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Ïðîâåäåíî ñðàâíèòåëüíîå èññëåäîâàíèå NO-åðãè÷åñêîé ñèñòåìû â ÖÍÑ 10 âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ
ïîäêëàññà Malacostraca, ïðèíàäëåæàùèõ ê îòðÿäàì Stomatopoda è Decapoda, èìåþùèõ îáùèé àðåàë îáè-
òàíèÿ â Óññóðèéñêîì çàëèâå (ßïîíñêîå ìîðå). Óñòàíîâëåíû îáùèå ïðèçíàêè è ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ
ñîäåðæàíèÿ è ðàñïðåäåëåíèÿ óíèâåðñàëüíîé NO-ñèíòàçû (uNOS) â ãîëîâíîì è òóëîâèùíîì ìîçãå ó èñ-
ñëåäîâàííûõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ. Îáñóæäàþòñÿ ó÷àñòèå îêñèäà àçîòà â ðåãóëÿöèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ
ôóíêöèé äåñÿòèíîãèõ ðàêîîáðàçíûõ è åãî ðîëü â ïðîöåññàõ ïðèñïîñîáëåíèÿ ê óñëîâèÿì ñðåäû îáèòà-
íèÿ.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: îêñèä àçîòà, NO-ñèíòàçà, öåíòðàëüíàÿ íåðâíàÿ ñèñòåìà, ðàêîîáðàçíûå.

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: NO — îêñèä àçîòà, NOS — NO-ñèíòàçà, uNOS — óíèâåðñàëüíàÿ
NO-ñèíòàçà.

Îòêðûòèå íîâîãî êëàññà áèîëîãè÷åñêè àêòèâíûõ âå-
ùåñòâ, òàê íàçûâàåìûõ ãàçîîáðàçíûõ ïîñðåäíèêîâ, ê êî-
òîðûì îòíîñèòñÿ è îêñèä àçîòà (NO), çàìåòíî èçìåíèëî
ïðåäñòàâëåíèå î õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâàõ è ìåõàíèçìå äåé-
ñòâèÿ íåéðîòðàíñìèòòåðîâ (Wang, 2004; Olson, Donald,
2009; Kajimura et al., 2010). NO ÿâëÿåòñÿ óíèâåðñàëüíûì
ðåãóëÿòîðîì ìåòàáîëèçìà è âûñîêî÷óâñòâèòåëüíûì ñåí-
ñîðîì ãèïîêñè÷åñêèõ, òðàâìàòè÷åñêèõ, øîêîâûõ ðåàêöèé
ó ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ (Moncada et al., 1991; Ðåóòîâ
è äð., 2012), ìàðêåðîì óñòîé÷èâîñòè ê ñòðåññîâûì âîç-
äåéñòâèÿì ó áåñïîçâîíî÷íûõ (Casares, Mantione, 2006;
Romano et al., 2011). Ýòî îäèí èç âàæíåéøèõ ãàçîîáðàç-
íûõ ïîñðåäíèêîâ â ðåãóëÿöèè âíóòðè- è ìåæêëåòî÷íîé
ñèãíàëèçàöèè â ÖÍÑ ó ïîçâîíî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ
æèâîòíûõ (Chen et al., 2004; Palumbo, 2005; Benton et al.,
2007; Ott et al., 2007; Êîöþáà, ×åðòîê, 2010). Äëÿ NO
óñòàíîâëåíû ñóáñòðàòû ñèíòåçà è ñïåöèôè÷åñêèå ôåð-
ìåíòû, ó÷àñòâóþùèå â åãî ïðîäóêöèè, ÷òî ïîçâîëèëî ïî-
êàçàòü íàëè÷èå ýòîãî ãàçà âî ìíîãèõ ñòðóêòóðíûõ îáðàçî-
âàíèÿõ ïîçâîíî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ, âêëþ-
÷àÿ ÖÍÑ (Garthwaite, Boulton, 1995; Zhang et al., 2001;
Gibbs, 2003; ×åðòîê, Êîöþáà, 2010). Â ñòðóêòóðíûõ ýëå-
ìåíòàõ íåðâíîé ñèñòåìû ýòà ãàçîîáðàçíàÿ ìîëåêóëà ñèí-
òåçèðóåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî ñ ó÷àñòèåì êîíñòèòóòèâíûõ
ôîðì NO-ñèíòàçû (NOS).

Ó áåñïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ èäåíòèôèöèðîâàíî íå-
ñêîëüêî êîíñòèòóòèâíûõ èçîôîðì NOS, èìåþùèõ ñõîä-
ñòâî ñ Ca2+-êàëüìîäóëèíçàâèñèìûìè nNOS- è eNOS-èçî-
ôîðìàìè ìëåêîïèòàþùèõ (Davies, 2000; Bogdan, 2001;
Imamura et al., 2002; Kim et al., 2004; Rodriguez-Ramos
et al., 2010), íàèáîëåå òî÷íûì òîïîõèìè÷åñêèì ìàðêåðîì
êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ óíèâåðñàëüíàÿ NO-ñèíòàçà (uNOS)
(Christie et al., 2003; Kim et al., 2004; Goy et al., 2005; Ott

et al., 2007). Â íåðâíîé ñèñòåìå ðàêîîáðàçíûõ íàëè÷èå
uNOS ïîäòâåðæäåíî ñ ïîìîùüþ ìîëåêóëÿðíî-ãåíåòè÷å-
ñêèõ ìåòîäîâ (Kim et al., 2004; McDonald et al., 2011; Li
et al., 2012). Îäíàêî î ëîêàëèçàöèè â ÖÍÑ ðàêîîáðàçíûõ
NO-ïîçèòèâíûõ ñòðóêòóð îáû÷íî ñóäÿò ïî íàëè÷èþ â íèõ
NADPH-d, õîòÿ èçâåñòíî, ÷òî ðàñïðåäåëåíèå ýòîãî ôåð-
ìåíòà è uNOS â îäíîèìåííûõ îáðàçîâàíèÿõ ìîçãà äîâîëü-
íî ÷àñòî íå ñîâïàäàåò (Zou et al., 2002; Ott et al., 2007).
Èññëåäîâàíèÿ òîïîõèìèè uNOS â ÖÍÑ áåñïîçâîíî÷íûõ
åäèíè÷íû, ê òîìó æå âûïîëíåíû ãëàâíûì îáðàçîì íà ãî-
ëîâíîì èëè òóëîâèùíîì ìîçãå ëàíãóñòîâ è îìàðîâ (Jo-
hansson, Mellon, 1998; Benton et al., 2007; Ott et al., 2007).

Öåëüþ íàñòîÿùåé ðàáîòû ÿâëÿëîñü ñðàâíèòåëüíîå èñ-
ñëåäîâàíèå uNOS-ïîçèòèâíûõ ñòðóêòóð â ãîëîâíîì è òó-
ëîâèùíîì ìîçãå ó ïðåäñòàâèòåëåé 10 âèäîâ ðàêîîáðàç-
íûõ ïîäêëàññà Malacostraca, îáèòàþùèõ â Óññóðèéñêîì
çàëèâå (ßïîíñêîå ìîðå).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ðàáîòà âûïîëíåíà íà âçðîñëûõ ìóæñêèõ îñîáÿõ 10 âè-
äîâ ðàêîîáðàçíûõ, îòíîñÿùèõñÿ ê îòðÿäàì Stomatopoda
(Oratosquilla oratoria) è Decapoda (Eriocheir japonicus,
Hemigrapsus sanguineus, H. penicillatus, Hapalagaster den-
tate, Paralithodes camtschatica, Pugettia quadridens, Eri-
macrus isenbeckii, Cancer amphioetus è Charybdies japoni-
ca), îòëîâëåííûõ â îäíîì ðàéîíå — Óññóðèéñêîì çàëèâå
(ßïîíñêîå ìîðå), â îäèí ñåçîí — â ìàå 2011 ã. Ïîñëå îò-
ëîâà æèâîòíûõ ñîäåðæàëè â àêâàðèóìàõ ñ àýðèðóåìîé
ìîðñêîé âîäîé ïðè åñòåñòâåííîì îñâåùåíèè è òåìïåðà-
òóðå 18 °Ñ â òå÷åíèå íåñêîëüêèõ ñóòîê äëÿ àäàïòàöèè.
Íåðâíûå ãàíãëèè ó âñåõ æèâîòíûõ áðàëè â îäíî âðåìÿ ñó-

584

2 0 1 5 Ö È Ò Î Ë Î Ã È ß Ò î ì 57, ¹ 8



òîê. Ïðè ðàáîòå ñ ãèäðîáèîíòàìè ðóêîâîäñòâîâàëèñü Äè-
ðåêòèâîé 86/609/ÅÅÑ Ñîâåòà ÅÑ îò 24 íîÿáðÿ 1986 ã.

Äëÿ Âåñòåðí-áëîòèíãà îáðàçöû ãîìîãåíèçèðîâàëè â
ñîîòíîøåíèè 1 : 5 â áóôåðå ñëåäóþùåãî ñîñòàâà: 20 ìÌ
Òðèñ-HCl (pH 7.5), 0.1 ìÌ ýòèëåíäèàìèíòåòðàóêñóñíîé
êèñëîòû (EDTA), 0.5 ìÌ äèòèîòðåèòîëà (DTT) è 0.2 ìÌ
ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäà (PMSF). Ïîñëå öåíòðèôó-
ãèðîâàíèÿ (15 000 g ïðè 4 °Ñ, 20 ìèí) ñóïåðíàòàíò îòäå-
ëÿëè è îïðåäåëÿëè â íåì êîíöåíòðàöèþ îáùåãî áåëêà ïî

ìåòîäó Ëîóðè è ñîàâòîðîâ (Lowry et al., 1951). Ýëåêòðîôî-
ðåç áåëêîâ ïðîâîäèëè â 10%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå â
ïðèñóòñòâèè äîäåöèëñóëüôàòà íàòðèÿ (ÄÑÍ-ÏÀÀÃ) ïî ìå-
òîäó Ëåììëè (Laemmli, 1970). Êîëè÷åñòâî îáùåãî áåëêà,
âíîñèìîãî â ëóíêè äëÿ ýëåêòðîôîðåçà, ñîñòàâëÿëî 40 ìêã.
Ïîñëå ýëåêòðîôîðåçà áåëêè ïåðåíîñèëè íà íèòðîöåëëþ-
ëîçíóþ ìåìáðàíó Whatman (Sigma-Aldrich, ÑØÀ). Äëÿ
áëîêèðîâàíèÿ íåñïåöèôè÷åñêîãî ñâÿçûâàíèÿ àíòèòåë,
ìåìáðàíû èíêóáèðîâàëè â áóôåðå TBS-T (0.1 Ì áóôåð
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Ðèñ. 1. Ðàñïðåäåëåíèå uNOS â ìîçãå íåêîòîðûõ ðàêîîáðàçíûõ.

à—â — Eriocheir japonicus; ã, ä—æ — Oratosquilla oratoria; å — Hemigrapsus sanguineus; ç — Cancer amphioetus; è — Pugettia quadridens. ÄÃÍ — äî-
ðñàëüíûé ãèãàíòñêèé íåéðîí, ÌÏÍ — ìåäèàëüíûé ïðîòîöåðåáðàëüíûé íåéðîïèëü, ÎÄ — îëüôàêòîðíûå äîëè, ËÀÍ — ëàòåðàëüíûé àíòåííóëÿðíûé
íåéðîïèëü, ÀÍ2 — àíòåííà II íåéðîïèëü; ÷èñëàìè 6, 8—11 è 17 îáîçíà÷åíû ñîîòâåòñòâóþùèå êëåòî÷íûå ãðóïïû. à — îêðàñêà ìåòèëåíîâûì ñèíèì,

á—è — èììóíîãèñòîõèìè÷åñêîå âûÿâëåíèå uNOS. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 1 ìêì.



Òðèñ-HCl, ðÍ 7.6, ñîäåðæàùèé 0.15 Ì NaCl è 0.1 % Twe-
en-20), ñîäåðæàùåì 3 % îáåçæèðåííîãî ñóõîãî ìîëîêà, â
òå÷åíèå íî÷è. Çàòåì ìåìáðàíû èíêóáèðîâàëè ñ ìîíîêëî-
íàëüíûìè àíòèòåëàìè ìûøè ïðîòèâ uNOS (Sigma-Ald-
rich, ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 : 1000 è b-àêòèíà (Sigma,
ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 : 1000 3 ÷ ïðè 4 °Ñ. Ïîñëå ïðîìû-
âîê â TBS-T ìåìáðàíû ïîìåùàëè âî âòîðûå áèîòèíèëè-
ðîâàííûå àíòèòåëà ëîøàäè ïðîòèâ èììóíîãëîáóëèíîâ
ìûøè, êîíúþãèðîâàííûå ñ ïåðîêñèäàçîé õðåíà ôèðìû
Vector Labs (ÑØÀ). Äëÿ ïðîÿâëåíèÿ àêòèâíîñòè ïåðîêñèäà-
çû ìåìáðàíó îêðàøèâàëè ïðè ïîìîùè ñóáñòðàòà (VIP
Substrate Kit, Vector Labs, ÑØÀ). Äëÿ èçìåðåíèÿ îòíîñè-
òåëüíîãî êîëè÷åñòâà áåëêà â îêðàøåííûõ ïîëîñàõ èõ ñêàíè-
ðîâàëè, èíòåíñèâíîñòü îêðàñêè ïîëîñ îïðåäåëÿëè ñ ïî-
ìîùüþ êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû Image J (Version 1.6, Na-
tional Institutes of Health, Bethesda, MD) â ñîîòâåòñòâèè ñ ðå-
êîìåíäàöèÿìè (Kobeissy et al., 2006; Gassmann et al., 2009).

Äëÿ èììóíîãèñòîõèìè÷åñêîãî èññëåäîâàíèÿ uNOS
íåðâíûå ãàíãëèè ðàêîîáðàçíûõ ôèêñèðîâàëè 4%-íûì
ðàñòâîðîì ïàðàôîðìàëüäåãèäà (ðÍ 7.2) â òå÷åíèå 2 ÷ ïðè
4 °Ñ, ïðîìûâàëè â 0.1 Ì ôîñôàòíî-ñîëåâîì áóôåðå
(PBS), ïðîïèòûâàëè â 30%-íîì ðàñòâîðå ñàõàðîçû è çà-
ìîðàæèâàëè. Êðèîñòàòíûå ñðåçû òîëùèíîé 40 ìêì ïî-
ñëåäîâàòåëüíî èíêóáèðîâàëè ñ 1%-íîé íîðìàëüíîé ñûâî-
ðîòêîé ëîøàäè 1 ÷ ïðè 22 °Ñ, ìîíîêëîíàëüíûìè àíòèòå-
ëàìè ìûøè ïðîòèâ uNOS (â ðàçâåäåíèè 1 : 500)
(Sigma-Aldrich, ÑØÀ) 18 ÷ ïðè 4 °Ñ, áèîòèíèëèðîâàííû-
ìè àíòèòåëàìè ëîøàäè ïðîòèâ èììóíîãëîáóëèíîâ ìûøè
(â ðàçâåäåíèè 1 : 200) (Vector Labs, ÑØÀ) 2 ÷ ïðè 22 °Ñ, à
òàêæå ñ ÀÂÑ-êîìïëåêñîì (Vectastain Elite ÀÂÑ Kit, Vec-
tor Labs, ÑØÀ) 1 ÷ ïðè 22 °Ñ. Ïîñëå êàæäîé èíêóáàöèè,
çà èñêëþ÷åíèåì ïåðâîé, ñðåçû ïðîìûâàëè PBS. Ïðîäóê-
òû ðåàêöèè âèçóàëèçèðîâàëè ïðè ïîìîùè ñóáñòðàòà (VIP

Substrate Kit, Vector Labs, ÑØÀ), ïîñëå ÷åãî ñðåçû ïðî-
ìûâàëè PBS, îáåçâîæèâàëè ïî ñòàíäàðòíîé ìåòîäèêå è
çàêëþ÷àëè â áàëüçàì. Ïðåïàðàòû èññëåäîâàëè íà ìèêðî-
ñêîïå Axiovert 200Ì. Ïîäñ÷åò ÷èñëà è îïðåäåëåíèå ðàç-
ìåðîâ íåéðîíîâ ïðîèçâîäèëè íà ìîíòàæàõ ñðåçîâ, ñôîð-
ìèðîâàííûõ ïðîãðàììîé AxioVision 4.8, òîëüêî â òåõ
ñòðóêòóðàõ ìîçãà, â êîòîðûõ èììóíîïîçèòèâíûå êëåòêè
âûÿâëÿëèñü ïîñòîÿííî è â äîñòàòî÷íîì êîëè÷åñòâå äëÿ
ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà. Ó÷èòûâàëèñü òîëüêî òå íåéðî-
íû, êîòîðûå èìåëè îò÷åòëèâî âèäèìîå ÿäðî. Â êîíòðîëü-
íûõ ýêñïåðèìåíòàõ èñïîëüçîâàëè ìåòîä íåãàòèâíîãî êîí-
òðîëÿ, ïåðâè÷íûå àíòèòåëà çàìåíÿëè íà ýêâèâàëåíòíîå
êîëè÷åñòâî 1%-íîé íåèììóííîé ñûâîðîòêè. Âî âñåõ êîí-
òðîëüíûõ ýêñïåðèìåíòàõ èììóíîïîçèòèâíàÿ ðåàêöèÿ îò-
ñóòñòâîâàëà. Äàííûå êîëè÷åñòâåííîãî àíàëèçà ïðåäñòàâ-
ëåíû â âèäå ñðåäíåãî çíà÷åíèÿ è ñòàíäàðòíîé îøèáêè
ñðåäíåãî, ïîëó÷åííûå ïðè èçó÷åíèè ñîîòâåòñòâóþùèõ
ñòðóêòóð íà 5—6 ñðåçàõ ãîëîâíîãî è òóëîâèùíîãî ìîçãà
îò 5 æèâîòíûõ êàæäîãî âèäà. Ñòàòèñòè÷åñêèé àíàëèç îñó-
ùåñòâëÿëè ñ ïîìîùüþ ñòàòèñòèêî-ãðàôè÷åñêîé ïðîãðàì-
ìû GraphPad Prizm (âåðñèÿ 5.00). Íàõîäèëè ñðåäíåå çíà-
÷åíèå êàæäîãî ïàðàìåòðà è ñòàíäàðòíóþ îøèáêó. Äîñòî-
âåðíîñòü ðàçëè÷èé (ïðè Ð � 0.05) ìåæäó âûáîðêàìè
îïðåäåëÿëè ïî t-êðèòåðèþ Ñòüþäåíòà.

Ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ ðàñïðåäå-
ëåíèå uNOS-ïîçèòèâíûõ ñòðóêòóð èçó÷àëè â ãîìîëîãè÷-
íûõ ó÷àñòêàõ ãîëîâíîãî è òóëîâèùíîãî ìîçãà íà ñåðèé-
íûõ ñðåçàõ â ïðåäåëàõ ãðàíèö, êîòîðûå óòî÷íÿëè íà ïðå-
ïàðàòàõ, îêðàøåííûõ 0.5%-íûì ðàñòâîðîì ìåòèëåíîâîãî
ñèíåãî (ðèñ. 1, à, á). Òîïîãðàôèþ èññëåäóåìûõ ñòðóêòóð
ÖÍÑ ðàêîîáðàçíûõ îïðåäåëÿëè â ñîîòâåòñòâèè ñ èìåþ-
ùèìèñÿ â ëèòåðàòóðå äàííûìè (Sandeman et al., 1992;
Sosa et al., 2004; Stewart et al., 2013).
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Ðèñ. 2. Âåñòåðí-áëîò-àíàëèç uNOS â ÖÍÑ ðàêîîáðàçíûõ.

à — ðåçóëüòàòû Âåñòåðí-áëîò-àíàëèçà ñ èñïîëüçîâàíèåì àíòèòåë, ñïåöèôè÷íûõ ê uNOS è b-àêòèí; b-àêòèí èñïîëüçîâàëè â êà÷åñòâå êîíòðîëÿ íàíåñå-
íèÿ. á — ðåçóëüòàòû äåíñèòîìåòðè÷åñêîãî àíàëèçà îòíîñèòåëüíîãî ñîäåðæàíèÿ uNOS â ÖÍÑ ðàçëè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé ðàêîîáðàçíûõ. Íà ãèñòîã-
ðàììå ïðåäñòàâëåíû ñðåäíÿÿ ñóììàðíàÿ èíòåíñèâíîñòü îêðàøèâàíèÿ è ñòàíäàðòíûå îòêëîíåíèÿ äëÿ êàæäîãî âèäà (n = 5); çâåçäî÷êîé óêàçàíû äîñòî-
âåðíûå ðàçëè÷èÿ ïðè P < 0.05—0.001. 1 — Cancer amphioetus, 2 — Charybdies japonica, 3 — Eriocheir japonicus, 4 — Hapalagaster dentate, 5 — Hemi-
grapsus sanguineus, 6 — Paralithodes camtschatica, 7 — Oratosquilla oratoria, 8 — Pugettia quadridens, 9 — Hemigrapsus penicillatus, 10 — Erimacrus

isenbeckii.



È ñ ï î ë ü ç î â à í í û å ð å à ê ò è â û: áóôåð Òðèñ-HCl,
ýòèëåíäèàìèíòåòðàóêñóñíàÿ êèñëîòà (EDTA), äèòèî-
òðåèòîë (DTT) è ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèä (PMSF)
(AppliChem, Ãåðìàíèÿ); äîäåöèëñóëüôàò íàòðèÿ è ïåð-
âè÷íûå àíòèòåëà ê uNOS è b-àêòèíó (Sigma-Aldrich,
ÑØÀ); âòîðè÷íûå áèîòèíèëèðîâàííûå àíòèòåëà ëîøà-
äè ê IgM ìûøè; ÀÂÑ-êîìïëåêñ (Vectastain Elite
ÀÂÑ Kit); ñóáñòðàò (VIP Substrate Kit) (Vector Labs,
ÑØÀ).

Ðåçóëüòàòû

Ìåòîäîì Âåñòåðí-áëîòèíãà â ãîìîãåíàòàõ ìîçãà è
áðþøíîãî ãàíãëèÿ ó èññëåäîâàííûõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ
âûÿâëÿåòñÿ àíòèãåí, ïåðåêðåñòíî ðåàãèðóþùèé ñ àíòèòå-
ëàìè ê uNOS. Êàê ñëåäóåò èç äàííûõ, ïðåäñòàâëåííûõ íà
ðèñ. 2, à, ìîëåêóëÿðíûå ìàññû uNOS âî âñåõ ñëó÷àÿõ
áëèçêè ìåæäó ñîáîé è ëåæàò â îáëàñòè 130—135 êÄà.
Ñðàâíèòåëüíûé àíàëèç ïîêàçàë, ÷òî îòíîñèòåëüíîå ñîäåð-
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Ðèñ. 3. Ðàñïðåäåëåíèå uNOS â òóëîâèùíîì ìîçãå íåêîòîðûõ ðàêîîáðàçíûõ: Oratosquilla oratoria (à—â), Eriocheir japonicus (ã, ä) è
Hemigrapsus sanguineus (å).

à, á — ôðàãìåíò ïîäãëîòî÷íîãî ãàíãëèÿ; â — ãðóäíîé ãàíãëèé; ã — ïîäãëîòî÷íûé è ãðóäíîé îòäåëû; ä, å — ãðóäíîé îòäåë. ÀÃ — àáäîìèíàëüíûé ãàí-
ãëèé, ÏÃ — ïîäãëîòî÷íûé ãàíãëèé, ÃÃ — ãðóäíîé ãàíãëèé, ÑÀ — ñòåðíàëüíàÿ àðòåðèÿ, Ãí1, Ãí2 — ãðóäíûå íåéðîìåðû; ÷èñëàìè 21 è 22 îáîçíà÷åíû

ñîîòâåòñòâóþùèå êëåòî÷íûå ãðóïïû. Ìàñøòàáíûå îòðåçêè — 1 ìêì.



æàíèå uNOS ó ðàçíûõ âèäîâ ðàçëè÷àåòñÿ (ðèñ. 2, á). Íàè-
áîëåå âûñîêàÿ êîíöåíòðàöèÿ uNOS âûÿâëÿåòñÿ ó O. ora-
toria è ïðèáðåæíûõ êðàáîâ E. japonicus, H. sanguineus è
H. penicillatus, ïðè÷åì ó O. oratoria îíà äîñòîâåðíî âûøå
(ð < 0.001) ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè âèäàìè ðàêîîáðàç-
íûõ. Ìèíèìàëüíîå êîëè÷åñòâî uNOS â ãîìîãåíàòàõ ìîç-
ãà è áðþøíîãî ãàíãëèÿ áûëî çàôèêñèðîâàíî ó H. dentate
(ð < 0.05).

Ñ ïîìîùüþ èììóíîãèñòîõèìè÷åñêîãî ìå÷åíèÿ â ãî-
ìîëîãè÷íûõ îòäåëàõ ãîëîâíîãî è òóëîâèùíîãî ìîçãà ðà-
êîîáðàçíûõ îäíîâðåìåííî âûÿâëÿþòñÿ íåéðîíû è íåðâ-
íûå âîëîêíà (ðèñ. 1, 3). uNOS-ïîçèòèâíûå íåðâíûå êëåò-
êè â ãîëîâíîì ìîçãå îáû÷íî èìåþò íåáîëüøèå ðàçìåðû,
îêðóãëóþ èëè ãðóøåâèäíóþ ôîðìó, â òóëîâèùíîì îòäåëå
ÖÍÑ ïðåîáëàäàþò áîëåå êðóïíûå ãðóøåâèäíûå è ïîëè-
ãîíàëüíûå íåéðîíû. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ
(O. oratoria è E. japonicus) îíè ïîñòîÿííî âûÿâëÿþòñÿ â
íåñêîëüêèõ êëåòî÷íûõ ãðóïïàõ.

Âî âñåõ îòäåëàõ ãîëîâíîãî ìîçãà (ìåäèàëüíîì ïðîòî-
öåðåáðóìå, äåéòîöåðåáðóìå è òðèòîöåðåáðóìå) ó ðàêîîá-
ðàçíûõ íàáëþäàþòñÿ ìåæâèäîâûå ðàçëè÷èÿ â ðàñïðåäå-
ëåíèè uNOS-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ. Â ìåäèàëüíîì ïðîòî-
öåðåáðóìå uNOS-ïîçèòèâíûå íåéðîíû â äîñòàòî÷íîì äëÿ
ñòàòèñòè÷åñêîãî àíàëèçà êîëè÷åñòâå âûÿâëÿþòñÿ òîëüêî ó
O. oratoria è E. japonicus (ðèñ. 1, á—ä). Ó îáîèõ âèäîâ ðà-
êîîáðàçíûõ ìàðêèðóþòñÿ íåéðîíû â ãðóïïå 6 (ðèñ. 1,
â—ä). Ó E. japonicus â ýòîé ãðóïïå âûÿâëÿþòñÿ íåéðîíû
ãðóøåâèäíîé ôîðìû ðàçìåðîì 25—30 ìêì (ðèñ. 1, á, â).
Ó O. oratoria ìàðêèðóþòñÿ êëåòêè ðàçìåðàìè 15—18 è
25—35 ìêì, èõ ÷èñëî â ýòîé ãðóïïå âàðüèðóåò îò 2 äî 15
íà ñðåçå. Íåéðîíû ÷àùå âñåãî èìåþò îêðóãëóþ è ãðóøå-
âèäíóþ ôîðìó (ðèñ. 1, ã, ä). Êðîìå òîãî, ó O. oratoria íå-
áîëüøèå ñêîïëåíèÿ uNOS-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ îêðóã-
ëîé ôîðìû è ðàçìåðîì îêîëî 20 ìêì íàõîäÿòñÿ â ãðóïïå
8 (ðèñ. 1, ä). Ó äðóãèõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ â ãðóïïàõ 6 è 8
îáû÷íî âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íûå êëåòêè (ðèñ. 1, å). Èñê-
ëþ÷åíèå ñîñòàâëÿåò H. dentate, ó êîòîðîãî uNOS-ïîçè-
òèâíûå íåéðîíû íå âûÿâëÿþòñÿ.

Â äåéòîöåðåáðóìå èììóíîïîçèòèâíûå íåéðîíû ïî-
ñòîÿííî âûÿâëÿþòñÿ ó O. oratoria, E. japonicus, H. penicil-
latus è H. sanguineus â ãðóïïå 9 (ðèñ. 1, á, ã, å). Â ýòîé
ãðóïïå ó E. japonicus, H. penicillatus è H. sanguineus ìàð-
êèðóþòñÿ íåáîëüøèå ñêîïëåíèÿ (îò 3 äî 15) ãëîáóëÿðíûõ
íåéðîíîâ âåëè÷èíîé 15—20 ìêì (ðèñ. 1, á, å), ó O. orato-
ria, êðîìå òîãî, âûÿâëÿþòñÿ êëåòêè ãðóøåâèäíîé ôîðìû
ðàçìåðîì äî 40 ìêì (ðèñ. 1, ã). Â ãðóïïå 10 òîëüêî ó
O. oratoria ìàðêèðóþòñÿ åäèíè÷íûå ãëîáóëÿðíûå îëü-
ôàêòîðíûå èíòåðíåéðîíû ðàçìåðîì 10—15 ìêì (ðèñ. 1,
ä, æ), à â ãðóïïå 11 — 5—6 êëåòîê îêðóãëîé èëè ïîëèãî-
íàëüíîé ôîðìû, âåëè÷èíà êîòîðûõ âàðüèðóþò îò 12 äî
40 ìêì (ðèñ. 1, ã). Ó áîëüøèíñòâà äðóãèõ èññëåäîâàííûõ
âèäîâ â äåéòîöåðåáðóìå ñ ðàçíîé ñòåïåíüþ ñòàáèëüíîñòè
âûÿâëÿåòñÿ òîëüêî ãèãàíòñêèé äîðñàëüíûé íåéðîí â
ãðóïïå 11 (ðèñ. 1, æ, ç), çà èñêëþ÷åíèåì H. dentate, ó êî-
òîðîãî ýêñïðåññèè uNOS â ãèãàíòñêîì äîðñàëüíîì íåéðî-
íå íå íàáëþäàåòñÿ.

Â òðèòîöåðåáðóìå uNOS-ïîçèòèâíûå íåéðîíû ïîñòî-
ÿííî âûÿâëÿþòñÿ òîëüêî ó O. oratoria. Â ãðóïïå 17 ìàðêè-
ðóåòñÿ äî 15 òàêèõ êëåòîê, êîòîðûå èìåþò ãðóøåâèäíóþ,
îêðóãëóþ èëè ïîëèãîíàëüíóþ ôîðìó è ðàçìåðû îò 30 äî
55 ìêì (ðèñ. 1, ã, ä). Â íåéðîïèëÿõ â îòëè÷èå îò íåéðîíîâ
uNOS-ïîçèòèâíûå âîëîêíà âûÿâëÿþòñÿ ó âñåõ èññëåäî-
âàííûõ ðàêîîáðàçíûõ. Îäíàêî â íåéðîïèëÿõ ìåäèàëüíîãî
ïðîòîöåðåáðóìà ó O. oratoria è E. japonicus èììóíîïîçè-
òèâíûå âîëîêíà ðàñïîëàãàþòñÿ ãóùå, ÷åì ó äðóãèõ âèäîâ

(ðèñ. 1, á, ã—è). Â äåéòîöåðåáðóìå ó âñåõ èññëåäîâàííûõ
âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ uNOS âûÿâëÿåòñÿ â íåéðîïèëÿõ îëü-
ôàêòîðíûõ äîëåé. Â äðóãèõ ñòðóêòóðàõ äåéòîöåðåáðóìà
uNOS ÷àùå âñåãî íå îïðåäåëÿåòñÿ, çà èñêëþ÷åíèåì ëàòå-
ðàëüíîãî àíòåííóëÿðíîãî íåéðîïèëÿ, ãäå ó èññëåäîâàí-
íûõ âèäîâ ðàêîîáðàçíûõ íàáëþäàþòñÿ ñóùåñòâåííûå
ìåæâèäîâûå è èíäèâèäóàëüíûå ðàçëè÷èÿ ïëîòíîñòè ðàñ-
ïîëîæåíèÿ èììóíîïîçèòèâíûõ ïðîâîäíèêîâ (ðèñ. 1,
ä—ç). Â òðèòîöåðåáðóìå ýêñïðåññèÿ uNOS îòìå÷åíà â âî-
ëîêíàõ àíòåííà II è òåãóìåíòàðíîì íåéðîïèëÿõ ó O. ora-
toria, E. japonicus, H. penicillatus è H. sanguineus, òîãäà
êàê ó äðóãèõ âèäîâ uNOS-ïîçèòèâíûå íåéðîïèëè â ýòèõ
ñòðóêòóðàõ âñòðå÷àþòñÿ ðåäêî.

Â òóëîâèùíîì ìîçãå íåéðîíû ñ ýêñïðåññèåé uNOS
âûÿâëÿþòñÿ ó O. oratoria è E. japonicus, ïðè÷åì èõ ðàñ-
ïðåäåëåíèå è ìîðôîìåòðè÷åñêàÿ õàðàêòåðèñòèêà â îäíî-
èìåííûõ îòäåëàõ ñóùåñòâåííî ðàçëè÷àþòñÿ. Ó O. orato-
ria èììóíîðåàêòèâíûå íåéðîíû âûÿâëÿþòñÿ âî âñåõ îò-
äåëàõ ÒÌ — ïîäãëîòî÷íîì, ïÿòè ãðóäíûõ è øåñòè
àáäîìèíàëüíûõ ãàíãëèÿõ (ðèñ. 3, à—â). Â ïîäãëîòî÷íîì
ãàíãëèè âî âñåõ åãî îòäåëàõ ó O. oratoria ìàðêèðóþòñÿ
íåéðîíû ðàçìåðîì îò 35 äî 100 ìêì (ðèñ. 3, à, á). Â êàæ-
äîì ãðóäíîì ãàíãëèè îïðåäåëÿþòñÿ ïî 4 èììóíîïîçèòèâ-
íûõ íåéðîíà ïîëèãîíàëüíîé ôîðìû ðàçìåðîì îêîëî
60 ìêì è 6—10 êðóïíûõ íåéðîíîâ ÷àùå ãðóøåâèäíîé
ôîðìû ðàçìåðîì îêîëî 80 ìêì. Â ïÿòè ïàðíûõ àáäîìèíà-
ëüíûõ ãàíãëèÿõ è òåðìèíàëüíîì àáäîìèíàëüíîì ãàíãëèè
âûÿâëÿþòñÿ ïî ïÿòü ïàð uNOS-ïîçèòèâíûõ ïîëèãîíàëü-
íûõ èëè ãðóøåâèäíûõ íåéðîíîâ ðàçìåðîì îêîëî 80 ìêì
è îäíà ïàðà íåéðîíîâ ðàçìåðîì îêîëî 55 ìêì (ðèñ. 3, â).
Â îòëè÷èå îò O. oratoria ó êðàáîâ â íåéðîíàõ òóëîâèùíî-
ãî ìîçãà uNOS ïîñòîÿííî âûÿâëÿåòñÿ òîëüêî ó E. japoni-
cus â ãðóïïàõ 21 è 22, ãäå îáû÷íî ìàðêèðóþòñÿ
2—5 êðóïíûõ ãëîáóëÿðíûõ íåéðîíîâ äèàìåòðîì
65—75 ìêì (ðèñ. 3, ã, ä). Ó îñòàëüíûõ ðàêîîáðàçíûõ
uNOS-ïîçèòèâíûõ íåéðîíîâ â òóëîâèùíîì ìîçãå íå îá-
íàðóæåíî, õîòÿ â íåéðîïèëÿõ ãðóäíîãî îòäåëà uNOS-ïî-
çèòèâíûå âîëîêíà âûÿâëÿþòñÿ ó âñåõ âèäîâ â ñîñòàâå
ïðîâîäÿùèõ ïóòåé, ïðîõîäÿùèõ âäîëü ñðåäíåé ëèíèè
(ðèñ. 3, å).

Îáñóæäåíèå

Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè îïóáëèêîâàíî íå òàê ìíîãî
ðàáîò î íàëè÷èè â íåðâíîé ñèñòåìå ðàêîîáðàçíûõ NOS
(Kim et al., 2004; McDonald et al., 2011; Li et al., 2012). Íî
äàæå â èìåþùèõñÿ ñîîáùåíèÿõ î ëîêàëèçàöèè NOS â
ñòðóêòóðíûõ îáðàçîâàíèÿõ ìîçãà áåñïîçâîíî÷íûõ, êàê
ïðàâèëî, ñóäÿò ïî íàëè÷èþ â íèõ àêòèâíîñòè NADPH-d,
õîòÿ èçâåñòíî, ÷òî ðåçóëüòàòû ãèñòîõèìè÷åñêîãî âûÿâëå-
íèÿ NADPH-d è èììóíîãèñòîõèìè÷åñêîãî — uNOS —
÷àñòî íå ñîâïàäàþò (Johansson, Carlberg, 1994; Zou et al.,
2002; Ott et al., 2007). Âîçìîæíî, èìåííî ïî ýòîé ïðè÷èíå
äàííûå î ðàñïðåäåëåíèè NOS-ïîçèòèâíûõ íåðâíûõ
ñòðóêòóð â ãîëîâíîì è òóëîâèùíîì îòäåëàõ ìîçãà ðàêî-
îáðàçíûõ êðàéíå ïðîòèâîðå÷èâû.

Â íàøåé ðàáîòå ìåòîäàìè Âåñòåðí-áëîòèíãà è èììó-
íîöèòîõèìèè äîêàçàíî íàëè÷èå ýêñïðåññèè êîíñòèòóòèâ-
íîé ôîðìû ñèíòàçû îêèñè àçîòà â íåðâíûõ îáðàçîâàíèÿõ
ÖÍÑ ó âñåõ èññëåäîâàííûõ íàìè ðàêîîáðàçíûõ. Âìåñòå ñ
òåì ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå ìàòåðèàëû ñðàâíè-
òåëüíîãî èññëåäîâàíèÿ ïîêàçûâàþò, ÷òî ó áîëüøèíñòâà
èçó÷åííûõ âèäîâ íåéðîíû ñ ýêñïðåññèåé uNOS íàõîäÿòñÿ
â îãðàíè÷åííîì êîëè÷åñòâå èëè íå îïðåäåëÿþòñÿ, çàòî â
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ðàçëè÷íûõ îáðàçîâàíèÿõ ãîëîâíîãî è òóëîâèùíîãî ìîçãà
ïîñòîÿííî âûÿâëÿþòñÿ uNOS-ïîçèòèâíûå íåéðîïèëè.
Îñîáåííî ÷àñòî uNOS ó âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ íà-
áëþäàåòñÿ â íåéðîïèëÿõ ïåðâè÷íûõ îëüôàêòîðíûõ öåíò-
ðîâ. Ýòó îñîáåííîñòü òîïîõèìèè NOS ðàêîîáðàçíûõ óæå
îòìå÷àëè ðàíåå äðóãèå àâòîðû (Johansson, Carlberg, 1994;
Benton et al., 2007), êîòîðûå íà îñíîâàíèè ýòîãî ôàêòà
ïðèøëè ê çàêëþ÷åíèþ î òîì, ÷òî èñòî÷íèêîì ïîñòóïëå-
íèÿ â äàííûå ñòðóêòóðû NO ìîãóò ÿâëÿòüñÿ îòðîñòêè îëü-
ôàêòîðíûõ èíòåðíåéðîíîâ ãðóïï 9 è 10 èëè ãèãàíòñêîãî
äîðñàëüíîãî íåéðîíà. Êàê èçâåñòíî, èïñèëàòåðàëüíûå
ïðîåêöèè ýòîãî íåéðîíà èííåðâèðóþò îëüôàêòîðíûå è
àêöåññîðíûå äîëè ãîëîâíîãî îòäåëà ìîçãà (Sandeman,
Sandeman, 1987; Benton, Beltz, 2001). Ýêñïåðèìåíòàëüíî
óñòàíîâëåíî, ÷òî àêòèâíîñòü NOS â ãèãàíòñêîì äîðñàëü-
íîì íåéðîíå ñèëüíî âàðüèðóåò, ÷òî ïîçâîëèëî ïðåäïîëî-
æèòü ïðåðûâèñòûé õàðàêòåð ýêñïðåññèè ýòîãî ôåðìåíòà
(Benton et al., 2007).

Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, uNOS-ïîçèòèâíûå îëüôàê-
òîðíûå èíòåðíåéðîíû â ãðóïïàõ 9 è 11 ïîñòîÿííî âûÿâ-
ëÿþòñÿ òîëüêî ó O. oratoria, E. japonicus, H. penicillatus è
H. sanguineus, òîãäà êàê â íåéðîïèëÿõ îëüôàêòîðíûõ äî-
ëåé èììóíîïîçèòèâíàÿ ðåàêöèÿ îïðåäåëÿåòñÿ ó âñåõ âè-
äîâ. Ïîýòîìó áîëåå âåðîÿòíî, ÷òî ó áîëüøèíñòâà ðàêîîá-
ðàçíûõ îñíîâíûì èñòî÷íèêîì NO â îëüôàêòîðíûõ äîëÿõ
ìîãóò áûòü ïåðâè÷íûå õåìîðåöåïòîðíûå êëåòêè àíòåí-
íóë. Íàëè÷èå îêñèäà àçîòà â îáîíÿòåëüíûõ öåíòðàõ íåîä-
íîêðàòíî äåìîíñòðèðîâàëîñü ó ïîçâîíî÷íûõ æèâîòíûõ,
íî ðåäêî ó áåñïîçâîíî÷íûõ (Broillet, Firestein, 1996; Fuji
et al., 2002; Schachtner et al., 2005). Îáíàðóæåííîå íàìè
ñõîäñòâî â ðàñïðåäåëåíèÿ uNOS â îëüôàêòîðíûõ äîëÿõ ó
âñåõ èññëåäîâàííûõ âèäîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî
ó ðàêîîáðàçíûõ NO ïðèíèìàåò àêòèâíîå ó÷àñòèå â îáðà-
áîòêå îáîíÿòåëüíîé èíôîðìàöèè. Èçâåñòíî, ÷òî NO ïðè-
íàäëåæèò âàæíàÿ ìîäóëÿòîðíàÿ ðîëü ïðè ïåðåäà÷å è
îáðàáîòêå îáîíÿòåëüíîé èíôîðìàöèè â öåíòðàëüíûõ è
ïåðèôåðè÷åñêèõ õåìîñåíñîðíûõ ñòðóêòóðàõ ó ïðåäñòàâè-
òåëåé íåêîòîðûõ âèäîâ áåñïîçâîíî÷íûõ (Johansson, Carl-
berg, 1994; Johansson, Mellon, 1998; Moroz, 2006). Ê ýòîìó
íàäî äîáàâèòü, ÷òî ó ðÿäà ðàêîîáðàçíûõ íàìè óñòàíîâëå-
íî øèðîêîå ïðåäñòàâèòåëüñòâî uNOS â êëåòî÷íûõ ãðóï-
ïàõ è îñîáåííî íåéðîïèëÿõ ãîëîâíîãî ìîçãà, êîòîðûå èã-
ðàþò âàæíóþ ðîëü â ñåíñîðíûõ è èíòåãðàòèâíûõ ïðîöåñ-
ñàõ ÖÍÑ (ìåäèàëüíûå ïðîòîöåðåáðàëüíûå íåéðîïèëè è
ëàòåðàëüíûé àíòåííóëÿðíûé íåéðîïèëü).

Â òóëîâèùíîì ìîçãå ó âñåõ èññëåäîâàííûõ íàìè ðà-
êîîáðàçíûõ uNOS âûÿâëÿåòñÿ ïðåèìóùåñòâåííî â íåéðî-
ïèëÿõ. Îñîáåííî èíòåíñèâíàÿ ðåàêöèÿ ôåðìåíòà îïðåäå-
ëÿåòñÿ â îáëàñòè îêîí÷àíèÿ è ìîäóëÿöèè êëåøíåâûõ ðåô-
ëåêñîâ, ãäå ñîäåðæàòñÿ äåíäðèòû ìîòî- è èíòåðíåéðîíîâ,
à òàêæå çàêàí÷èâàåòñÿ çíà÷èòåëüíàÿ ÷àñòü ÷óâñòâèòåëü-
íûõ âîëîêîí, ïðîõîäÿùèõ â ñîñòàâå áîêîâûõ íåðâîâ (Ott
et al., 2007). Ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ íàìè âèäîâ
uNOS-ïîçèòèâíûå íåéðîíû â òóëîâèùíîì ìîçãå íå âûÿâ-
ëÿþòñÿ. Ýòîò ôàêò ÿâëÿåòñÿ êîñâåííûì äîêàçàòåëüñòâîì
òîãî, ÷òî èñòî÷íèêîì NO â íåéðîïèëÿõ ÿâëÿþòñÿ ïðåèìó-
ùåñòâåííî ïðîïðèîöåïòèâíûå íåéðîíû, êîòîðûå ó ðàêî-
îáðàçíûõ, êàê è ó äðóãèõ ÷ëåíèñòîíîãèõ, ëîêàëèçóþòñÿ
íà ïåðèôåðèè (Ott et al., 2007). Ïî ìíåíèþ íåêîòîðûõ àâ-
òîðîâ (Clarac et al., 2000), íàëè÷èå NO â õåìîòàêòèëüíûõ
öåíòðàõ òóëîâèùíîãî ìîçãà ñâèäåòåëüñòâóåò î åãî âàæ-
íîé ðîëè â èíòåãðàöèè ñåíñîðíîãî è ìîòîðíîãî êîíòðîëÿ
ïðè îðãàíèçàöèè äâèãàòåëüíûõ ðåôëåêñîâ. Èñêëþ÷åíèå
ñîñòàâëÿþò O. oratoria è E. japonicus, à òàêæå, ïî äàííûì
Îòòà ñ ñîàâòîðàìè (Ott et al., 2007), — P. lenisculus è

P. clarkii, ó êîòîðûõ âûñîêàÿ àêòèâíîñòü NO-ñèíòàçû îá-
íàðóæåíà è â èíòåðíåéðîíàõ òóëîâèùíîãî ìîçãà, ÷òî
ïðåäïîëàãàåò âèäîâûå îñîáåííîñòè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ
NO â ýòîì îòäåëå ÖÍÑ ðàêîîáðàçíûõ.

Òåì íå ìåíåå ôèçèîëîãè÷åñêàÿ ðîëü NO â òóëîâèù-
íîì ìîçãå ó ðàêîîáðàçíûõ â íàñòîÿùåå âðåìÿ èçó÷åíà äî-
âîëüíî ñëàáî, ÷òî çà÷àñòóþ ñâÿçûâàþò ñ íåäîñòàòêîì çíà-
íèé î ðàñïðåäåëåíèè ýòîé ñèãíàëüíîé ìîëåêóëû â ñòðóê-
òóðíûõ îáðàçîâàíèÿõ ÖÍÑ (Aonuma, Newland, 2002;
Araki et al., 2004). Èìåþòñÿ ñâåäåíèÿ î âëèÿíèè NO íà ñè-
íàïòè÷åñêóþ ïåðåäà÷ó â ëîêàëüíûõ íåéðîííûõ öåïÿõ. Â
÷àñòíîñòè, ýêñïåðèìåíòàëüíûì ïóòåì óñòàíîâëåíî, ÷òî â
òåðìèíàëüíîì àáäîìèíàëüíîì ãàíãëèè ðàêîâ ýòà ñèãíà-
ëüíàÿ ìîëåêóëà ìîäóëèðóåò ñèíàïòè÷åñêóþ òðàíñìèññèþ
îò ìåõàíîñåíñîðíûõ àôôåðåíòîâ ê èíòåðíåéðîíàì ïóòåì
óìåíüøåíèÿ èëè óâåëè÷åíèÿ àìïëèòóäû âîçáóæäåíèÿ
ïîñòñèíàïòè÷åñêîãî ïîòåíöèàëà â çàâèñèìîñòè îò ôóíê-
öèîíàëüíîãî êëàññà ìåæñåãìåíòàðíûõ èíòåðíåéðîíîâ
(Aonuma, Newland, 2001; Schuppe et al., 2001a, 2001b;
Schuppe, Newland, 2004). Êðîìå òîãî, ïðèìåíåíèå äî-
íîðîâ èëè èíãèáèòîðîâ NOS äîêàçàëî ñòèìóëèðóþùåå
âëèÿíèå NO íà àêòèâíîñòü ìîòîíåéðîíîâ (Araki et al.,
2004). Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå î íàëè÷èè uNOS â èí-
òåðíåéðîíàõ è íåéðîïèëÿõ òóëîâèùíîãî ìîçãà ðàêîîá-
ðàçíûõ òàêæå ñâèäåòåëüñòâóþò îá ó÷àñòèè îêñèäà àçîòà â
îáðàáîòêå ìåõàíîñåíñîðíîé èíôîðìàöèè.

Âìåñòå ñ òåì âûñîêàÿ ëîêàëüíàÿ è ìåæâèäîâàÿ âàðèà-
áåëüíîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ uNOS-ïîçèòèâíûõ ñòðóêòóð â
ÖÍÑ, óñòàíîâëåííàÿ íàìè ó 10 ïðåäñòàâèòåëåé ðàêîîá-
ðàçíûõ, ïî-âèäèìîìó, îòðàæàåò ðàçëè÷íûå âîçìîæíîñòè
ñåíñîðíîé ïëàñòè÷íîñòè ýòèõ âèäîâ. Â ðÿäå èññëåäîâà-
íèé ïîêàçàíî, ÷òî NO â ëîêàëüíûõ íåðâíûõ öåïÿõ ÿâëÿåò-
ñÿ îäíèì èç ðåãóëÿòîðîâ ñèíàïòè÷åñêîé ïëàñòè÷íîñòè
ìåæíåéðîííûõ ñâÿçåé ÖÍÑ, îáåñïå÷èâàþùèõ àäàïòàöèþ
ê ðàçëè÷íûì ñòðåññîâûì âîçäåéñòâèÿì, â òîì ÷èñëå ê ìå-
íÿþùåéñÿ ñðåäå îáèòàíèÿ (Aonuma, Newland, 2001; Casa-
res, Mantione, 2006; Gonzalez et al., 2008; Romano et al.,
2011). Èìåþòñÿ ñîîáùåíèÿ î çíà÷èòåëüíîì óâåëè÷åíèè
àêòèâíîñòè êîíñòèòóòèâíûõ NOS ó ðàêîîáðàçíûõ, îáèòà-
þùèõ â íåáëàãîïðèÿòíûõ ýêîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ (Casa-
res, Mantione, 2006).

Áîëåå âûñîêèå çíà÷åíèÿ ïîêàçàòåëåé, õàðàêòåðèçóþ-
ùèõ ðàçâèòèå uNOS-ïîçèòèâíûõ ñòðóêòóð â ÖÍÑ, âûÿâ-
ëåíû ó O. oratoria è E. japonicus, ëó÷øå ïðèñïîñîáëåí-
íûõ ê îáèòàíèþ â ýêîëîãè÷åñêè íåáëàãîïðèÿòíîé ïðè-
áðåæíîé çîíå ïî ñðàâíåíèþ ñ äðóãèìè áåñïîçâîíî÷íûìè
(Hamano, Yamamoto, 2005), ó êîòîðûõ â ãîëîâíîì è òóëî-
âèùíîì ìîçãå íàìè îòìå÷åí íèçêèé óðîâåíü ýêñïðåññèè
îêñèäà àçîòà. Ïîëó÷åííûå íàìè äàííûå òàêæå äàþò îñíî-
âàíèå ïðåäïîëîæèòü íàëè÷èå âçàèìîñâÿçè ìåæäó óðîâ-
íåì êîíñòèòóòèâíîãî ñèíòåçà uNOS â ÖÍÑ ðàêîîáðàçíûõ
è èõ àäàïòèâíûìè âîçìîæíîñòÿìè.
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COMPARATIVE CHARACTERISTICS OF uNOS-POSITIVE STRUCTURES

IN THE CNS OF SOME SPECIES OF CRUSTACEANS
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We conducted a comparative study of NO-ergic system in the CNS of 10 species of crustaceans subclass
Malacostraca, belonging to orders Stomatopoda and Decapoda, with a common habitat in Ussuri Bay (Sea of
Japan). Both similar characteristics and differences in content and distribution of universal NO-synthase
(uNOS) were revealed in homologous parts of the brain and ventral nerve cord of the investigated species of
crustaceans. We discuss the involvement of nitric oxide in the regulation of physiological functions of decapod
crustaceans and its role in the processes of adaptation to the environmental conditions.
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