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Введение. По данным А.А. Бронштейна и В.О. 
Самойлова [2, 4, 5], обонятельные жгутики (ОЖ), 
как бесхвостых земноводных, так и млекопитающих, 
включая человека, обладают подвижностью. В ОЖ 
присутствует аксонема (осевая нить), которая пред-
ставляет собой цилиндрическую ультраструктуру, 
проходящую по оси жгутика и образующую ее под-
вижный каркас, построенный по схеме: 9×2+2 (9 пери-
ферических дублетов микротрубочек, расположенных 
по кругу, и 2 синглетные микротрубочки в центре) и 
управляемый динеиновыми ручками (рис. 1). Особен-
ность ОЖ состоит в том, что полноценная аксонема 
обнаруживается не на всем протяжении жгутика, а 
только в проксимальном отделе [2, 14]. В дисталь-
ном сегменте, который может достигать 80% общей 
длины ОЖ, парные периферические микротрубочки 
сменяются одиночными (синглетными), а их число 
постепенно (по направлению к кончику) уменьшается 
до одной – двух. Так, у ОЖ лягушек проксимальный 
участок с полноценной аксонемой составляет всего от 
4 до 40 мкм при общей длине жгутика от 20 до 200 мкм 
– соответственно [3]. У млекопитающих, обладающих 
ОЖ длиной примерно 50–60 мкм, проксимальный 
отдел занимает всего 2–3 мкм [11]. В ОЖ тубулин-
динеиновая молекулярная система биологической 
подвижности сосредоточена поблизости от основа-
ния. Тогда как, реснички, находящиеся на апикальных 
полюсах клеток респираторного эпителия, имеют 
микротрубочки, на всем протяжении. 

Кроме динеинов и тубулинов, в ОЖ лягушки-быка 
методом иммунноблотинга были обнаружены актин с 
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молекулярной массой 46 кДа [6] и миозин VIII [16]. При 
исследовании препаратов обонятельной выстилки ля-
гушек с использованием конфокальной микроскопии [1] 
было установлено, что под действием пахучих веществ 
в дистальных отделах ОЖ из глобулярного актина об-
разуется фибриллярный. Следовательно, в дистальной 
части ОЖ, лишенной тубулинового цитоскелета, под 
действием одоранта формируется актиновый цитоске-
лет. В отсутствие одорантов актиновые нити (F-актин) 
деполимеризуются и рассыпаются на глобулы (G-актин). 
Эти факты были подтверждены при изучении прижиз-
ненных препаратов обонятельной выстилки [4].

Реорганизация актинового цитоскелета, проис-
ходящая в естественных условиях при появлении в 
окружающей среде одорантов, обусловливает упо-
рядочение двигательной активности ОЖ. Такое упо-
рядочение происходит благодаря быстрому формиро-
ванию в дистальной части ОЖ под действием пахучих 
веществ актин-миозиновой молекулярной системы 
биологической подвижности. Именно она обеспечива-
ет упорядоченные движения жгутиков в направлении 
источника одоранта. В чем же тогда заключается роль 
тубулин-динеиной системы подвижности ОЖ?

Полагаем, что она в отсутствие одорантов осу-
ществляет неупорядоченные движения ОЖ – в режиме 
рыскания. Взаимодействие рыскающих движений 
жгутиков, когда на них не действуют пахучие вещества, 
с упорядоченной двигательной активностью при по-
явлении в среде одорантов является, по-видимому, 
одним из механизмов необычайно высокой чувстви-
тельности обонятельной сенсорной системы.
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Цель исследования. Экспериментальная про-
верка гипотезы о ведущей роли тубулин-динеиновой 
молекулярной системы обонятельных жгутиков в соз-
дании их неупорядоченных движений в режиме рыска-
ния при поиске одорантов в окружающей среде.

Материалы и методы. Использовали методы 
прижизненной телевизионной микроскопии высокого 
разрешения с последующей обработкой изображе-
ний, прижизненной флуориметрии, математический 
анализ на основе объективных критериев оценки 
подвижности обонятельных жгутиков, фармакологи-
ческий анализ с применением колхицина.

Для осуществления прижизненной телевизионной 
микроскопии тонкий срез препарата обонятельной 
выстилки лягушек вида Rana temporaria и белых лабо-
раторных крыс помещали в каплю раствора Рингера и 
размещали на предметном столике светового микро-
скопа. Общее увеличение системы для прижизненной 
флуоресцентной микроскопии составляло 10000 крат. 
Это позволяло рассматривать отдельные обонятель-
ные жгутики на тонких срезах обонятельной выстилки 
и наблюдать их движение. 

При стимуляции растворы одорантов подавали 
в проток под покровное стекло и регистрировали 
двигательную активность обонятельных жгутиков как 
в отсутствие одорантов, так и при поступлении их к 
обонятельной выстилке. Регистрацию осуществляли 
при помощи цифровой камеры непрерывно в тече-
ние 1,5 мин: 30 с до воздействия пахучего вещества, 
затем 60 с в момент воздействия и после него. По-
лученные видеоизображения обрабатывали специ-
ально созданными программами «Морфология 5.0», 
«DataProcessor» и «Jgut» с последующим построением 
частотного спектра, траекторий движения кончика 
жгутика на плоскости, перпендикулярной направ-

лению движения жгутика, вычислением энтропии и 
средней частоты [4]. 

Для доказательства участия тубулин-динеиновой 
молекулярной системы подвижности в двигатель-
ной активности ОЖ обрабатывали обонятельную 
выстилку колхицином. Известно, что он связыва-
ется с α-, β-тубулиновыми гетеродимерами око-
ло гуанозинтрифосфат-связывающего участка 
α-тубулина. При высокой концентрации этот агент 
вызывает деполимеризацию микротрубочек посред-
ством ингибирования боковых связей между прото-
филаментами [15]. Показано [7], что колхицин, не-
флуоресцирующий в водной среде или органических 
растворителях, приобретает способность светиться 
при связывании с тубулиновыми гетеродимерами, на 
которые распадаются тубулины при деполимериза-
ции. Поэтому флуоресценция связывающегося с ними 
колхицина может свидетельствовать о деполимери-
зации тубулинов под действием колхицина.

Результаты и их обсуждение. При отсутствии в 
окружающей среде пахучих веществ ОЖ животных и 
человека совершают беспрестанные неупорядочен-
ные движения в режиме рыскания с кратковременным 
замиранием в конце каждого двигательного акта. 
Дистальный конец ОЖ следует пассивно за прокси-
мальным отделом. Жгутик напоминает хлыст в руке 
погонщика — активно колеблется проксимальный 
отдел, находящийся рядом с рукой, а остальная часть 
пассивно следует за ним.

При визуальном анализе двигательной активности 
ОЖ было установлено, что под действием колхицина 
проксимальный сегмент наблюдаемого жгутика вна-
чале замедляет свои движения, а спустя 7–8 мин вовсе 
останавливается. Очевидно, что в ОЖ под действием 
колхицина происходит нарушение взаимодействия 

Рис. 1. Схема строения аксонемы жгутика
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динеина с центрами связывания на тубулине микро-
трубочек, поскольку известно [10], что колхицин, свя-
занный с тубулином, «разрыхляет» микротубулярные 
структуры с последующей деполимеризацией их до 
гетеродимеров.

Обработка колхицином обонятельной выстилки 
лягушки и крысы после латентного периода в 2,5 
мин усиливала флуоресценцию ОЖ. Следователь-
но, повышение интенсивности флуоресценции 
ОЖ, инициируемых колхицином, обусловливается 
деполимеризацией микротрубочек в аксонеме ОЖ. 
Максимальное свечение наблюдается через 3–4 мин. 
По-видимому, на это время приходится наибольшее 
содержание неполимеризованных динеиновых ге-
теродимеров в цитозоле после разрушения колхи-
цином боковых связей между протофиламентами 
микротрубочек.

Вместе с тем исследование флуоресценции ОЖ, 
подвергнутых воздействию колхицина, позволило 
выявить размеры полноценной аксонемы, если 
признать, что область максимального свечения в 
ОЖ соответствует аксонеме. Оказалось, что эта 
область в ОЖ лягушки (n=70) занимает от 30 до 
50% общей длины жгутика, то есть занимает 15–20 
мкм от его основания. У крысы (n=25) область мак-
симального свечения равна 8–10 мкм и достигает 
50–70% длины ОЖ.

По данным исследования флуоресценции, аксо-
нема ОЖ представляется более обширной, чем по 
результатам электронной микроскопии [12]. Рас-
хождения небольшие и их можно объяснить тем, что 
мы проводили прижизненные исследования обоня-
тельной выстилки, а при электронной микроскопии 
препараты подвергаются фиксации, что искажает 
размеры измеряемых показателей. С другой сторо-
ны, при флуориметрии свечение обычно выходит за 
границы своего источника. 

Флуориметрический анализ взаимодействия 
колхицина с ОЖ свидетельствует, что оно приводит 
к деполимеризации микротрубочек в аксонеме. Для 
непосредственного выявления влияния колхицина па 
двигательную активность ОЖ нами использовались 

объективные критерии соотношения ее упорядочен-
ности и неупорядоченности [4].

Под действием колхицина сложные колебания 
наподобие фигур Лиссажу, представляющие собой 
траектории движения кончика ОЖ на плоскости, 
перпендикулярной его направлению, происходят в 
более обширном пространстве по сравнению с тем, 
в котором совершались движения жгутика до при-
менения колхицина (рис. 2). Это свидетельствует о 
повышении степени неупорядоченности двигательной 
активности ОЖ под влиянием колхицина. О том же 
говорят повышение энтропии (на 43+5%), и расшире-
ние гармонического спектра сложных колебаний ОЖ 
за счет появления новых высокочастотных гармоник 
(рис. 3). При этом средняя частота колебаний ОЖ по-
вышается на 25+4%.

Предъявление одорантов (в частности амилового 
спирта) на фоне предварительной инкубации обоня-
тельной выстилки в растворе колхицина приводило 
к появлению активных упорядоченных движений 
дистальной части ОЖ. Об упорядоченности их дви-
гательной активности свидетельствовали и сужение 
пространства, в котором колеблется дистальный 
сегмент ОЖ, смещаясь в сторону источника запа-
ха (рис. 4), и уменьшение энтропии на 5,0±1,2%, и 
тенденция к сужению гармонического спектра. При 
этом понижается средняя частота колебаний ОЖ на 
32±5%. Энтропия относительно начального уровня (до 
инкубации в колхицине, т.е. по сравнению с интактным 
препаратом) повышается.

Установлено, что разрушение микротрубочек, на-
рушая неупорядоченную двигательную активность 
ОЖ, не приводит к неспособности создавать их 
упорядоченные движения под действием одоран-
тов. Иными словами, при разрушенных колхицином 
микротрубочках пахучие вещества упорядочивают 
двигательную активность ОЖ. Актин-миозиновая и 
тубулин-динеиновая системы, обеспечивающие жгу-
тиковую подвижность обонятельных клеток, обладают 
автономностью, но без их взаимодействия невозмож-
на нормальная двигательная активность ОЖ. 

Рис. 2. Траектории, подобные фигурам Лиссажу, отображающие перемещения  
обонятельного жгутика лягушки до воздействия колхицином и после него



     В Е С Т Н И К  Р О С С И Й С К О Й  В О Е Н Н О - М Е Д И Ц И Н С К О Й  А К А Д Е М И И   4 3(43) – 2013

Экспериментальные исследования

Заключение. Тубулин-динеиновая система 
ОЖ в отсутствие в окружающей среде одорантов 
обеспечивает неупорядоченные движения в режи-
ме рыскания, что повышает вероятность встречи 
молекул пахучих веществ с хемочувствительны-
ми молекулярными рецепторами, встроенными в 
мембрану ОЖ. Это служит сигналом к мгновенному 
формированию актин-миозиновой системы, осу-
ществляющей упорядоченные движения жгутиков в 
направлении источника запаха. Обе молекулярные 
системы подвижности ОЖ сложно взаимодействуют 
при функционировании.

Под действием колхицина проксимальный отдел 
ОЖ останавливается, а дистальный сохраняет свои 
движения. Разрушения микротрубочек не угнетают 
подвижность ОЖ. Известно, что в фибробластах, 
обработанных колхицином, деполимеризующим 
микротрубочки, увеличивается количество актино-

вых филаментов [9]. Следовательно, в фибробластах 
колхицин активирует полимеризацию актина при 
деполимеризации микротрубочек. Между динамикой 
микротрубочек и полимеризацией актина существует 
взаимодействие. В координации микротубулярной 
деполимеризации и активной полимеризации может 
участвовать LIM киназа 1 [8].

Можно предположить, что подобное взаимодей-
ствие осуществляется и в ОЖ. При этом разборка 
микротрубочек, инициируемая колхицином, вызывает 
полимеризацию актина в дистальном отделе, благо-
даря чему он сохраняет свою подвижность. 

Известно, что при использовании цитостатиков 
для химиотерапии часто развиваются паросмии 
и гипосмии [13]. Полагаем, что такое нарушение 
обоняния может быть связано с повреждением 
тубулин-динеиновой системы в обонятельных 
жгутиках.

Рис. 3. Гармонические спектры сложных колебаний обонятельного жгутика до воздействия  
и после воздействия колхицином

Рис. 4. Траектории, подобные фигурам Лиссажу, отображающие перемещения обонятельного жгутика лягушки  
до воздействия и после воздействия амиловым спиртом на фоне колхицина
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S.A. Panov, E.V. Bigday, B.A. Dudich, V.O. Samoilov

Tubulin-dynein molecular system involvement in olfactory cilia motility

Abstract: Modern olfactory cilia representations without and under expression to odorants are analyzed. The results of 
experimental research of tubulin-dynein olfactory cilia system and it's cooperation with actyn-miosine motility system are 
displayed.It is shown that without exposure to odorants unordered olfactory cilia motility in yawing mode is provided by 
tubulin-dynein molecular motility system. Destruction of this motility system does not supress olfactory cilia distal section 
motility without exposure to odorants. Odorant-receptor cooperation results in molecular motility system ordering. At this, 
both cilia molecular motility systems cooperate during its movement.

Keywords: olfactory cilia, molecular motility systems, tubulin, dynein, colchicin, vital fluorimetry, television 
microscopy.
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