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Аннотация

Цель исследований – анализ литературы, посвященной изучению гамма-аминомасляной кислоты (ГАМК) в качестве 
вероятного тормозного нейромедиатора нервной системы фитопаразитических нематод; ее обнаружению и лока-
лизации в нервных структурах, основным функциям и возможности применения в целях защиты растений.

Среди ряда нейромедиаторов большой интерес у исследователей вызывает ГАМК, являющаяся основным тормоз-
ным нейромедиатором в нервной системе позвоночных и беспозвоночных животных. Анализ литературы показал, 
что у паразитических фитонематод в нервных структурах выявлены все компоненты ГАМКергической нервной си-
стемы, регулирующей двигательную активность нематод, что подтверждено иммуноцитохимическими данными 
– показано присутствие ГАМК в нервной системе фитонематод, фармакологическими данными о реакции муску-
латуры нематод на воздействие агонистов и антагонистов ГАМК. Определенный интерес представляют онтогенети-
ческие изменения ГАМКергической нервной системы седентарных паразитических нематод в связи с утратой ими 
подвижности. Выявление у зоо-, фито- и свободноживущих нематод одного из компонентов в структуре ионных 
каналов ГАМК рецепторов - субъединицы UNC-49B – и ее фармакологических свойствах свидетельствует о консер-
вативности ГАМКергической нервной системы у различных представителей типа Nematoda, которая не зависит от 
среды обитания нематод. Одним из перспективных направлений в защите растений может быть индуцирование 
ГАМК растений, поскольку они широко представлены в высших растениях. Повышенное содержание ГАМК в транс-
генных линиях табака снижало зараженность растений северной галловой нематодой. 
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Abstract

The purpose of the research is to analyze the literature on gamma-aminobutyric acid (GABA) as a potential inhibitory 
neurotransmitter in the nervous system of plant-parasitic nematodes, its detection and localization in neural structures, its 
main functions, and potential applications for plant protection. 

Among several neurotransmitters, GABA, the main inhibitory neurotransmitter in the nervous system of vertebrates and 
invertebrates, is of great interest to researchers. A literature review revealed that all components of the GABAergic nervous 
system, which regulates nematode motor activity, are found in the nervous structures of parasitic plant nematodes. This 
is confirmed by immunocytochemical data, which demonstrates the presence of GABA in the nervous system of plant 
nematodes, and by pharmacological data on the response of nematode muscles to GABA agonists and antagonists. 
Of particular interest are the ontogenetic changes in the GABAergic nervous system of sedentary parasitic nematodes 
associated with their loss of motility. The identification of one of the components of the GABA receptor ion channel 
structure –the UNC-49B subunit – and its pharmacological properties in zoo-, plant-, and free-living nematodes indicates 
the conservatism of the GABAergic nervous system across various representatives of the phylum Nematoda, independent 
of their roundworm lifestyle. One of the promising directions in plant protection may be the induction of GABA in plants, 
since they are widely represented in higher plants. Increased GABA content in transgenic tobacco lines reduced plant 
infestation by the northern root-knot nematode.
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Фитопаразитические нематоды относятся к 
числу высоко патогенных организмов растений. 
В результате их жизнедеятельности теряются 
большие объемы сельскохозяйственной про-
дукции, что приводит к ежегодному многомил-
лиардному ущербу во всех странах мира [1, 2]. 

Традиционный подход в защите растений 
от нематод – применение химических немати-
цидов, поскольку они дают быстрый результат. 
Однако, ограничение использования токсичных 

химических нематицидов, а также возникнове-
ние устойчивости к подобного рода препара-
там вынуждает искать альтернативные методы 
борьбы и на их основе разрабатывать новые 
нематициды, которые были бы относительно 
экологически безопасными, и направлены на 
потенциальные мишени в нервной системе па-
разитов, взаимодействие с которыми вызывало 
бы модуляцию жизненно важных поведенче-
ских реакций паразитов. В качестве мишеней 
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используют различные компоненты нервной 
системы паразитических организмов, регулиру-
ющие их поведение.

Одной из наиболее важных функций орга-
низма нематоды является ее двигательная ак-
тивность - локомоция, осуществляемая сома-
тической мускулатурой тела, обеспечивающая 
выживаемость в среде их обитания. Направ-
ленное воздействие на локомоторное поведе-
ние фитонематод может быть использовано 
в защите ресурсных сельскохозяйственных и 
декоративных растений. 

В литературе приведены данные, свиде-
тельствующие о регулировании локомотор-
ного поведения нематод с помощью различ-
ных эндогенных нейромедиаторов, таких как 
ацетилхолин, гамма-аминомасляная кислота 
(ГАМК), дофамин, серотонин, глутамат, ней-
ропептиды и другие биологически активные 
молекулы [10]. Среди перечисленных ней-
ромедиаторов большой интерес у исследо-
вателей вызывает ГАМК, которая является 
основным тормозным медиатором в нервной 
системе позвоночных и беспозвоночных жи-
вотных [11]. 

Исследования биологической функции 
ГАМК у нематод были начаты в 60-ые годы 
прошлого столетия в результате электрофи-
зиологических экспериментов на мышечных 
волокнах зоопаразитических нематод Ascaris 
suиm и A. lumbricoides [4, 5]. Было показано, что 
введение ГАМК или ее агониста пиперазина с 
помощью электрофореза в эксперименталь-
ную среду, где находился мышечный фрагмент 
аскариды, вызывало гиперполяризацию пост-
синаптической мембраны мышечных клеток 
аскарид и открытие хлорных каналов рецеп-
торов ГАМК с последующим торможением. В 
дальнейших исследованиях было показано, что 
ГАМК рецепторы аскарид по способности вза-
имодействовать с ГАМК и ее агонистами имеет 
сходство с ГАМК рецепторами ГАМК-А мозга 
млекопитающих, но не подвергаются блокиро-
ванию сильным конкурентным антагонистом 
ГАМК-А рецепторов мозга млекопитающих 
[10]. При сравнении фармакологических эф-
фектов ГАМКергических веществ, включаю-
щих агонисты и антагонисты ГАМК, на сома-
тическую двигательную активность аскарид 
и других относительно крупных зоонематод, 
паразитирующих у позвоночных животных, 
было установлено, что ГАМК-рецепторы нема-

тод не проявляют чувствительности к агони-
стам ГАМК-рецепторов их хозяев [3]. 

Основные данные о ГАМКергической 
нервной системе нематод в целом получены 
исследователями на зоопаразитической не-
матоде A. suиm [7, 20] и свободноживущей 
Caenorhabditis elegans [10]. Сведений о роли 
ГАМК в регулировании локомоторного пове-
дения растительных паразитических нематод 
в литературе представлено значительно мень-
ше. Особый интерес представляют иммуно-
цитохимические исследования выявления и 
локализации ГАМК в нервной системе наи-
более вредоносных фитонематод – седентар-
ных видов Meloidogyne incognita и Globodera 
rostochiensis [19]. 

В данной работе авторами показано присут-
ствие ГАМК-подобной иммунореактивности в 
различных структурах нервной системы личи-
нок J2 фитонематод: в отростках и клеточных 
телах нейронов и в вентральном нервном ство-
ле у M. incognita; у G. rostochiensis в нейрональ-
ных отростках в дорзальном и вентральном 
нервных стволах, в цитоплазме и ядрах неко-
торых клеточных тел в вентральном нервном 
стволе. Иммунореактивность была выявле-
на также в нервных отростках и в клеточном 
теле предполагаемого моторного нейрона в 
нервном кольце G. rostochiensis. Такое располо-
жение ГАМК-иммунореактивных нейронов в 
нервных стволах личинок нематод, по мнению 
авторов, дает основание считать их ингибитор-
ными моторными нейронами. Данная работа 
была выполнена на личинках второго возраста 
седентарных нематод (J2). Эти нематоды име-
ют морфологически отличные личиночные и 
взрослые стадии, а также половые различия в 
подвижности. На седентарной цистообразу-
ющей нематоде Heterodera glycines показано, 
что, самки нематод подвергаются дегенерации 
мышц на неподвижных стадиях постэмбрио-
нального развития, самцы подвергаются сома-
тическому обновлению мышц перед линькой 
в подвижную взрослую особь [8]. Показано, 
что атрофия мышц нематод происходит в со-
четании с утратой локомоции, а не вызвана от-
сутствием подвижности как таковой [8]. По 
мнению авторов, неподвижность питающихся 
цистообразующих нематод обусловлена сочета-
нием мышечной атрофии и отслоением мышц 
от кутикулы, а также изменением в структуре 
двигательных нейронов и экспрессии генов. 
При исследовании ГАМКергической нервной 
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системы H. glycines, установлено снижение экс-
прессии гена hg-unc-25, кодирующего основной 
фермент синтеза ГАМК, а также снижение ко-
личества ГАМК-иммунореактивных нейронов 
на стадиях развития, связанных с утратой под-
вижности. Экспрессия hg-unc-25 значительно 
снижена у самок личинок J3 и J4 по сравнению 
с личинками J2. Эти данные указывают на сни-
жение синтеза фермента ГАМК – глутаматде-
карбоксилазы и, возможно, на сопутствующее 
снижение продукции ГАМК. При этом было по-
казано, что уровень экспрессии hg-unc-25 у под-
вижных взрослых самцов был ниже уровня ли-
чинок J2, однако экспрессия hg-unc-25 взрослых 
самцов была значительно выше по сравнению 
с личинками самок J4. Аналогичная мышечная 
дегенерация у филогенетически дивергиро-
ванной паразитической нематоды Meloidogyne 
incognita, в связи с чем авторы делают пред-
положение о снижении образования ГАМК 
у взрослых особей. Что касается расположе-
ния и морфологии ГАМК-иммунореактивных 
нейронов в теле J2 H. glycines, то имеются 
данные об обнаружении нескольких ГАМК-
иммунореактивных клеток в головном отделе  
H. glycines, вокруг и позади нервного кольца, а 
также выявлена 21 ГАМК-иммунореактивная 
клетка в вентральной нервной цепочке. Боль-
шинство ГАМК-иммунореактивных комиссур 
H. glycines проходят дорзально вдоль левой сто-
роны нематоды, Результаты позволяют пред-
положить, что ГАМКергические нейроны от-
носятся к числу тех, которые дегенерируют во 
время малоподвижных стадий.

В дальнейших исследованиях была выяв-
лена ГАМК иммунореактивность нейронов 
у других видов фитопаразитических нематод 
– Pratylenchus penetrans, Aphelenchus avenae, H. 
glycines, а также получены дополнительные све-
дения о наличии ГАМК-иммунореактивных 
нейронов у M. incognita [16]. Результаты имму-
ногистохимических исследований подтвердили 
наличие ГАМК-иммунореактивных нейронов 
в головном отделе тела, вентральном нервном 
стволе и хвостовой части тела всех исследован-
ных видов паразитов. Авторы предположили, 
что множественные ГАМК-иммунореактивные 
нейроны в вентральной нервной цепочке каж-
дого вида нематод являются регуляторами ха-
рактерной синусоидной формы двигательной 
активности мускулатуры фитонематод. В то 
же время авторами была отмечена существен-
ная вариабельность в окрашивании ГАМК-

иммунореактивных нейронов как между вида-
ми нематод, так и между отдельными особями 
одного вида. Эти данные указывают на наличие 
ГАМКергической нервной системы у фитопара-
зитических нематод и на ее своеобразие. 

Наряду с иммуногистохимическими ис-
следованиями биологическая функция ГАМК 
у фитонематод изучалась с помощью фарма-
кологических методов путем количественной 
оценки эффективности агонистов и анта-
гонистов ГАМК на интактных нематодах H. 
glycines, P. penetrans, A. avenae и M. incognita. 
В результате экспериментов выявлена значи-
тельная разница в чувствительности нематод 
к ГАМК, ее агонистам и антагонистам. Пока-
зано, что ГАМК и ее агонисты вызывают изме-
нение формы тела нематод (они приобретают 
крючковидную форму), за которым следует 
слабый паралич соматической мускулатуры. 

Эффективность агонистов ГАМК на муску-
латуре червей была оценена по величине ЕС50 
концентрации вещества, которая вызывала 
у половины исследуемых нематод изменение 
формы тела и паралич. Показано, что для аго-
ниста ГАМК пиперазина величина ЕС50 у нема-
тод P. penetrans, M. incognita и H. glycines имела 
сходные значения (12,3 мМ, 13,4 мМ и 14,4 мМ 
соответственно), а у нематоды A. avenae соот-
ветствовала более высокому значению и была 
равна 22,5 мМ. В отношении эффективности 
ГАМК на мускулатуре нематод P. penetrans и H. 
glycines показано, что ЕС50 имеет значительно 
более высокие величины (240 мМ и 264 мМ) 
по сравнению с эффектами пиперазина, а для 
нематод M. incognita и A. avenae эта величина 
превышала 10 000 мМ. Такие высокие значе-
ния ЕС50 свидетельствуют об отсутствии чув-
ствительности нематод M. incognita и A. avenae 
при аппликации ГАМК на соматическую му-
скулатуру нематод. 

При исследовании эффективности антаго-
ниста ГАМК пикротоксина установлено, что 
инкубация нематод в его растворе вызывает 
у нематоды M. incognita прекращение двига-
тельной активности, а у нематод P. penetrans и 
H. glycine – снижение таковой. Однако это ве-
щество не влияло на соматическую мускула-
туру нематод M. incognita и A. avenae, если его 
применяли в высоких концентрациях. При-
веденные данные указывают на разную чув-
ствительность к ГАМКергическим веществам 
у разных видов фитонематод. 
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Относительно недавно в литературе были 
приведены сведения о выявлении ГАМК ре-
цепторов у галловой нематоды M. incognita, в 
частности, дано описание фармакологических 
свойств субъединицы UNC-49B, входящей в 
структуру рецептора ГАМК этой нематоды, а 
также показана чувствительность субъедини-
цы UNC-49B к ГАМК и ее антагонистам фи-
пронилу и пикротоксину [15]. Авторы предпо-
ложили, что обнаруженная ими субъединица 
указывает на образование функциональных го-
мопентамерных ГАМК-рецепторов у нематоды 
M. incognita, а полученные результаты облегчат 
понимание молекулярной функции нативных 
ГАМК-рецепторов фитопаразитических нема-
тод, что будет способствовать разработке новых 
нематицидов на основе их структуры.  

ГАМК широко распространена у эукариоти-
ческих организмов. Однако ее физиологическая 
роль в растениях недостаточно ясна. По количе-
ству содержания ГАМК особенно выделяются 
растения сем. Solanoceae, и первая ГАМК была 
получена из клубней картофеля [18]. Показано, 
что в растениях ГАМК является свободной ами-
нокислотой, выполняющей роль сигнальной мо-
лекулы и осуществляет метаболическую функ-
цию. Она играет важную регуляторную роль в 
координации метаболизма C/N [6, 14] Помимо 
участия в устойчивости к абиотическим стрес-
сам, накопление ГАМК в тканях растений несет 
существенную функцию в жасмонат-незави-
симой защите к фитофагам [12]. Полагают, что 
образование ГАМК из глутамата представляет 
собой первую линию обороны быстрой защиты 
растений от беспозвоночных вредителей [17]. 
Так, в экспериментах на 9 трансгенных лини-
ях растений табака с повышенной экспрессией 
глутаматдекарбоксилазы было показано, что не-
инфицированные трансгенные растения посто-
янно содержали высокий уровень ГАМК, а при 
заражении Meloidogyne hapla на 5 линиях табака 
отмечено существенное снижение плодовито-
сти нематод в корнях [13]. На основании полу-
ченных результатов авторы предполагают, что 
трансгенная экспрессия глутаматдекарбоксила-
зы обусловливает устойчивость к галловой не-
матоде у фенотипически нормальных растений 
табака, вероятнее всего, посредством ГАМК.   

Таким образом, экспериментальные дан-
ные, приведенные в современной литерату-
ре, свидетельствуют в пользу того, что ГАМК 
является тормозным нейротранститтером у 
нематод, в том числе фитопаразитических ее 

представителей. ГАМК рецепторы нервной 
системы беспозвоночных подвержены воз-
действию извне, поскольку, в отличие от по-
звоночных, не имеют естественного барьера 
защиты. Поэтому рецепторы ГАМК нематод 
представляют собой удобную мишень для 
создания новых нематицидов. Генетическая 
модификация растений в направлении инду-
цирования образования ГАМК можно рассма-
тривать, как еще один вектор в борьбе с фито-
паразитическими нематодами. 
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