
Резюме. Выявлено, что воздействие стресс-факторов
абиотической природы приводит к повышению уровня
дофамина (ДА) в гемолимфе капустной совки Mamestra
brassicae. При развитии микозов колорадского жука
Leptinotarsa decemlineata и капустной совки Mamestra
brassicae, вызванных энтомопатогенными грибами
Beauveria bassiana и Metarhizium robertsii, было показано
резкое повышение уровня ДА в гемолимфе. Выяснено,
что при инфицировании личинок колорадского жука L.
decemlineata энтомопатогенными бактериями Bacillus
thuringiensis уровень ДА в гемолимфе повышается и за-
висит от количества инфекционного начала.

Abstract. The increase of dopamine (DA) concentration
in haemolymph of Mamestra brassicae under abiotic stress
factors has been detected. We’ve found that Beauveria bassi-
ana and Metarhizium robertsii fungal infections induced the
enhancing dopamine concentration in haemolymph of Lepti-
notarsa decemlineata and Mamestra brassicae larvae. Dopam-
ine concentration in haemolymph of L. decemlineata depend-
ed from dose of bacterial B. thuringiensis infection.

Введение
Инфекционные заболевания насекомых, вызывае-

мые различными патогенами, являются сильнейшим
стрессирующим фактором для организма насекомо-
го. Патогенные микроорганизмы могут приводить к
возникновению эпизоотий как в естественных экоси-

Èçìåíåíèå óðîâíÿ äîôàìèíà â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê êàïóñòíîé
ñîâêè Mamestra brassicae L.(Lepidoptera: Noctuidae)

è êîëîðàäñêîãî æóêà Leptinotarsa decemlineata Say (Coleoptera:
Chrysomelidae) ïðè ðàçëè÷íûõ ïàòîãåíåçàõ

Changes in the dopamine levels of haemolymph of cabbage
armyworm Mamestra brassicae L. (Lepidoptera: Noctuidae)
and Colorado potato beetle Leptinotarsa decemlineata Say

(Coleoptera: Chrysomelidae) at various pathogenesis

Å.À. ×åðòêîâà, È.Ì. Äóáîâñêèé, Î.Í. ßðîñëàâöåâà, Å.Â. Ãðèçàíîâà,
Â.Þ. Êðþêîâ, Â.Â. Ãëóïîâ

E.A. Chertkova, I.M. Dubovskiy, O.N. Yaroslavtseva, E.V. Grizanova,
V.Y. Kryukov, V.V. Glupov

Институт систематики и экологии животных СО РАН, ул. Фрунзе 11, Новосибирск 630091 Россия. E-mail:
chertkaterina@yandex.ru.
Institute of Systematics and Ecology of Animals, Russian Academy of Sciences, Siberian Branch, Frunze str. 11, Novosibirsk
630091 Russia.

Ключевые слова: дофамин, стресс-фактор, Beauveria bassiana, Metarhizium robertsii, Bacillus
thuringiensis, микозы насекомых, нейрогормон, меланогенез.

Key words: dopamine, stress factor, Beauveria bassiana, Metarhizium robertsii, Bacillus thuringiensis,
mycosis, neurohormone, melanogenesis.

© EUROASIAN ENTOMOLOGICAL
 JOURNAL, 2016

Евразиатский энтомол. журнал 15(1): 60–67

стемах, так и в агроценозах [Raymond et al., 2010;
Augustyniuk-Kram, Kram, 2012; Hasan, 2014]. Общеиз-
вестно, что различные энтомопатогены широко ис-
пользуются в качестве агентов биологического конт-
роля для снижения численности насекомых.
Наибольшее распространение в качестве агентов био-
логического контроля получили энтомопатогенные
грибы из двух родов: Metarhizium (Clavicipitaceae s.str.)
и Beauveria (Cordycipitaceae), а также энтомопато-
генные бактерии Bacillus thuringiensis (Berliner, 1915)
[Ownley et al, 2010; Logan, 2012].

Для контроля численности таких опасных вреди-
телей как капустная совка Mamestra brassicae
(Linnaeus, 1758) и колорадский картофельный жук
Leptinotarsa decimlineata (Say, 1824) довольно ус-
пешно применяются биопрепараты на основе энто-
мопатогенных микроорганизмов, в том числе  —
энтомопатогенных грибов Beauveria, Metarhizium и
бактерий Bacillus thuringiensis [Kryukov et al, 2009].

Воздействие энтомопатогенных микроорганиз-
мов на организм насекомого приводит к активации
различных механизмов защиты, направленных на
подавление и элиминацию возбудителя инфекции. К
таким механизмам относятся реакции клеточного
иммунитета — фагоцитоз, инкапсуляция и грануло-
образование; гуморального иммунитета — коагу-
ляция, синтез антимикробных белков, активация про-
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фенолоксидазного каскада [Satyavathi, 2014]. Уста-
новлено, что важную роль в развитии патогенеза
играют белки теплового шока (БТШ). Эти молекулы
ответственны за защиту белков от повреждений
[Feder, Hofmann, 1999]. Они являются индикаторами,
показывающими, что организм находится в состоя-
нии стресса и активно развивается стресс-реакция
[Lindquist,1986; Wojda, Taszіow, 2013]. Было показа-
но, что экспрессия Hsp90 повышается при зараже-
нии насекомых энтомопатогенным грибом Beauveria
bassiana [Dubovskiy et al., 2013]. Исходя из этого,
можно сказать, что инфекционный процесс не толь-
ко приводит к активации различных защитных сис-
тем организма насекомого, но и способствует выра-
ботке сигнальных молекул, свидетельствующих о
развитии стресса. Универсальным и эффективным
способом защиты насекомых от воздействующих на
них стрессирующих факторов является нейроэндок-
ринная стресс-реакция. У насекомых стресс-реак-
ция определена как комплекс эндокринных реакций
организма [Raushenbach et al., 1987]. Было установ-
лено, что в стресс-реакцию насекомых вовлечены
различные гормоны, в частности, биогенные амины
(дофамин, октопамин, серотонин), и гонадотропи-
ны (экдистероиды и ювенильный гормон) [Грунтен-
ко, 2008 (Gruntenko, 2008)].

Одним из наименее изученных нейрогормонов при
инфекционных процессах остается дофамин (ДА). У
насекомых ДА является нейрогормоном, нейроме-
диатором и нейромодулятором. Кроме того, он
учавствует в формировании кутикулы [Noguchi et al.,
1995; Kim et al., 2000; Theopold et al., 2004; Nappi,
Christensen, 2005; Алексеев и др., 2008 (Alekseev et al.,
2008); Watanabe et al., 2013]. Опосредованно ДА влия-
ет на синтез других гормонов [Jackson, Westlind-
Danielsson, 1994; Yellman et al., 1997; Pendleton et al.,
2002; Богомолова и др., 2009 (Bogomolova et al., 2009)].
Кроме того, ДА задействован в поведенческих реак-
циях, репродуктивной и двигательной активности
Drosophila [Neckameyer et al., 2000, 2001; Pendleton et
al., 2000, 2002; Kume et al., 2005]. Было показано, что
вызывают повышение уровня ДА различные эколо-
гические стрессоры [Rauschenbach et al.,1993;
Hirashima et al., 2000; Rauschenbach et al., 2001;
Neckameyer, Weinstein, 2005], а также инфекции раз-
личной природы  [Noguchi et al., 1995; Alekseev et al.,
2007]. ДА способен также регулировать половое по-
ведение насекомых [Brandes et al., 1990; Harris,
Woodring, 1995; Sasaki, Nagao, 2001; Harano et al., 2008].
Показано, что ДА влияет на интенсивность такой по-
веденческой реакции как груминг, который является
одним из способов защиты насекомых от паразитов и
патогенов [Currie, Stuart, 2001; Libersat 2003; Aubert,
Richard, 2008; Libersat et al., 2009; Zhukovskaya et al.,
2013; Libersat, Gal, 2013, 2014)]. ДА является неотъем-
лемой частью проФО каскада, в процессе которого
образуются меланотические тромбы, являющиеся ха-
рактерной чертой течения микозов, а также образую-
щиеся в результате механических повреждений по-

кровов насекомого [Hajek, Leger, 1994; Tang, 2009;
Andersen, 2010]. Таким образом, можно сказать, что
ДА является одним из важнейших соединений, уча-
ствующих в реализации комплекса защитных реакций
на действие стресс-факторов. ДА принимает участие
в изменении как поведенческих, так и физиологичес-
ких реакций при влиянии различных стресс-факто-
ров, однако его роль при развитии инфекционных
заболеваний насекомых практически не изучена.

Следует отметить, что существует большое коли-
чество работ, посвященных детальному изучению
влияния различных стрессоров на уровень гормо-
нов и иммунный ответ организма насекомого, одна-
ко работы, в которых рассматривается влияние ин-
фекционных агентов на гормональный уровень
насекомых, единичны [Алексеев и др., 2007 (Alekseev
et al., 2007); Kong et al., 2013]. В первую очередь это
касается влияния различных бактериозов и микозов
на уровень гормонов стресса, в том числе биоген-
ных аминов, таких как ДА. Настоящая работе посвя-
щена изучению динамики уровня дофамина при раз-
личных патогенезах и под влиянием абиотических
факторов у капустной совки Mamestra brassicae
(Lepidoptera: Noctuidae) и колорадского жука
Leptinotarsa decemlineata (Coleoptera:
Chrysomelidae).

Материалы и методы исследования
Насекомые. Исследования проводились на капу-

стной совке Mamestra brassicae L. (Lepidoptera:
Noctuidae) и колорадском жуке Leptinotarsa
decemlineata Say (Coleoptera: Chrysomelidae).

Личинки колорадского жука были собраны в
Новосибирской области на картофельных полях, сво-
бодных от обработок инсектицидными препарата-
ми. Личинки содержались в лабораторных условиях
при температуре 25°С в вентилируемых пластико-
вых контейнерах (57x39x42 см), смена корма (листья
картофеля Solanum tuberosum L.) проводилась еже-
суточно. Для работы использовали личинок IV воз-
раста.

Яйца капустной совки были собраны на полях
капусты белокочанной Brassica oleracea L. Личин-
ки первого поколения содержались при температу-
ре 25 °С в вентилируемых контейнерах. Смена корма
(листья капусты брокколи Brassica silvestris L.) про-
изводилась ежедневно. В работе использовались ли-
чинки V возраста II поколения, полученные в лабо-
раторных условиях.

Энтомопатогенные микроорганизмы. Для зара-
жения колорадского жука L. decemlineata использо-
вали бактерии Bacillus thuringiensis ssp. morrisoni
(H8 ab) Bonnifoi and de Barjak var. tenebrionis Krieg et
al., штамм 2495 из коллекции микроорганизмов
ИСиЭЖ СО РАН.

Для исследований использовались штаммы энто-
мопатогенных грибов Metarhizium robertsii J.F. Bisch.,
Rehner et Humber из коллекции ИСиЭЖ СО РАН
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(штамм Р-72) и Всероссийского института защиты
растений РАСХН (штамм МАК-1). Штамм Р-72 изо-
лирован в 1972 г. из погибших личинок колорадского
жука L. decemlineata в Латвии [Serebrov et al., 2007].
Штамм МАК-1 выделен в 2000 г. на юге Новосибирс-
кой области из погибших особей итальянского пруса
Calliptamus italicus L. (Orthoptera: Acrididae). Также
для заражения насекомых мы использовали энтомо-
патогенный гриб Beauveria bassiana (Bals.-Criv.) Vuill.
штамм САР-31, выделенный на юге Новосибирской
области в окрестностях г. Карасук в 2000 г.

Воздействие абиотических стресс-факторов
на насекомых. Исследование стресса, вызванного
абиотическими факторами, было проведено на ли-
чинках капустной совки M. brassicae. Для моделиро-
вания стресса использовали три модели воздействия:
перегрев, переохлаждение и ожог. Для моделирова-
ния воздействия высоких температур (перегрева) ли-
чинки V возраста помещались в термостат с 50 °С на
2 мин.  Забор гемолимфы производили через 10 мин.
после извлечения личинок по указанной ниже мето-
дике. Для моделирования переохлаждения личинок
помещали в морозильную камеру (–18 °С) на 5 мин.
Забор гемолимфы производился также через 10 мин.
после извлечения. Для моделирования ожога над
спиртовкой нагревали иглу, которой прикасались к
IV вентральному сегменту тела личинки капустной
совки. Через 10 мин. после воздействия производили
забор гемолимфы. Подготовленные образцы анали-
зировали на хроматографе.

Заражение энтомопатогенными грибами. Ко-
нидии грибов суспендировали в дистиллированной
воде (с добавлением 0,03 % Твин-20). Насекомых
обрабатывали перкутанно, погружая в водную сус-
пензию на 10 сек. Контрольную группу насекомых
обрабатывали дистиллированной водой (с добавле-
нием 0,03 %Твин-20). При заражении личинок
M. brassicae грибом B.bassiana использовали тит-
ры105 и 108 конидий/мл. Приготовление образцов ге-
молимфы для измерения концентрации дофамина
производили на 1, 2, 3 сутки после заражения. Для
заражения личинок M. brassicae грибом M. robertsii
использовали штамм Р-72 (105 и 108 конидий/мл).
Приготовление образцов гемолимфы для измерения
концентрации дофамина также производили на 1, 2 и
3 сутки после заражения. В дополнительных экспе-
риментах личинок L. decemlineata заражали разны-
ми штаммами энтомопатогенного гриба M. robertsii.
При заражении штаммом МАК-1 и штаммом Р-72
использовали титр 4х106 конидий/мл. Приготовление
образцов гемолимфы для измерения концентрации
дофаминов производили на 1, 2 и 3 сутки после зара-
жения.

Заражение энтомопатогенными бактериями.
При инфицировании насекомых бактериями прово-
дили обработку корма. Для инфицирования личинок
L. decemlineata побеги и листья картофеля обрабаты-
вали суспензией, содержащей споро-кристалличес-
кую смесь бактерий (титры 5·108 и 2·109 спор и крис-

таллов/мл) ручным опрыскивателем до появления сте-
кающих капель, с последующим высушиванием в
течение 20 мин. при температуре 25 °С. Личинки
L. decemlineata питались на листьях, обработанных бак-
териями, в течение двух суток, затем в качестве корма
использовали необработанные листья картофеля. В кон-
трольных вариантах растения обрабатывали дистилли-
рованной водой. Приготовление образцов гемолим-
фы для измерения концентрации дофамина
производили на 1, 2 и 3 сутки после заражения.

Совместное заражение насекомых энтомопатоген-
ными бактериями и грибами проводили на личинках
колорадского жука L. decemlineata по вышеуказан-
ным методикам. В варианте с совместным заражени-
ем и энтомопатогенными грибами и бактериями сна-
чала проводили обработку насекомых
энтомопатогенным грибом M. robertsii штамм Р-72, а
затем они подсаживались на корм, обработанный эн-
томопатогенными бактериями B. thuringiensis
ssp.morrisoni var. tenebrionis штамм 2495. Титры при
заражении: M. robertsii — 2·106 конидий/мл,
B. thuringiensis — 2,5·107 спор и кристаллов/мл. При-
готовление образцов гемолимфы для измерения кон-
центрации дофамина производили на 1, 2 и 3 сутки
после заражения.

Определение концентрации дофамина в гемо-
лимфе насекомых. Образцы гемолимфы колорадс-
кого жука и капустной совки отбирали в 0,2 М HClO4.
Для приготовления 1 образца гемолимфы личинок
колорадского жука отбирали гемолимфу от 3 личи-
нок, от каждой по 16,6 мкл. У личинок капустной
совки для приготовления 1 образца использовали
гемолимфу от 1 личинки объемом 50 мкл. Гемолим-
фу смешивали с хлорной кислотой в соотношении
1:1, затем инкубировали в термошейкере Biosan TS
100 при 28 °С и 600 rpm 10 мин. После этого образцы
инкубировались при комнатной температуре 20 мин.
Затем образцы центрифугировали при 4 °С в тече-
ние 10 мин. при 10 000 g. Надосадочную жидкость
переносили в чистую пробирку и центрифугирова-
ли еще раз 5 мин. при 10 000 g. Перед загрузкой
образца в прибор проводилась его фильтрация.

Измерение количества дофамина в гемолимфе
насекомых. Содержание дофамина в гемолимфе из-
меряли методом внешнего стандарта на высокоэф-
фективном жидкостном хроматографе Agilent 1260
Infinity с электрохимическим детектором Esa
CoulochemIII (модель ячейки 5010А; потенциал ячей-
ки 300 mV) по методу Грунтенко с соавторами
[Gruntenko et al., 2005] с модификациями. В качестве
стандарта использовали Dopamine hydrochloride
(Sigma-Aldrich). Разделение проводили на колонке
ZorbaxSB-C18 (4,6x250 мм, частицы 5 мкм) в изократичес-
ком режиме. Подвижная фаза: 90 % буфера (200 мг/л
1-OctaneSulfonicAcid (Sigma-Aldrich), 3,5 г/л KH2PO4)
и 10 % ацетонитрила. Скорость потока 1 мл/мин. Об-
работка хроматограммы проводилась с помощью ПО
ChemStation, количество дофамина определяли срав-
нением площадей пиков стандарта и образца.
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Статистическая обработка данных. Данные
представлены как среднее арифметическое и его
ошибка. Данные были проверены на нормальность
распределения при помощи теста Д’Агостино
(D’Agostino and Pearson omnibus normality test) и
критерия Шапиро-Уилка (Shapiro-Wilk normality test).
Для данных с нормальным распределением исполь-
зовали Т-Тест, а также однофакторный и многофак-
торный дисперсионный анализ с post-hoc тестом
Бонферрони (one-way, two-way ANOVA, Bonferroni’s
test). Статистическую значимость различий изучае-
мых параметров для данных с ненормальным рас-
пределением определяли с помощью теста Мана-
Уитни (Mann–Whitney U-test) и однофакторного
дисперсионного анализа Краскела-Уоллиса с post-
hoc тестом Дана (Kruskal-Wallis test with Dunn’s test).
Для анализа использованы программы Statistica 6.0,
GraphPad Prism v.4.0. (GraphPad Software, USA), Sigma
Stat 3.1.

Результаты
Для моделирования абиотического стресса ис-

пользовались три вида воздействия: перегрев, пере-
охлаждение, ожог. Было показано, что при перегре-
ве у личинок капустной совки M. brassicae титр ДА
повышается примерно в 7 раз (р < 0,001). Также было
отмечено достоверное (р < 0,001) увеличение уров-
ня дофамина в гемолимфе личинок капустной совки
в варианте с ожогом в 5,5 раз (рис. 1). При воздей-
ствии пониженной температуры уровень ДА не из-
менялся (рис.1).

При заражении личинок M. brassicae энтомопато-
генным грибом B. bassiana было отмечено достовер-
ное (р < 0,001) увеличение титра дофамина в гемо-
лимфе насекомых на третьи сутки эксперимента —
в 4 раза по сравнению с контролем в варианте с ис-
пользованием титра конидий 108 конидий/мл (рис. 2).

В варианте с заражением капустной совки
M. brassicae грибом M. robertsii достоверных отли-
чий в титре ДА отмечено не было (рис. 3). Однако
нами была отмечена та же тенденция, что и в преды-
дущих экспериментах — повышение титра ДА на-
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Ðèñ. 1. Èçìåíåíèå òèòðà ÄÀ â ãåìîëèìôå M. brassicae ïðè
âîçäåéñòâèè àáèîòè÷åñêèõ ñòðåññ-ôàêòîðîâ; *** — ð < 0,001
ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.

Fig. 1. Concentration of DA in haemolymph of M. brassicae
under abiotic stress factors; *** — ð < 0.001 against to control.

Ðèñ. 2–3. Èçìåíåíèå òèòðà ÄÀ â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê
M. brassicae ïðè çàðàæåíèè B. bassiana (2) è M. robertsii (3);
*** — ð < 0.001 ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.

Figs 2–3. Concentration of DA in haemolymph of M.
brassicae during fungal infection B. bassiana (2) and M. robertsii
(3); *** — ð < 0.001 against to control.

блюдалось на 2 и 3 сутки и зависело от дозы патогена
(рис. 3).

При заражении колорадского жука энтомопато-
генным грибом M. robertsii с разным типом патоге-
неза (токсигенный штамм Р-72 и биотрофный штамм
Мак-1) было отмечено достоверное (р < 0,001) уве-
личение титра ДА на 3 сутки эксперимента по срав-
нению с контролем. Кроме того, достоверными ока-
зались различия между биотрофным штаммом
(Мак-1) и токсигенным штаммом Р-72. Концентра-
ция дофамина при заражении биотрофным штам-
мом была достоверно ниже (р < 0,01), чем при зара-
жении токсигенным штаммом в 2,5 раза (рис.4 ).

При инфицировании личинок колорадского жука
бактериями B. thuringiensis нами было отмечено
достоверное (р < 0,01) увеличение уровня ДА
(в 20 раз по отношению к контролю у личинок) уже
на вторые сутки после заражения в варианте с приме-
нением титра бактерий 5·108 спор и кристаллов/мл. В
варианте с использованием титра 2·109 было получе-
но достоверное (р < 0,001) увеличение уровня ДА в
30 раз по отношению к контролю. На третьи сутки
эксперимента также было получено достоверное (р <
0,001) увеличение уровней ДА в гемолимфе по от-
ношению к контролю при использовании двух тит-
ров бактерий (рис. 5).

При совместном заражении личинок
L. decemlineata бактериями и грибами было показа-
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Исследования, проведенные на имаго медонос-
ной пчелы Apis mellifera, показали снижение титра
биогенных аминов, в том числе ДА, в мозге насеко-
мого как при охлаждении (содержание на льду в
течение 1 и 3 мин.), так и при повышении концентра-
ции CO2 и вращении на центрифуге при разных ско-
ростях [Chen et al., 2008]. Это противоречит нашим
данным и данным, полученным Раушенбах с соав-
торами [Rauschenbach et al., 1993]. Возможно, это
связано с тем, что в наших работах уровень ДА оп-
ределялся в гемолимфе насекомых, а не в мозге.
Кроме того, отсутствие повышения уровня дофами-
на при воздействии отрицательных температур мо-
жет быть связано с замедлением всех метаболичес-
ких процессов у насекомых, подвергшихся этому
воздействию. Полученные нами данные свидетель-
ствуют о сильнейшем стрессе, который испытывают
насекомые при воздействии высоких температур и
механических повреждений. В результате воздей-
ствия повышенной температуры и ожога происхо-
дит выброс дофамина, который участвует в комп-
лексе реакций, позволяющих насекомым перенести
созданные неблагоприятные условия. При таком
сильном воздействии дофамин может выполнять
несколько функций: с одной стороны, он секретиру-
ется в гемолимфу личинок как нейрогормон, и его
действие связано с изменением локомоторной ак-
тивности, с другой стороны, при механическом по-
вреждении покровов (в данном случае это ожог)
происходит формирование меланотического пятна,
а дофамин, как известно, является важным звеном
меланогенеза.

Кроме того, имеются литературные данные, до-
казывающие повышение уровня ДА при инфекции.
Так, в работе А.А. Алексеева и соавторов [Alekseev
et al., 2007] показано пятикратное (р < 0,01) увеличе-

Ðèñ. 4–5. Èçìåíåíèå òèòðà ÄÀ â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê
L. decemlineata ïðè çàðàæåíèè ðàçíûìè øòàììàìè ãðèáà
M. robertsii (4) è áàêòåðèÿìè B. thuringiensis (5). ** — ð < 0,01,
*** — ð < 0,001  ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì íà òå æå ñóòêè;
# — ð < 0,01 ïî ñðàâíåíèþ ñî øòàììîì Ð-72.

Figs 4–5. Concentration of DA in haemolymph of L.
decemlineata larvae during various strains of M. robertsii
infection (4) and bacterial infection B. thuringiensis (5); ** —
ð < 0.01, *** — ð < 0.001 against to control; # — ð < 0.01
against to R-72 strain.
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но достоверное увеличение уровня дофамина при
грибной моноинфекции на 2 и 3 сутки эксперимен-
та. Тенденция к увеличению уровня дофамина на-
блюдалась на 3 сутки после заражения энтомопато-
генными бактериями B. thuringiensis. В остальных
вариантах эксперимента достоверных отличий в уров-
нях дофамина отмечено не было (рис. 6).

Обсуждение
Мы установили, что воздействие различных

стресс-факторов (высокие температуры, механичес-
кие повреждения, заражение энтомопатогенными
микроорганизмами) приводит к увеличению уров-
ня ДА в гемолимфе стрессированных насекомых.
Аналогичные результаты были получены другими
исследователями [Rauschenbach et al., 1993; Hirashima
et al., 2000; Chentsova et al., 2002]. Так, при изучении
влияния абиотических стрессоров на содержание ДА
у имаго Drosophila virilis было установлено, что
через 15 мин. после повышения температуры до 38 °С
содержание ДА резко увеличивается. Кроме того,
было показано, что уровень дофамина достоверно
увеличивается при встряхивании имаго Drosophila
viridis [Rauschenbach et al.,1993; Hirashima et al., 2000].

Ðèñ.6. Èçìåíåíèå òèòðà ÄÀ ó ëè÷èíîê L. decemlineata
ïðè ðàçâèòèè ìèêñ-èíôåêöèè, âûçâàííîé ýíòîìîïàòîãåííûìè
ãðèáîì M. robertsii è áàêòåðèÿìè B. thuringiensis. * – ð < 0,05,
*** — ð < 0,001 ïî ñðàâíåíèþ ñ êîíòðîëåì.

Fig. 6. Concentration of DA in haemolymph of L. decem-
lineata larvae during fungul M. robertsii, bacterial B. thuringien-
sis and mixed infections. *  — ð < 0.05, *** — ð < 0.001 against
to control.
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ние концентрации дофамина в гемолимфе личинок
Galleria mellonella через 48 ч. после заражения эн-
томопатогенным грибом Metarhizium anisopliae.
Такой же эффект был установлен нами при зараже-
нии личинок L. decemlineata и M. brassicae энтомо-
патогенными грибами M. robertsii и B. bassiana
(рис. 2, 3). Отмеченное увеличение титров ДА при
заражении личинок может быть связано не только с
выбросом данного вещества в качестве нейрогор-
мона при общем стрессировании организма, но и с
непосредственным его участием в меланогенезе,
который является важнейшим средством защиты
организма насекомого от патогенов, проникающих
через кутикулу [Dubovskiy et al., 2013].

При заражении колорадского жука Leptinotarsa
decemlineata штаммами энтомопатогенного гриба
Metarhizium robertsii с разным типом патогенеза
(биотрофный штамм Мак-1 и токсигенный штамм
Р-72) выявлено повышение уровня ДА в варианте с
обоими штаммами на третьи сутки после заражения
(рис. 4). По нашему мнению, существенное разли-
чие в уровнях ДА у насекомых при заражении раз-
ными штаммами гриба M. robertsii скорее всего
связано с особенностями течения микозов, харак-
терных для данных штаммов. Более интенсивное про-
растание конидий штамма Р-72 (по сравнению с ко-
нидиями менее вирулентного штамма МАК-1)
приводит к более быстрому проникновению мико-
патогена в гемоцель и более выраженному ответу со
стороны организма насекомого [Kryukov et al., 2011].
Кроме того, нами впервые было выявлено повыше-
ние титра ДА в гемолимфе личинок L. decemlineata
при заражении бактериями B. thuringiensis (рис. 5).
Это повышение прежде всего свидетельствует о раз-
витии неспецифической стресс-реакции организма
насекомого, возникающей в ответ на воздействие
данного патогена. Следует подчеркнуть, что бакте-
рии B. thuringiensis вызывают кишечный токсикоз,
приводящий к лизису эпителиальной ткани кишеч-
ника [Portugal et al., 2014; Adang et al., 2014]. Это
связано с действием эндотоксина [Hilbeck, Schmidt,
2006]. Нарушение целостности кишечника способ-
ствует проникновению в гемоцель различных бакте-
рий, включая бактерии B. thuringiensis. Вследствие
проникновения и развития инфекции активируется
клеточный и гуморальный иммунные ответы орга-
низма насекомого [Grizanova et al, 2014]. Так, было
показано увеличение активности фагоцитоза и ин-
капсуляции [Dubovskiy et al., 2008], а также активно-
сти фенолоксидаз гемолимфы [Rahman et al., 2004;
Grizanova et al, 2014] насекомых при бактериальной
инфекции, вызванной B. thuringiensis. Исходя из вы-
шеизложенного, можно сказать, что повышение
концентрации ДА может быть связано с активацией
профенолоксидазного каскада при бактериозе. До
конца не понятен вклад ДА в защитные реакции про-
тив бактерий, но можно предположить, что повыше-
ние его уровня происходит либо в ответ на воздей-

ствие таких стресс-факторов, как токсины бактерий,
либо как часть генерализованной стресс-реакции.

Кроме того, мы регистрировали достоверное уве-
личение титра ДА в эксперименте с совместным
бактериально-грибным заражением. Так, на 2 и 3 сут-
ки эксперимента зафиксировано достоверное уве-
личение титра ДА при грибной моноинфекции
(рис. 6). Тенденция к увеличению титра ДА наблю-
далась на 3 сутки после заражения энтомопатоген-
ными бактериями B. thuringiensis. В остальных ва-
риантах эксперимента достоверных отличий в титре
ДА отмечено не было, что, скорее всего, связано с
сильнейшей интоксикацией организма насекомого
и высокой смертностью при совместном бактери-
ально-грибном заражении.

Полученные результаты позволяют говорить о
феноменологической закономерности в ответе на
воздействие стресс-факторов различной природы —
как абиотических, так и биотических. Вероятно, клю-
чевую роль здесь играют сигнальные пути актива-
ции физиологических систем организма насекомо-
го, которые запускаются при нарушении покровов
вследствие воздействия температуры, механических
повреждений или нарушении функционирования
эпителиальных или эпидермальных клеток насеко-
мых (при токсикозах, вызванных энтомопатогенны-
ми микроорганизмами). Известно, что ДА как ней-
рогормон является одним из регуляторов
энергетического метаболизма [Грунтенко, 2008
(Gruntenko, 2008)], поэтому повышение его уровня
может увеличивать эффективность иммунной сис-
темы и репарационных процессов в ответ на воздей-
ствие патогенов. С другой стороны, увеличение уров-
ня ДА может приводить к изменению вителлогенеза
благодаря его способности регулировать уровень
ювенильного гормона, который, в свою очередь, ре-
гулирует вителлогенез [Gruntenko, Rauschenbach,
2008; Gruntenko et al., 2012]. В данном случае можно
говорить о своеобразной «цене» за повышенную
устойчивость к инфекциям [Lawniczak et al., 2006].
Данные по влиянию ДА на формирование яйцекла-
док у насекомых немногочисленны, поэтому доста-
точно трудно говорить о его значении при формиро-
вании яиц, хотя существуют работы, показывающие,
что ДА необходим для нормального развития ооци-
тов [Bloch et al., 2000].

Таким образом, различные энтомопатогены мо-
гут выступать как стресс-факторы для организма на-
секомого. В связи с этим, вполне понятны общие
закономерности увеличения уровня ДА при влия-
нии стрессирующих факторов абиотической приро-
ды и патогенов.
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