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Ñïîíòàííî àêòèâí³  ³îíí³ êàíàëè
ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè

Â åóêàð³îòíèõ êë³òèíàõ ãåíåòè÷íèé àïàðàò îáìåæåíèé ÿäåðíîþ îáîëîíêîþ, ÿêà ñêëàäàºòüñÿ
ç äâîõ ìåìáðàí, âíóòð³øíüî¿ òà çîâí³øíüî¿, ³ ìîæå ðîçãëÿäàòèñÿ ÿê ñïåöèô³÷íà ÷àñòèíà
åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà êë³òèíè. Â ÿäåðíèõ ìåìáðàíàõ çíàõîäÿòüñÿ ÿäåðí³ ïîðè �
êîìïëåêñè, ÿê³ çàáåçïå÷óþòü âèñîêîñåëåêòèâèé òðàíñïîðò ìàêðîìîëåêóë ³ ïàñèâíå ïåðåíåñåííÿ
³îí³â ³ ìàëèõ ìîëåêóë. Êð³ì òîãî, ó âíóòð³øí³é òà çîâí³øí³é ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè áóëè
îïèñàí³ ³îí³ êàíàëè, ñåëåêòèâí³ äî êàò³îí³â òà àí³îí³â. Ô³ç³îëîã³÷íå çíà÷åííÿ öèõ êàíàë³â
ïîâí³ñòþ äîñ³ íå âñòàíîâëåíî ÷åðåç ¿õ âàæêîäîñòóïí³ñòü äëÿ ïðÿìîãî åëåêòðîô³ç³îëîã³÷íîãî
äîñë³äæåííÿ, àëå ìè ìîæåìî ïðèïóñòèòè, ùî âîíè, éìîâ³ðíî, â³ä³ãðàþòü âàæëèâó ðîëü ó
ï³äòðèìàíí³ ³îííîãî áàëàíñó ì³æ öèòîïëàçìîþ/íóêëåîïëàçìîþ òà ëþìåíîì ÿäåðíî¿ îáîëîíêè.
Ó öüîìó îãëÿä³ ìè ç³áðàëè òà ïðîàíàë³çóâàëè äàí³ ùîäî ñïîíòàííî àêòèâíèõ ³îííèõ êàíàë³â,
ÿê³ áóëè çíàéäåí³ â ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè êë³òèí ð³çíèõ òèï³â, ùî äàëî íàì ìîæëèâ³ñòü
óïåðøå êëàñèô³êóâàòè ö³ êàíàëè òà ïðèïóñòèòè ¿õ ôóíêö³éíå çíà÷åííÿ.
Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ³îíí³ êàíàëè, ÿäåðíà îáîëîíêà, ÿäåðíà ïîðà, âíóòð³øíüîêë³òèííà ñèãíàë³çàö³ÿ,
êàëüö³ºâèé ñèãíàë, êë³òèíí³ äåïî Ñà2+.
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Â³äîìî, ùî îäíà ç ãîëîâíèõ õàðàêòåðèñòèê
åóêàð³îòíî¿ êë³òèíè º ¿¿ êîìïàðòìåíòàë³-
çàö³ÿ. Ñèñòåìà âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ìåìá-
ðàííèõ óòâîðåíü, îñíîâîþ ÿêèõ º åíäîïëàç-
ìàòè÷íèé ðåòèêóëóì (ÅÐ), â³ä³ãðàº âåëèêó
ðîëü ó íîðìàëüíîìó ôóíêö³îíóâàíí³ êë³òèíè.
Ó êë³òèííèõ ìåìáðàí íàÿâí³ ³îíí³ êàíàëè,
ñïåöèô³÷í³ çà ñâî¿ìè âëàñòèâîñòÿìè, ÿê³ íà
â³äì³íó â³ä ³îííèõ êàíàë³â öèòîïëàçìàòè÷íî¿
ìåìáðàíè çàëèøàþòüñÿ íåäîñòàòíüî âèâ-
÷åíèìè ÷åðåç ñêëàäíîñò³ ó ïðîâåäåíí³
åëåêòðîô³ç³îëîã³÷íèõ äîñë³äæåíü áåçïîñå-
ðåäíüî íà âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ìåìáðàíàõ,
íå ïîðóøóþ÷è ¿õ íàòèâí³ñòü.

Ãåíåòè÷íèé àïàðàò êë³òèíè â³äîêðåì-
ëåíèé â³ä ðåøòè öèòîïëàçìè ñïåöèô³÷íîþ
îðãàíåëîþ � ÿäåðíîþ îáîëîíêîþ, êîòðó
ðîçãëÿäàþòü ÿê ÷àñòèíó ÅÐ, îñê³ëüêè ¿¿
çîâí³øíÿ ìåìáðàíà òà ïåðèíóêëåàðíèé

ïðîñò³ð ìîðôîëîã³÷íî çâ�ÿçàí³ ç ìåìá-
ðàíîþ òà ëþìåíîì ÅÐ,  à  òàêîæ ìàþòü
ñï³ëüí³ á³îõ³ì³÷í³ âëàñòèâîñò³ [5, 6]. Áóëî
ïîêàçàíî, ùî ÿäåðíà îáîëîíêà, ÿê ³ ÅÐ,
ìîæå ôóíêö³îíóâàòè ÿê êàëüö³ºâå äåïî [33,
36, 42].

ßäåðíà îáîëîíêà, áåçïåðå÷íî, º íàéá³ëü-
øîþ öèñòåðíîþ ÅÐ. Âåëèêèé ðîçì³ð ðîáèòü
¿¿ ºäèíîþ ÷àñòèíîþ ÅÐ â êë³òèíàõ ññàâö³â,
ïðèäàòíîþ äëÿ ïðÿìèõ patch-clamp-ðåºñò-
ðàö³é. Òàêèì ÷èíîì, ìåìáðàíè ÿäåðíî¿
îáîëîíêè ìîæíà âèêîðèñòîâó âàòè äëÿ
äîñë³äæåííÿ ³îííèõ êàíàë³â ðåøòè ÅÐ.

Äîñèòü  ñóïåðå÷ëèâèì çàëèøàºòüñÿ
ïèòàííÿ ùîäî ôóíêö³¿  ³îííèõ êàíàë³â
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè. Ââàæàþòü, ùî âîíè
â³äïîâ³äàþòü çà ï³äòðèìàííÿ ñòàëî¿ êîí-
öåíòðàö³¿ ð³çíèõ ³îí³â ó ïåðèíóêëåàðíîìó
ïðîñòîð³ òà íóêëåîïëàçì³ ï³ä ÷àñ ïåâíèõ
ô³ç³îëîã³÷íèõ ñòàí³â ïðîòÿãîì ôóíêö³î-
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íàëüíî¿ àêòèâíîñò³ êë³òèíè. Óñ³ ÿäåðí³ ³îíí³
êàíàëè, ÿê³  íà öåé ÷àñ áóëè îïèñàí³ â
ë³òåðàòóð³, äåìîíñòðóþòü ð³çí³ á³îô³çè÷í³
âëàñòèâîñò³, ïðîòå ô³ç³îëîã³÷íå çíà÷åííÿ
òàêîãî ð³çíîìàí³òòÿ êàíàë³â çàëèøàºòüñÿ
íåçðîçóì³ëèì. Îòæå, äîñë³äæåííÿ ³îííèõ
êàíàë³â ÿäåðíî¿ îáîëîíêè ïðåäñòàâëÿº
³íòåðåñ ó äåê³ëüêîõ â³äíîøåííÿõ.  Ïî-
ïåðøå, âîíè ìîæóòü áðàòè àêòèâíó ó÷àñòü
y ðåãóëÿö³¿ òðàíñïîðòó ì³æ öèòîïëàçìîþ òà
íóêëåîïëàçìîþ,  à  òàêîæ ãåíåòè÷íîãî
àïàðàòó êë³òèíè. Ïî-äðóãå, ö³ ³îíí³ êàíàëè
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè ìîæíà ðîçãëÿäàòè ÿê
êàíàëè ÅÐ.

Äîñë³äæåííÿ ³îííèõ êàíàë³â ÿäåðíî¿
îáîëîíêè ìàº íàñàìïåðåä âåëèêå òåîðå-
òè÷íå çíà÷åííÿ, îñê³ëüêè ñïðèÿº á³ëüø
ãëèáîêîìó ðîçóì³ííþ ìåõàí³çì³â âíóòð³ø-
íüîêë³òèííî¿ ðåãóëÿö³¿, çîêðåìà ïåðåäà÷³
êë³òèííèõ ñèãíàë³â âñåðåäèíó ÿäðà, ùî
ñïðè÷èíÿº çì³íè â àêòèâíîñò³ ãåíåòè÷íîãî
àïàðàòó. Ö³ äîñë³äæåííÿ äàþòü ï³äñòàâó äëÿ
ïîäàëüøîãî âèâ÷åííÿ âëàñòèâîñòåé ÿäåðíî¿
îáîëîíêè òà ¿¿ çâ�ÿçêó ç òàêèìè ô³ç³îëîã³÷-
íèìè ÿâèùàìè â êë³òèí³, ÿê àïîïòîç, íåéðî-
äåãåíåðàö³ÿ òîùî.

Ìè ñïðîáóâàëè ç³áðàòè âñ³ â³äîì³ äàí³
ùîäî ³îííèõ êàíàë³â ÿäåðíèõ ìåìáðàí, ÿê³
áóëè çíàéäåí³ â êë³òèíàõ ð³çíèõ òèï³â, òà
ïîÿñíèòè ¿õ  çíà÷åííÿ  ó  íîðìà ëüíîì ó
ôóíêö³îíóâàíí³ êë³òèíè.

Îñîáëèâîñò³ áóäîâè òà ôóíêö³îíóâàííÿ
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè êë³òèíè. ßäåðíà îáîëîíêà �
ñïåöèô³÷íà îðãàíåëà,  ÿêà  ôîðìóºòüñÿ
âíàñë³äîê ðîçøèðåííÿ òà çëèòòÿ öèñòåðí ÅÐ
òàêèì ÷èíîì, ùî íàâêîëî ÿäðà óòâîðþºòüñÿ
ïîäâ³éíà ñò³íêà. Öÿ ñòðóêòóðà õàðàêòåðíà
äëÿ âñ³õ åóêàð³îòíèõ êë³òèí. ßäåðíà îáî-
ëîíêà ñêëàäàºòüñÿ ³ç çîâí³øíüî¿ òà âíóò-
ð³øíüî¿ ìåìáðàí, ÿê³ ðîçä³ëåí³ ëþìåíîì,
àáî ïåðèíóêëåàðíèì ïðîñòîðîì, çàâøèðøêè
20�60 íì. Ìåìáðàíè ÿäåðíî¿ îáîëîíêè â
ìîðôîëîã³÷íîìó â³äíîøåíí³ íå â³äð³ç-
íÿþòüñÿ â³ä ðåøòè âíóòð³øíüîêë³òèííèõ
ìåìáðàí: âîíè ìàþòü òîâùèíó áëèçüêî 7 íì
³ ñêëàäàþòüñÿ ç äâîõ îñì³îô³ëüíèõ øàð³â.

ßäåðíà îáîëîíêà íå ëèøå îáìåæóº

ãåíåòè÷íèé ìàòåð³àë êë³òèíè, âîíà º íàï³â-
ïðîíèêíèì áàð�ºðîì ì³æ öèòîïëàçìîþ òà
íóêëåîïëàçìîþ. Òðàíñïîðò êð³çü ÿäåðíó
îáîëîíêó çàáåçïå÷óþòü ÷èñëåíí³ êîìïëåêñè
ÿäåðíî¿ ïîðè (NPÑ). ×åðåç ö³ êîìïëåêñè
çä³éñíþºòüñÿ  ïàñèâíà äèôóç³ÿ  ³îí³â  ³
ìîëåêóë ç ìîëåêóëÿðíîþ ìàñîþ ìåíøå í³æ
40 êÄà [31], à òàêîæ âèñîêîñåëåêòèâíèé
àêòèâíèé òðàíñïîðò ìàêðîìîëåêóë � íóêëå¿-
íîâèõ êèñëîò ³ ïðîòå¿í³â [2, 37, 39]. Êð³ì
òîãî, â çîâí³øí³é ³ âíóòð³øí³é ÿäåðíèõ
ìåìáðàíàõ áóëè âèÿâëåí³ ³îíí³ êàíàëè, ùî
äåìîíñòðóþòü ð³çí³ á³îô³çè÷í³ âëàñòèâîñò³
çàëåæíî â³ä òèïó êë³òèí, â ÿêèõ âîíè áóëè
çíàéäåí³.

Çîâí³øíÿ òà âíóòð³øíÿ ìåìáðàíè ÿäåð-
íî¿ îáîëîíêè ìàþòü ïåâí³ á³îõ³ì³÷í³ òà
ôóíêö³îíàëüí³ â³äì³ííîñò³ [25, 36, 60].
Ìîðôîëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî
çîâí³øíÿ ÿäåðíà ìåìáðàíà º ïðîäîâæåííÿì
ÅÐ [6, 25, 35, 61]. Öÿ ìåìáðàíà, ÿê ³ ñàðêî/
åíäîïëàçìàòè÷íèé ðåòèêóëóì, ì³ñòèòü
Ñà2+-ATÔàçó, ÿêà â³äïîâ³äàº çà àêòèâíèé
òðàíñïîðò ³îí³â êàëüö³þ [32]. Âíóòð³øíÿ
ìåìáðàíà ò³ñíî âçàºìîä³º ç íóêëåîñêå-
ëåòîì (ëàì³íàìè À, Â ³ Ñ) ÷åðåç ðåöåïòîð
äî ëàì³íó Â, à òàêîæ LAP1- i 2-ïðîòå¿í òà
åìåðèí [53, 61, 62], ìóòàö³¿ ÿêèõ ïðèçâîäÿòü
äî âàæêèõ ñïàäêîâèõ õâîðîá [8]. Äî òîãî
æ, ÿê ïîêàçàëè íåùîäàâí³ äîñë³äæåííÿ,
íàá³ð ³îííèõ êàíàë³â ó âíóòð³øí³é ³ çîâí³øí³é
ìåìáðàíàõ  ÿäåðíî¿  îáîëîíêè ñóòòºâî
â³äð³çíÿºòüñÿ [25, 36, 16�19]. Êð³ì òîãî,
ÿäåðíà îáîëîíêà, òàê ñàìî ÿê ³ ÅÐ, ââà-
æàºòüñÿ êàëüö³ºâèì äåïî, ç ÿêîãî ï³ä ÷àñ
ïåâíèõ ô³ç³îëoã³÷íèõ ÿâèù (çáóäæåííÿ)
âèâ³ëüíþºòüñÿ Ñà2+ [4, 24, 33, 36, 44, 46, 51,
54]. Ïåðø³ äîñë³äæåííÿ, ÿê³ ï³äòâåðäæóþòü
öå ïðèïóùåííÿ áóëè ïðîâåäåí³ íà ³çîëüî-
âàíèõ ÿäðàõ êë³òèí ïå÷³íêè [42]. Àâòîðè
ïîêàçàëè, ùî ö³ ÿäðà ìîæóòü àêóìóëþâàòè
Ñà2+ ÀÒÔ-çàëåæíèì ÷èíîì ³ âèä³ëÿòè éîãî
ïðè àïë³êàö³¿ ³íîçèòîëòðèôîñôàòó.

Îòæå, ÿäåðíà îáîëîíêà êë³òèíè âèêîíóº
íå ëèøå ñòðóêòóðíó ôóíêö³þ, à òàêîæ áåðå
àêòèâíó ó÷àñòü ó âíóòð³øíüîêë³òèíí³é
ñèãíàë³çàö³¿.

Ñïîíòàííî àêòèâí³ ³îíí³ êàíàëè  ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
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Êîìïëåêñ ÿäåðíî¿ ïîðè � ôóíêö³îíàëüíà
òà ñòðóêòóðíà îäèíèöÿ îáîëîíêè ÿäðà
êë³òèíè. Äîñë³äæåííÿ ç âèêîðèñòàííÿì
åëåêòðîííî¿ ì³êðîñêîï³¿ ïîêàçàëè íàÿâí³ñòü
ó ÿäåðí³é îáîëîíö³  äóæå õàðàêòåðíèõ
óòâîðåíü � ÿäåðíèõ ïîð, ÿê³ ïðîíèçóþòü
îáèäâ³ ÿäåðí³ ìåìáðàíè [29, 37, 39]. Â
ÿäåðí³é ïîð³ çîâí³øíÿ òà âíóòð³øíÿ ìåìá-
ðàíè çëèâàþòüñÿ, âíàñë³äîê ÷îãî ñïîëó-
÷àþòüñÿ öèòîïëàçìà òà íóêëåîïëàçìà,
óòâîðþþ÷è êàíàë ä³àìåòðîì áëèçüêî 90 íì
[20, 35]. Ó öüîìó êàíàë³ çíàõîäèòüñÿ NPC,
ÿêèé ÿâëÿº ñîáîþ âåëè÷åçíó íàäìîëåêó-
ëÿðíó ñòðóêòóðó ìàñîþ ïîíàä 125 ÌÄa òà
ñêëàäàºòüñÿ ç ïîíàä 100 îêðåìèõ á³ëêîâèõ
ìîëåêóë � íóêëåîïîðèí³â [35]. Ó êë³òèíàõ
õðåáåòíèõ âèÿâëåíî á³ëüø í³æ 30 ð³çíèõ
íóêëåîïîðèí³â, ç ÿêèõ á³ëüø³ñòü ðîç÷èííà ³
ëèøå 2 á³ëêè ³íòåãðîâàí³ ó ìåìáðàíó. Â
NPC  ïðåäñòàâëåíî 8�24 êîï³¿ êîæíîãî ç öèõ
á³ëê³â [34, 49, 50].  Ó ñêëàä³ á³ëüøîñò³
íóêëåîïîðèí³â íàÿâí³ òàê çâàí³ FG-ïîâòîðè,
çáàãà÷åí³ íà çàëèøêè ôåí³ëàëàí³íó òà ãë³öèíó,
ÿê³ íåîáõ³äí³ äëÿ çâ�ÿçóâàííÿ ç ðåöåïòîðàìè
(ñïåöèô³÷íèìè äëÿ ÿäåðíîãî ³ìïîðòó òà
åêñïîðòó) ³ çàáåçïå÷óþòü òðàíñïîðòóâàííÿ
ìîëåêóë êð³çü ÿäåðíó îáîëîíêó.

Ñêëàäíèé êîìïëåêñ ïîð ìàº îêòàãî-
íàëüíó ñèìåòð³þ òà âêëþ÷àº òðè ðÿäè
ãðàíóë ðîçì³ðîì áëèçüêî 25 íì, ïî 8 øòóê
ó êîæíîìó � òðè ãîëîâí³ ê³ëüöÿ, ÿê³ óêëàäåí³
îäíå ï³ä îäíèì [1, 29, 59]. Îäèí ðÿä ëåæèòü
ç áîêó íóêëåîïëàçìè, äðóãèé � ç áîêó öèòî-
ïëàçìè, òðåò³é �ðîçòàøîâàíèé â öåíòðàëü-
í³é ÷àñòèí³ ïîðè [43, 50]. Öåíòðàëüíå, àáî
ëþìåíàëüíå, ê³ëüöå ìàº 8 âèïèí³â, ùî
îòî÷óþòü öåíòðàëüíå ÿäðî ñòðóêòóðè, â
ÿêîìó çíàõîäèòüñÿ ñàì êàíàë öüîãî êîìï-
ëåêñó. Äîñë³äæåííÿ åëåêòðîííî¿ òà ôëóîðåñ-
öåíòíî¿ ì³êðîñêîï³¿ ïîêàçàëè, ùî ä³àìåòð
âíóòð³øíüîãî êàíàëó ÿäåðíî¿ ïîðè ïðèá-
ëèçíî 6 íì, à äîâæèíà áëèçüêî 15 íì [1, 26].
Â³ä öèòîïëàçìàòè÷íîãî ê³ëüöÿ â³äõîäÿòü 8
âèðîñò³â ó öèòîïëàçìó, à 8 âèðîñò³â íóêëåî-
ïëàçìàòè÷íîãî ê³ëüöÿ óòâîðþþòü êîøèêî-
ïîä³áíó ñòðóêòóðó, ÿêà ñïîëó÷àºòüñÿ ç

íóêëåîñêåëåòîì [22, 27]. Òàêèì ÷èíîì, NPC
áåðå ó÷àñòü â îðãàí³çàö³¿ ñòðóêòóðè ÿäðà.

Ï³ä ÷àñ ïîä³ëó êë³òèíè NPC ðîçïà-
äàþòüñÿ íà  îêðåì³  íóêëåîïîðèíè,  ÿê³
ïîøèðþþòüñÿ íà âñþ êë³òèíó [34]. Ââà-
æàºòüñÿ, ùî ðîçïàä NPCs ñóïðîâîäæóºòüñÿ
ôîñôîðèëþâàííÿì äåÿêèõ á³ëê³â ÿäåðíî¿
ïîðè. Ï³ñëÿ ðóéíóâàííÿ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
îêðåì³ íóêëåîïîðèíè çáèðàþòüñÿ â ïåâí³
ñêóï÷åííÿ ,  ÿê ³  ìîæíà  ñïîñòåð ³ãàòè  ó
öèòîïëàçì³. Ôîðìóâàííÿ NPCs ïðè óòâîðåíí³
íîâî¿ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè ï³ñëÿ ðîçïîä³ëó êë³òèíè
íå ïîòðåáóº ñèíòåçó íîâèõ ïðîòå¿í³â, îñê³ëüêè
êîìïîíåíòè êîìïëåêñ³â ÿäåðíèõ ïîð çáè-
ðàþòüñÿ â³äðàçó æ ï³ñëÿ ì³òîçó [23].

Ù³ëüí³ñòü ÿäåðíèõ ïîð çàëåæèòü â³ä
òèïó êë³òèíè, ¿¿ ô³ç³îëîã³÷íîãî ñòàíó òà
ìåòàáîë³÷íî¿ àêòèâíîñò³ [39]. Òàê, íàïðèê-
ëàä, ó ãåïàòîöèòàõ ù³ëüí³ñòü NPC ñòàíî-
âèòü ïðèáëèçíî 10�15 ïîð íà 1 ìêì2 [55], ó
íåéðîíàõ Ïóðê³íüº � 19�25 ïîð íà 1 ìêì2, â
îë³ãîäåíäðîöèòàõ � 5�7 ïîð íà 1 ìêì2.
Çàãàëüíà ê³ëüê³ñòü ÿäåðíèõ ïîð íà îäíå ÿäðî
íåéðîíà âàð³þº â³ä 18451 ± 2336 (ó íåéðîíàõ
Ïóðê³íüº) äî 621 ± 394 (ó ãðàíóëÿðíèõ
íåéðîíàõ). Ó ãë³àëüíèõ êë³òèíàõ ù³ëüí³ñòü
ÿäåðíèõ ïîð íà îäíå ÿäðî äåùî íèæ÷à ³
ñòàíîâèòü â³ä 1782 ± 162 (ó ïðîòîïëàçìà-
òè÷íèõ àñòðîöèòàõ) äî 402 ± 67 (â îë³ãî-
äåíäðîöèòàõ) [23].

ª äàí³, ùî ³íêîëè ÿäåðí³ ïîðè ìîæóòü
óòâîðþâàòè êëàñòåðè ç äâîõ ÷è á³ëüøå
NPC. Ó íåéðîíàõ Ïóðê³íüº òàê³ êëàñòå-
ðèçîâàí³ êîìïëåêñè ÿäåðíèõ ïîð ñòàíîâëÿòü
82 % â³ä çàãàëüíî¿ ê³ëüêîñò³ ïîð â ÿäåðí³é
îáîëîíö³, à â ³íòåðíåéðîíàõ � 44 % [23].
Ô³ç³îëîã³÷íå çíà÷åííÿ öüîãî ÿâèùa çàëè-
øàºòüñÿ íåç�ÿñîâàíèì.

×åðåç NPCs çä³éñíþºòüñÿ äâîá³÷íå
ïåðåíåñåííÿ ³îí³â ³ ìîëåêóë ì³æ öèòî-
ïëàçìîþ òà íóêëåîïëàçìîþ, ÿêå ìîæå áóòè
äâîõ âèä³â � àêòèâíèé ³ ïàñèâíà äèôóç³ÿ.
Çà ðàõóíîê àêòèâíîãî òðàíñïîðòó êð³çü
ÿäåðí³ ïîðè ïðîíèêàþòü íóêëå¿íîâ³ êèñëîòè
òà ïðîòå¿íè; äëÿ öüîãî âèêîðèñòîâóºòüñÿ
åíåðã³ÿ ã³äðîë³çó ÃTÔ çà íàÿâíîñò³ Ran, ÿêà
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º Ras-ñïîð³äíåíîþ ÃTÔàçîþ [29]. Êð³ì
òîãî, á³ëêè, ÿê³ ïåðåíîñÿòüñÿ â ÿäðî ïîâèíí³
ìàòè ñïåöèô³÷í³ ñèãíàëüí³ ïîñë³äîâíîñò³,
òàê ñàìî é ìîëåêóëè, ÿê³ ç ÿäðà ïîâèíí³
ïîòðàïèòè ó öèòîïëàçìó [13, 57]. Íèí³
â³äîìî áåçë³÷ ÿäåðíèõ ñèãíàëüíèõ ïîñë³-
äîâíîñòåé ð³çíèõ á³ëê³â òâàðèí, äð³æäæ³â ³
ðîñëèí, ÿê³ âï³çíàþòüñÿ ñïåöèô³÷íèìè
òðàíñïîðòíèìè ðåöåïòîðàìè, ùî çâ�ÿ-
çóþòüñÿ ç NPC [29, 37].

Ïàñèâíî êð³çü ÿäåðíó ïîðó ìîæóòü
ïðîíèêàòè ìîëåêóëè ìàñîþ äî 40 êÄà òà
³îíè [31]. Õî÷à çà òðàäèö³éíîþ òî÷êîþ
ïîãëÿäó NPCs íå ïåðåøêîäæàþòü ïåðåñó-
âàííþ ³îí³â ç öèòîïëàçìè ó ÿäðî ³ íàâïàêè,
îñòàíí³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè, ùî ÿäåðí³
ïîðè òàêè ñòâîðþþòü áàð�ºð äëÿ â³ëüíî¿
äèôóç³¿. Òàê âèâ³ëüíåííÿ Ñà2+ ç ÿäåðíî¿
îáîëîíêè ìîæå ìîäóëþâàòè ïàñèâíèé
òðàíñïîðò ÷åðåç NPC [54, 58].

Äåÿê³ íàóêîâö³ âèñëîâëþþòü ïðèïó-
ùåííÿ, ùî ó NCP êð³ì öåíòðàëüíîãî êàíàëó
ïîðè, ÷åðåç ÿêèé çä³éñíþºòüñÿ àêòèâíèé
òðàíñïîðò òà ïàñèâíà äèôóç³ÿ, º é ³íø³
äîäàòêîâ³ ïåðèôåðè÷í³ êàíàëè, ÿê³ çàáåç-
ïå÷óþòü ðóõ íåîðãàí³÷íèõ ³îí³â (Ê+, N+, Í+,
Ñà2+ òà Ñ²¯) âñåðåäèíó ÷è íàçîâí³ ÿäðà
íàâ³òü ï³ä ÷àñ òðàíñïîðòó ÷åðåç NPC âåëè-
êî¿ ìîëåêóëè, ÿêà ìîæå çàêðèâàòè öåíò-
ðàëüíó ïîðó êîìïëåêñó. Ö³ êàíàëè, éìîâ³ðíî,
º ÀÒÔ- òà Ñà2+-çàëåæíèìè [39, 52].

Ìîðôîëîã³÷í³ òà ôóíêö³îíàëüí³ äîñë³ä-
æåííÿ, ÿê³ ïðîâîäèëè ð³çí³ ãðóïè â÷åíèõ,
ïîêàçàëè ò ³ñíèé çâ�ÿçîê  ì³æ ³îííèìè
êàíàëàìè ÿäåðíî¿ ìåìáðàíè òà ÿäåðíîþ
ïîðîþ [9�12, 38, 39]. Åëåêòðîííî-ì³êðîñ-
êîï³÷í³ äîñë³äæåííÿ ïîêàçàëè íàÿâí³ñòü
âîñüìè ìàëèõ ïåðèôåðè÷íèõ êàíàë³â, ÿê³
ðîçòàøîâóþòüñÿ íàâêîëî öåíòðàëüíî¿ ïîðè
NPC [52]. Áóëî ïîêàçàíî, ùî ê³ëüê³ñòü
³îííèõ êàíàë³â, çàðåºñòðîâàíèõ çà äîïî-
ìîãîþ ìåòîäó patch-clàmp ó êë³òèíàõ
äåÿêèõ òèï³â, ìîæå çá³ãàòèñÿ ç ê³ëüê³ñòþ
NCP [38, 56]. Êð³ì òîãî, áóëî çðîáëåíî
ïðèïóùåííÿ, í³áè ö³ äâ³ òðàíñïîðòí³ ñèñòåìè
(êð³çü öåíòðàëüíó ïîðó òà ïåðèôåðè÷í³

êàíàëè),  íåçâàæàþ÷è íà ñâîþ ô³çè÷íó
â³äîêðåìëåí³ñòü, ìîæóòü âçàºìíî âïëèâàòè
îäíà íà îäíó, ïðîòå ìåõàí³çìè öüîãî âïëèâó
çàëèøàþòüñÿ íåç�ÿñîâàíèìè. Âñ³ ö³ äàí³
íàâåëè íà äóìêó, í³áè ³îíí³ êàíàëè ä³éñíî
âõîäÿòü äî ñêëàäó NCP. Àëå öå òâåðä-
æåííÿ ñïðîñòîâóþòü ïðàö³ ³íøèõ íàóêîâö³â
[18, 25, 36].

Îòæå, NPC � íå ëèøå ãîëîâíà ñòðóê-
òóðíà ñêëàäîâà ÿäåðíî¿ îáîëîíêè, â³í º
îñíîâíîþ ñïîëó÷íîþ ëàíêîþ ì³æ öèòî-
ïëàçìîþ òà íóêëåîïëàçìîþ, òðàíñïîðò
÷åðåç  ÿêó  õàðàêòåðèçóºòüñÿ  âèñîêîþ
ñåëåêòèâí³ñòþ.

²îíí³ êàíàëè ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
êë³òèíè. Åëåêòðîô³ç³îëîã³÷í³ âëàñòèâîñò³
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè ïî÷àëè äîñë³äæóâàòè ùå
ó 60-ò³ ðîêè, ïðîòå âïåðøå çàðåºñòðóâàòè
ïîîäèíîê³ ³îíí³ êàíàëè âäàëîñÿ çíà÷íî
ï³çí³øå [38]. Âèÿâèëîñÿ, ùî êð³ì ÿäåðíèõ
ïîð, ÷åðåç ÿê³ â³äáóâàºòüñÿ ÿäåðíî-öèòî-
ïëàçìàòè÷íèé òðàíñïîðò, ó çîâí³øí³é òà
âíóòð³øí³é ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
íàÿâí³ ³îíí³ êàíàëè, ÿê³ ñïîëó÷àþòü öèòî-
ïëàçìó ³ç ïåðèíóêëåàðíèì ïðîñòîðîì. Çà
îñòàíí³é ÷àñ ç�ÿâèëàñÿ íèçêà ïðàöü, ÿê³
ï³äòâåðäæóþòü ³ñíóâàííÿ ÿäåðíèõ ³îííèõ
êàíàë³â ó áàãàòüîõ òèïàõ êë³òèí [3, 14�19,
21, 25, 36, 38, 39, 48].

Äëÿ äîñë³äæåíü âëàñòèâîñòåé ïîîäèíî-
êèõ  ³îííèõ êàíàë³â  ÿäåðíèõ ìåìáðàí
âèêîðèñòîâóþòü ³çîëüîâàí³ ÿäðà [3, 15, 36],
à òàêîæ ïðîòåîë³ïîñîìè [25] ÷è ïëîñê³
ë³ï³äí³ á³øàðè [40, 48] ç³ âáóäîâàíèìè â íèõ
ÿäåðíèìè ìåìáðàíàìè.  Çà  äîïîìîãîþ
ïåâíèõ ìåòîäè÷íèõ ï³äõîä³â ìîæíà äîñë³ä-
æóâàòè âíóòð³øíþ òà çîâí³øíþ ÿäåðí³
ìåìáðàíè òà ¿õ ³îíí³ êàíàëè îêðåìî [36, 37,
48]. Ïðîòå ºäèíèì ìåòîäîì, ÿêèé äàº çìîãó
äîñë³äæóâàòè ÿäåðí³ ³îíí³ êàíàëè ó ¿õ
íàòèâíîìó ñòàí³, º âèêîðèñòàííÿ ³çîëüî-
âàíèõ ÿäåð [16�19].

Ï³ä ÷àñ ðåºñòðàö³¿ ïîîäèíîêèõ êàíàë³â
ó âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ìåìáðàíàõ áóëî
âèÿâëåíî áàãàòî ³îííèõ êàíàë³â ð³çíèõ òèï³â.
×àñòèíà  ç  íèõ  íå  ïîòðåáóº  äëÿ  ñâîº ¿

Ñïîíòàííî àêòèâí³ ³îíí³ êàíàëè  ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
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àêòèâàö³¿ æîäíèõ ñòèìóë³â, ³  òîìó òàê³
êàíàëè íàçèâàþòüñÿ ñïîíòàííî àêòèâíèìè
³îííèìè êàíàëàìè. Ñåðåä íèõ ðîçð³çíÿþòü
êàò³îíí³ òà àí³îíí³ êàíàëè, ÿê³ â³äð³çíÿþòüñÿ
çà ñâî¿ìè á³îô³çè÷íèìè âëàñòèâîñòÿìè òà
ô³ç³îëîã³÷íèì çíà÷åííÿì.

Ïåðøèìè ç ³îííèõ êàíàë³â, ÿê³ âäàëîñÿ
çàðåºñòðóâàòè íà ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáî-
ëîíêè,  áóëè êàë³éñåëåêòèâí³  êàíàëè ç
áàãàòüìà ð³âíÿìè ïðîâ³äíîñò³ ,  ìàêñè-
ìàëüíà ç ÿêèõ ñòàíîâèëà 200 ïÑì [38].

Íèí³ âæå º âåëèêà ê³ëüê³ñòü ïðàöü, â
ÿêèõ, âèêîðèñòîâóþ÷è åëåêòðîô³ç³îëîã³÷í³
ìåòîäè,  áóëè îïèñàí³  ìàëî ñåëåêòèâí³
êàò³îíí³ êàíàëè íà âíóòð³øí³õ ìåìáðàíàõ
êë³òèí. Îäíàê âîíè íå áóëè âèä³ëåí³ òà
êëîíîâàí³, àäæå äîñ³ íå çíàéäåíî ¿õ áëîêà-
òîðè ÷è ³íø³ ìîëåêóëè, çà äîïîìîãîþ ÿêèõ
ö³  êàíàëè ìîæíà ³äåíòèô³êóâàòè ïîçà
ìåìáðàíîþ.

ßäåðí³ ìåìáðàíè íåéðîí³â Ïóðê³íüº
ì³ñòÿòü êàò³îííèé êàíàë ç âåëèêîþ ïðîâ³ä-
í³ñòþ (198 ïÑì ± 27 ïÑì ó ñèìåòðè÷íîìó
ðîç÷èí³ ÊÑl). Öåé êàíàë º ìàëî ñåëåê-
òèâíèì äî îäíîâàëåíòíèõ êàò³îí³â (Ð

Na
/

P
K
=0,65)  òà  íå ïðîïóñêàº äâîâàëåíòí³

êàò³îíè (Ñà2+, Âà2+). Â³äîì³ ìîäóëÿòîðè
êàò³îííèõ êàíàë³â (òåòðàåòèëàìîí³é, àì³íî-
ï³ðèäèí, ðóòåí³óì ðåä, ð³àíîäèí, ãåïàðèí,
La3+, ATÔ, Mg2+) íå ìàþòü æîäíîãî âïëèâó
íà ö³ êàíàëè, ³ ëèøå Ñà2+ òà Âà2+ ó äóæå
âèñîêèõ êîíöåíòðàö³ÿõ (100 ììîëü/ë)
ïðèãí³÷óþòü ¿õ àêòèâí³ñòü [36]. Àâòîðè
ïðèïóñêàþòü, ùî ö³ êàíàëè íåîáõ³äí³ äëÿ
ï³äòðèìàííÿ ³îííîãî  áàëàíñó ï ³ä  ÷àñ
âèâ³ëüíåííÿ Ñà2+ ç ÿäåðíî¿ îáîëîíêè â
ÿäðàõ öèõ íåéðîí³â.

Ó âíóòð³øí³é ìåìáðàí³ ÿäåð ï³ðàì³-
äàëüíèõ íåéðîí³â ÑÀ1-ä³ëÿíêè ó ñèìåò-
ðè÷íîìó ðîç÷èí³ 150 ììîëü/ë ÊÑl áóëè
çàðåºñòðîâàí³ êàíàëè ç ïðîâ³äí³ñòþ 220�260
ïÑì [17]. ßê ïîêàçàëè äîñë³äè, â ðîç÷èí³
KCl/òð³ñ-Cl, öå êàò³îíí³ êàíàëè, ÿê³ çà
ñâî¿ìè ê³íåòè÷íèìè âëàñòèâîñòÿìè òà
ïðîâ³äí³ñòþ áëèçüê³ äî ìàëî ñåëåêòèâíèõ
êàò³îííèõ êàíàë³â, ùî áóëè îïèñàí³ ðàí³øå

â ÿäðàõ íåéðîí³â Ïóðê³íüº ìîçî÷êà ùóðà.
×àñòîòà â³äêðèòîãî ñòàíó êàíàë³â ÿäåð
íåéðîí³â ìîçî÷êà áóëà òàêîæ ïîòåíö³àë-
çàëåæíà, ïðè âåëèêèõ ïîçèòèâíèõ ïîòåí-
ö³àëàõ (á³ëüøå í³æ +60 ìÂ) êàíàëè ìàéæå
âåñü ÷àñ áóëè â³äêðèò³,  à  ïðè âåëèêèõ
íåãàòèâíèõ ïîòåíö³àëàõ (-60 ìÂ òà íèæ÷å)
çàêðèâàëèñÿ [36]. Îòæå, êàò³îíí³ êàíàëè ó
âíóòð³øí³é ìåìáðàí³ ÿäåð íåéðîí³â ÑÀ1-
ä³ëÿíêè ã³ïîêàìïà ìàþòü á³ëüøó ÷óòëè-
â³ñòü äî çì³íè ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó,
àäæå âîíè ïîâí³ñòþ ïðèãí³÷óþòüñÿ ïðè
ìåíøèõ íåãàòèâíèõ ïîòåíö³àëàõ (-40 ìÂ).
Ö³  êàíàëè,  éìîâ³ðíî,  áåðóòü ó÷àñòü ó
ðåãóëÿö³¿ êàëüö³ºâîãî ñèãíàëó, ³ ðîçá³æí³ñòü
ó ïîòåíö³àëçàëåæíîñò³ ìîæå îçíà÷àòè, ùî
âîíè ïî-ð³çíîìó ðåãóëþþòüñÿ. Çîêðåìà,
á³ëüøà ÷óòëèâ³ñòü äî íåãàòèâíèõ ïîòåí-
ö³àë³â ìîæå îçíà÷àòè, ùî âèêèä Ca2+ ç
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè â ã³ïîêàìï³ ìàº ìåíøó
òðèâàë³ñòü.

ÀÒÔ-çàëåæí³ êàë³ºâ³ êàíàëè áóëè çíàé-
äåí³ íà ÿäðàõ â-êë³òèí ï³äøëóíêîâî¿ çàëîçè
ìèø³.  Ö³  êàíàëè àêòèâóþòüñÿ ÀÄÔ òà
áëîêó þòüñÿ ÀÒÔ ó ï³äâèùåíèõ (ì³ë³ -
ìîëÿðíèõ) êîíöåíòðàö³ÿõ. Áóëî ïîêàçàíî,
ùî áëîêóâàííÿ öèõ êàíàë³â ïðèçâîäèòü äî
çá³ëüøåííÿ êîíöåíòðàö³¿ Ñà2+ â ÿäð³, âíàñ-
ë³äîê ÷îãî àêòèâóºòüñÿ ôàêòîð òðàíñêðèïö³¿
CREB (â³ä àíãë. CAMP response ålement-
binding) âïëèâàþ÷è òàêèì ÷èíîì íà åêñï-
ðåñ³þ ãåí³â [47]. Ìè òàêèì ÷èíîì ïîÿñ-
íþºìî çâ�ÿçîê ì³æ çì³íîþ â ìåòàáîë³çì³
êë³òèíè òà ¿¿ ãåíåòè÷íîþ àêòèâí³ñòþ ÷åðåç
àêòèâí³ñòü öèõ êàíàë³â.

Äî öüîãî  ÷àñó  çàëèøàºòüñÿ  íåâèç-
íà÷åíèì ô³ç³îëîã³÷íà ðîëü êàò³îíñåëåê-
òèâíèõ ³îííèõ êàíàë³â ó âíóòð³øí³é ÿäåðí³é
ìåìáðàí³. Êàíàëè, ÿê³ ïðîíèêí³ äëÿ Ê+ òà
³íøèõ îäíîâàëåíòíèõ êàò³îí³â, àëå íåïðî-
íèêí³ äëÿ Ñà2+, ùî áóëè çíàéäåí³ â ÿäåðí³é
ìåìáðàí³  íåéðîí³â  Ïóðê³íüº [18,  36] ,
ï³ðàì³äàëüíèõ íåéðîí³â ã³ïîêàìïà [17] òà Ò-
ë³ìôîáëàñòàõ [16].  Ñõîæ³ êàíàëè áóëè
îïèñàí³ äëÿ ìåìáðàí ñàðêîïëàçìàòè÷íîãî
ðåòèêóëóìà êë³òèí áàãàòüîõ òèï³â [45].
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Â³äîìî, ùî ñàðêîïëàçìàòè÷íèé òà åíäî-
ïëàçìàòè÷íèé ðåòèêóëóìè, à òàêîæ ÿäåðíà
îáîëîíêà º  êàëüö³ºâèì äåïî, òîìó â íèõ
ïîâèíåí áóòè ìåõàí³çì, ÿêèé çàïîá³ãàº
çì³íåííþ ìåìáðàííîãî ïîòåíö³àëó ï³ä ÷àñ
âèõîäó êàëüö³þ ç  öèõ îðãàíåë.  Òàêèì
÷èíîì, ìîæíà çðîáèòè ïðèïóùåííÿ, ùî ö³
êàíàëè çàáåçïå÷óþòü ïîò³ê îäíîâàëåíòíèõ
êàò³îí³â, ÿêèé çàïîá³ãàº çì³íàì ïîòåíö³àëó
ï³ä ÷àñ òðàíñïîðòó ÷åðåç ìåìáðàíó ³íøèõ
êàò³îí³â, íàïðèêëàä Ñà2+ [63, 64]. Êð³ì òîãî,
ó ïîðîæíèí³ åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêó-
ëóìà â³äáóâàºòüñÿ ñèíòåç ³ ìîäèô³êàö³¿ âñ³õ
á³ëê³â êë³òèíè, à äëÿ ¿õ ïîäàëüøîãî òðàíñ-
ïîðòóâàííÿ âåëèêå çíà÷åííÿ ìàº ìåìá-
ðàííèé ïîòåíö³àë.

Òàêîæ º äàí³, ÿê³ ñâ³ä÷àòü, ùî çì³íà
âíóòð³øíüîêë³òèííî¿ êîíöåíòðàö³¿ îäíîâà-
ëåíòíèõ êàò³îí³â ëåæèòü â îñíîâ³ ìåõàí³çì³â
àïîïòîçó. Çîêðåìà, áóëî âñòàíîâëåíî, ùî
çá³ëüøåííÿ âì³ñòó ³îí³â íàòð³þ ñïðè÷èíÿº
íàáóõàííÿ ÿäðà, à çì³íè êîíöåíòðàö³¿ ³îí³â
êàë³þ çàéìàþòü ïðîâ³äíå ïîëîæåííÿ ó
êîíòðîëþâàíí³ ïðîöåñ³â ïîøèðåííÿ ð³çíî-
ìàí³òíèõ çì³í ó êë³òèí³ ï³ä ÷àñ àïîïòîçó [7].

²íøèì òèïîì ñïîíòàííî àêòèâíèõ ³îííèõ
êàíàë³â âèÿâèëèñÿ êàíàëè, ñåëåêòèâí³ äî
Ñl¯.  Õëîðí³ êàíàëè ó êë³òèíàõ ìîæóòü
ðåãóëþâàòè êèñëå ñåðåäîâèùå ó êë³òèííèõ
êîìïàðòìåíòàõ òà åëåêòðîíåéòðàë³çóâàííÿ
ï³ä ÷àñ òðàíñïîðòó ³îí³â (Í+ àáî Ñà2+) êð³çü
âíóòð³øíüîêë³òèíí³ ìåìáðàíè. Êð³ì òîãî,
³îíè õëîðó â³äïîâ³äàþòü çà ï³äòðèìàííÿ
ñòàëîãî òèñêó (òà îá�ºìó) êë³òèíè [56].

Ï�ÿòü îñíîâíèõ òèï³â õëîðíèõ êàíàë³â
³äåíòèô³êîâàíî íà öåé ÷àñ: êàíàëè, ïîâ�ÿçàí³
ç ë³ãàíäêåðîâàíèìè ðåöåïòîðàìè, à òàêîæ
êàíàëè ðîäèíè CFTR, Ñ²Ñ, CLIC ³ CLCÀ.
Ñåðåä íèõ ïðåäñòàâíèêè ðîäèíè CLIC òà
äåÿê³ ç Ñ²Ñ åêñïðåñóþòüñÿ íà ìåìáðàíàõ
âíóòð³øíüîêë³òèííèõ îðãàíåë, çîêðåìà
åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà, ÿäåðíî¿
îáîëîíêè, åíäîñîì [14, 30].

Ìîëåêóëÿðíà ñòðóêòóðà õëîðíèõ êàíàë³â
áóëà äîñë³äæåíà çàâäÿêè êëîíóâàííþ ¿õ
ãåí³â, ³ ôóíêö³¿ öèõ êàíàë³â áóëè âèâ÷åí³ íà

ìîëåêóëÿðíîìó ð³âí³. Ìîëåêóëà Ñ²Ñ ñêëà-
äàºòüñÿ ç 18 ñï³ðàëåé, á³ëüø³ñòü ç ÿêèõ
íåïîâí³ñòþ ïåðåòèíàº ìåìáðàíó, 9 ç íèõ
ðîçòàøîâàí³ ïåðïåíäèêóëÿðíî äî ïîâåðõí³
ìåìáðàíè. Êàíàë ìàº âèãëÿä ðîìáà ðîçì³-
ðîì 10õ5,5õ6,5 íì òà âèïèíàº ç îáîõ áîê³â
ìåìáðàíè [30].

Âñ³ Ñ²Ñ-êàíàëè º ãîìîäèìåðàìè. Àíàë³ç
òðèâèì³ðíî¿ ñòðóêòóðè âêàçóº íà íàÿâí³ñòü
äâîõ îäíàêîâèõ ñóáîäèíèöü, ÿê³ êîíòàê-
òóþòü ì³æ ñîáîþ íà âåëèê³é ïëîù³, ùî
ì³ñòèòü ïî ÷îòèðè ñï³ðàë³ â³ä êîæíî¿ ç öèõ
ñóáîäèíèöü. Ò³ Ñ²Ñ-êàíàëè, ÿê³ áóëè äîñë³ä-
æåí³ íà ð³âí³ îäíîãî êàíàëó (Ñ²Ñ-0, Ñ²Ñ-1
òà Ñ²Ñ-2) äåìîíñòðóâàëè äâà ÷³òêèõ ð³âíèõ
çà  àìïë³òóäîþ ð ³âíÿ  ïðîâ ³äíî ñò ³ ,  ùî
âêàçóâàëî íà íàÿâí³ñòü ó ìîëåêóë³ êàíàëó
äâîõ ³äåíòè÷íèõ ïîð ç îêðåìèìè ñåëåê-
òèâíèìè ô³ëüòðàìè (ïîñë³äîâí³ñòü ñåëåê-
òèâíîñò³ ÿêèõ: Cl- > Br- > ²-). Êðèñòàëîãðà-
ô³÷íèé àíàë³ç ï³äòâåðäèâ öå ñïîñòåðåæåííÿ.
Á³ëüø³ñòü êàíàë³â Ñ²Ñ äåìîíñòðóþòü ÷³òêó
ïîòåíö³àëçàëåæí³ñòü, êð³ì òîãî, ìàþòü
ïîäâ³éíèé âîð³òíèé ìåõàí³çì: ïî-ïåðøå,
êîæíà ç  ïîð êàíàëó ìîæå çàêðèâàòèñÿ
íåçàëåæíî ³ øâèäêî (äî 10 ìñ), à ïîò³ì
â³äêðèâàòèñÿ ïðè äåïîëÿðèçàö³¿; ïî-äðóãå,
º ìåõàí³çì, ÿêèé îäíî÷àñíî çàêðèâàº îáèäâ³
ïîðè íà òðèâàëèé ÷àñ (10 ñ � 1 õâ) òà
â³äêðèâàº ¿õ ïðè ã³ïåðïîëÿðèçàö³¿ [30].
Ââàæàþòü, ùî çàëèøîê àñïàðòàòó â äîìåí³
D1 ä³º ÿê ñåíñîð íàïðóãè. Âîð³òí³ ìåõàí³çìè
êàíàë³â çàëåæàòü íå ëèøå â³ä ïîòåíö³àëó, à
òàêîæ ìîäóëþþòüñÿ êîíöåíòðàö³ºþ àí³îí³â
³ ðÍ öèòîïëàçìè [93]. Ñ²Ñ áóëè çíàéäåí³ ó
ñàðêîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëóì³ (Ñ²Ñ-1), â
åíäîñîìàõ òà ñèíàïòè÷íèõ âåçèêóëàõ (Ñ²Ñ-
3), åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòèêóëóì³ (Ñ²Ñ-6),
ë³çîñîìàõ (Ñ²Ñ-7) [30], ïðîòå, éìîâ³ðíî,
âîíè ìîæóòü áóòè ëîêàë³çîâàí³ é íà ³íøèõ
âíóòð³øíüîêë³òèííèõ ìåìáðàíàõ.

Àí³îíí³ êàíàëè, ÿê³ áóëè çíàéäåí³ ó
âíóòð³øí³é ÿäåðí³é ìåìáðàí³ ãðàíóëÿðíèõ
íåéðîí³â  çóá÷àñòî¿  çâèâèíè [19]  òà  â
çîâí³øí³é ÿäåðí³é ìåìáðàí³ Jurkat-êë³òèí
[16], ³ìîâ³ðíî, íàëåæàòü äî ðîäèíè Ñ²Ñ,

Ñïîíòàííî àêòèâí³ ³îíí³ êàíàëè  ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
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àäæå ö³ êàíàëè äóæå øâèäêî ôëóêòóþâàëè
ì³æ äâîìà  îäíàêîâèìè çà  çíà÷åííÿì
ð³âíÿìè ïðîâ³äíîñò³.

²íøîþ ðîäèíîþ õëîðíèõ âíóòð³øíüî-
êë³òèííèõ êàíàë³â º CLIC. Ïåðøèì ïðåä-
ñòàâíèêîì ö ³º ¿  ðîäèíè,  ÿêèé âäàëîñÿ
âèä³ëèòè òà êëîíóâàòè º àí³îííèé êàíàë
ÿäåðíèõ ìåìáðàí êë³òèí êîðîâ�ÿ÷î¿ íèðêè
ð64 [14]. Ìîëåêóëÿðíà ìàñà öüîãî êàíàëó
64 êÄà, ñêëàäàºòüñÿ â³í ç 437 àì³íîêèñ-
ëîòíèõ çàëèøê³â òà ìàº ëèøå îäíó ä³ëÿíêó,
ùî ïåðåòèíàº ìåìáðàíó [30] .  Ó ÿäðàõ
ìîíîöèò³â ëþäèíè áóëè êëîíîâàí³ âíóòð³ø-
íüîêë³òèíí³ õëîðí³ êàíàëè NCC27, àáî
CLIC-1, òà CLIC-2. Ó êë³òèíàõ ññàâö³â áóâ
êëîíîâàíèé CLIC-3. Óñ³ ö³ êàíàëè äåìîí-
ñòðóþòü âèñîêó ãîìîëîã³þ îäèí äî îäíîãî.
ßê ³  CLIC-1, òàê CLIC-2, CLIC-3 áóëî
âèçíà÷åíî íà ìåìáðàí³ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè,
äå âîíè ñïðè÷èíÿþòü ðóõ àí³îí³â êð³çü íå¿
[56]. Áóëî ïîêàçàíî, ùî CLIC-3 ñâî¿ì Ñ-
ê³íöåì ñïîëó÷àºòüñÿ ç ì³òîãåíàêòèâíîþ
ïðîòå¿íê³íàçîþ ERK7 (â³ä àíãë. extracellular
signal-regulated kinase 7) ³, ìîæëèâî, áåðå
ó÷àñòü ó ðåãóëÿö³¿ ðîñòó êë³òèíè [14]. CLIC
áóëè âèÿâëåí³  ìàéæå â  óñ ³õ  òêàíèíàõ
ññàâö³â, àëå íàéá³ëüøèé ð³âåíü ¿õ åêñïðåñ³¿
ñïîñòåð³ãàºòüñÿ â ñåðö³, íèðêàõ, ëåãåíÿõ ³
ñêåëåòíèõ ì�ÿçàõ.

Ó êë³òèíàõ ëþäèíè áóëè çíàéäåí³ õëîðí³
êàíàëè, ùî íå â³äíîñèëèñü äî æîäíîãî ç öèõ
òèï³â, à ñàìå MCLC (â³ä àíãë. mid-1-related
chloride channel), ÿê³ ëîêàë³çóâàëèñÿ ãîëîâ-
íèì ÷èíîì íà åíäîïëàçìàòè÷íîìó ðåòè-
êóëóì³ òà àïàðàò³ Ãîëüäæ³, õî÷à ó ñïåðìà-
òîöèòàõ âèñîêà ¿õ ù³ëüí³ñòü ñïîñòåð³ãàëàñÿ
íà ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè, ùî âêàçóº
íà ó÷àñòü öèõ êàíàë³â ó ñïåðìàòîãåíåç³.
MCLC ó öèõ äîñë³äàõ ìàëè ïðîâ³äí³ñòü 70
ïÑì ó ñèìåòðè÷íîìó ðîç÷èí³ 150 ììîëü/ë
ÊÑ² ³ áóëè á³ëüø ïðîíèêí³ äëÿ àí³îí³â, í³æ
êàò³îí³â (Ð

Ñ²
/Ð

Ê
=3,7). ßê ïîêàçàëè åëåêòðî-

ô³ç³îëîã³÷í³ äîñë³äæåííÿ, ö³ êàíàëè ìîæóòü
ïðîâîäèòè é ³íø³ àí³îíè ó òàê³é ïîñë³-
äîâíîñò³: Br-  > Cl- > F - > SO

4
-2 [41].

Âíóòð³øíüîêë³òèíí³ õëîðí³ êàíàëè ìî-

æóòü áëîêóâàòèñÿ Zn2+ i Cd2+ ó ì³êðîìî-
ëÿðíèõ êîíöåíòðàö³ÿõ. Ñ²Ñ º ìàëî÷óò-
ëèâèìè äî òàêèõ êëàñè÷íèõ áëîêàòîð³â
àí³îííèõ êàíàë³â, ÿê í³òðîôåí³ëïðîï³ë-
àì³íáåíçîàò, äèôåí³ëàì³íîêàðáîêñèëàò ³
ìîæóòü áóòè çàáëîêîâàíèìè íèìè ëèøå ó
ì³ë³ìîëÿðíèõ êîíöåíòðàö³ÿõ. CLIC áëî-
êóþòü ³íäàí³ëîêñèàöåòàò, äèñóëüôîíîâà
êèñëîòà òà TS-TM-êàë³êñàðåí [30].

Õëîðí³ êàíàëè, ùî áóëè çíàéäåí³ â
ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè ð³çíèõ òèï³â
êë³òèí,  ð ³çêî â³äð³çíÿþòüñÿ çà  ñâî¿ìè
á³îô³çè÷íèìè âëàñòèâîñòÿìè.  Ö³  äàí³
ï³äòâåðäæóþòü íàøå ïðèïóùåííÿ ïðî òå, ùî
â êë³òèíàõ ð³çíèõ òèï³â åêñïðåñóþòüñÿ ð³çí³
íàáîðè ³îííèõ êàíàë³â ó ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿
îáîëîíêè. Êð³ì òîãî, íàâ³òü ó íåéðîíàõ
ð³çíèõ â³ää³ë³â ÖÍÑ âîíè ìàþòü ðîçá³æ-
íîñò³ .  Öÿ ðîçá³æí³ñòü  ó  âëàñòèâîñòÿõ
àí³îííèõ êàíàë³â ÿäåðíèõ ìåìáðàí ð³çíèõ
òèï³â, ³ìîâ³ðíî, ïîâ�ÿçàíà ç â³äì³ííîñòÿìè
ó ôóíêö³îíóâàíí³ ¿õ ÿäåðíèõ îáîëîíîê,
ïðîòå äîñòîâ³ðíîãî ïîÿñíåííÿ öüîãî ÿâèùà
íà öåé ÷àñ íå ³ñíóº.

Ïðèïóñêàþòü,  ùî àí³îíí³  êàíàëè â
ÿäåðí³é îáîëîíö³ íåîáõ³äí³ äëÿ ï³äòðèìàííÿ
ì³æ öèòîïëàçìîþ òà  ïåðèíóêëåàðíèì
ïðîñòîðîì ³îííîãî áàëàíñó, ÿêèé ìîæå
ñóòòºâî  çì³íþâàòèñÿ  ï ³ä  ÷àñ  ïåâíèõ
ô³ç³îëîã³÷íèõ ÿâèù, íàïðèêëàä çâ³ëüíåííÿ
Ñà2+ ç ÿäåðíî¿ îáîëîíêè, ïðîòå öå òâåðä-
æåííÿ ïîòðåáóº äîâåäåííÿ.

Ïðîáëåìè äîñë³äæåííÿ ñïîíòàííî àê-
òèâíèõ ³îííèõ êàíàë³â ÿäåðíèõ ìåìáðàí.
ßê âæå áóëî çàçíà÷åíî, ÿäåðíà îáîëîíêà º
îäíî÷àñíî ³íòåãðàëüíîþ ÷àñòèíîþ åíäî-
ïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà òà ñïåöèô³÷íîþ
ñòðóêòóðîþ, ÿêà ìîæå ðåãóëþâàòè ÿäåðíî-
öèòîïëàçìàòè÷íèé òðàíñïîðò. Òàêà ïîäâ³é-
í³ñòü ôóíêö³é âèêëèêàº ñóìí³âè ùîäî
ô³ç³îëîã³÷íîãî çíà÷åííÿ ³îííèõ êàíàë³â, ÿê³
çíàõîäÿòüñÿ íà ÿäåðí³é îáîëîíö³ .  Ïî-
ïåðøå, âîíè ìîæóòü ÿâëÿòè ñîáîþ ³îíí³
êàíàëè åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà.
Ïî-äðóãå, ó patch-clamp ìîæå áóòè çàðåºñò-
ðîâàíà êàíàëîïîä³áíà àêòèâí³ñòü ÿäåðíèõ
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ïîð [28, 39, 55]. Òàêèì ÷èíîì, ïðàöþþ÷è ç
ÿäåðíîþ îáîëîíêîþ, âàæëèâî ÷³òêî âèçíà-
÷èòè, ÷è íàëåæàòü êàíàëè, ÿê³ ðåºñòðó-
þòüñÿ, äî êîìïëåêñó ÿäåðíî¿ ïîðè.

Ù³ëüí³ñòü ÿäåðíèõ ïîð ó ÿäåðí³é îáî-
ëîíö³ êë³òèí ð³çíèõ òèï³â âàð³þº â³ä îäèíèöü
äî äåê³ëüêîõ äåñÿòê³â íà 1 ìêì2 [23]. Òàêà
âèñîêà ù³ëüí³ñòü äàº ï³äñòàâè ïðèïóñêàòè,
ùî ï³ä ÷àñ ðåºñòðàö³é ó patch-ï³ïåòö³ ìîæå
ì³ñòèòèñÿ âåëèêà ê³ëüê³ñòü ÿäåðíèõ ïîð.
Òàêèì ÷èíîì, ìîæíà î÷³êóâàòè, ùî îï³ð ï³ä
÷àñ ìåòîäó patch-clàmp áóäå äóæå íèçü-
êèì. Ïðîòå íàñïðàâä³ ç ÿäåðíîþ ìåìá-
ðàíîþ ìîæå áóòè âñòàíîâëåíèé ù³ëüíèé
ã³ãàîìíèé êîíòàêò [38], çàâäÿêè ÷îìó íèçêà
³îíñåëåêòèâíèõ êàíàë³â áóëà îïèñàíà â
ÿäåðí³é îáîëîíö³ êë³òèí ð³çíèõ òèï³â [15, 21,
25, 36, 41, 48].

Äëÿ òîãî, ùîá ïîÿñíèòè ö³ ðîçá³æíîñò³
ó äàíèõ, áóëî ïðèïóùåíî, ùî êàò³îíí³ êàíàëè
âåëèêî¿  ïðîâ ³äíî ñò ³  (äåê ³ëüêà  ñîòåíü
ï³êîñ³ìåíñ³â), ÿê³ áóëè çíàéäåí³ ó ìåìáðàíàõ
ÿäåðíèõ îáîëîíîê ð³çíèõ òèï³â êë³òèí,
ÿâëÿþòü ñîáîþ êàíàëè êîìïëåêñ³â ÿäåðíî¿
ïîðè äëÿ ïàñèâíî¿ äèôóç³¿ ,  ùî, ìàþ÷è
âîð³òí³ ìåõàí³çìè, ìîæóòü ïîâîäèòè ñåáå
ÿê çâè÷àéí³ ³îíí³ êàíàëè. Íà êîðèñòü ö³º¿
ã³ïîòåçè âèñòóïàþòü äåÿê³ â÷åí³ [3, 10, 11,
28, 38, 39, 55], ïðîòå ¿õ äàí³ âèêëèêàþòü
äåÿê³ ñóìí³âè. Òàê, íàïðèêëàä, ïðè äîñë³ä-
æåíí³ á³îô³çè÷íèõ âëàñòèâîñòåé êàò³îííèõ
êàíàë³â âåëèêî¿ ïðîâ³äíîñò³, ÿê³ ÿâëÿëè
ñîáîþ îñíîâíèé òèï ñïîíòàííî àêòèâíèõ
³îííèõ êàíàë³â, ùî áóëè çàðåºñòðîâàí³ â
ìåìáðàíàõ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè íåéðîí³â
Ïóðê³íüº ìîçî÷êà, áóëî ÷³òêî ïîêàçàíî, ùî
âîíè íå ìîæóòü áóòè êàíàëàìè ÿäåðíî¿
ïîðè, õî÷à ð³âåíü ¿õ ù³ëüíîñò³ â ìåìáðàíàõ
ÿäåð íåéðîí³â öüîãî òèïó â³äïîâ³äàº ð³âíþ
ÿäåðíèõ ïîð ó òàêèõ êë³òèíàõ [36].

Áóëî ïîêàçàíî,  ùî êàò³îíí³  êàíàëè
âåëèêî¿ ïðîâ³äíîñò³ ìîæóòü áóòè çàðåºñò-
ðîâàí³ ÿê ó çîâí³øí³é, òàê ³ âíóòð³øí³é
ÿäåðí³é ìåìáðàí³. Â îáîõ âèïàäêàõ êàíàëè
ìàëè ³äåíòè÷íó ïðîâ³äí³ñòü, ñåëåêòèâí³ñòü
³ ê³íåòèêó, àëå äóæå â³äð³çíÿëèñÿ çà ñâîºþ

ïîòåíö³àëçàëåæí³ñòþ [18]. Êàíàëè ó çîâ-
í³øí³é ÿäåðí³é ìåìáðàí³ ³íã³áóâàëèñÿ
ïîçèòèâíèìè ïîòåíö³àëàìè â patch-ï³ïåòö³,
à ó âíóòð³øí³é � íåãàòèâíèìè. Ö³ äàí³
øâèäøå óçãîäæóþòüñÿ ³ç  ëîêàë³çàö³ºþ
êàíàë³â ó ìåìáðàíàõ, í³æ ç ¿õ àñîö³àö³ºþ ³ç
êîìïëåêñîì ÿäåðíî¿ ïîðè. Òîïîëîã³÷íà
îð³ºíòàö³ÿ êàíàë³â â³äíîñíî ÿäåðíèõ ìåìá-
ðàí áóëà ³äåíòè÷íà äëÿ îáîõ êàíàë³â. Ö³
êàíàëè ³íã³áóâàëèñÿ íåãàòèâíèì ïîòåí-
ö³àëîì âñåðåäèí³ ÿäåðíî¿ îáîëîíêè, ùî
âêàçóº íà çíàõîäæåííÿ ñåíñîðíî¿ ä³ëÿíêè ¿õ
ìîëåêóëè âñåðåäèí³  ïåðèíóêëåàðíîãî
ïðîñòîðó. Õî÷à ù³ëüí³ñòü ³ ïðîâ³äí³ñòü
êàò³îííèõ êàíàë³â â³äïîâ³äàþòü õàðàê-
òåðèñòèö³ êàíàëó äèôóç³éíî¿ ïîðè, ³íø³
á³îô³çè÷í³ âëàñòèâîñò³ êàò³îííèõ êàíàë³â
ñóïå÷åðàòü öüîìó ïðèïóùåííþ [18].

Îòæå, áóëî íàäàíî äîêàçè òîãî,  ùî
êàò³îíí³ êàíàëè âåëèêî¿ ïðîâ³äíîñò³ íå
ïðîíèçóþòü ïîäâ³éíó ÿäåðíó îáîëîíêó,
ïðîòå çàáåçïå÷óþòü ïðÿìèé êîíòàêò ì³æ
íóêëåîïëàçìîþ àáî öèòîïëàçìîþ òà ïåðè-
íóêëåàðíèì ïðîñòîðîì [18] .  Ìè ïðè-
ïóñêàºìî,  ùî êàò³îíí³  êàíàëè âåëèêî¿
ïðîâ³äíîñò³ ìîæóòü íàëåæàòè äî ³îííèõ
êàíàë³â åíäîïëàçìàòè÷íîãî ðåòèêóëóìà òà
íåîáõ³äí³ äëÿ éîãî ñïåöèô³÷íèõ ôóíêö³é.
Íàïðèêëàä, âîíè ìîæóòü áðàòè ó÷àñòü ó
ðåãóëÿö³¿ âèâ³ëüíåííÿ Ñà2+ ç äåïî [63, 64].

Äîñ³ íåâ³äîìî, ÷îìó íå âäàºòüñÿ âèÿâè-
òè àêòèâí³ñòü êàíàëó ÿäåðíî¿  ïîðè çà
äîïîìîãîþ ìåòîäó patch-clamp. Îäíà ç
ìîæëèâèõ ïðè÷èí ìîæå áóòè ðóéíóâàííÿ
ö³ë³ñíîñò³ êîìïëåêñó ÿäåðíî¿ ïîðè ï³ä ÷àñ
óòâîðåííÿ ã³ãàîìíîãî êîíòàêòó. Òàê, íàï-
ðèêëàä, áóëî ïîêàçàíî, ùî ôîðìóâàííÿ
îñòàííüîãî öèòîïëàçìàòè÷íî¿ ìåìáðàíè
ñóïðîâîäæóºòüñÿ  çíà÷íèìè çì³íàìè ó
ñòðóêòóð³ öèòîñêåëåòà. Òîìó ìîæíà ïðè-
ïóñòèòè, ùî ï³ä ÷àñ patch-clàmp â³ä ÿäåðíî¿
ìåìáðàíè ðóéíóºòüñÿ íóêëåîñêåëåò, ÿêèé
ìàº ò³ñíèé âçàºìîçâ�ÿçîê ç êîìïëåêñîì
ÿäåðíî¿ ïîðè. Òàêèì ÷èíîì, ìîëåêóëÿðíà
ïðèðîäà êàíàëó êîìïëåêñó ÿäåðíî¿ ïîðè
äëÿ ïàñèâíî¿ äèôóç³¿ òà éîãî âëàcòèâîñò³

Ñïîíòàííî àêòèâí³ ³îíí³ êàíàëè  ìåìáðàí ÿäåðíî¿ îáîëîíêè
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ïîòðåáóþòü ïîäàëüøèõ äîñë³äæåíü.
Ï³äñóìîâó þ÷è âñ å  íàïèñàíå  âèùå,

ìîæíà ï³äêðåñëèòè, ùî ó ñó÷àñí³é ë³òå-
ðàòóð³ º áàãàòî ³íôîðìàö³¿, ÿêà ñòîñóºòüñÿ
ñòðóêòóðíèõ ³ ôóíêö³îíàëüíèõ îñîáëèâîñòåé
ÿäåðíî¿ îáîëîíêè êë³òèí. Àëå ïèòàííÿì
ðåãóëÿö³¿ ÿäåðíî-öèòîïëàçìàòè÷íîãî òðàíñ-
ïîðòó ïî÷àëè çàéìàòèñÿ â³äíîñíî íåäàâíî,
òîìó â áàãàòüîõ ðîáîòàõ ïðèñóòí³ äîñèòü
ñóïåðå÷ëèâ³ äàí³. Íà öåé ÷àñ çàëèøàºòüñÿ
áåçë³÷ íåç�ÿñîâàíèõ ïèòàíü ùîäî ðîçóì³ííÿ
ÿêèì ÷èíîì â³äáóâàºòüñÿ ïåðåäà÷à âíóò-
ð³øíüîêë³òèííèõ ñèãíàë³â âñåðåäèíó ÿäðà,
ÿêà ðîëü ó öüîìó íàëåæèòü ÿäåðíèì ïîðàì
òà ³îííèì êàíàëàì ÿäåðíèõ ìåìáðàí.

Äîñë³äæåííÿ ³îííèõ êàíàë³â ÿäåðíî¿
îáîëîíêè äàº íàì çìîãó êðàùå çðîçóì³òè
ïðîöåñè, ùî ëåæàòü â îñíîâ³ âíóòð³ø-
íüîêë³òèííî¿  ñèãíàë³çàö³ ¿ .  Õî÷à ÷³òêå
âèçíà÷åííÿ ô³ç³îëîã³÷íîãî çíà÷åííÿ íàÿâ-
íîñò³ ó âíóòð³øí³é òà çîâí³øí³é ÿäåðíèõ
ìåìáðàíàõ ñïîíòàííî àêòèâíèõ ³îííèõ
êàíàë³â, ÿê³ º ñåëåêòèâíèìè äëÿ àí³îí³â òà
îäíîâàëåíòíèõ êàò³îí³â, äîñ³ íåç�ÿñîâàíå.
Êð³ì òîãî, çàëèøàºòüñÿ â³äêðèòèì ïèòàííÿ
ùîäî  ìîæëèâî¿  ó÷àñò ³  öèõ  êàíàë ³â  ó
ïàòîëîã³÷íèõ ïðîöåñàõ, ÿê³ â³äáóâàþòüñÿ â
êë³òèí³.

Å.À. Ôåäîðåíêî, Ñ.Ì. Ìàð÷åíêî

ÑÏÎÍÒÀÍÍÎ ÀÊÒÈÂÍÛÅ ÈÎÍÍÛÅ
ÊÀÍÀËÛ ÌÅÌÁÐÀÍ ßÄÅÐÍÎÉ ÎÁÎËÎ×ÊÈ

Â ýóêàðèîòíûõ êëåòêàõ ãåíåòè÷åñêèé àïïàðàò îãðàíè÷åí
ÿäåðíîé îáîëî÷êîé, êîòîðàÿ ñîñòîèò èç äâóõ ìåìáðàí,
âíåøíåé è âíóòðåííåé, è ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê
ñïåöèôè÷åñêàÿ ÷àñòü ýíäîïëàçìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà
êëåòêè. Â ÿäåðíûõ ìåìáðàíàõ íàõîäÿòñÿ ÿäåðíûå ïîðû �
êîìïëåêñû, êîòîðûå îáåñïå÷èâàþò âûñîêîñåëåêòèâûé
òðàíñïîðò ìàêðîìîëåêóë è ïàññèâíûé � èîíîâ è ìàëûõ
ìîëåêóë. Êðîìå òîãî, âî âíóòðåííåé è âî âíåøíåé
ìåìáðàíàõ ÿäåðíîé îáîëî÷êè áûëè îïèñàíû èîííûå êàíàëû
ñ ðàçíûìè ñâîéñòâàìè. Ôèçèîëîãè÷åñêîå çíà÷åíèå ýòèõ
êàíàëîâ ïîëíîñòüþ ïîêà íå óñòàíîâëåíî èç-çà èõ
òðóäíîäîñòóïíîñòè äëÿ ïðÿìîãî ýëåêòðîôèçèîëîãè÷åñêîãî
èññëåäîâàíèÿ, íî ìû ìîæåì ïðåäïîëîæèòü, ÷òî îíè ìîãóò
èãðàòü âàæíóþ ðîëü â ïîääåðæàíèè èîííîãî áàëàíñà ìåæäó
öèòîïëàçìîé/íóêëåîïëàçìîé è ëþìåíîì ÿäåðíîé îáîëî÷êè.
Â ýòîì îáçîðå ìû ñîáðàëè è ïðîàíàëèçèðîâàëè äàííûå ïî

ñïîíòàííî àêòèâíûì èîíûì êàíàëàì, êîòîðûå áûëè íàéäåíû
â ìåìáðàíàõ ÿäåðíîé îáîëî÷êè êëåòîê ðàçíûõ òèïîâ, è
ïîñòàðàëèñü ïðåäïîëîæèòü èõ ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå.
Êëþ÷åâûå ñëîâà: èîííûå êàíàëû, ÿäåðíàÿ îáîëî÷êà,
ÿäåðíàÿ ïîðà, âíóòðèêëåòî÷íàÿ ñèãíàëèçàöèÿ, êàëüöèåâûé
ñèãíàë, êëåòî÷íûå äåïî Ñà2+.

O.A. Fedorenko, S.M. Marchenko

SPONTANIOUSLY ACTIVE ION CANNELS
OF THE NUCLEAR ENVELOPE MEMBRANE

The genetic apparatus of the eukaryotic cells is enclosed by
the nuclear envelope, which consists of two membranes, the
inner and the outer ones, and can be regarded as the specific
part of the endoplasmatic reticulum of the cell. There are nuclear
pores in the nuclear membranes � complexes, which provide
the highly selective transport of macromolecules and passive
transport of ions and small molecules. Besides, ion channels
selective to cations and anions were described in the inner and
the outer nuclear membranes. The physiological significance
of these channels is not still clear because of the difficulty of
access for the direct electrophysiological investigation, but we
can suppose that they can play an important role in the ion
balance between the cytoplasm/nucleoplasm and the nuclear
lumen. In this review we gathered and analyzed data about
spontaneously active ion channels which were found in the
membranes of the nuclear envelope from cells of different
types and tried to propose their functional meaning.
Key words: ion channels, nuclear envelope, nuclear pore,
intracellular signaling, calcium signal, Ca2+ store of the cell.

O.O. Bogomoletz Institute of Physiology, National Academy
of Science of Ukraine, Kyiv
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