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Êîìïîíåíòû äîôàìèíîâîé ñèñòåìû â íåéðîýíäîêðèííûõ êîìïëåêñàõ ïðåäñåðäèÿ óëèòêè

Êàòåõîëàìèí äîïàìèí (ÄÀ) ÿâëÿåòñÿ âàæíûì íåéðîòðàíñìèòòåðîì è ãîðìîíîì, çàäåéñòâîâàííûì
âî ìíîãèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ è ñòðåññ-ðåàêöèÿõ ó ïîçâîíî÷íûõ è áåñïîçâîíî÷íûõ. Öåëü ðàáî-
òû çàêëþ÷àëàñü â âûÿñíåíèè íàëè÷èÿ è ëîêàëèçàöèè ýëåìåíòîâ äîïàìèíîâîé ñèñòåìû — òèðîçèí ãèä-
ðîêèíàçû (ÒÃ), äîôàìèí-áåòà-ãèäðîêèíàçû (ÄÀáåòàÃÊ) è ðåöåïòîðîâ ïåðâîãî òèïà ê äîôàìèíó
(ÄÀ-Ð1) — â êëåòêàõ íåéðîýíäîêðèííûõ êîìïëåêñîâ (ÍÝÊ) ïðåäñåðäèÿ áðþõîíîãîãî ìîëëþñêà Achati-
na achatina. Ïðåäñåðäíûå ÍÝÊ óëèòêè îáðàçîâàíû êðóïíûìè ãðàíóëÿðíûìè êëåòêàìè (ÃÊ) è òåñíî
ñ íèìè êîíòàêòèðóþùèìè íåðâíûìè âîëîêíàìè. Èñïîëüçîâàëè ìåòîäû ãèñòîõèìèè, èììóíîôëóî-
ðåñöåíòíîãî îêðàøèâàíèÿ è èììóíîýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè. Èíäóöèðîâàííàÿ ãëèîêñèëîâîé êèñëî-
òîé ôëóîðåñöåíöèÿ ïîêàçàëà íàëè÷èå êàòåõîëàìèíîâ â íåðâíûõ âîëîêíàõ è ÃÊ. ÒÃ-ïîäîáíûé è
ÄÀáåòàÃ-ïîäîáíûé èììóíîðåàêòèâíûé ìàòåðèàë îáíàðóæåí êàê â íåðâíûõ âîëîêíàõ, òàê è â ãðàíóëàõ
ÃÊ. ÄÀ-Ð1-ïîçèòèâíûé ìàòåðèàë âûÿâëåí òîëüêî â íåðâíûõ âîëîêíàõ. Êðîìå òîãî, ïîêàçàíî, ÷òî ýêçî-
ãåííûé ÄÀ âûçûâàåò óñèëåííóþ äåãðàíóëÿöèþ ÃÊ in vivo. Ïîëó÷åííûå äàííûå ñâèäåòåëüñòâóþò îá
ó÷àñòèè äîôàìèíîâîé ñèñòåìû â ôóíêöèîíèðîâàíèè ÍÝÊ óëèòêè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: ãðàíóëÿðíûå êëåòêè, äîôàìèí, òèðîçèí ãèäðîêñèëàçà, äîôàìèí-áåòà-ãèäðî-
êñèëàçà, ðåöåïòîðû ê äîôàìèíó

Ï ð è í ÿ ò û å ñ î ê ð à ù å í è ÿ: ÃÊ — ãðàíóëÿðíûå êëåòêè, ÄÀ — äîôàìèí, ÄÀ-áåòà-Ã — äîô-
àìèí-áåòà-ãèäðîêñèëàçà, ÍÝÊ — íåéðîýíäîêðèííûå êîìïëåêñû, ÒÃ — òèðîçèí ãèäðîêñèëàçà, ÄÀ-Ð1 —
ðåöåïòîðû ïåðâîãî òèïà ê äîôàìèíó, ÝÌ — ýëåêòðîííàÿ ìèêðîñêîïèÿ.

Áèîãåííûé àìèí äîôàìèí (ÄÀ) âûïîëíÿåò â îðãàíèç-
ìå æèâîòíûõ ðîëü ãîðìîíà è íåéðîòðàíñìèòòåðà, âõîäÿ-
ùåãî â ãðóïïó êàòåõîëàìèíîâ. ÄÀ îáðàçóåòñÿ èç L-òèðî-
çèíà, êîòîðûé ïîä äåéñòâèåì òèðîçèí ãèäðîêñèëàçû (ÒÃ)
ïðåâðàùàåòñÿ â äèãèäðîêñèôåíèëàëàíèí (L-ÄÎÔÀ), êî-
òîðûé â ñâîþ î÷åðåäü ïîä äåéñòâèåì L-ÄÎÔÀ-äåêàðáî-
êñèëàçû ïðåâðàùàåòñÿ â ÄÀ. Ñàì ÄÀ ÿâëÿåòñÿ áèîõèìè-
÷åñêèì ïðåäøåñòâåííèêîì íîðàäðåíàëèíà è àäðåíàëèíà.
Ïðåâðàùåíèå ÄÀ â íîðàäðåíàëèí ïðîèñõîäèò ïðè ó÷àñ-
òèè äîôàìèí-áåòà-ãèäðîêñèëàçû (ÄÀ-áåòà-Ã). Â êà÷åñò-
âå íåéðîìåäèàòîðà ñèíòåçèðóåìûé íåéðîíàìè ÄÀ çàäåé-
ñòâîâàí â ïåðåäà÷å íåðâíîãî èìïóëüñà ÷åðåç ñèíàïòè-
÷åñêóþ ùåëü è ÿâëÿåòñÿ ãëàâíûì òðàíñìèòòåðîì ÖÍÑ.
Âàæíàÿ åãî ðîëü â íîðìàëüíîé ðàáîòå ìîçãà è åå íàðóøå-
íèÿõ ïðèâëåêàåò âíèìàíèå èññëåäîâàòåëåé â îáëàñòè íåé-
ðîôàðìàêîëîãèè, íåéðîëîãèè è ïñèõèàòðèè (Marsden,
2006). Àêòèâíîñòü ÄÀ íå îãðàíè÷èâàåòñÿ ÖÍÑ. Îí òàêæå
îñóùåñòâëÿåò ãîðìîíàëüíûå ôóíêöèè è ó÷àñòâóåò â ðåãó-
ëÿöèè ìíîãèõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ. Õîðîøî èçâåñò-
íû ôàðìàêîëîãè÷åñêèå ñâîéñòâà ÄÀ ïî îòíîøåíèþ ê êàð-
äèîâàñêóëÿðíîé è ðåíàëüíîé ñèñòåìàì (Casagrande, 1991).

Ãîðìîí âîçäåéñòâóåò íà ñîìàòè÷åñêèå êëåòêè ÷åðåç
äîôàìèíîâûå ðåöåïòîðû (ÄÀ-Ð), ïðèíàäëåæàùèå ê êëàñ-

ñó òðàíñìåìáðàííûõ G-áåëîêñâÿçàííûõ ðåöåïòîðîâ.
Ê íàñòîÿùåìó âðåìåíè ó ïîçâîíî÷íûõ èäåíòèôèöèðîâà-
íî ïÿòü ïîäòèïîâ ÄÀ-Ð. ÄÀ ÿâëÿåòñÿ ýâîëþöèîííî êîí-
ñåðâàòèâíûì ãîðìîíîì è îáíàðóæèâàåòñÿ ó íå èìåþùèõ
íåðâíîé ñèñòåìû ãóáîê (Hongwei Liu et al., 2004). Ó áåñ-
ïîçâîíî÷íûõ, îáëàäàþùèõ íåðâíîé ñèñòåìîé, íà÷èíàÿ ñ
íåìàòîä, ÄÀ ó÷àñòâóåò â ôîðìèðîâàíèè ïîâåäåí÷åñêèõ
ðåàêöèé (Barron et al., 2010). Ó íàñåêîìûõ ÄÀ ÿâëÿåòñÿ
åäèíñòâåííûì ôèçèîëîãè÷åñêè çíà÷èìûì êàòåõîëàìè-
íîì (Mustard et al., 2005; Verlinden, 2018). Ñðàâíèòåëüíî
ïðîñòî óñòðîåííóþ íåðâíóþ ñèñòåìó Caenorhabditis ele-
gans øèðîêî èñïîëüçóþò äëÿ èçó÷åíèÿ ìåõàíèçìîâ äåé-
ñòâèÿ ÄÀ (McDonald et al., 2006).

ÄÀ îïðåäåëÿþò êàê îñíîâíîé è ïðåäïîëîæèòåëüíî
åäèíñòâåííûé êàòåõîëàìèí áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ (Æó-
ðàâëåâ, 1999). Â èõ ãåìîëèìôå ñîäåðæàíèå ÄÀ ìåíÿåòñÿ
ïðè âîçäåéñòâèè ñòðåññîâûõ ôàêòîðîâ; ïðè ýòîì íàïðàâ-
ëåííîñòü ýòîãî èçìåíåíèÿ íîñèò ïðîòèâîðå÷èâûé õàðàê-
òåð. Òàê, ðàçíûå âèäû âîçäåéñòâèÿ (âûñîêàÿ òåìïåðàòóðà,
ïîíèæåííàÿ ñîëåíîñòü è âûäåðæêà íà âîçäóõå) âûçûâàþò
ïàäåíèå êîíöåíòðàöèè ÄÀ â ãåìîëèìôå ìîðñêîãî ãðå-
áåøêà (Chen et al., 2008). Â òî æå âðåìÿ ó óñòðèöû âñëåä-
ñòâèå ñõîæèõ âîçäåéñòâèé ïðîèñõîäèò ïîâûøåíèå óðîâ-
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íÿ ÄÀ â ãåìîëèìôå (Lacoste et al., 2001). ÄÀ îáíàðóæåí
êàê â öåíòðàëüíîé, òàê è â ïåðèôåðè÷åñêîé íåðâíîé ñèñ-
òåìå ìîëëþñêîâ (Faller et al., 2008). Ïîêàçàíî åãî ó÷àñòèå
âî ìíîãèõ áèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññàõ — ïèòàíèè (Wieland,
Gelperin, 1983; Quinlan et al., 1997), äûõàíèè (Moroz, Win-
low, 1992), îòêëàäûâàíèè ÿèö (Werkman et al., 1990)
è ñåêðåöèè àëüáóìèíîâûõ æåëåç (Saleuddin et al., 2000;
Kiehn et al., 2001). Ôåðìåíò ÄÀ-áåòà-Ã, äëÿ êîòîðîãî ÄÀ
ñëóæèò íåîáõîäèìûì äëÿ ñèíòåçà íîðàäðåíàëèíà ñóáñò-
ðàòîì, âûÿâëåí ó ïðåñíîâîäíîãî áðþõîíîãîãî ìîëëþñêà
Viviparus (Ottaviani et al., 1993) è ó áåëîé êðåâåòêè Litope-
naeus vannamei (Cheng et al., 2016), à Ò-Ã, ó÷àñòâóþùàÿ â
áèîñèíòåçå ÄÀ, — â íåðâíîé ñèñòåìå äâóõ ïðåäñòàâèòå-
ëåé ðîäà Biomphalaria (Vallejo et al., 2014).

Ðàíåå ìû ïîêàçàëè íàëè÷èå ÄÀ â ãåìîëèìôå èíòàêò-
íûõ àõàòèí è ðåçêîå âîçðàñòàíèå åãî êîíöåíòðàöèè ïðè
ñòðåññå, îáóñëîâëåííîì êðàòêîâðåìåííîé ãðàâèòàöèîí-
íîé íàãðóçêîé; ñðåäè êàòåõîëàìèíîâ â ãåìîëèìôå àõàòè-
íû ÄÀ ïðèñóòñòâóåò â íàèáîëüøåé êîíöåíòðàöèè, êîòî-
ðàÿ ñîñòàâëÿåò 1200 ïã/ìë â íîðìå è áîëåå ÷åì â 4 ðàçà
óâåëè÷èâàåòñÿ ïðè ñòðåññå (Martynova et al., 2015).

Â ãîðìîíàëüíîé ðåãóëÿöèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåñ-
ñîâ ó áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ ó÷àñòâóþò íåéðîýíäîêðèí-
íûå êîìïëåêñû (ÍÝÊ), ðàñïîëîæåííûå â ïðåäñåðäèè
ìåæäó ýíäîòåëèàëüíûìè êëåòêàìè è ìûøå÷íûìè âîëîê-
íàìè è ñîñòîÿùèå èç êðóïíûõ ãðàíóëÿðíûõ êëåòîê (ÃÊ) è
òåñíî ñ íèìè êîíòàêòèðóþùèõ íåðâíûõ âîëîêîí, ñîïðî-
âîæäàåìûõ èíòåðñòèöèàëüíûìè êëåòêàìè. Âñå ýòè êëå-
òî÷íûå ýëåìåíòû ñîäåðæàò ãðàíóëû, â êîòîðûõ âûÿâëåí
öåëûé ðÿä áèîàêòèâíûõ âåùåñòâ, òàêèõ êàê ïðåäñåðä-
íûé íàòðèéóðåòè÷åñêèé ïåïòèä (Ìàðòûíîâà è äð., 2004),
áåëîê òåïëîâîãî øîêà Hsp70 (Martynova et al., 2007), ñóá-
ñòàíöèÿ P è FRMFàìèä (Øàáåëüíèêîâ è äð., 2008), ñåðî-
òîíèí, ãèñòàìèí (Bystrova et al., 2014) è êîðòèêîëèáåðèí
(Ìàðòûíîâà è äð., 2018). Çàäà÷à íàñòîÿùåé ðàáîòû çà-
êëþ÷àëàñü â èññëåäîâàíèè íàëè÷èÿ è ëîêàëèçàöèè êîì-
ïîíåíòîâ äîôàìèíîâîé ñèñòåìû — ÒÃ, ÄÀ-áåòà-Ã è
ÄÀ-Ð1 — â ïðåäñåðäíûõ ÍÝÊ àõàòèíû. Êðîìå òîãî, áûëî
ïðîòåñòèðîâàíî âëèÿíèå ýêçîãåííîãî ÄÀ íà äåãðàíóëÿ-
öèþ ÃÊ in vivo.

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Æ è â î ò í û å. Â êà÷åñòâå ýêñïåðèìåíòàëüíîãî ìàòå-
ðèàëà èñïîëüçîâàëè ïðåäñåðäèÿ ãèãàíòñêîé àôðèêàíñêîé
óëèòêè Achatina achatina. Ïîïóëÿöèÿ óëèòîê â òå÷åíèå
íåñêîëüêèõ ëåò ñîäåðæèòñÿ â ëàáîðàòîðèè ïðè ïîñòîÿí-
íîé òåìïåðàòóðå (îêîëî 25 °Ñ), èñêóññòâåííîì ñâåòîâîì
ðåæèìå (12-÷àñîâîì îñâåùåíèè), íà âåãåòàðèàíñêîé äèå-
òå. Â îïûò áðàëè âçðîñëûõ àõàòèí ìàññîé 15—20 ã.

Ã è ñ ò î ô ë ó î ð å ñ ö å í ò í î å î ê ð à ø è â à í è å ò ê à -
í è. Ãèñòîõèìè÷åñêîå âûÿâëåíèå ìîíîàìèíîâ ñ ïîìîùüþ
ãëèîêñèëîâîé êèñëîòû ïðîâîäèëè ïî îïèñàííîé ìåòîäè-
êå (De la Torre, Surgeon, 1976) â ìîäèôèêàöèè Çàéöåâîé ñ
êîëëåãàìè (Zaitseva et al., 2015). Èçîëèðîâàííîå ïðåäñåð-
äèå ìîëëþñêà èíêóáèðîâàëè 1.5 ÷ ïðè 4 °Ñ â 1 Ì ãëèîê-
ñèëîâîé êèñëîòå (Sigma G10601, ÑØÀ), ñâåæåïðèãî-
òîâëåííîé íà ðàñòâîðå, ñîäåðæàùåì 1 M ãèäðîêàðáîíàò
íàòðèÿ, 0.3 M ñàõàðîçó è 0.1 M HEPES, pH 7.4. Ïîñëå èí-
êóáàöèè òêàíü ðàñïðàâëÿëè ïðåïàðîâàëüíûìè èãëàìè íà
ïîêðîâíîì ñòåêëå, ñóøèëè ñíà÷àëà 30 ìèí ïðè êîìíàò-
íîé òåìïåðàòóðå, çàòåì 40 ìèí ïðè 60 °Ñ, ïîñëå ÷åãî çà-
êëþ÷àëè â ïàðàôèíîâîå ìàñëî. Ðåãèñòðàöèþ ôëóîðåñöåí-
öèè ïðîâîäèëè êàìåðîé Leica DFC420c (Leica Microsys-

tem, Ãåðìàíèÿ) íà ìèêðîñêîïå AxioVert 200V (Carl Zeiss,
Ãåðìàíèÿ), îáîðóäîâàííîì ôèëüòðîì Filter Set02 (Carl
Zeiss, Ãåðìàíèÿ); äëèíà âîëíû âîçáóæäåíèÿ è ýìèññèÿ —
ñîîòâåòñòâåííî 365 è 420 íì.

È ì ì ó í î ô ë ó î ð å ñ ö å í ò í î å î ê ð à ø è â à í è å
ò ê à í è. Àíàëèç ïðîâîäèëè, ñëåäóÿ ñòàíäàðòíîìó èììó-
íîöèòîõèìè÷åñêîìó ïðîòîêîëó. Èçîëèðîâàííûå ïðåäñåð-
äèÿ ðàñòÿãèâàëè ïðåïàðîâàëüíûìè èãëàìè íà ïðåäìåò-
íîì ñòåêëå è ôèêñèðîâàëè 4%-íûì ÏÔÀ â òå÷åíèå 1 ñ
ïðè 4 °Ñ. Ïîñëå 3-êðàòíîé ïðîìûâêè â PBS òêàíü îáðàáà-
òûâàëè DMSO ñ êàðáèíîëîì (1 : 4) â òå÷åíèå 1 ÷ è ïîìå-
ùàëè â ÷èñòûé êàðáèíîë íà 1 ñóò ïðè –25 °C. Âíîâü ïðî-
ìûâàëè â PBS 3 ðàçà ïî 5 ìèí òêàíü è îáðàáàòûâàëè
10%-íîé ôåòàëüíîé ñûâîðîòêîé äëÿ áëîêèðîâêè íåñïåöè-
ôè÷åñêîãî ñâÿçûâàíèÿ àíòèòåë. Ïîñëå ýòîãî òêàíü èíêó-
áèðîâàëè ñ ïåðâûìè àíòèòåëàìè â òå÷åíèå 1 ñóò ïðè 4 °C
è çàòåì ñî âòîðûìè àíòèòåëàìè. Èçîáðàæåíèÿ ïîëó÷àëè ñ
ïîìîùüþ ìèêðîñêîïà Axiovert 200 M (Carl Zeiss, Ãåðìà-
íèÿ), îñíàùåííîãî öèôðîâîé êàìåðîé Leica DFC 420C
(Leica Microsystems, Ãåðìàíèÿ) ïðè óâåëè÷åíèè îáúåêòè-
âà 40�.

È ì ì ó í î ý ë å ê ò ð î í í à ÿ ì è ê ð î ñ ê î ï è ÿ. Èçîëè-
ðîâàííûå ïðåäñåðäèÿ ôèêñèðîâàëè â 2.5%-íîì ãëóòàðà-
ëüäåãèäå íà 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì áóôåðå, pH 7.2, ñ ñîäåð-
æàíèåì ñàõàðîçû 2 % â òå÷åíèå 1.5 ÷ ïðè 4 °Ñ. Ïîñòôèê-
ñàöèþ ïðîâîäèëè â 1%-íîì OsO4 íà 0.1 Ì êàêîäèëàòíîì
áóôåðå, pH 7.4, ñ ñîäåðæàíèåì ñàõàðîçû 5 % â òå÷åíèå 1 ÷
ïðè 4 °Ñ. Çàòåì îáðàçöû òêàíè îáåçâîæèâàëè â ñåðèè ðàñ-
òâîðîâ ýòàíîëà ñ ïîâûøàþùåéñÿ êîíöåíòðàöèåé è çàêëþ-
÷àëè â ñìåñü Àðàëäèòà è Ýïîíà. Óëüòàòîíêèå ñðåçû èçãî-
òàâëèâàëè ñ ïîìîùüþ àëìàçíîãî íîæà íà LKB-Ultratome.
Äëÿ ïðîâåäåíèÿ èììóíîõèìè÷åñêèõ òåñòîâ óëüòðàòîíêèå
ñðåçû ñîáèðàëè íà íèêåëåâûå ñåòî÷êè, îáðàáàòûâàëè
3%-íîé ïåðåêèñüþ âîäîðîäà â òå÷åíèå 20 ìèí äëÿ ðàç-
ðûõëåíèÿ ñìîëû, 1 ñóò èíêóáèðîâàëè ñ ïåðâûìè àíòèòå-
ëàìè ïðè 4 °Ñ âî âëàæíîé êàìåðå è ïîñëå ïðîìûâêè â
PBS èíêóáèðîâàëè ñî âòîðûìè àíòèòåëàìè â òå÷åíèå 1 ÷
ïðè êîìíàòíîé òåìïåðàòóðå, ïîñëå ÷åãî îêðàøèâàëè óðà-
íèë-àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà è ïðîñìàòðèâàëè íà
ýëåêòðîííîì ìèêðîñêîïå Zeiss Libra 120 (Carl Zeiss, Ãåð-
ìàíèÿ) ïðè óñêîðÿþùåì íàïðÿæåíèè 80 êÂ.

À í ò è ò å ë à: äëÿ èììóíîôëóîðåñöåíòíîãî îêðàøèâà-
íèÿ ïðèìåíÿëè ïîëèêëîíàëüíûå àíòèòåëà ê ÒÃ (Abcam,
ab112, ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 : 100, ïîëèêëîíàëüíûå àíòè-
òåëà ê ÄÀ-áåòà-Ã (Enzo, BML-DZ1020) â ðàçâåäåíèè
1 : 50 è ìîíîêëîíàëüíûå àíòèòåëà ê ÄÀ-Ð1 (Sigma,
D2944, ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 :50. Â êà÷åñòâå âòîðûõ àí-
òèòåë èñïîëüçîâàëè ALEXA 488 (Abcam, ab150115,
ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 : 600 (â ñëó÷àå ïåðâûõ ìîíîêëîíà-
ëüíûõ àíòèòåë) è êðîëè÷üè àíòèòåëà ïðîòèâ èììóíîãëî-
áèíîâ êðûñû, êîíúþãèðîâàííûå ñ FITC (Sigma, F9887,
ÑØÀ), â ðàçâåäåíèè 1 :200 (â ñëó÷àå ïåðâûõ ïîëèêëî-
íàëüíûõ àíòèòåë). Äëÿ ÝÌ-èììóíîöèòîõèìè÷åñêèõ ðå-
àêöèé èñïîëüçîâàëè ïîëèêëîíàëüíûå àíòèòåëà ïðîòèâ
ÄÀáåòàÃ (Enzo, BML-DZ1020) â ðàçâåäåíèè 1 : 100 è ìî-
íîêëîíàëüíûå àíòèòåëà ïðîòèâ ÄÀ-Ð1 (Sigma, D2944,
ÑØÀ) â ðàçâåäåíèè 1 : 1000. Â êà÷åñòâå âòîðûõ àíòèòåë
ïðèìåíÿëè àíòèòåëà ïðîòèâ èììóíîãëîáóëèíîâ êðîëèêà
(äëÿ ïîëèêëîíàëüíûõ àíòèòåë) èëè ïðîòèâ èììóíîãëîáó-
ëèíîâ ìûøè (äëÿ ìîíîêëîíàëüíûõ àíòèòåë), êîíúþãèðî-
âàííûå ñ êîëëîèäíûì çîëîòîì (Sigma, G7402, ÑØÀ),
â ðàçâåäåíèè 1 : 10.

Â î ç ä å é ñ ò â è å Ä À í à ï ð å ä ñ å ð ä í û å Ã Ê
ó ë è ò ê è i n v i v o. Â ïîëîñòü òåëà óëèòêè èíúåöèðîâàëè
0.06 ìë ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà (61 ìÌ, 3.3 ìÌ KCl,
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10.7 ìÌ CaCl2, 13 ìÌ MgSO4 è 10 ìÌ HEPES, pH 7.4),
ñîäåðæàùåãî ãèäðîõëîðèä ÄÀ (Sigma) â êîíöåíòðàöèè
4000 ïã/ìë. Êîíòðîëüíûì æèâîòíûì ââîäèëè ÷èñòûé ôè-
çèîëîãè÷åñêèé ðàñòâîð â òîì æå îáúåìå. Åùå îäíèì êîí-
òðîëåì ñëóæèëè èíòàêòíûå óëèòêè. ×åðåç 1.5 ÷ ïðåäñåð-
äèÿ èçîëèðîâàëè, ôèêñèðîâàëè è çàëèâàëè â ýïîêñèäíûå
ñìîëû ïî ïðîòîêîëó ïîäãîòîâêè ìàòåðèàëà äëÿ èììóíî-
ýëåêòðîííîé ìèêðîñêîïèè (ñì. âûøå). Àíàëèç ïðîâîäèëè
íà ïîëóòîíêèõ ñðåçàõ, îêðàøåííûõ àëüöèàíîâûì ñèíèì.

Ñ ò à ò è ñ ò è ÷ å ñ ê à ÿ î á ð à á î ò ê à. Ïîäñ÷åò äîëè äå-
ãðàíóëèðîâàííûõ êëåòîê ïðîâîäèëè â íåñêîëüêèõ ñëó-
÷àéíûõ ïîëÿõ çðåíèÿ (â ñóììå íå ìåíåå 200 êëåòîê) â ïðå-
ïàðàòàõ, ïîëó÷åííûõ â òðåõ íåçàâèñèìûõ ýêñïåðèìåíòàõ
íà 3 îñîáÿõ óëèòêè â êàæäîì. Äàííûå ïðåäñòàâëåíû êàê
ñðåäíåå è åãî îøèáêà; ðàçëè÷èå îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ
t-êðèòåðèÿ Ñòúþäåíòà è ñ÷èòàëè äîñòîâåðíûì ïðè
P < 0.05.

Ðåçóëüòàòû

Í à ë è ÷ è å ê à ò å õ î ë à ì è í î â â ïðåäñåðäèè óëèòêè
âûÿâëÿëè ãèñòîõèìè÷åñêè ñ ïîìîùüþ ãëèîêñèëîâîé êèñ-
ëîòû. Ïîëîæèòåëüíóþ ðåàêöèþ íàáëþäàëè â íåðâíûõ âî-
ëîêíàõ è ãðàíóëàõ ÃÊ (ðèñ. 1, à).

Ý ê ñ ï ð å ñ ñ è þ ÒÃ èññëåäîâàëè ìåòîäîì ôëóîðåñ-
öåíòíîé èììóíîãèñòîõèìèè. ÒÃ-èììóíîðåàêòèâíûé ìà-
òåðèàë áûë îáíàðóæåí â ÃÊ è íåðâíûõ âîëîêíàõ (ðèñ. 1,
á, â).

Ý ê ñ ï ð å ñ ñ è þ Ä-áåòà-Ã â òêàíè ïðåäñåðäèÿ óëèòêè
èññëåäîâàëè ìåòîäàìè ôëóîðåñöåíòíîé èììóíîãèñòîõè-
ìèè è ÝÌ-èììóíîöèòîõèìèè. Èììóíîôëóîðåñöåíòíûé
àíàëèç ïîêàçàë íàëè÷èå Ä-áåòà-Ã-èììóíîïîçèòèâíîãî
ìàòåðèàëà â ïðåäñåðäíûõ ÃÊ è ïîäõîäÿùèõ ê íèì íåðâ-
íûõ âîëîêíàõ (ðèñ. 1, ã). Ïðè ïðîâåäåíèè ÝÌ-èììóíîöè-
òîõèìè÷åñêîãî îêðàøèâàíèÿ ìåòêà áûëà îáíàðóæåíà íàä
íåéðîñåêðåòîðíûìè ãðàíóëàìè íåðâíûõ âîëîêîí, ãðàíó-
ëàìè ãëèîèíòåðñòèöèàëüíûõ êëåòîê, à òàêæå íàä ãðàíóëà-
ìè ÃÊ (ðèñ. 1, ä).

Ý ê ñ ï ð å ñ ñ è þ Ä-Ð1 â òêàíè ïðåäñåðäèÿ óëèòêè òàê-
æå èññëåäîâàëè ìåòîäàìè ôëóîðåñöåíòíîé èììóíîãèñòî-
õèìèè è ÝÌ-èììóíîöèòîõèìèè. Îáà ìåòîäà âûÿâèëè
ÄÀ-Ð1-ïîçèòèâíûé ìàòåðèàë òîëüêî â íåðâíûõ âîëîêíàõ
ïðåäñåðäèÿ óëèòêè (ðèñ. 1, å, æ). Èíòåíñèâíîñòü ìå÷åíèÿ
íåéðîñåêðåòîðíûõ ãðàíóë ðÿäîì ðàñïîëîæåííûõ íåðâ-
íûõ âîëîêîí îäíîãî ïó÷êà áûëà ñóùåñòâåííî ðàçíîé
(ðèñ. 1, æ).

Â ë è ÿ í è å Ä À í à ä å ã ð à í ó ë ÿ ö è þ Ã Ê i n v i v o
àíàëèçèðîâàëè íà ïîëóòîíêèõ ñðåçàõ çàêëþ÷åííûõ â
ýïîêñèäíûå ñìîëû ïðåäñåðäèÿõ óëèòêè. Íà ïðåïàðàòàõ,
îêðàøåííûõ àëüöèàíîâûì ñèíèì, õîðîøî ðàçëè÷èìû èí-
òàêòíûå è äåãðàíóëèðîâàííûå ÃÊ (ðèñ. 2, à, á). Ïðè íîð-
ìàëüíûõ ôèçèîëîãè÷åñêèõ óñëîâèÿõ â ïðåäñåðäíûõ ÃÊ
óëèòêè ïðîòåêàåò ñïîíòàííûé ïðîöåññ äåãðàíóëÿöèè,
â ÷àñòè êëåòîê ïðèñóòñòâóþò âèçóàëüíî ïóñòûå êàìåðû
ãðàíóë. Ïîñëå ââåäåíèÿ ýêçîãåííîãî ÄÀ êîëè÷åñòâî òà-
êèõ ÃÊ ðåçêî óâåëè÷èëîñü. Â ïðåäñåðäèÿõ èíòàêòíûõ
óëèòîê äîëÿ äåãðàíóëèðîâàííûõ ÃÊ ñîñòàâèëà 14.9 �
� 3.1 %. Ïîñëå ââåäåíèÿ ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà áåç
ÄÀ äîëÿ äåãðàíóëèðîâàííûõ ÃÊ íåìíîãî ïîâûñèëàñü è
ñîñòàâèëà 23.8 � 4.1 %, ÷òî ñòàòèñòè÷åñêè íå îòëè÷àëîñü
îò ïîêàçàòåëÿ íîðìû. ×åðåç 1.5 ÷ ïîñëå èíúåêöèè ÄÀ ïðî-
èçîøëî ïî÷òè òðåõêðàòíîå óâåëè÷åíèå äîëè äåãðàíóëè-
ðîâàííûõ ÃÊ, êîòîðàÿ ñîñòàâèëà 65.4 � 0.85 %, ÷òî îòëè-
÷àëîñü è îò íîðìû, è îò êîíòðîëÿ ñ ââåäåíèåì ôèçèîëîãè-

÷åñêîãî ðàñòâîðà (Ð < 0.01). Êðîìå òîãî, ÝÌ ïîçâîëèëà
âûÿâèòü â ýêñïåðèìåíòàëüíîì âàðèàíòå äîïîëíèòåëüíî ê
÷àñòè÷íî äåãðàíóëèðîâàííûì ÃÊ è ÃÊ, ïîäâåðãíóâøèåñÿ
ïîëíîé äåãðàíóëÿöèè (ðèñ. 2, â). Òàêèå íåáîëüøîãî ðàç-
ìåðà êëåòêè, ëèøåííûå ãðàíóë, íå ïîääàþòñÿ èäåíòèôè-
êàöèè íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå è íå ìîãëè áûòü ó÷òå-
íû ïðè ïîäñ÷åòå äîëè äåãðàíóëèðîâàííûõ ÃÊ íà ãèñòîëî-
ãè÷åñêèõ ïðåïàðàòàõ. Ñëåäîâàòåëüíî, äîôàìèí âûçûâàë
áîëåå çíà÷èòåëüíóþ äåãðàíóëÿöèþ ÃÊ, ÷åì ïîêàçàë àíà-
ëèç íà ñâåòîîïòè÷åñêîì óðîâíå.

Îáñóæäåíèå

Ãèñòîõèìè÷åñêàÿ ðåàêöèÿ âûÿâèëà íàëè÷èå êàòåõîëà-
ìèíîâ â ÃÊ è íåðâàõ ïðåäñåðäèÿ. Ïîëíûé ñîñòàâ êàòåõî-
ëàìèíîâ â ýëåìåíòàõ ÍÝÊ íå óñòàíîâëåí, íî îäíèì èç
íèõ, êàê ïîêàçàëî íàøå èññëåäîâàíèå, ÿâëÿåòñÿ ÄÀ; çäåñü
îáíàðóæåíû îñíîâíûå ôåðìåíòû öåïî÷êè áèîõèìè÷åñêî-
ãî ïðåâðàùåíèÿ òðèïòîôàíà â ÄÀ è çàòåì â íîðàäðåíà-
ëèí — ÒÃ è ÄÀ-áåòà-Ã; ïðèñóòñòâèå ïîñëåäíåé ïðåäïîëà-
ãàåò íàëè÷èå â ÍÝÊ òàêæå è íîðàäðåíàëèíà. Òàêèì îáðà-
çîì, íåðâíûå îêîí÷àíèÿ, êîíòàêòèðóþùèå ñ ÃÊ â ñîñòàâå
ÍÝÊ, ÿâëÿþòñÿ äîôàìèíåðãè÷åñêèìè. Ñàìè ÃÊ ñèíòåçè-
ðóþò è ñåêðåòèðóþò ÄÀ, êîòîðûé â ýòîì ñëó÷àå ìîæåò
ôóíêöèîíèðîâàòü â êà÷åñòâå ãîðìîíà. Ñ òîêîì ãåìîëèì-
ôû ÄÀ ïîïàäàåò èç ïðåäñåðäèÿ â æåëóäî÷åê è äàëåå ïîä
äåéñòâèåì ñåðäå÷íûõ ñîêðàùåíèé áûñòðî ðàñïðîñòðàíÿ-
åòñÿ ïî âñåìó îðãàíèçìó. Îäíà èç âîçìîæíûõ ôóíêöèé
ÄÀ, ñåêðåòèðóåìîãî ÃÊ, — ðåãóëÿöèÿ ðàáîòû ñàìîãî
ñåðäöà, ïîäîáíî òîìó êàê ýòî ïðîèñõîäèò ó ïîçâîíî÷íûõ
(Polakowski et al., 2004). Êðîìå òîãî, èçâåñòíî, ÷òî ýòîò
ãîðìîí ó ìîëëþñêîâ ó÷àñòâóåò âî ìíîãèõ ôèçèîëîãè÷å-
ñêèõ ïðîöåññàõ. Òàê, èìåþòñÿ äàííûå î âîçäåéñòâèè ÄÀ
íà ÷óâñòâèòåëüíûé ýïèòåëèé îðãàíîâ îáîíÿíèÿ è äâèæå-
íèå ùóïàëåö (Rosshchin, Balaban, 2012), íà ðåñíèò÷àòûå
êëåòêè âåëþìà ëè÷èíêè Mytilus edulis, â êîòîðûõ îí èíãè-
áèðóåò ñêîðîñòü ïèòàíèÿ (Beiras, Widdows, 1995), íà çà-
äåðæàíèå íåðåñòà ó äðåéññåíû Dreissena polymorpha
(Fong et al., 1993) è ñíèæåíèå àêòèâíîñòè âîëí ìûøå÷-
íûõ ñîêðàùåíèé ïîäîøâû ó âèíîãðàäíîé óëèòêè Helix sp.
(Pavlova, 2001). Ðåãóëÿöèÿ âñåõ ýòèõ ïðîöåññîâ ìîæåò
îïîñðåäîâàòüñÿ ÄÀ, ñåêðåòèðóåìûì ÃÊ â ñîñòàâå ÍÝÊ.

Ðåçóëüòàòû ðàáîòû ïîçâîëÿþò äîáàâèòü ÄÀ â óæå
èìåþùèéñÿ îáøèðíûé ñïèñîê áèîàêòèâíûõ âåùåñòâ,
ïðèñóòñòâóþùèõ â êëåòêàõ ÍÝÊ.

Â òå÷åíèå ïîñëåäíèõ 20 ëåò ðàçðàáàòûâàåòñÿ êîíöåï-
öèÿ ÄÀ êàê ðåãóëÿòîðà èììóííûõ ðåàêöèé; ïîêàçàíî åãî
âëèÿíèå íà àêòèâíîñòü ëèìôîöèòîâ è èììóííûõ ýôôåê-
òîðíûõ êëåòîê ïîçâîíî÷íûõ (Basu, Dasqupta, 2000). Ãðóï-
ïà Îòòàâèàíè ñ ñîòðóäíèêàìè â ñâîèõ ìíîãî÷èñëåííûõ
ðàáîòàõ ïîêàçàëà ñõîäñòâî íàáîðà áèîàêòèâíûõ ìîëåêóë,
ó÷àñòâóþùèõ â ôîðìèðîâàíèè èììóííîãî îòâåòà,
ñòðåññ-ðåàêöèè è íåéðîýíäîêðèííîé ðåãóëÿöèè ó áåñïîç-
âîíî÷íûõ, â ÷àñòíîñòè ìîëëþñêîâ, è ïîçâîíî÷íûõ; ïðè
ýòîì êëåòêè ãåìîëèìôû ãåìîöèòû àâòîðû ðàññìàòðèâàþò
â êà÷åñòâå ãëàâíûõ èììóíîêîìïåòåíòíûõ êëåòîê ìîëëþ-
ñêîâ (Blom, Ottaviani, 2017; Malagoli, Ottaviani, 2017).
Ïðåäïîëàãàþò ñóùåñòâîâàíèå ó ìîëëþñêîâ åäèíîé íåé-
ðîýíäîêðèííî-èììóííîé ðåãóëÿòîðíîé ñåòè, â êîòîðîé
ÄÀ è ôåðìåíòû åãî áèîõèìè÷åñêèõ ïðåâðàùåíèé çàíèìà-
þò êëþ÷åâóþ ïîçèöèþ (Cheng et al., 2016, 2017). Â ÷àñò-
íîñòè, ïîêàçàíî, ÷òî ÄÀ ìîäóëèðóåò èììóííûé îòâåò íà
ââåäåíèå áàêòåðèé ó ìîðñêîãî ãðåáåøêà (Zhou et al.,
2011). Îáíàðóæåíèå êîìïîíåíòîâ ÄÀ-ñèñòåìû â êëåòêàõ
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Ðèñ. 1. Êîìïîíåíòû äîôàìèíîâîé ñèñòåìû â ïðåäñåðäèè Achatina achatina: ãèñòîõèìè÷åñêîå âûÿâëåíèå êàòåõîëàìèíîâ (à), èììó-
íîôëóîðåñöåíòíîå (á—ã, å) è ÝÌ-èììóíîöèòîõèìè÷åñêîå (ä, æ) îêðàøèâàíèå.

à — ãëèîêñèëàòèíäóöèðîâàííàÿ ôëóîðåñöåíöèÿ íàëè÷åñòâóåò â ÃÊ (çâåçäî÷êà) è íåðâíûõ âîëîêíàõ (ñòðåëêà); á, â — ÒÃ-ïîäîáíàÿ èììóíîðåàêòèâ-
íîñòü â ÃÊ (á) è íåðâíûõ âîëîêíàõ (â), ñòðåëêè óêàçûâàþò íà íåðâíûå âîëîêíà, çâåçäî÷êàìè îòìå÷åíû ÃÊ; ã — ýêñïðåññèÿ ÄÀáåòàÃ-ïîäîáíîãî ìàòå-
ðèàëà â ÃÊ (çâåçäî÷êè) è íåðâíûõ âîëîêíàõ (ñòðåëêè); ä — íàëè÷èå ÄÀáåòàÃ-ïîäîáíîãî ìàòåðèàëà â íåéðîñåêðåòîðíûõ ãðàíóëàõ íåðâíûõ âîëîêîí
(Í) è ãðàíóëàõ ÃÊ (ÃÊ); å — íàëè÷èå ÄÀ-Ð1-ïîäîáíîãî ìàòåðèàëà â íåðâíûõ âîëîêíàõ (ñòðåëêè); æ — íàëè÷èå ÄÀ-Ð1 â íåéðîñåêðåòîðíûõ ãðàíóëàõ
íåðâíûõ âîëîêîí, ðÿäîì ðàñïîëîæåííûå íåðâíûå âîëîêíà îäíîãî íåðâíîãî ïó÷êà ñîäåðæàò áîëåå (äâå çâåçäî÷êè) è ìåíåå (îäíà çâåçäî÷êà) èíòåíñèâ-

íî îêðàøåííûå íåéðîñåêðåòîðíûå ãðàíóëû. à—ã, å: îá. 40�. Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 1 ìêì.



ÍÝÊ ïðåäñåðäèÿ óëèòêè ñâèäåòåëüñòâóåò îá èõ âåðîÿò-
íîì ó÷àñòèè íàðÿäó ñ ãåìîöèòàìè â ôóíêöèîíèðîâàíèè
íåéðîýíäîêðèííî-èììóííîé ðåãóëÿòîðíîé ñåòè, à èìåí-
íî â èììóííîé çàùèòå, íåéðîýíäîêðèííîé ðåãóëÿöèè ôè-
çèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ è ñòðåññ-ðåàêöèÿõ, âàæíûì çâå-
íîì êîòîðûõ ÿâëÿåòñÿ ÄÀ.

ÄÀ-Ð1-ïîäîáíàÿ èììóíîðåàêòèâíîñòü áûëà íàìè âû-
ÿâëåíà â íåéðîñåêðåòîðíûõ ãðàíóëàõ íåðâíûõ âîëîêîí,
íî íå â ÃÊ. Ìû èñïîëüçîâàëè àíòèòåëà ê ÄÀ-Ð ïåðâîãî
òèïà, ðóêîâîäñòâóÿñü èìåþùèìèñÿ äàííûìè îá èõ íàëè-
÷èè â ÖÍÑ ïðóäîâèêà Lymnaea stagnalis (Hernadi et al.,
2012), àëüáóìèíîâîé æåëåçå óëèòêè Helisoma duryi (Mu-
kai et al., 2004) è òêàíÿõ ÿè÷íèêà óñòðèöû Crassostrea an-
gulate (Yang et al., 2013). Îäíàêî, êàê ïîêàçàíî, ó áåñïîç-
âîíî÷íûõ èìååòñÿ ïî êðàéíåé ìåðå 3 ïîäòèïà ðåöåïòîðîâ
ê ÄÀ (Mustard et al., 2005). Âîçìîæíî, ïðåäñåðäíûå ÃÊ
àõàòèíû âîñïðèíèìàþò âîçäåéñòâèå ÄÀ ÷åðåç ÄÀ-Ð äðó-
ãîãî ïîäòèïà. Ïðèìå÷àòåëüíà ðàçíàÿ èíòåíñèâíîñòü ìå-
÷åíèÿ íåéðîñåêðåòîðíûõ ãðàíóë â ñîñåäíèõ àêñîíàõ îä-
íîãî íåðâíîãî ïó÷êà àíòèòåëàìè ïðîòèâ ÄÀ-Ð1. Ïîäîá-
íóþ êàðòèíó ìû íàáëþäàëè ïðè ðàáîòå ñ àíòèòåëàìè

ïðîòèâ áåëêà òåïëîâîãî øîêà (Martynova et al., 2007),
ñóáñòàíöèè P è FMRFàìèäà (Øàáåëüíèêîâ è äð., 2008), à
òàêæå ïðîòèâ êîðòèêîëèáåðèíà è åãî ðåöåïòîðîâ (Ìàðòû-
íîâà è äð., 2018). Ýòî ñîîòâåòñòâóåò ôèçèîëîãè÷åñêèì
äàííûì î ñìåøàííîì õàðàêòåðå íåðâîâ áðþõîíîãèõ ìîë-
ëþñêîâ (Æóðàâëåâ, 1999). Íàëè÷èå ÄÀ â ñåêðåòîðíûõ
ãðàíóëàõ ÃÊ è ÄÀ-Ð1 â íåðâíûõ âîëîêíàõ ñâèäåòåëüñòâó-
åò î âîçìîæíîñòè ïåðåäà÷è ãîðìîíàëüíûõ ñèãíàëîâ îò
ÃÊ ê ÖÍÑ. Â ýòîì ñëó÷àå ÄÀ âûñòóïàåò â êà÷åñòâå ñåí-
ñîðíîãî íåéðîòðàíñìèòòåðà.

Èìåþòñÿ äàííûå îá ó÷àñòèè äîôàìèíåðãè÷åñêèõ íåð-
âîâ â õåìî- è ìåõàíîðåöåïöèè ó áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ
(Croll et al., 2003) è ïåðåäà÷å ñèãíàëîâ îò ïåðèôåðè÷åñêîé
íåðâíîé ñèñòåìû â ÖÍÑ, ãäå îíè îêàçûâàþò âëèÿíèå íà
ïîâåäåí÷åñêèå ðåàêöèè (B*ed*ecarrats et al., 2013). Òàêèì
îáðàçîì, ÍÝÊ ìîãóò îïðåäåëÿòü ôèçèîëîãè÷åñêîå è ïñè-
õîëîãè÷åñêîå ñîñòîÿíèå óëèòêè. Äëÿ ïîçâîíî÷íûõ îïè-
ñàí ïðîöåññ òðàíñãðàíóëÿöèè ãðàíóëÿðíîãî ìàòåðèàëà èç
òó÷íûõ êëåòîê â êîíòàêòèðóþùèå ñ íèìè íåðâíûå îêîí-
÷àíèÿ, êîòîðûé èíòåðïðåòèðóåòñÿ àâòîðàìè êàê ôîðìà
êîììóíèêàöèè èììóííîé è íåðâíîé ñèñòåì (Wilhelm

Êîìïîíåíòû äîôàìèíîâîé ñèñòåìû â íåéðîýíäîêðèííûõ êîìïëåêñàõ ïðåäñåðäèÿ óëèòêè 1047

Ðèñ. 2. Âëèÿíèå äîôàìèíà íà äåãðàíóëÿöèþ ïðåäñåðäíûõ ÃÊ àõàòèíû.

à, á — ïîëóòîíêèå ñðåçû òêàíåé ïðåäñåðäèÿ, îêðàøåííûå àëüöèàíîâûì ñèíèì; ó èíòàêòíûõ óëèòîê ïðåäñåðäèå ñîäåðæèò â îñíîâíîì íàïîëíåííûå
ãðàíóëàìè ÃÊ (à), òîãäà êàê ïîñëå ââåäåíèÿ ÄÀ â ïðåäñåðäèè îáíàðóæèâàþòñÿ áîëüøåé ÷àñòüþ äåãðàíóëèðîâàííûå ÃÊ (á). ÃÊ îòìå÷åíû ñòðåëêàìè.
Îá. 40�. â — ýëåêòðîíîãðàììà, äåìîíñòðèðóþùàÿ ïîëíîñòüþ äåãðàíóëèðîâàííóþ ÃÊ; èäåíòèôèêàöèÿ êëåòêè â êà÷åñòâå ÃÊ âîçìîæíà ïî åå ðàñïîëî-
æåíèþ ìåæäó îòðîñòêîì ýíäîòåëèàëüíîé êëåòêè (Ý) è ìûøå÷íûì âîëîêíîì (Ì), ïëîòíîìó êîíòàêòó ñ íåðâíûì îêîí÷àíèåì (Í), à òàêæå ïî õàðàêòåð-

íûì äëÿ ÃÊ ñêîïëåíèÿì ìåëêèõ âàêóîëåé è ãðàíóë ïîä áàçàëüíîé ïëàñòèíêîé ÃÊ (ñòðåëêè). Ìàñøòàáíûé îòðåçîê — 1 ìêì.



et al., 2005). Ïðåäñåðäíûå ÃÊ áðþõîíîãèõ ìîëëþñêîâ îá-
íàðóæèâàþò ìíîãî ÷åðò ñõîäñòâà ñ òó÷íûìè êëåòêàìè —
îáùèå ñîäåðæàùèåñÿ â ãðàíóëàõ áèîàêòèâíûå âåùåñòâà,
òåñíûå êîíòàêòû ñ íåðâíûìè âîëîêíàìè è àêòèâíîå ó÷àñ-
òèå â îòâåòå íà ñòðåññ. Â êîíòåêñòå íàñòîÿùåé ðàáîòû ñó-
ùåñòâåííî îòìåòèòü îáíàðóæåíèå ÄÀ è ÒÃ â ãðàíóëàõ
òó÷íûõ êëåòîê (Rönnberg et al., 2012; Rönnberg, Pejler,
2012).

Ââåäåíèå ýêçîãåííîãî ÄÀ âûçâàëî çíà÷èòåëüíîå óñè-
ëåíèå ñåêðåòîðíîãî ïðîöåññà â ïðåäñåðäíûõ ÃÊ. Ðàíåå
íàìè ìåòîäîì âûñîêîýôôåêòèâíîé æèäêîñòíîé õðîìà-
òîãðàôèè áûëî ïîêàçàíî, ÷òî ïðè ñòðåññå êîíöåíòðàöèÿ
äîôàìèíà â ãåìîëèìôå àõàòèíû âîçðàñòàåò äî 5300 ïã/ìë
(Martynova et al., 2015). Òàêèì îáðàçîì, âûáðàííàÿ íàìè
äëÿ èíúåêöèè äîçà ÄÀ (4000 ïã/ìë) ñîïîñòàâèìà ñ êîí-
öåíòðàöèåé ãîðìîíà â ãåìîëèìôå óëèòêè ïðè ñòðåññå è
íå ÿâëÿåòñÿ ïîâðåæäàþùåé. Ðàíåå ìû òàêæå ïîêàçàëè,
÷òî ñòðåññîâûå âîçäåéñòâèÿ âûçûâàþò äåãðàíóëÿöèþ ÃÊ.
Ïîëó÷åííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå äàííûå ïîçâîëÿþò ïðåä-
ïîëîæèòü ó÷àñòèå ÄÀ â àêòèâàöèè ýòîãî ïðîöåññà. Ìû íå
îáíàðóæèëè â ÃÊ ÄÀ-Ð1, è îñòàåòñÿ íåÿñíûì, ÷åðåç êàêèå
ðåöåïòîðû ÄÀ îñóùåñòâëÿåò ìîäóëÿöèþ ñåêðåòîðíîãî
ïðîöåññà.

Òàêèì îáðàçîì, â ôóíêöèîíèðîâàíèè ÍÝÊ ïðåäñåð-
äèÿ óëèòêè çàäåéñòâîâàíû ýëåìåíòû äîôàìèíîâîé ñèñòå-
ìû (ÒÃ, ÄáåòàÃÊ è ÄÀ-Ð1), è åå àêòèâèçàöèÿ âåäåò ê óñè-
ëåíèþ äåãðàíóëÿöèè ñåêðåòîðíûõ ÃÊ â ñîñòàâå ÍÝÊ, ÷òî
ÿâëÿåòñÿ ñîñòàâëÿþùåé ðåàêöèè íà ñòðåññ. Ïîëó÷åííûå
äàííûå îáîãàùàþò íàøè ïðåäñòàâëåíèÿ î ìåõàíèçìàõ
ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ÍÝÊ.

Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ôèíàíñîâîé ïîääåðæêå Ðîñ-
ñèéñêîãî ôîíäà ôóíäàìåíòàëüíûõ èññëåäîâàíèé (ïðî-
åêò 16-04-00069).
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The catecholamine dopamine (DA) is an important neurotransmitter and hormone involved in many physi-
ological processes and stress reactions in both vertebrates and invertebrates. The present study was designed to
investigate the presence and distribution of the dopamine system’ elements — tyrosine hydroxylase (TH), do-
pamine-beta-hydroxylase (DbetaH) and type 1 DA-receptors (DA-R1) — in the cells of neuroendocrine comp-
lexes (NEC) of gastropoda mollusk Achatina achatina which consist of great granular cells (GCs) and tightly
contacted with them nerve fibers. The investigation was carried out by the methods of histochemistry, immu-
nofluorescence staining and immunoelectron microscopy. The glyoxylate-induced ?uorescence indicative of
catecholamines was localized in the GCs and nerve fibers. TH-like and DbetaH-lire immunoreactivity was also
revealed both in nerve fibers and granules of GCs. DA-R1-positive material was only found in nerve fibers; no
labeling was observed in the GCs. Furthermore, it has been shown that application of exogenous dopamine in-
duced enhanced degranulation of the atrial GCs in vivo. Taken together, the data obtained here suggest dopami-
ne system participation in the operation of the snail atrial NEC.

K e y w o r d s: granular cells, dopamine, tyrosine hydroxylase, dopamine-beta- hydroxylase, dopamine re-
ceptors
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