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Проведено исследование длительного эффекта экспериментального заражения 
метацеркариями Himasthla elongata (Mehlis, 1831) (Himasthlidae) на некоторые био-
химические показатели второго промежуточного хозяина – мидии Mytilus edulis (со-
держание восстановленной формы глутатиона, структурных и запасных липидов, 
жирных кислот общих липидов, а также активность ферментов глутатион-S-транс-
феразы, каталазы и пероксидазы). Показано, что паразитарная инвазия оказывает 
влияние на активность каталазы в жабрах и ноге у мидий, а также на содержание не-
которых фосфолипидов и жирных кислот преимущественно в их жабрах, гепатопан-
креасе и ноге. В ноге инвазированных мидий пониженная активность каталазы и по-
вышенное содержание лизофосфатидилхолина и сфингомиелина, а также низкий 
уровень полиненасыщенных жирных кислот (преимущественно докозагексаеновой 
22:6n-3 кислоты) отражают главным образом присутствие метацеркарий H. elongata 
в исследуемом органе. В то же время изменения некоторых биохимических показа-
телей в жабрах у инвазированных мидий (прежде всего повышенная активность ката-
лазы, сниженное содержание эфиров холестерина и модификации на уровне жирно-
кислотного спектра) указывают на наличие стрессового воздействия, оказываемого 
метацеркариями H. elongata на моллюсков. Предполагается, что исследуемые био-
химические показатели подвергаются значительному воздействию непосредствен-
но в момент внедрения паразитов в ткани хозяина (в течение первых суток), тогда как 
длительный эффект нахождения паразита в организме второго промежуточного хо-
зяина (на протяжении года) приводит к стабилизации в системе «паразит – хозяин», 
в том числе на уровне исследуемых биохимических показателей. Данное предполо-
жение требует проведения дополнительных исследований.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: фосфолипиды; жирные кислоты; восстановленный глутати-
он; каталаза; глутатион-S-трансфераза; двустворчатые моллюски; трематоды.

N. N. Fokina, I. V. Sukhovskaya, T. R. Ruokolainen, A. A. Kochneva, 
I. N. Bakhmet, K. E. Nikolaev, I. A. Levakin. ASSESSMENT OF THE LIPID 
COMPOSITION AND SOME COMPONENTS OF THE ANTIOXIDANT SYSTEM 
IN BLUE MUSSELS MYTILUS EDULIS EXPERIMENTALLY INFECTED WITH 
HIMASTHLA ELONGATA METACERCARIAE

The long-term effect of experimental infection with metacercariae of Himasthla elongata 
(Mehlis, 1831) (Himasthlidae) on some biochemical indices of its second intermediate 
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Введение

Исследования взаимодействий в систе-
ме «паразит – хозяин» на примере различных 
видов трематод и двустворчатых моллюсков 
проводились начиная с 1960-х годов [Cheng, 
1967; Lauckner, 1983; De Montaudouin et al., 
2012]. Среди многообразия аспектов во взаи-
моотношениях «паразит – хозяин» актуальным 
остается вопрос о влиянии паразитов на био-
химический статус хозяина. Достаточно под-
робно описаны метаболические модификации, 
вызванные инвазией трематод, у брюхоногих 
моллюсков [Lunetta, Vernberg, 1971; Thompson, 
1983; Fried et al., 1993a, б; Arakelova et al., 2004, 
2007; Vorontsova et al., 2010; Gornowicz et al., 
2013; Tyutin, Izvekova, 2013], однако исследо-
вания биохимических параметров двуствор-
чатых моллюсков, зараженных трематодами, 
фактически отсутствуют. Считается, что пато-
генное воздействие метацеркарий трематод 
на организм второго промежуточного хозяина 
минимально [Bower et al., 1994; Laruelle et al., 
2002], поскольку в большинстве случаев ме-
тацеркарии представляют собой покоящуюся 
стадию, «ожидающую» попадания в организм 
окончательного хозяина [Werding, 1969]. При 
этом известно, что внедрение паразита инду-
цирует значительные метаболические пере-
стройки в организме хозяина, инициируя фор-
мирование активных форм кислорода (АФК) 
и тем самым вызывая окислительный стресс 
и активацию антиоксидантной системы (АОС) 
[Vorontsova et al., 2010; Gornowicz et al., 2013; 
Tyutin, Izvekova, 2013]. В связи с этим с помо-
щью биохимических маркеров, в том числе по-
казателей, отражающих работу АОС, а также 

состав липидов и их жирных кислот (которые 
служат основной мишенью для действия АФК), 
можно оценить влияние паразитарной инвазии 
на организм промежуточного хозяина [Fried, 
Bradford, 1984; Fried et al., 1995; Arakelova et al., 
2004, 2007; Руднева и др., 2004; Vorontsova 
et al., 2010; Gornowicz et al., 2013].

В настоящей работе изучали длительный 
эффект экспериментального заражения мета-
церкариями Himasthla elongata (Mehlis, 1831) 
(Himasthlidae) на биохимические показате-
ли второго промежуточного хозяина – мидии 
(Mytilus edulis), а именно: содержание струк-
турных и запасных липидов, жирнокислотный 
спектр общих липидов, работу некоторых ком-
понентов АОС (активность ферментов глута-
тион-S-трансферазы, каталазы, пероксидазы 
и содержание восстановленной формы глута-
тиона). H. elongata – типичный представитель 
паразитофауны мидий, обитающих в лито-
ральной зоне Белого моря [Galaktionov, 2001]. 
Первым промежуточным хозяином этого вида 
служат литоральные гастроподы Littorina spp., 
а окончательным – птицы прибрежного комп-
лекса [Werding, 1969].

материалы и методы

Проведение эксперимента по заражению 
мидий Mytilus edulis церкариями Himasthla 
elongata

Для эксперимента были использованы ми-
дии Mytilus edulis (Linnaeus, 1758), выращен-
ные на искусственных субстратах марикуль-
туры в районе о. Соностров (Кандалакшский 
залив, Белое море). Ранее было показано, что 

host, Mytilus edulis (the content of reduced glutathione, structural and storage lipids, 
fatty acids of total lipids, and the activity of glutathione-S-transferase, catalase and per-
oxidase) was investigated. It was shown that the parasitic invasion affects catalase activity 
in mussel gills and foot, as well as alters the content of some phospholipids and fatty acids, 
mainly in mussel gills, digestive gland and foot. The decreased catalase activity and el-
evated levels of lysophosphatidylcholine and sphingomyelin, as well as the low content 
of polyunsaturated fatty acids (primarily docosahexaenoic acid, 22:6n-3) in the foot of in-
fected mussels generally reflect the presence of H. elongata metacercariae in this organ. 
At the same time, changes in several biochemical indices in the gills of infected mussels 
(essentially higher catalase activity, reduced content of cholesterol esters and modifica-
tions in the fatty acid composition) indicate a stress effect caused by H. elongata meta-
cercariae. It is assumed that the studied biochemical indices are significantly affected 
immediately, during penetration of the parasites in the host tissues (within the first day), 
while the long-term effect of the parasite infection on the second intermediate host (dur-
ing a year) eventually leads to a stabilization of the host-parasite relationship, including 
the investigated components of the antioxidant system, as well as the lipid composition. 
This assumption requires additional research.

K e y w o r d s: phospholipids; fatty acids; reduced glutathione; glutathione-S-transfer-
ase; catalase; bivalves; trematodes.
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мидии, обитающие в условиях аквакультуры, 
свободны от инвазии метацеркариями трема-
тод [Kulatchkova, 1985]. В нашей работе ана-
лиз случайным образом выбранных 100 эк-
земпляров мидий с искусственных субстратов 
также показал отсутствие их заражения тре-
матодами. Были отобраны моллюски с длиной 
раковины 2,5 ± 0,4 мм (N = 30), для того чтобы 
исключить влияние размера моллюска на сте-
пень заражения паразитами, а также на ис-
следуемые биохимические показатели [Poulin,  
2010].

Для получения церкарий Himasthla elongata 
(Mehlis, 1831) использованы моллюски Littorina 
littorea (Linnaeus, 1758), собранные в лито-
ральной зоне Чупинской губы Кандалакш-
ского залива в июле 2013 года. После сбора 
улитки в пластиковых пакетах были поме-
щены в изотермические условия (t = 10 °C) 
на 24 ч, а затем их размещали индивидуально 
в 100-мл пластиковые стаканы с морской во-
дой и держали в условиях солнечного освеще-
ния на протяжении 1 ч. В дальнейшем стаканы 
проверяли на наличие церкарий с помощью 
бинокуляра (МБС-10, Россия). Выявлены 50 
особей L. littorea, инфицированные редиями 
H. elongata, которые были заняты в дальней-
шем эксперименте. Для заражения церкария-
ми H. elongata использованы 15 экземпляров 
мидий M. edulis, которых индивидуально поме-
щали в 100-мл стакан с морской водой, после 
чего добавляли по 40–50 экземпляров церка-
рий H. elongata и выдерживали в течение суток 
[Nikolaev et al., 2006]. В качестве контрольной 
группы были выбраны 15 особей незараженных 
мидий M. edulis. Затем зараженную и контроль-
ную группы моллюсков поместили в садки, рас-
положенные на глубине 3 м в Кривозерском за-
ливе Чупинской губы Кандалакшского залива. 
Срок экспозиции зараженных и контрольных 
особей составил 1 год.

В сентябре 2014 года проводился отбор тка-
ней жабр, краевой части мантии, гепатопан-
креаса и ноги у мидий M. edulis контрольной 
группы и зараженных церкариями H. elongata 
на биохимический анализ. При отборе проб 
проверяли наличие метацеркарий H. elongata 
и проводили подсчет их количества во всех 
исследуемых тканях при помощи бинокуляра 
(МБС-10, Россия).

Биохимический анализ

Анализ выполняли на научном оборудовании 
Центра коллективного пользования Федераль-
ного исследовательского центра «Карельский 
научный центр Российской академии наук».

анализ активности некоторых фермен-
тов антиоксидантной системы, а также 
определение концентрации восстанов-
ленной формы глутатиона. В день исследо-
вания замороженные образцы тканей мидий 
весом 0,1–0,4 г гомогенизировали с помощью 
гомогенизатора Digital Disruptor Genie (США) 
в 50-мМ буферном растворе Трис-HCl (pH 7,5) 
при 5-кратном разбавлении. Гомогенат цент-
рифугировали при 50 000 g в течение 1 часа при 
4 °C на центрифуге Beckman Coulter Allegra® 
64R (США). Супернатант использовали для 
определения следующих биохимических пока-
зателей: активность глутатион S-трансферазы, 
каталазы, гваякол-зависимой пероксидазы, 
а также содержание восстановленной формы 
глутатиона. Измерения проводили на много-
функциональном ридере CLARIOstar BasicUnit 
(BMG Labtech, Германия).

А к т и в н о с т ь  г л у т а т и о н  S - т р а н с -
ф е р а з ы  ( К Ф  2 . 5 . 1 . 1 8 ,  G S T )  опреде-
ляли по скорости связывания восстановлен-
ного глутатиона с субстратом 1-хлор-2,4-ди-
нитробензолом (CDNB) [Habig et al., 1974]. 
Относительную активность фермента в тканях 
мидий выражали в количестве μМ продукта ре-
акции, образовавшихся за минуту, в пересчете 
на мг белка в ткани (μМ продукта/мг раствори-
мого белка в ткани * мин).

А к т и в н о с т ь  к а т а л а з ы  ( К Ф 
1 . 1 1 . 1 . 6 ,  C A T )  определяли спектрофото-
метрическим методом согласно Beers and Sizer 
[1952] с модификациями. Относительную ак-
тивность выражали в μМ продукта/мг раство-
римого белка в ткани * мин.

А к т и в н о с т ь  г в а я к о л - з а в и с и -
м о й  п е р о к с и д а з ы  ( К Ф  1 . 1 1 . 1 . 7 , 
P x )  определяли по методу Chance and Maehly 
[1955] с модификациями. Относительную ак-
тивность выражали в μМ продукта/мг раство-
римого белка в ткани * мин.

Для определения к о н ц е н т р а ц и и  в о с -
с т а н о в л е н н о г о  г л у т а т и о н а  ( G S H ) 
растворимые белки исходного гомогената 
осаждали с помощью 5% трихлоруксусной кис-
лоты (ТХУ). Образовавшийся осадок отделя-
ли центрифугированием при 2500 g в течение 
15 мин. Концентрацию восстановленного глу-
татиона в полученном супернатанте определя-
ли, используя модифицированные методики 
Сohn, Lyle [1966] и Hissin, Hilf [1976]. Концен-
трацию глутатиона вычисляли с помощью ка-
либровочного графика, построенного по ре-
зультатам измерений серии растворов GSН 
(Sigma-Aldrich, Австрия) с концентрацией от 0,5 
до 20 мкг/мл на 0,4 М трис-НСl буфере (рН 8,5) 
с 5 мМ ЭДТА. Относительную концентрацию 
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глутатиона выражали в мкг GSH в пересчете 
на мг белка в ткани.

Концентрацию растворимого белка опре-
деляли в супернатанте спектрофотометричес-
ки по поглощению пептидной связи при длине 
волны 220 нм при 26 °C [Noble, Bailey, 2009; Су-
ховская и др., 2010].

анализ состава общих липидов и их жир-
ных кислот. Липиды исследуемых тканей ми-
дий экстрагировали по методу Folch et al. [1957] 
в смеси хлороформ/метанол (2:1, по объему). 
Разделение общих липидов на основные клас-
сы (фосфолипиды, холестерин и его эфиры, 
триацилглицерины) проводили методом тон-
кослойной хроматографии с использованием 
силикагельных пластин Silica gel 60 F254 plates 
200×100 мм (Merck, Германия) в системе рас-
творителей: петролейный эфир/серный эфир/
уксусная кислота (90:10:1, по объему) при ком-
натной температуре. Идентификация исследу-
емых фракций основных классов липидов осу-
ществлялась при помощи стандартов: смесь 
фосфолипидов (P3817, Supelco, США), холес-
терин (C8667, Sigma, США), триолеатглицерин 
(92860, Sigma, США) и пальмитат холестерина 
(C78607, Aldrich, США). Количественное содер-
жание общих фосфолипидов, триацилглицери-
нов и эфиров холестерина определяли по ме-
тоду В. С. Сидорова с соавторами [1972], а хо-
лестерин – по методу Engelbrecht et al. [1974]. 
Количественное определение исследуемых 
фракций общих липидов проводили при 540 нм 
для фосфолипидов, триацилглицеринов и эфи-
ров холестерина, а также при 550 нм для холес-
терина, используя спектрофотометр СФ-2000 
(Россия).

Состав отдельных фракций фосфолипидов 
(фосфатидилинозитол, фосфатидилсерин, 
фосфатидилэтаноламин, фосфатидилхолин, 
лизофосфатидилхолин и сфингомиелин) опре-
деляли с помощью высокоэффективной жид-
костной хроматографии по методу Arduini et al. 
[1996] на колонке Nucleosil 100–7 (Elsiko, Рос-
сия) с подвижной фазой: ацетонитрил/гексан/
метанол/фосфорная кислота (918:30:30:17.5, 
по объему) и УФ-спектрофотометром при 
длине волны 206 нм на изократическом жид-
костном хроматографе «Стайер» («Аквилон», 
Россия). Идентификацию пиков проводили 
с использованием аналитических стандарт-
ных растворов: смесь фосфолипидов (P3817, 
Supelco, США), фосфатидилсерин (P7769, 
Sigma, США) и сфингомиелин (S7004, Sigma,  
США).

Общие липиды исследуемых тканей мидий 
подвергали прямому метанолизу с использова-
нием метанола и хлористого ацетила. Получен-

ные смеси метиловых эфиров жирных кислот 
разделяли методом газожидкостной хромато-
графии на приборе Agilent 7890A (США), обору-
дованном пламенно-ионизационными детекто-
рами, с использованием капиллярных колонок 
DB-23 (60 м – 0,25 мм) (Agilent Technologies, 
США) и азота в качестве подвижной фазы. Ме-
тиловые эфиры жирных кислот, полученные 
из общих липидов тканей мидий, идентифи-
цировали путем сравнения с аналитическим 
стандартом FAME Mix 37 Components (Supelco, 
США).

Статистическая обработка

Статистический анализ проводили с помо-
щью программы StatSoft Statistica v 7.0. Тест 
Колмогорова – Смирнова и Лиллиефорса был 
использован для определения нормальности 
распределения исследуемых биохимических 
показателей мидий. Поскольку распределение 
большинства исследуемых показателей откло-
няется от нормального, достоверность разли-
чий оценивали непараметрическим критерием 
Манна – Уитни U (p < 0,05). Корреляцию в из-
менениях между исследуемыми биохимически-
ми показателями и количеством метацеркарий 
в ноге мидий оценивали с помощью коэффи-
циентов ранговой корреляции Спирмена [Hill, 
Lewicki, 2007].

результаты и обсуждение

Несмотря на то что большинство видов Echi‑
nostomatidae, инфицирующих двустворчатых 
моллюсков, не являются патогенными [Bower 
et al., 1994], показано, что заражение моллюс-
ков церкариями приводит к повреждению тка-
ней, снижению скорости фильтрации и бис-
сусообразования, к аккумуляции гемоцитов 
и фиброзной ткани вокруг инцистировавших-
ся церкарий [Lauckner, 1983; Wegerberg, 1998; 
Jensen et al., 1999; Laruelle et al., 2002]. Мы 
предполагаем, что изучение состава липидов 
и их жирных кислот, а также компонентов АОС 
у инвазированных мидий позволит определить 
степень влияния экспериментального зара-
жения трематодами H. elongata на их биохи-
мический статус. Исследование тканей мидий 
M. edulis на наличие паразитов показало, что 
в результате проведенного экспериментально-
го заражения у всех исследуемых моллюсков 
метацеркарии H. elongata были локализованы 
в ноге и их количество составляло от 3 до 40 эк-
земпляров.

Липиды и их жирные кислоты являются 
структурными компонентами клеточных мем-
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бран, источниками метаболической энергии, 
а также предшественниками для синтеза био-
логически активных веществ, в том числе эйко-
заноидов [Vance, Vance, 2002]. Трематоды, как 
и большинство паразитов, не могут de novo син-
тезировать липиды и полиненасыщенные жир-
ные кислоты, и они получают их из окружающей 
среды, а затем встраивают в свой метаболизм 
[Hoskin et al., 1974; Furlong, 1991; Smith, 1994; 
Ghosh et al., 2005; Kubata et al., 2007; Mondal, 
Dey, 2013]. В то же время паразиты могут син-
тезировать эйкозаноиды, необходимые для 
подавления иммунного ответа хозяина [Belley, 
Chadee, 1995; Kubata et al., 2007]. Арахидоно-
вая кислота – метаболический предшественник 
для синтеза эйкозаноидов, находится в соста-
ве фосфолипидов, преимущественно фосфа-
тидилхолина и фосфатидилинозитола [Vance, 
Vance, 2002]. Высвобождение полиненасыщен-
ных жирных кислот, в том числе арахидоновой 
кислоты, и лизоформ фосфолипидов отмечает-
ся в организме хозяина посредством деятель-

ности ферментов фосфолипаз паразитарного 
происхождения [Kubata et al., 2007]. Так, в на-
стоящей работе показано, что в гепатопанкре-
асе и ноге инвазированных мидий повышена 
концентрация лизофосфатидилхолина (ЛФХ, 
рис. 1). Поскольку были выявлены положитель-
ные корреляции между содержанием ЛФХ и ко-
личеством метацеркарий в ноге у инвазирован-
ных мидий (r = 0,61; p = 0,0086), отмеченное 
повышение уровня ЛФХ в ноге служит, веро-
ятно, результатом метаболической активности 
церкарий, требующих наличия жирных кислот – 
предшественников для синтеза эйкозаноидов, 
подавляющих иммунную систему хозяина [Bel-
ley, Chadee, 1995; Kubata et al., 2007]. Напро-
тив, в гепатопанкреасе инвазированных мидий 
корреляций в содержании всех исследуемых 
фракций фосфолипидов с количеством мета-
церкарий в ноге выявлено не было. Вероятно, 
в гепатопанкреасе свободные полиненасыщен-
ные жирные кислоты могут быть необходимы 
для синтеза эйкозаноидов, обеспечивающих 

Рис. 1. Содержание лизофосфатидилхолина (ЛФХ) и сфингомиелина (СФМ) в % сухой массы в ноге (А) 
и гепатопанкреасе (Б) неинвазированных (1) и инвазированных (2) мидий Mytilus edulis. Здесь и далее: 
* – различия достоверны, критерий Манна – Уитни U (р < 0,05)
Fig. 1. Content of lysophosphatidylcholine (ЛФХ) and sphingomyelin (СФМ) in % of dry mass in the foot (А) 
and digestive gland (Б) of the uninfeсted (1) and infeсted (2) mussels Mytilus edulis. Here and hereinafter: * – 
differences are significant, Mann-Whitney U test (р < 0,05)
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работу собственной иммунной системы. На-
ряду с повышенным содержанием ЛФХ в ноге 
и гепатопанкреасе инвазированных мидий 
отмечено увеличение концентрации сфинго-
миелина (СФМ, рис. 1). При этом в ноге инва-
зированных мидий повышение уровня СФМ 
положительно коррелировало с числом мета-
церкарий (r = 0,62; p = 0,0076). Известно, что 
данный фосфолипид «заменяет» доминирую-
щий фосфолипид клеточных мембран – фосфа-
тидилхолин – в случае его недостаточного со-
держания в составе клеточных мембран [Vance, 
Vance, 2002].

В жирнокислотном спектре гепатопанкреа-
са инвазированных мидий достоверных отли-
чий, связанных с воздействием метацеркарий 
H. elongata, отмечено не было, за исключением 
разнонаправленных изменений в составе неко-
торых минорных мононенасыщенных жирных 
кислот (14:1, 18:1n-5 и 22:1n-7), суммарный 
процент которых не превышал 1 % от суммы 
всех жирных кислот в составе общих липидов. 
Наряду с этим в ноге у инвазированных ми-
дий отмечалось повышение концентрации на-
сыщенной 20:0 кислоты, мононенасыщенных 
жирных кислот (17:1, 22:1n-11, 22:1n-9 и 24:1n-
9), гамма-линоленовой кислоты 18:3n-6, а так-
же снижение содержания докозагексаеновой 
кислоты (22:6n-3) и неметиленразделенных 
жирных кислот (рис. 2). В то же время содер-
жание следующих жирных кислот в составе 
общих липидов ноги инвазированных мидий 
коррелировало с количеством метацерка-
рий H. elongata: 20:0 (r = 0,60; p = 0,02), 24:0 
(r = 0,69; p = 0,005), 18:1n-11 (r = 0,61; p = 0,01), 

24:1n-9 (r = 0,71; p = 0,0039), 18:3n-6 (r = 0,63; 
p = 0,01) и 22:6n-3 (r = –0,78; p = 0,0015). Мы 
предполагаем, что данный жирнокислотный 
спектр ноги у инвазированных мидий обуслов-
лен преимущественно составом жирных кис-
лот метацеркарий H. elongata. Известно, что 
редии Echinostoma trivolvis содержат повышен-
ные концентрации мононенасыщенных жирных 
кислот, а также гамма-линоленовой кислоты, 
по сравнению со взрослой формой паразита 
[Fried et al., 1993a]. Вместе с тем пониженное 
содержание докозагексаеновой кислоты и не-
метиленразделенных жирных кислот (рис. 2) 
в ноге инвазированных мидий указывает на от-
сутствие данных жирных кислот в составе ли-
пидов метацеркарий [Lunetta, Vernberg, 1971; 
Fried et al., 1993a, b; Mondal, Dey, 2013].

Необходимо отметить, что корреляции со-
става некоторых фосфолипидов и жирных кис-
лот в зависимости от количества метацеркарий 
были обнаружены только в ноге. В остальных 
исследуемых органах инвазированных мидий 
корреляций между изменениями в составе ли-
пидов и их жирных кислот и количеством мета-
церкарий в ноге выявлено не было. В жабрах 
инвазированных мидий (рис. 3) отмечены сле-
довые количества эфиров холестерина, а также 
повышенное содержание 20:0 кислоты, моно-
ненасыщенной жирной кислоты (20:1n-7) и не-
которых n-3 полиненасыщенных жирных кис-
лот (18:4 и 20:3). При этом пониженное содер-
жание вакценовой 18:1n-7 кислоты в жабрах 
инвазированных мидий, вероятно, указывает 
на дополнительный синтез продукта ее элонга-
ции – 20:1n-7 кислоты [Bergé, Barnathan, 2005]. 

Рис. 2. Жирнокислотный спектр общих липидов (% суммы жирных кислот) ноги неинвазированных (1) и инва-
зированных (2) мидий Mytilus edulis
Fig. 2. Fatty acid composition of total lipids (% of the total fatty acids) of the foot of the uninfected (1) and infected (2) 
mussels Mytilus edulis
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В краевой части мантии инвазированных мидий 
было отмечено снижение в содержании минор-
ных мононенасыщенных жирных кислот (14:1 
и 22:1n-9) и полиненасыщенной 22:5n-6 кис-
лоты, содержание которых не превышало 1 % 
от суммы жирных кислот.

Одной из универсальных реакций на дейст-
вие негативных факторов, в том числе влия-
ние паразитарной инвазии, является развитие 
окислительного стресса и, как следствие, ак-
тивация компонентов антиоксидантной защиты 
[Руднева и др., 2004; Mahmoud, Rizk, 2004; Vo-
rontsova et al., 2010; Żbikowska, 2011; Gornowicz 
et al., 2013]. Так, у брюхоногих моллюсков, ин-
фицированных трематодами, показана актива-
ция таких ферментов АОС, как Px, супероксид-
дисмутазы (SOD), а также GST [Goodall et al., 

2004; Zelck et al., 2005; Vorontsova et al., 2010; 
Gornowicz et al., 2013]. Однако данная ответная 
реакция наблюдалась у улиток непосредствен-
но после инвазии или по истечении нескольких 
дней (до 22 дней) [Vorontsova et al., 2010; Gor-
nowicz et al., 2013]. В настоящей работе, изучив 
длительное воздействие экспериментальной 
паразитарной инвазии на мидий, мы не обнару-
жили достоверных различий в активности таких 
компонентов АОС, как GST и Px, во всех иссле-
дуемых органах (табл.). Вероятно, данные фер-
менты АОС участвуют в развитии первичного 
защитного механизма, направленного на по-
давление окислительного стресса, вызванно-
го инвазией паразита в ткани [Vorontsova et al., 
2010; Gornowicz et al., 2013], тогда как длитель-
ный эффект нахождения паразита в организме 

Рис. 3. Содержание эфиров холестерина (% сухой массы) и неко-
торых жирных кислот (% суммы жирных кислот) в жабрах неинва-
зированных (1) и инвазированных (2) мидий Mytilus edulis
Fig. 3. Content of cholesterol esters (% of dry mass) and some fat-
ty acids (% of the total fatty acids) in the gills of the uninfected (1) 
and infected (2) mussels Mytilus edulis
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хозяина приводит к стабилизации в системе 
«паразит – хозяин» и отсутствию ответной ре-
акции на уровне GST и Px.

В ноге инвазированных мидий была отмечена 
пониженная активность каталазы по сравнению 
с «контрольной» группой, что, вероятно, связа-
но с наличием в данном органе метацеркарий 
H. elongata, изменяющих активность данного 
фермента. При этом повышенный уровень вос-
становленного глутатиона (GSH, р = 0,06) в ноге 
у инвазированных мидий (табл.) является, по-ви-
димому, адаптивной реакцией на нахождение 
в данном органе паразита. Известно, что GSH 
одним из первых компонентов АОС реагирует 
на изменения, происходящие в клетке [Britten, 
Green, 1989], вступая в реакции с глутатион-за-
висимыми ферментами, в том числе GST. Веро-
ятно, относительно стабильный уровень GSH во 
всех исследуемых тканях инвазированных мидий 
указывает на отсутствие у них окислительных 
процессов спустя год после заражения.

В жабрах двустворчатых моллюсков, ко-
торые, как известно, выполняют барьерную 
функцию и первыми реагируют на изменения 
во внешней среде [Смирнов и др., 2017], обна-
ружен высокий уровень активности GST и кон-
центрации GSH по сравнению с другими ис-
следованными органами. При этом активность 
пероксидазы в жабрах исследуемых мидий 
была на порядок ниже, чем в гепатопанкреасе. 
Известно, что GST играет важную роль в био-
трансформации ксенобиотиков [Nare et al., 
1990; Milhon et al., 1997], а также участвует 
в антиоксидантной защите, проявляя при этом 
пероксидазную активность, и предотвращает 
окисление ненасыщенных жирных кислот в со-
ставе фосфолипидов мембран [Prohaska, Gan-
ther, 1977].

Активность каталазы в жабрах инвазиро-
ванных мидий в 2,2 раза выше по сравнению 
с контрольными образцами (табл.). Известно, 
что каталаза играет важную роль в разложении 
перекиси водорода, предупреждая процессы 
перекисного окисления мембранных липидов 
[Regoli, Giuliani, 2014]. У моллюсков повыше-
ние активности каталазы отмечалось в ответ 
на действие факторов различной природы, вы-
зывающих окислительный стресс [Geret et al., 
2002; Vlahogianni et al., 2007; Maria, Bebianno, 
2011]. По-видимому, полученные нами резуль-
таты указывают на наличие окислительного 
стресса в жабрах инвазированных мидий.

Заключение

Таким образом, исследование длительного 
воздействия экспериментального заражения 
метацеркариями H. elongata на некоторые био-
химические показатели мидий M. edulis показа-
ло, что паразитарная инвазия оказывает влия-
ние на активность каталазы в жабрах и ноге, 
а также на содержание некоторых фосфолипи-
дов и жирных кислот преимущественно в жаб-
рах, гепатопанкреасе и ноге. Выявленные схо-
жие изменения на уровне фосфолипидов мем-
бран (главным образом лизофосфатидилхолина 
и сфингомиелина) в гепатопанкреасе и ноге ин-
вазированных мидий обусловлены, по-видимо-
му, разными явлениями: в ноге они отражают 
потребности паразита, тогда как в гепатопанк-
реасе – ответную реакцию хозяина на внедре-
ние паразита. Оценка компонентов антиокси-
дантной системы у мидий, инвазированных ме-
тацеркариями H. elongata, показала, что жабры 
наиболее чувствительны к паразитарной инва-
зии. Повышенная активность каталазы в жабрах 

Активность глутатион-S-трансферазы (GST, μМ/мин/мг белка), гваякол-зависимой пероксидазы (Px, 
мкМ перекиси/мг белка * мин), каталазы (САТ, мкМ перекиси/мг белка * мин), а также содержание 
восстановленной формы глутатиона (GSH, μг/мг белка) в исследуемых органах неинвазированных (1) 
и инвазированных (2) мидий Mytilus edulis
Activity of glutathione-S-transferase (GST, μM/min/mg of protein), guaiacol-depended peroxidase (Px, μM 
of peroxide/mg of protein * min), catalase (САТ, μM of peroxide/mg of protein * min), as well as the content 
of reduced glutathione (GSH, μg / mg of protein) in the studied organs of the uninfected (1) and infected (2) mussels 
Mytilus edulis

П
ок

аз
ат

ел
ь

In
de

x

Исследуемый орган
Studied organ

Жабры
Gills

Гепатопанкреас
Digestive gland

Нога
Foot

Край мантии
Edge of mantle

1 2 1 2 1 2 1 2
GST 35,8 ± 7,1 26,8 ± 5,2 8,0 ± 0,6 8,2 ± 0,7 12,0 ± 1,7 9,7 ± 1,4 11,2 ± 2,3 12,7 ± 3,3

Px 0,04 ± 0,01 0,034 ± 0,01 0,32 ± 0,08 0,31 ± 0,04 не определяли
no research

GSH 2,95 ± 1,49 2,99 ± 1,86 0,27 ± 0,06 0,21 ± 0,03 0,42 ± 0,07 0,57 ± 0,13 0,36 ± 0,16 0,33 ± 0,08
CAT 0,08 ± 0,03 0,12 ± 0,04* 11,7 ± 2,4 15,1 ± 3,2 4,038 ± 1,1 1,83 ± 0,87* 4,7 ± 1,1 4,81 ± 0,86
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указывает на наличие стрессового воздейст-
вия, оказываемого метацеркариями H. elongata 
на мидий. При этом изменения на уровне эфи-
ров холестерина и жирнокислотного спектра 
жабр инвазированных мидий свидетельствуют 
об ответной реакции на уровне липидного со-
става. В ноге инвазированных мидий обнару-
женные изменения на уровне активности ка-
талазы, а также липидного и жирнокислотного 
состава связаны главным образом с наличием 
метацеркарий H. elongata в исследуемом ор-
гане. Поскольку считается, что наибольший 
стресс испытывает организм хозяина в момент 
внедрения паразита в его ткани [Vorontsova 
et al., 2010; Gornowicz et al., 2013], мы предпо-
лагаем, что именно на этом этапе происходит 
активация компонентов антиоксидантной систе-
мы и значительные модификации в спектре ли-
пидов и жирных кислот. Дальнейшее изучение 
ответной реакции исследуемых компонентов 
антиоксидантной системы, а также липидного 
состава различных тканей мидий в зависимос-
ти от сроков экспериментального заражения 
метацеркариями H. elongata, преимущественно 
в течение первых дней после заражения, позво-
лит подтвердить или опровергнуть высказанное 
предположение об участии исследуемых биохи-
мических показателей хозяина в ответной реак-
ции на внедрение паразита в его ткани.
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