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Ñ ïîìîùüþ ïîëÿðèçàöèîííîé ôëóîðèìåòðèè èññëåäîâàëè âëèÿíèå êàëüäåñìîíà (CaD) íà êîíôîðìà-
öèîííûå èçìåíåíèÿ Ô-àêòèíà (ìîäèôèöèðîâàííîãî ôëóîðåñöåíòíûì çîíäîì TRITC-ôàëëîèäèíîì),
èíèöèèðîâàííûå ñóáôðàãìåíòîì 1 (Ñ1) ìèîçèíà â îòñóòñòâèå è â ïðèñóòñòâèè CaD â òåíåâûõ ìûøå÷íûõ
âîëîêíàõ, ïîëó÷åííûõ èç èíòàêòíûõ è äåíåðâèðîâàííûõ ìåäëåííûõ m. soleus (SOL) è áûñòðûõ m. exten-
sor digitorum longus (EDL) ñêåëåòíûõ ìûøö êðûñû. Ïîêàçàíî, ÷òî ïðèñîåäèíåíèå Ñ1 ê àêòèíó ìûøö êàê
SOL, òàê è EDL âûçûâàåò èçìåíåíèÿ ïîëÿðèçàöèîííûõ ïàðàìåòðîâ TRITC-ôàëëîèäèíà, õàðàêòåðíûå äëÿ
ôîðìèðîâàíèÿ ìåæäó àêòèíîì è ìèîçèíîì ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ è òðàíñôîðìàöèè àêòèíîâûõ
ñóáúåäèíèö èç âûêëþ÷åííîé (íåàêòèâíîé) âî âêëþ÷åííóþ (àêòèâíóþ) êîíôîðìàöèþ. CaD ñóùåñòâåííî
èíãèáèðóåò ýòîò ýôôåêò. Äåíåðâàöèîííàÿ àòðîôèÿ ïîäàâëÿåò ýôôåêò Ñ1, íî íå îêàçûâàåò âëèÿíèÿ íà
ñïîñîáíîñòü CaD èíãèáèðîâàòü îáðàçîâàíèå ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ â àêòîìèîçèíîâîì êîìïëåêñå.
Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî CaD «çàìîðàæèâàåò» ñòðóêòóðó Ô-àêòèíà â âûêëþ÷åííîì ñîñòîÿíèè, ïðè ýòîì íà-
ðóøåíèå ñòðóêòóðû àêòèíà, âûçâàííîå ðàçâèòèåì äåíåðâàöèîííîé àòðîôèè, íå çàòðàãèâàåò ó÷àñòêîâ, îò-
âåòñòâåííûõ çà ñâÿçûâàíèå CaD è âûêëþ÷åíèå ìîíîìåðîâ àêòèíà â òîíêèõ íèòÿõ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ìûøå÷íîå ñîêðàùåíèå, êàëüäåñìîí, ñèëüíàÿ ôîðìà ñâÿçûâàíèÿ ìèîçèíà ñ àê-
òèíîì, êîíôîðìàöèîííûå èçìåíåíèÿ Ô-àêòèíà, ïîëÿðèçîâàííàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ TRITC-ôàëëîèäèíà.

Õîðîøî èçâåñòíî, ÷òî â îñíîâå ìûøå÷íîãî ñîêðàùå-
íèÿ ëåæèò âçàèìîäåéñòâèå äâóõ îñíîâíûõ ñîêðàòèòåëü-
íûõ áåëêîâ — àêòèíà è ìèîçèíà, ñîïðîâîæäàåìîå ãèäðî-
ëèçîì ÀÒÔ. Îäíàêî ìîëåêóëÿðíûå ìåõàíèçìû, ñâÿçàí-
íûå ñ ïðîèçâîäñòâîì ñèëû ìûøöåé, äî êîíöà íå èçó÷åíû.
Êèíåòè÷åñêèå èññëåäîâàíèÿ ñâèäåòåëüñòâóþò î òîì, ÷òî
â öèêëå ãèäðîëèçà ÀÒÔ ãîëîâêà ìèîçèíà (Ñ1), âçàèìî-
äåéñòâóÿ ñ àêòèíîì, ïðåòåðïåâàåò ðÿä êîíôîðìàöèîííûõ
èçìåíåíèé (Bagshaw, Trentham, 1974; Geeves, 1991; Bo-
rovikov, Kirillina, 1992). Ïðè ýòîì ïðîìåæóòî÷íûå ñòðóê-
òóðíûå ñîñòîÿíèÿ ìèîçèíà ìîãóò áûòü îòíåñåíû ê äâóì
ãðóïïàì ñîñòîÿíèé, õàðàêòåðíûì äëÿ ñëàáîé è ñèëüíîé
ôîðì ñâÿçûâàíèÿ ìèîçèíà ñ àêòèíîì. Ñëàáîñâÿçàííûå
ñîñòîÿíèÿ àêòîìèîçèíà õàðàêòåðèçóþòñÿ íèçêèì ñðîäñò-
âîì ìèîçèíà ê àêòèíó, âûñîêîé ñêîðîñòüþ ïðèñîåäèíå-
íèÿ (îòñîåäèíåíèÿ) ìîëåêóë äðóã ê äðóãó è îòñóòñòâèåì
ñïîñîáíîñòè ãîëîâîê ìèîçèíà ê êîîïåðàòèâíîìó âêëþ-
÷åíèþ ðåãóëèðóåìûõ òîíêèõ íèòåé (Chalovich et al.,
1981; Stein et al., 1981). Íàïðîòèâ, ñèëüíî ñâÿçàííûå ñî-
ñòîÿíèÿ àêòîìèîçèíà õàðàêòåðèçóþòñÿ âûñîêèì ñðîäñò-
âîì ìèîçèíà ê àêòèíó, íèçêîé ñêîðîñòüþ ïðèñîåäèíåíèÿ
(îòñîåäèíåíèÿ) ìèîçèíà ê àêòèíó, ñïîñîáíîñòüþ ãîëîâîê
ìèîçèíà ê êîîïåðàòèâíîìó âêëþ÷åíèþ ðåãóëèðóåìûõ
òîíêèõ íèòåé (Bremel, Weber, 1972; Marston, Weber,
1975; Greene, Eisenberg, 1980; Marston, 1982). Ñ÷èòàåòñÿ,
÷òî ãîëîâêè ìèîçèíîâûõ ìîëåêóë (ìèîçèíîâûå ìîñòèêè)
ðàçâèâàþò íàïðÿæåíèå ïðè ïåðåõîäå îò ñëàáîé ê ñèëü-

íîé ôîðìå èõ ñâÿçûâàíèÿ ñ àêòèíîì. Ó÷àñòèå ñòðóêòóð-
íûõ èçìåíåíèé ïîïåðå÷íûõ ìîñòèêîâ â ìåõàíèçìàõ
ãåíåðàöèè ñèëû õîðîøî ïîêàçàíî â ðÿäå ðàáîò (ñì. îáçî-
ðû: Cook, 1997; Houdusse, Sweeney, 2001). Èìåþòñÿ íå-
êîòîðûå ôàêòû, óêàçûâàþùèå íà òî, ÷òî ñòðóêòóðíûå èç-
ìåíåíèÿ àêòèíà òàêæå ìîãóò èãðàòü ñóùåñòâåííóþ ðîëü
â ìåõàíèçìàõ ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ (Egelman, 1985;
Egelman, Orlova, 1995a, 1995b; Orlova, Egelman, 1997).

Ðàíåå áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ìåòîä ïîëÿðèçàöèîííîé
ôëóîðèìåòðèè îáëàäàåò âûñîêîé ÷óâñòâèòåëüíîñòüþ ê
êîíôîðìàöèîííûì ïåðåñòðîéêàì àêòèíà, ïðîèñõîäÿùèì
â ïðîöåññå ìûøå÷íîãî ñîêðàùåíèÿ (Áîðîâèêîâ è äð.,
1972, 1974; Yanagida, Oosawa, 1978; Borovikov, Chernog-
riadskaia, 1979; Borovikov, 1980; Prochniewicz-Nakayama
et al., 1983; Borovikov et al., 1991; ñì.: îáçîð: Áîðîâèêîâ,
1998). Òàê, îêàçàëîñü, ÷òî âçàèìîäåéñòâèå ãîëîâêè ìèî-
çèíà ñ àêòèíîì ñîïðîâîæäàåòñÿ çàìåòíûìè èçìåíåíèÿìè
â îðèåíòàöèè è ïîäâèæíîñòè ïîëèïåïòèäíûõ öåïåé àê-
òèíà, äîìåíîâ ýòîãî áåëêà è ìîíîìåðîâ àêòèíà â òîíêèõ
íèòÿõ. Ïðè ýòîì õàðàêòåð êîíôîðìàöèîííûõ èçìåíåíèé
àêòèíà ïðè îáðàçîâàíèè ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ ãî-
ëîâêè ìèîçèíà ñ àêòèíîì ñóùåñòâåííî îòëè÷àëñÿ îò õà-
ðàêòåðà èçìåíåíèé, ñîïðîâîæäàâøèõ îáðàçîâàíèå ñëà-
áîé ôîðìû èõ ñâÿçûâàíèÿ (Borovikov et al., 1991, 2004;
Õàéìèíà è äð., 2005). Óñòàíîâëåíî, ÷òî ðåãóëÿòîðíûå
áåëêè òîíêèõ íèòåé, òàêèå êàê CaD, êàëüïîíèí è òðîïî-
íèí-I, ñïîñîáíû ìîäèôèöèðîâàòü ñòðóêòóðíîå ñîñòîÿíèå
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àêòèíà. Áûëî âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî ðåãó-
ëÿòîðíûå áåëêè «çàìîðàæèâàþò» ñòðóêòóðó àêòèíà â âû-
êëþ÷åííîì ñîñòîÿíèè, ïîäàâëÿþò îáðàçîâàíèå ñèëüíîé
ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ ïîïåðå÷íûõ ìèîçèíîâûõ ìîñòèêîâ ñ
àêòèíîì (ñòàäèþ ÀÌ è(èëè) ÀÌ-ÀÄÔ öèêëà ãèäðîëèçà
ÀÒÔ) è òàêèì ñïîñîáîì îñóùåñòâëÿþò èíãèáèðîâàíèå
àêòèí-ìèîçèíîâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ (Nowak et al., 1989,
1991; Borovikov et al., 1995, 2001; Âèõîðåâ è äð., 2000).

Íà ñóùåñòâåííóþ ðîëü ñòðóêòóðíûõ èçìåíåíèé àê-
òèíà â ìåõàíèçìàõ ãåíåðàöèè ñèëû è ðåãóëÿöèè ìûøå÷-
íîãî ñîêðàùåíèÿ óêàçûâàþò òàêæå äàííûå, ïîëó÷åííûå
ïðè èçó÷åíèè ñòðóêòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ Ô-àêòèíà ïðè äå-
íåðâàöèîííîé àòðîôèè, ðåèííåðâàöèè è ãèïåðòðîôèè
(Áîðîâèêîâ è äð., 1981, 1982, 1989; Borovikov et al., 1983,
1984; Strankfeld, Moskalenko, 1987; Szczepanowska et al.,
1987, 1998). Òàê, áûëî ïîêàçàíî, ÷òî àêòèí äåíåðâèðî-
âàííûõ ìûøö ïëîõî ïîëèìåðèçóåòñÿ (Strankfeld, Moska-
lenko, 1987) è íå ìîæåò ýôôåêòèâíî èçìåíÿòü êîíôîðìà-
öèþ ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ ãîëîâêàìè ìèîçèíà (Borovi-
kov et al., 1983; Szczepanowska et al., 1987, 1998). Áûëî
âûñêàçàíî ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî äåíåðâàöèîííàÿ àò-
ðîôèÿ âûçûâàåò èçìåíåíèå ñòðóêòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ àê-
òèíà â ñàéòàõ âçàèìîäåéñòâèÿ àêòèíà ñ àêòèíîì è àêòèíà
ñ ìèîçèíîì (Szczepanowska et al., 1987, 1998). Âìåñòå ñ
òåì îñòàåòñÿ íåâûÿñíåííûì, íàñêîëüêî äåíåðâàöèîííàÿ
àòðîôèÿ çàòðàãèâàåò äðóãèå ôóíêöèîíàëüíûå ñàéòû àê-
òèíà, íàïðèìåð òå, êîòîðûå îïðåäåëÿþò ñïîñîáíîñòü
ýòîãî áåëêà îñóùåñòâëÿòü âìåñòå ñ ðåãóëÿòîðíûìè áåë-
êàìè òîíêèõ íèòåé ðåãóëÿöèþ (ìîäóëÿöèþ) àêòèí-ìèî-
çèíîâîãî âçàèìîäåéñòâèÿ.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìû èçó÷àëè âëèÿíèå ðåãóëÿòîð-
íîãî áåëêà êàëüäåñìîíà íà êîíôîðìàöèîííûå èçìåíåíèÿ
Ô-àêòèíà, ìîäèôèöèðîâàííîãî ôëóîðåñöåíòíûì çîíäîì
TRITC-ôàëëîèäèíîì, èíèöèèðîâàííûå ñóáôðàãìåíòîì
1 (Ñ1) ìèîçèíà â òåíåâûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ, ïîëó÷åí-
íûõ èç èíòàêòíûõ è äåíåðâèðîâàííûõ ìûøö. Ïîêàçàíî,
÷òî äåíåðâàöèîííàÿ àòðîôèÿ îêàçûâàåò çàìåòíîå âëèÿ-
íèå íà ñïîñîáíîñòü àêòèíà îòâå÷àòü êîíôîðìàöèîííûìè
èçìåíåíèÿìè íà ñâÿçûâàíèå Ñ1, òîãäà êàê ñïîñîáíîñòü
CaD èíãèáèðîâàòü îáðàçîâàíèå ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâà-
íèÿ ìèîçèíà ñ àêòèíîì îñòàåòñÿ íåèçìåííîé.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ð å à ê ò è â û. TRITC-ôàëëîèäèí áûë ïðèîáðåòåí â
ôèðìå Molecular Probes, Inc. (ÑØÀ). Îñòàëüíûå ðåàêòè-
âû áûëè èç ôèðìû Sigma (ÑØÀ).

Äëÿ ï î ë ó ÷ å í è ÿ ì î ä å ë å é ì û ø å ÷ í û õ â î ë î -
êîí èñïîëüçîâàëè ñàìöîâ êðûñ Wistar â âîçðàñòå
2—3 ìåñ ìàññîé 150—170 ã. Äåíåðâàöèîííóþ àòðîôèþ
âûçûâàëè óäàëåíèåì ñåäàëèùíîãî íåðâà, êàê îïèñàíî
ðàíåå (Szczepanowska et al., 1987). Ïîñëå 14 è 28 ñóò ðàç-
âèòèÿ äåíåðâàöèîííîé àòðîôèè ìåäëåííûå ñêåëåòíûå
ìûøöû m. soleus (SOL) è áûñòðûå m. extensor digitorum
longus (EDL) èçîëèðîâàëè è ãëèöåðèíèçèðîâàëè, êàê
îïèñàíî ðàíåå (Szent-Gyorgyi, 1949). Ðàáîòà áûëà âûïîë-
íåíà íà îäèíî÷íûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ, ïîäâåðãíóòûõ
èçáèðàòåëüíîé ýêñòðàêöèè ìèîçèíà, òðîïîìèîçèíà è
òðîïîíèíà (íà òåíåâûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ). Áåëêè òîë-
ñòûõ íèòåé, òðîïîìèîçèí è òðîïîíèí óäàëÿëè èíêóáà-
öèåé îäèíî÷íîãî ãëèöåðèíèçèðîâàííîãî ìûøå÷íîãî âî-
ëîêíà â òå÷åíèå 1.5 ÷ â ðàñòâîðå, ñîäåðæàùåì 0.8 KCl,
1 ìÌ MgCl2, 10 ìÌ ÀÒÔ è 67 ìÌ ôîñôàòíûé áóôåð,
pH 7.0 (Borovikov, Gusev, 1983). Êîíòðîëü ïîëíîòû ýêñò-

ðàêöèè ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ýëåêòðîôîðåçà â ïîëèàêðè-
ëàìèäíîì ãåëå â ïðèñóòñòâèè äîäåöèëñóëüôàòà íàòðèÿ
(ÄÑÍ) (Laemmli, 1970). Ïîëó÷åííûå òåíåâûå ìûøå÷íûå
âîëîêíà ñîñòîÿò áîëåå ÷åì íà 80 % èç àêòèíà. Ìîäèôèêà-
öèþ Ô-àêòèíà ôëóîðåñöåíòíûì êðàñèòåëåì TRITC-ôàëëî-
èäèíîì îñóùåñòâëÿëè ïðè èíêóáàöèè âîëîêíà â ðàñòâîðå,
ñîäåðæàùåì 10 ìÌ KCl, 1 ìÌ MgCl2, 6.7 ìÌ ôîñôàòíûé
áóôåð, pH 7.0, è 40 ìêÌ TRITC-ôàëëîèäèíà (Kakol et al.,
1987). Íåñâÿçàâøèéñÿ êðàñèòåëü óäàëÿëè ðàñòâîðîì òàêîãî
æå ñîñòàâà, íå ñîäåðæàùèì TRITC-ôàëëîèäèíà (ðàñòâîðà
À), â òå÷åíèå 15 ìèí ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå.

Ï î ë ó ÷ å í è å á å ë ê î â. CaD áûë âûäåëåí èç ãëàäêîé
ìóñêóëàòóðû æåëóäêà öûïëåíêà, êàê îïèñàíî ðàíåå (Ho-
riuchi, Chacko, 1989). Ñóáôðàãìåíò 1 (Ñ1), íå ñîäåðæà-
ùèé ðåãóëÿòîðíûõ ëåãêèõ öåïåé, ïîëó÷àëè ïåðåâàðèâà-
íèåì ñêåëåòíîãî ìèîçèíà á-õèìîòðèïñèíîì â ïðèñóòñò-
âèè 2 ìÌ ÝÄÒÀ (Okamoto, Sekine, 1985).

Ï ð è ñ î å ä è í å í è å C a D è Ñ 1 ê à ê ò è í ó. Ñâÿçûâà-
íèå áåëêîâ ñ àêòèíîì òåíåâîãî ìûøå÷íîãî âîëîêíà îñó-
ùåñòâëÿëè èíêóáàöèåé âîëîêíà â ðàñòâîðå À, ñîäåðæà-
ùåì 1.0—2.5 ìã/ìë ñîîòâåòñòâóþùåãî áåëêà. Íåñâÿçàâ-
øèéñÿ áåëîê îòìûâàëè â ñðåäå òàêîãî æå ñîñòàâà, íå ñî-
äåðæàùåé áåëêà, â òå÷åíèå 15 ìèí ïðè êîìíàòíîé òåìïå-
ðàòóðå. Ìîëÿðíîå îòíîøåíèå áåëêîâ ê àêòèíó îïðåäåëÿ-
ëè ìåòîäîì ýëåêòðîôîðåçà â ïðèñóòñòâèè ÄÑÍ (Laemmli,
1970) ñ ïîñëåäóþùåé äåíñèòîìåòðèåé ãåëåé. Ìîëÿðíûå
îòíîøåíèÿ CaD è Ñ1 ê àêòèíó áûëè ñîîòâåòñòâåííî 1 :
14 (±2) è 1 : 5(±2).

È ç ì å ð å í è å ï î ë ÿ ð è ç î â à í í î é ô ë ó î ð å ñ ö å í -
ö è è. Ôëóîðåñöåíöèþ TRITC-ôàëëîèäèíà âîçáóæäàëè
ïðè 479 ± 5 íì è ðåãèñòðèðîâàëè â îáëàñòè 550—650 íì.
Àíàëèç ýêñïåðèìåíòàëüíûõ äàííûõ ïðîâîäèëè, êàê îïè-
ñàíî ðàíåå (Borovikov et al., 2004). Ðåãèñòðèðîâàëè ÷å-
òûðå ñîñòàâëÿþùèå èíòåíñèâíîñòè ïîëÿðèçîâàííîé
ôëóîðåñöåíöèè âîëîêíà ||I||, ||I� �I� è �I||, ãäå ïîäñòðî÷íûå
çíà÷êè ñëåâà îò I îçíà÷àþò ïàðàëëåëüíîå (||) è ïåðïåíäè-
êóëÿðíîå (�) íàïðàâëåíèÿ ïîëÿðèçàöèè âîçáóæäàþùåãî
ñâåòà, à çíà÷êè ñïðàâà îò I — ïàðàëëåëüíîå è ïåðïåíäè-
êóëÿðíîå íàïðàâëåíèÿ ïîëÿðèçàöèè ôëóîðåñöåíöèè çîí-
äà îòíîñèòåëüíî îñè âîëîêíà. Ñòåïåíü ïîëÿðèçàöèè ôëó-
îðåñöåíöèè (P) ïðè îðèåíòàöèè âîëîêíà ïàðàëëåëüíî
(P||) è ïðè îðèåíòàöèè âîëîêíà ïåðïåíäèêóëÿðíî (P�)
ïëîñêîñòè ïîëÿðèçàöèè âîçáóæäàþùåãî ñâåòà îïðåäåëÿ-
ëè íà îñíîâàíèè óðàâíåíèé P|| = (||I|| – ||I�)/(||I|| + ||I�) è P� =
= (�I� – �I||)/(�I� + �I||). Òðè ñîîòíîøåíèÿ ÷åòûðåõ èíòåí-
ñèâíîñòåé ïîëÿðèçîâàííîé ôëóîðåñöåíöèè (||I�/| |I | |),
(�I�/||I||) è (�I||/||I||) ðàññìàòðèâàëè êàê ôóíêöèè óãëîâ ÖA,
ÖE è È1/2, ãäå ÖA è ÖE — óãëû ìåæäó îñüþ òîíêîé íèòè è
îñöèëëÿòîðàìè ïîãëîùåíèÿ è èçëó÷åíèÿ êðàñèòåëÿ ñîîò-
âåòñòâåííî Q1/2 — óãîë ìåæäó îñüþ âîëîêíà è îñüþ òîí-
êîé íèòè. Ñòàòèñòè÷åñêóþ äîñòîâåðíîñòü îöåíèâàëè ñ
ïîìîùüþ t-êðèòåðèÿ Ñòüþäåíòà.

Ðåçóëüòàòû è îáñóæäåíèå

Ìîäèôèêàöèÿ Ô-àêòèíà òåíåâûõ ìûøå÷íûõ âîëîêîí
TRITC-ôàëëîèäèíîì âûçûâàåò ïîÿâëåíèå ïîëÿðèçîâàí-
íîé ôëóîðåñöåíöèè âîëîêíà. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ðàíåå
îïóáëèêîâàííûìè äàííûìè (Âèõîðåâ è äð., 2000), ñòåïå-
íè ïîëÿðèçàöèè ôëóîðåñöåíöèè òåíåâîãî ìûøå÷íîãî âî-
ëîêíà áûñòðûõ è ìåäëåííûõ ìûøö ïðè îðèåíòàöèè èõ
ïàðàëëåëüíî è ïåðïåíäèêóëÿðíî ïëîñêîñòè ïîëÿðèçàöèè
âîçáóæäàþùåãî ñâåòà áûëè âûñîêèìè (äëÿ SOL P|| =
= 0.323 ± 0.002, äëÿ EDL P|| = 0.247 ± 0.002) è íèçêèìè
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(äëÿ SOL P� = 0.229 ± 0.002, äëÿ EDL P� = 0.060 ± 0.002)
ïîëîæèòåëüíûìè âåëè÷èíàìè. Ýòî óêàçûâàåò íà òî, ÷òî
äèïîëè ïîãëîùåíèÿ è èçëó÷åíèÿ êðàñèòåëÿ îðèåíòèðó-
þòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî âäîëü ìûøå÷íîãî âîëîêíà (Ka-
kol et al., 1987; Borovikov et al., 1991). Ïðèñîåäèíåíèå
ìåòêè ê Ô-àêòèíó íå îêàçûâàåò çàìåòíîãî âëèÿíèÿ íè íà
àêòèâèðóåìóþ àêòèíîì Mg-ÀÒÔàçíóþ àêòèâíîñòü ìèî-
çèíà (Dancker et al., 1975), íè íà íàïðÿæåíèå, ðàçâèâàå-
ìîå ãëèöåðèíèçèðîâàííûì ìûøå÷íûì âîëîêíîì (Âèõî-
ðåâ è äð., 2000).

Â êà÷åñòâå òåñòà äëÿ èçó÷åíèÿ êîíôîðìàöèîííûõ èç-
ìåíåíèé àêòèíà â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè èçìåíåíèå óãëîâ
îðèåíòàöèè îñöèëëÿòîðà èçëó÷åíèÿ (ÖE) è ïîãëîùåíèÿ
(ÖA) êðàñèòåëÿ è èçìåíåíèå óãëîâîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ôëóî-
ðîôîðà (È1/2) (ñì. ðàçäåë «Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà»). Ïîñêîëü-
êó õàðàêòåð èçìåíåíèé ÖE íå îòëè÷àëñÿ îò ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ èçìåíåíèé ÖA, çíà÷åíèÿ ÖE â ðàáîòå íå óêàçàíû.

Àíàëèç ïîëÿðèçîâàííîé ôëóîðåñöåíöèè ïîêàçàë, ÷òî
äèïîëè ïîãëîùåíèÿ è èçëó÷åíèÿ êðàñèòåëÿ â òîíêèõ íè-
òÿõ ìåäëåííûõ è áûñòðûõ ìûøö ðàñïîëàãàþòñÿ ïîä óã-
ëîì, áëèçêèì ê 50° (ñì. ðèñóíîê). Ïðè ýòîì çíà÷åíèÿ ÖA

ìåíüøå äëÿ SOL, òîãäà êàê çíà÷åíèÿ È1/2 ìåíüøå äëÿ
EDL (ñì. ðèñóíîê). Ïîñêîëüêó TRITC-ôàëëîèäèí æåñòêî
ñâÿçûâàåòñÿ ñ ÷åòûðüìÿ ñîñåäíèìè ìîíîìåðàìè àêòèíà è
ðàñïîëàãàåòñÿ â áîðîçäêå, îáðàçîâàííîé àêòèíîâûìè ìî-
íîìåðàìè, èçìåíåíèÿ â îðèåíòàöèè êðàñèòåëÿ ìîæíî
ðàññìàòðèâàòü êàê èçìåíåíèÿ â îðèåíòàöèè âñåé ìîëåêó-

ëû ýòîãî áåëêà èëè áîëüøåé åå ÷àñòè (Borovikov et al.,
2004). Ïîëó÷åííûå äàííûå ìîæíî îáúÿñíèòü ðàçíîé àçè-
ìóòàëüíîé îðèåíòàöèåé ìîíîìåðîâ àêòèíà â òîíêèõ íè-
òÿõ áûñòðûõ è ìåäëåííûõ ìûøö, íàïðèìåð ðàçíûì íà-
êëîíîì àêòèíîâûõ ìîíîìåðîâ ê îñè ìûøå÷íîãî âîëîêíà.
Òàê êàê áîëüøåìó óãëó È1/2 ñîîòâåòñòâóåò ìåíüøàÿ æåñò-
êîñòü òîíêèõ íèòåé (Yanagida, Oosawa, 1978; Nowak et
al., 1991), ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî òîíêèå íèòè ìåäëåííûõ
ìûøö îáëàäàþò áîëüøåé ãèáêîñòüþ, ÷åì òîíêèå íèòè
áûñòðûõ ìûøö.

Ïðèñîåäèíåíèå Ñ1 ê àêòèíó ñîïðîâîæäàåòñÿ çàìåò-
íûìè èçìåíåíèÿìè ïàðàìåòðîâ ïîëÿðèçîâàííîé ôëóî-
ðåñöåíöèè (ñì. ðèñóíîê). Òàê, âåëè÷èíà ÖA óìåíüøàåòñÿ
íà 0.9 ± 0.1° äëÿ SOL è íà 1.1 ± 0.1° äëÿ EDL (ñì. ðèñó-
íîê, à, â), à çíà÷åíèå È1/2 óâåëè÷èâàåòñÿ íà 1.2 ± 0.1° äëÿ
SOL è íà 0.6 ± 0.1° äëÿ EDL (ñì. ðèñóíîê, á, ã). Ñîãëàñíî
èíòåðïðåòàöèè, ïðåäëîæåííîé ðàíåå (Borovikov et al.,
1991, 2004), âûøåîïèñàííûå èçìåíåíèÿ ïîëÿðèçàöè-
îííûõ ïàðàìåòðîâ îòðàæàþò òàêèå êîíôîðìàöèîííûå
èçìåíåíèÿ àêòèíà, êîòîðûå âûçâàíû îáðàçîâàíèåì ñèëü-
íîé ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ ìåæäó ãîëîâêîé ìèîçèíà è àêòè-
íîì. Òàêàÿ ôîðìà ñâÿçûâàíèÿ èíèöèèðóåò ïåðåõîä ñóáú-
åäèíèö àêòèíà èç «âûêëþ÷åííîãî» âî «âêëþ÷åííîå» ñî-
ñòîÿíèå (Borovikov et al., 1991, 2004). Ñëåäîâàòåëüíî,
ïðèñîåäèíåíèå Ñ1 ê Ô-àêòèíó âûçûâàåò «âêëþ÷åíèå»
ìîíîìåðîâ àêòèíà êàê â áûñòðûõ òàê è â ìåäëåííûõ
ìûøöàõ.
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Âëèÿíèå ñóáôðàãìåíòà 1 ìèîçèíà è (èëè) êàëüäåñìîíà íà îðèåíòàöèþ àêòèíîâûõ ìîíîìåðîâ è ãèáêîñòü òîíêèõ íèòåé â òåíåâûõ
ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ, ïîëó÷åííûõ èç íàòèâíûõ è äåíåðâèðîâàííûõ ìåäëåííûõ (à, â) è áûñòðûõ (á, ã) ìûøö êðûñû.

Ïðåäñòàâëåíû çíà÷åíèÿ ÖA (à, â) è È1/2, (á, ã), ãäå ÖA è È1/2 — ñîîòâåòñòâåííî óãëû ìåæäó îñüþ òîíêîé íèòè è îñöèëëÿòîðîì èçëó÷åíèÿ FITC-ôàëëîè-
äèíà è ìåæäó îñüþ âîëîêíà è îñüþ òîíêîé íèòè (ñì. ðàçäåë «Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà»). Êàæäûé ñòîëáèê ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé ñðåäíåå çíà÷åíèå, ïîëó÷åí-
íîå èç 30—50 èçìåðåíèé, âûïîëíåííûõ íà 6—10 âîëîêíàõ. Ñòàíäàðòíàÿ îøèáêà äëÿ ÖA è È1/2 áûëà 0.1° Ðàçëè÷èÿ â ïîëÿðèçàöèîííûõ ïàðàìåòðàõ ìåæ-

äó àêòèíîì è êîìïëåêñàìè àêòèí—C1, àêòèí—CaD è àêòèí—C1—CaD äîñòîâåðíû (P < 0.05). Ê — êîíòðîëü.



Ïðèñîåäèíåíèå CaD ê àêòèíó ñóùåñòâåííî èçìåíÿåò
çíà÷åíèÿ ïîëÿðèçàöèîííûõ ïàðàìåòðîâ áûñòðûõ è ìåä-
ëåííûõ ìûøö. Çíà÷åíèÿ ÖA óìåíüøàþòñÿ íà 0.2 ± 0.1°
äëÿ SOL è íà 1.9 ± 0.1° äëÿ EDL (ñì. ðèñóíîê, à, â), à çíà-
÷åíèÿ È1/2 óâåëè÷èâàþòñÿ íà 2.0 � 0.1° äëÿ SOL è íà
0.3 ± 0.1° äëÿ EDL (ñì. ðèñóíîê, á, ã). Ñëåäîâàòåëüíî,
CaD, ñâÿçûâàÿñü ñ àêòèíîì, èçìåíÿåò åãî êîíôîðìàöèþ
êàê â áûñòðûõ, òàê è â ìåäëåííûõ ìûøå÷íûõ âîëîêíàõ.
Êðîìå òîãî, CaD èçìåíÿåò ýôôåêò Ñ1 íà ïðîòèâîïîëîæ-
íûé: âåëè÷èíà ÖA âîçðàñòàåò íà 0.9 ± 0.1° äëÿ SOL è íà
1.6 ± 0.1° äëÿ EDL (ñì. ðèñóíîê, à, â), à âåëè÷èíà È1/2

óìåíüøàåòñÿ íà 0.5 ± 0.1° äëÿ SOL è íà 0.2 ± 0.1° äëÿ
EDL (ñì. ðèñóíîê, á, ã). Ñîãëàñíî èíòåðïðåòàöèè, ïðåä-
ëîæåííîé ðàíåå, òàêèå èçìåíåíèÿ ïîëÿðèçàöèîííûõ ïà-
ðàìåòðîâ óêàçûâàþò íà òî, ÷òî ãîëîâêè ìèîçèíà ôîðìèðó-
þò ñ àêòèíîì ñëàáóþ ôîðìó ñâÿçûâàíèÿ (Borovikov et al.,
1991, 1995, 2004). Ñëåäîâàòåëüíî, ïðèñîåäèíåíèå CaD ê
àêòèíó êîðåííûì îáðàçîì èçìåíÿåò õàðàêòåð âçàèìîäåé-
ñòâèÿ ãîëîâîê ìèîçèíà ñ àêòèíîì. Âìåñòî ñèëüíîé ôîðìû
ñâÿçûâàíèÿ ãîëîâêè ìèîçèíà îáðàçóþò ñ àêòèíîì ñëàáóþ
ôîðìó ñâÿçûâàíèÿ. Ïî-âèäèìîìó, CaD «çàìîðàæèâàåò»
ñòðóêòóðó Ô-àêòèíà â âûêëþ÷åííîì ñîñòîÿíèè.

Àíàëîãè÷íîå âëèÿíèå íà êîíôîðìàöèîííûå èçìåíå-
íèÿ, èíèöèèðîâàííûå Ñ1, îêàçûâàåò äåíåðâàöèîííàÿ àò-
ðîôèÿ. Ïðè ñâÿçûâàíèè Ñ1 âìåñòî âêëþ÷åíèÿ ìîíîìå-
ðîâ àêòèíà íàáëþäàåòñÿ èõ âûêëþ÷åíèå. Òàêîé âûâîä
óäàëîñü ñäåëàòü ïðè àíàëèçå ðåçóëüòàòîâ, ïðåäñòàâëåí-
íûõ íà ðèñóíêå. Îêàçàëîñü, ÷òî äåíåðâàöèîííàÿ àòðîôèÿ
âûçûâàåò óâåëè÷åíèå çíà÷åíèÿ óãëà ÖA äëÿ ìåäëåííûõ
ìûøö è óâåëè÷åíèå È1/2 äëÿ áûñòðûõ ìûøö. Âìåñòî òè-
ïè÷íîãî äëÿ ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ Ñ1 ñ àêòèíîì
âîçðàñòàíèÿ ÖA è óìåíüøåíèÿ È1/2, íàîáîðîò, íàáëþäà-
ëîñü ñîîòâåòñòâåííî óìåíüøåíèå è óâåëè÷åíèå ýòèõ ïà-
ðàìåòðîâ (ñì. ðèñóíîê). Ñëåäîâàòåëüíî, äåíåðâàöèîííàÿ
àòðîôèÿ ñóùåñòâåííî èçìåíÿåò õàðàêòåð âçàèìîäåéñòâèÿ
ãîëîâîê ìèîçèíà ñ àêòèíîì. Âìåñòî ñèëüíîé ôîðìû ñâÿ-
çûâàíèÿ ãîëîâêè ìèîçèíà îáðàçóþò ñ àêòèíîì áûñòðûõ è
ìåäëåííûõ ìûøö ñëàáóþ ôîðìó ñâÿçûâàíèÿ.

Â ïðîòèâîïîëîæíîñòü ýòîìó äåíåðâàöèîííàÿ àòðî-
ôèÿ íå îêàçûâàåò çàìåòíîãî âëèÿíèÿ íà ñïîñîáíîñòü CaD
ìîäèôèöèðîâàòü ýôôåêò Ñ1. Òàê, â äåíåðâèðîâàííûõ âî-
ëîêíàõ (äåíåðâàöèÿ 28 ñóò), òàê æå êàê â íàòèâíûõ âî-
ëîêíàõ, Ñ1 â ïðèñóòñòâèè CaD âûçûâàë óâåëè÷åíèå çíà-
÷åíèé ÖA (íà 0.5 ± 0.1° äëÿ SOL è íà 0.2 ± 0.1° äëÿ EDL;
ñì. ðèñóíîê, à, â). Ïðè ýòîì âåëè÷èíà È1/2 óìåíüøàëàñü
(íà 1.0 ± 0.1° äëÿ SOL è íà 1.3 ± 0.1° äëÿ EDL; ñì. ðèñó-
íîê, á, ã). Ñîãëàñíî èíòåðïðåòàöèè, ïðåäëîæåííîé ðàíåå,
òàêèå èçìåíåíèÿ ïîëÿðèçàöèîííûõ ïàðàìåòðîâ óêàçûâà-
þò íà òî, ÷òî ãîëîâêè ìèîçèíà ôîðìèðóþò ñ àêòèíîì
ñëàáóþ ôîðìó ñâÿçûâàíèÿ (Borovikov et al., 1991, 1995,
2004). Ñëåäîâàòåëüíî, ïðèñîåäèíåíèå CaD ê àêòèíó äå-
íåðâèðîâàííûõ ìûøö íå îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîãî âëèÿ-
íèÿ íà õàðàêòåð âçàèìîäåéñòâèÿ ãîëîâîê ìèîçèíà ñ àêòè-
íîì. Ïðè ñâÿçûâàíèè ìèîçèíà ñ àêòèíîì â äåíåðâèðî-
âàííûõ âîëîêíàõ ôîðìèðóåòñÿ ñëàáàÿ ôîðìà ñâÿçûâàíèÿ.

Ðàíåå íàìè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî àêòèí äåíåðâèðîâàí-
íûõ ìûøö íå ìîæåò ýôôåêòèâíî èçìåíÿòü êîíôîðìàöèþ
ïðè âçàèìîäåéñòâèè ñ ãîëîâêàìè ìèîçèíà (Borovikov et
al., 1983; Szczepanowska et al., 1987, 1998). Âìåñòî ôîð-
ìèðîâàíèÿ ñóùåñòâåííîé äëÿ ãåíåðàöèè ñèëû ñèëüíîé
ôîðìû ñâÿçûâàíèÿ ñ ìèîçèíîì àêòèí îáðàçóåò ñëàáóþ
ôîðìó ñâÿçûâàíèÿ ñ ýòèì áåëêîì. Áûëî âûñêàçàíî ïðåä-
ïîëîæåíèå î òîì, ÷òî äåíåðâàöèîííàÿ àòðîôèÿ âûçûâàåò
èçìåíåíèå ñòðóêòóðíîãî ñîñòîÿíèÿ àêòèíà â ñàéòàõ âçàè-
ìîäåéñòâèÿ àêòèíà ñ àêòèíîì è àêòèíà ñ ìèîçèíîì

(Szczepanowska et al., 1987, 1998). Ðåçóëüòàòû, ïîëó÷åí-
íûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå, ïîäòâåðæäàþò òàêèå ïðåäñòàâ-
ëåíèÿ è óêàçûâàþò íà òî, ÷òî äåíåðâàöèîííàÿ àòðîôèÿ íå
îêàçûâàåò çàìåòíîãî âëèÿíèÿ íà ñïîñîáíîñòü êàëüäåñìî-
íà èíãèáèðîâàòü îáðàçîâàíèÿ ñèëüíîé ôîðìû ñâÿçûâà-
íèÿ ìèîçèíà ñ àêòèíîì. Ïî-âèäèìîìó, äåíåðâàöèîííàÿ
àòðîôèÿ íå ìîäèôèöèðóåò ñòðóêòóðíîå ñîñòîÿíèå ó÷àñò-
êîâ òîíêèõ íèòåé, îòâåòñòâåííûõ çà ñâÿçûâàíèÿ CaD è çà
âûêëþ÷åíèå ìîíîìåðîâ àêòèíà â òîíêèõ íèòÿõ.

Àâòîðû ïðèçíàòåëüíû ïðîô. Ñ. ×àêî (University of
Pennsylvania, USA) çà ëþáåçíî ïðåäîñòàâëåííûå ïðåïà-
ðàòû êàëüäåñìîíà.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðîåêò
05-05-48812à).
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THE INFLUENCE OF CALDESMON ON STRONG BINDING OF MYOSIN

WITH ACTIN IN DENERVATED RAT SKELETAL MUSCLES
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The effect of caldesmon (CaD) on conformational changes in F-actin modified by fluorescent probe
TRITC-phalloidin was investigated by polarized fluorimetry. Changes were induced by a subfragment-1 (S-1)
of myosin in the absence or presence of CaD in ghost muscle fibers obtained from intact and denervated slow
(SOL) and fast (EDL) skeletal muscles of rats. S-1 binding to actin of both SOL and EDL muscles was shown to
cause changes in polarized parameters of TRITC-phalloidin typical for a strong actin-myosin binding as well as
of transition of actin subunits from «off» to «on» state. CaD inhibits this significantly. Denervation atrophy inhi-
bits the effect of S-1 as well but does not affect the capability of CaD decreasing the formation of strong binding
in actomyosin complex. It is supposed that CaD «freezes» F-actin structure in «off» state. The denervation at-
rophy has no effect on CaD responsibility to bind thin filaments and to switch «off» actin monomers.
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