК (рис. 2Е). Поэтому, начи-
ная с ранней прометафазы, метод FISH не позволяет 
различить 28S рРНК ядрышкового и цитоплазма-
тического происхождения. В поздней прометафа-

Рис. 3. Выявление 
пре-рРНК в клетках 
NIH/3T3 с зонда-
ми к 5'ВшТС (зонд 
1) (А, Г) и ВнТС2 
(зонд 3) (Б, д) 
и 28S рРНК (зонд 
4) (В, е) методом 
FISH в метафазе 
(А–В) и анафазе 
(Г–е) митоза. 
А–е – локализация 
пре-рРНК и 28S 
рРНК; А'–е' – 
окраска хрома-
тина и хромосом 
красителем DAPI. 
ПХМ – перихромо-
сомный материал; 
стрелки – цито-
плазматические 
дериваты ядрышка 
(Г, д); ПХМ (В). 
Масштабные линии 
5 мкм.
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Рис. 4. Выявление пре-рРНК в клетках NIH/3T3 с зон-
дами к 5'ВшТС (зонд 1) (А, В) и 28S рРНК (зонд 4) (Б, 
Г) методом FISH в ранней телофазе (А, Б) и поздней 
телофазе (В, Г) митоза. А–Г – локализация пре-рРНК 
и 28S рРНК; А'–Г'' – окраска хроматина и хромосом 
красителем DAPI. як – ядрышки; стрелки – NDF. Мас-
штабные линии 10 мкм.

зе (рис. 2И), метафазе (рис. 3В) и анафазе (рис. 3Е) 
FISH-сигналы, выявляемые зондом к 28S рРНК, 
располагаются в цитоплазме. Кроме того, во многих 
клетках более интенсивные сигналы видны на по-
верхности хромосом в виде перихромосомного ма-
териала (рис. 3В,Е). Присутствие перихромосом-
ного материала, выявляемого пробой к 28S рРНК, 
может объясняться наличием как зрелой пре-рРНК, 
так и незрелой 28S рРНК. Это предположение на-
ходится в соответствии с результатами электронно-
микроскопического анализа митотических хромосом 
in situ, согласно которым на поверхности хромосом 
находятся РНП-частицы, по размерам соответ-
ствующие рибосомам. Они представляют собой один 

из основных структурных компонентов так назы-
ваемого перихромосомного материала, или слоя [21]. 
Известно, что ядрышковые белки, входящие в со-
став перихромосомного материала, используются 
для построения ядрышек дочерних клеток. Напро-
тив, белковый материал, не входящий в состав пе-
рихромосомного слоя, в этом процессе, скорее всего, 
не участвует [22–24]. Можно предположить, что ана-
логичная закономерность существует и на уровне 
различных форм пре-рРНК, т.е. менее процессиро-
ванные формы пре-рРНК (например, формы, выяв-
ляемые зондом к 5'ВшТС) в состав формирующихся 
ядрышек не включаются. 

Согласно современным представлениям, одна 
из наиболее ранних стадий восстановления ядрыш-
ка в митозе у млекопитающих соответствует образо-
ванию nDF – цитоплазматических телец, основным 
компонентом которых являются белки, участвую-
щие в процессинге рРНК [18]. Однако в клетках 
как животных, так и растений в составе nDF описа-
ны также некоторые формы рРНК, включая зрелые 
рРНК и пре-рРНК [7, 13, 15]. Результаты, получен-
ные в настоящей работе, однозначно говорят о том, 
что в клетках мыши nDF также содержат пре-рРНК, 
хотя характер мечения nDF зондами к разным фор-
мам пре-рРНК различается на разных стадиях ми-
тоза. «Ранние» nDF, т.е. nDF в анафазе (рис. 3Г'–Е') 
и начале телофазы (рис. 4А'), преимущественно ме-
тятся зондом к 5'ВшТС (рис. 3Г; 4А), но практически 
не метятся зондом к 28S рРНК (рис. 3Е; 4Б). Напро-
тив, в поздней телофазе и в периоде G1 (рис. 4В',Г') 
nDF выявляются зондом к 28S рРНК (рис. 4Г), но 
практически не метятся зондами к  5'ВшТС (рис. 4В), 
ВнТС1 и ВнТС2 (не иллюстрировано). Примечатель-
но, что «поздние» nDF, выявляемые зондом к 28S 
рРНК (рис. 4Г), имеют более крупные размеры, чем 
nDF, которые выявляются на той же стадии митоза 
зондом к 5'BшТС (рис. 4В).

Эти наблюдения позволяют заключить, что на за-
вершающих стадиях митоза состав nDF постепенно 
изменяется: из них исчезают менее процессирован-
ные пре-рРНК, но сохраняются или накапливаются 
более зрелые рРНК. Эти наблюдения свидетельству-
ют в пользу участия nDF в процессинге пре-рРНК, 
сохраняющейся при клеточном делении. Необходи-
мо отметить, что nDF не содержат рДНК и потому 
не способны к синтезу 47S пре-рРНК [15]. nDF – 
структуры, более короткоживущие, чем ядрышки, 
и если процессинг пре-рРНК в них действительно 
происходит, то только в ограниченный отрезок вре-
мени, совпадающий с окончанием митоза. Биоло-
гический смысл этого явления может заключаться 
в рациональном использовании пре-рРНК, синтези-
рованной до митоза, и в обеспечении клетки допол-
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только после разработки подходов, позволяющих со-
четать высокочувствительную гибридизацию in situ 
с зондами к различным последовательностям пре-
рРНК с выявлением маркерных белков пренуклео-
лярных телец. 

ВЫВОдЫ 
Предложена методика высокочувствительного вы-
явления разных форм пре-рРНК и зрелой 28S рРНК 
в митотических фибробластах мыши nIH/3t3 с ис-
пользованием олигонуклеотидных зондов, меченных 
биотином. Показано, что пре-рРНК дольше сохраня-
ется в распадающихся ядрышках, чем белки, уча-
ствующие в ее процессинге, и не деградирует в мито-
зе. На хромосомах из материнской в дочерние клетки 
переносятся лишь некоторые формы пре-рРНК. Пре-
рРНК и 28S рРНК выявляются в составе цитоплаз-
матических ядрышковых дериватов (nDF) сразу по-
сле их образования в анафазе или ранней телофазе. 
Однако незрелая пре-рРНК исчезает из состава nDF 
раньше 28S рРНК. Это наблюдение свидетельствует 
в пользу участия nDF в процессинге пре-рРНК, со-
храняющейся в цитоплазме клеток при митозе.  

Настоящая работа выполнена при финансовой 
поддержке Министерства образования и науки РФ 

(государственные контракты № 14.740.11.0121 
и 14.740.11.0925).

нительными рибосомами на стадии активного роста 
после деления.

Структурами, участвующими в формировании 
ядрышек на завершающих стадиях митоза, явля-
ются также пренуклеолярные тельца (PnB – pre-
nucleolar bodies), называемые также проядрышками 
или предъядрышками [15]. Подобно nDF, пренуклео-
лярные тельца представляют собой дискретные об-
разования размером до 1 мкм, содержащие ядрышко-
вые факторы процессинга рРНК. В отличие от nDF, 
эти тельца формируются не в цитоплазме, а в ядрах 
дочерних клеток [25, 26]. Основные маркеры этих 
телец – белки, и вопрос о присутствии различных 
форм пре-рРНК и зрелых рРНК в пренуклеоляр-
ных тельцах изучен плохо. Тем не менее показано, 
что пренуклеолярные тельца клеток HeLa и СМТ3 
(зеленая мартышка), а также клеток растений 
(Pisum sativum и Allium сepa) могут содержать 32S 
пре-рРНК и зрелые 28S рРНК, хотя присутствие 18S 
рРНК в пренуклеолярных тельцах не очевидно ([15], 
таблица и ссылки там). Наши наблюдения показа-
ли, что в клетках nIH/3t3 пренуклеолярные тельца 
гибридизуются с теми же зондами, что и nDF, хотя 
«ранние» проядрышки практически не выявляются 
зондом к 28S рРНК (рис. 4Б,Б’), то есть, по-видимому, 
ее не содержат. Однако особенности состава рРНК 
в пренуклеолярных тельцах на разных стадиях су-
ществования требуют специального изучения. На ци-
тологическом уровне эта задача может быть решена 
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