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Двустворчатые моллюски-фильтраторы – 
неотъемлемый компонент морских экосистем. 
Эти организмы ведут, как правило, прикре-
пленный или малоподвижный образ жизни 
и имеют фильтрационный способ питания, 
вследствие чего испытывают влияние ряда 
естественных и антропогенных факторов сре-
ды – концентрации кислорода, температуры, 
солености, рН, обеспеченности пищей, хищ-
ничества, а также подвергаются воздействию 
загрязняющих веществ (Истомина и др., 2021; 
Manduzio et al., 2005; Stevens, Gobler, 2018). 
Результатом этого воздействия может быть 

состояние окислительного стресса (ОС) вслед-
ствие образования избыточного количества 
активных форм кислорода (АФК) и изменения 
прооксидантно-антиоксидантного равнове-
сия в организме моллюсков (Livingstone, 2001; 
Manduzio et al., 2005; Lushchak, 2011).

Двустворчатые моллюски имеют ряд адап-
таций, обеспечивающих поддержание гомео-
стаза организма и позволяющих им сохранять 
полноценный метаболизм в постоянно меняю-
щихся условиях среды. Для них велика защит-
ная роль антиоксидантного (АО) комплекса, 
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Впервые исследован антиоксидантный (АО) комплекс тканей гребешка Flexopecten glaber 
ponticus (Bucquoy, Dautzenberg et Dollfus, 1889) из естественного местообитания в Черном море. 
Показано, что состояние АО комплекса моллюска отличается выраженной тканевой специ-
фикой на фоне близкого уровня ТБК-активных продуктов во всех исследованных органах. 
Для жабр гребешка была характерна более высокая активность глутатионредуктазы (ГР), су-
пероксиддисмутазы (СОД) и каталазы по сравнению с гепатопанкреасом и более высокая 
активность глутатионпероксидзы (ГП), ГР и каталазы по сравнению с мускулом, а ресурс 
глутатиона (GSH) в жабрах был ниже, чем в гепатопанкреасе. Это отражает существенный 
вклад в антиоксидантную защиту жабр гребешка как глутатионовой системы, так и ключе-
вых антиоксидантных ферментов – СОД и каталазы. В гепатопанкреасе моллюска выявлен 
наибольший уровень глутатиона и высокая активность ГП, сходная с жабрами. Это отражает 
их весомую роль в АО защите этого органа. На этом фоне активность ГР, СОД и каталазы 
в гепатопанкреасе была существенно ниже, чем в жабрах. Мускул гребешка отличался наи-
меньшей активностью ГП и низким уровнем GSH, близким к жабрам. Активность СОД в му-
скуле была сопоставима со значением в жабрах, а активность каталазы и ГР – со значениями 
в гепатопанкреасе моллюска.
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обеспечивающего необходимый баланс между 
про- и антиоксидантными процессами и за-
щиту клеток от окислительного повреждения. 
Эффективность АО системы (АОС) во многом 
определяет способность моллюсков к адап-
тации и их устойчивость к стресс-факторам 
водной среды (Солдатов и др., 2014; Истомина и 
др., 2021; Livingstone, 2001; Regoli, Giuliani, 2014).

У разных видов двустворчатых моллюсков 
устойчивость к ОС может отличаться, так как 
она связана со специфическими для каждого 
вида особенностями – физиологическим со-
стоянием, тканевой спецификой, соотношени-
ем уровня низкомолекулярного и ферментного 
звена АОС, систем высокого и низкого срод-
ства к субстрату (Солдатов и др., 2014; Regoli, 
Giuliani, 2014), экологическими особенностями 
вида (Климова, Чуйко, 2015; Livingstone, 2001; 
Lushchak, 2011; Istomina et al., 2021).

Показаны различия в особенностях АО 
комплекса и уровня перекисного окисления 
липидов (ПОЛ) у ряда черноморских, дальне-
восточных, средиземноморских, патагонских 
моллюсков, включая гребешков, в естествен-
ной среде их обитания. Выявлена их взаимос-
вязь с экофизиологическими особенностями 
этих видов (Бельчева и др., 2016; Гостюхина, 
Андреенко, 2020; Gostiukhina, Golovina, 2013; 
Stevens, Gobler, 2018; Rahman et al., 2019; Lompre 
et al., 2019; Istomina et al., 2021). Различия в ра-
боте АО системы обнаруживают между мол-
люсками не только разных, но и близких ви-
дов, – например, между двумя видами дрейссен 
Dreissena polymorpha и D. bugensis (Климова, 
Чуйко, 2015) или у разных цветовых морф од-
ного вида Mytilus galloprovincialis (Александро-
ва и др., 2001). Поэтому изучение различий 

в функционировании АО комплекса и в его 
адаптациях у моллюсков, занимающих разные 
экологические ниши, представляет большой 
интерес как в нормальных, так и в стрессовых 
условиях (Stevens, Gobler, 2018). Изучение по-
казателей АО комплекса позволяет более пол-
но подойти к оценке состояния здоровья мол-
люсков, в том числе гребешков (Lompré et al., 
2020).

Черноморский гребешок Flexopecten glaber 
ponticus - один из важных объектов марикульту-
ры средиземноморского региона благодаря его 
вкусовым качествам и большому содержанию 
питательных веществ (Marčeta et al., 2016; Berik 
et al., 2017; Nardi et al., 2018), а также это воз-
можный объект марикультуры у берегов Крыма 
(Бондарев, 2019; Revkov et al., 2021). Однако в по-
следние десятилетия численность вида в Чер-
ном море резко сократилась (Бондарев, 2019). 
В настоящее время F. glaber и F. glaber ponticus, 
как вид и подвид, подвергающиеся сокраще-
нию численности, занесены в Красную книгу 
Крыма и Севастополя (Ревков, 2015). Морские 
гребешки чувствительны к изменениям окру-
жающей среды – флуктуации pH, температуры 
или уровня кислорода в воде могут оказывать 
пагубное воздействие на численность популя-
ции (Christophersen, 2005; Cameron et al., 2019).

Ряд исследований содержит сведения об эм-
бриональном и личиночном развитии F. glaber 
ponticus (Pirkova, Ladygina, 2017), структуре 
популяции моллюска (Todorova et al., 2022), а 
также о состоянии АО комплекса других гре-
бешков, в том числе из семейства Pectinidae, из 
разных районов Мирового океана (Бельчева и 
др., 2016; Viarengo et al., 1995; Qian et al., 2015; 
Lompré et al., 2020; Tan et al., 2020; Istomina et al., 

Рис. 1. Внешний вид раковин и мягких тканей гребешка Flexopecten glaber ponticus.
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2021). Однако в целом экология и биология это-
го вида изучена недостаточно (Бондарев, 2019), 
а о состоянии АО комплекса F. glaber ponticus из 
Черного моря информация отсутствует.

Это определило цель настоящего исследова-
ния – выявить тканевые особенности АО ком-
плекса у черноморского гребешка Flexopecten 
glaber ponticus в естественной среде его обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Половозрелых особей гребешка Flexopecten 
glaber ponticus собирали в сентябре 2020 г. в рай-
оне б. Казачья (Севастополь, Крым) Черно-
го моря на глубине 2.0–2.5 м при температуре 
воды 18–19°С и солености 16–17‰. Длина рако-
вины моллюсков составляла 26–33 мм. Гребеш-
ки в момент сбора находились в посленересто-
вом состоянии, что важно, так как АО комплекс 
моллюска весьма чувствителен к изменениям, 
происходящим в организме во время репродук-
тивного цикла (Солдатов и др., 2014; Истоми-
на и др., 2021). Внешний вид раковин и мягких 
тканей моллюсков представлен на рис. 1.

После транспортировки моллюсков выдер-
живали трое сут в проточных аквариумах (150 л)  
с аэрацией для акклимации. Параметры морской 
воды в аквариумах были такими же, как и в море 
(температура воды 18–19°С, соленость 16–17‰, 
концентрация О2 – 7.4–7.7 мг/л). Ежедневно воду 
в аквариуме заменяли для удаления продуктов 
распада. Моллюсков ежедневно кормили микро-
водорослями (Tetraselmis viridis, штамм IBSS-25, 
5–10 мл/50 л морской воды). 

У моллюсков извлекали гепатопанкреас, 
жабры и мускул, органы немедленно замора-
живали и хранили при -80°С. Замороженные 
образцы тканей оттаивали на льду и гомогени-
зировали в 2 мл ледяного 20 мМ Tris/HCl буфе-
ра (рН = 7.5), содержащего 0.5 мМ ЭДТА (Cossi 
et al., 2020) в соотношении ткань : буфер 1 : 10. 
Гомогенаты центрифугировали (3200g, 15 ми-
нут, при 4°C) на центрифуге Centrifuge 5424 R, 
Eppendorf. Полученные супернатанты сразу 
использовали для определения активности 
ферментов.

Активность ГП определяли по накопле-
нию окисленного глутатиона (Paglia, Valentine, 
1967), активность ГР – по уменьшению уровня 
НАДФН (Marques et al., 2016). Активность СОД 
оценивали по степени ингибирования восста-
новления нитросинего тетразолия (Nishikimi 
et al., 1972), а каталазы – по реакции остаточ-
ных количеств пероксида водорода с молибда-
том аммония (Góth, 1991). Активность фермен-
тов определяли при температуре 25.0 ± 0.5°С. 
Количество белка в пробах измеряли по ме-
тоду Лоури при 750 нм (Lowry et al., 1951). Со-
держание восстановленного глутатиона (GSH) 
оценивали по реакции с аллоксановым реак-
тивом (Путилина, 1982). Интенсивность ПОЛ 
измеряли по уровню продуктов, реагирующих 
с 2-тиобарбитуровой кислотой (ТБК-активных 
продуктов) (Ohkawa et al., 1979).

Для статистической обработки цифрового 
материала использовали стандартные програм-
мы Past 3, Grapher-7. Было исследовано 22 осо-
би. Рассчитывали среднее арифметическое и 
ошибку среднего. Для оценки достоверности 

Рис. 2. Уровень ТБК-активных продуктов и глутатиона (GSH) в тканях гребешка Flexopecten glaber ponticus (1 – гепа-
топанкреас, 2 – жабры, 3 – мускул; *достоверные отличия от значений в других тканях (p ≤ 0.05–0.01)).
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различий применяли U-критерий Манна-
Уитни. Различия считали статистически до-
стоверными при значении р ≤ 0.05. На рисунках 
результаты представлены как среднее ± ошибка 
среднего (n = 22).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание ТБК-активных продуктов во 
всех исследованных тканях гребешка было 
близким (рис. 2). Показатели АО комплекса, 
напротив, проявили выраженную тканевую 
специфику. Уровень GSH в гепатопанкреасе 
был больше по сравнению с жабрами и муску-
лом гребешка в 2.0–2.25 раза (p ≤ 0.01) (рис. 2). 
Активность ГП, напротив, в жабрах и гепато-
панкреасе совпадала, что было выше, чем в му-
скуле в 3.1–3.5 раза (p ≤ 0.01) (рис. 3). Жабры 
гребешка отличались и наибольшей активно-
стью ГР, что превосходило активность фер-
мента в гепатопанкреасе в 1.7 раза (p ≤ 0.05), но 
совпадало со значением в мускуле (рис. 3). Наи-
большие величины активности СОД и катала-
зы также выявлены в жабрах гребешка (рис. 4). 
СОД в этой ткани была в 1.5 раза активнее, чем 
в гепатопанкреасе (p ≤ 0.05). Активность ката-
лазы была в 2.0 раза выше, чем в гепатопанкре-
асе (p ≤ 0.05) и в 1.5 раза больше, чем в мускуле 
моллюска (p ≤ 0.05). В остальных случаях раз-
личия не были достоверными.

ОБСУЖДЕНИЕ

Состояние АО комплекса варьировало в за-
висимости от ткани моллюска. АО статус тка-
ней гребешка Flexopecten glaber ponticus можно 
оценить по соотношению уровня глутатиона 

c активностью исследованных ферментов и ин-
тенсивностью ПОЛ в тканях.

Жабры 
В жабрах гребешка ресурс GSH был низким 

по сравнению с гепатопанкреасом, что сочета-
лось с наибольшей активностью ГП и ГР. Вы-
сокая активность обоих ферментов свидетель-
ствовала об активном обезвреживании Н2О2 и 
гидроперекисей с помощью ГП и одновремен-
ном наращивании резерва GSH с участием ГР. 
Считают, что достаточный ресурс GSH в тка-
нях обеспечивает функционирование ГП по 
инактивации Н2О2 и гидропероксидов (Ng et al., 
2007; Qiu et al., 2013).

Показано, что поддержание активности ГР, 
и, как следствие, ресурса GSH, имеет важней-
шее значение для детоксикации АФК у живот-
ных (Halliwell, 1999), и в том числе у ряда видов 
гребешков (Бельчева и др., 2016; Istomina et al., 
2021), мидий, анадары (Гостюхина, Андреен-
ко, 2018; Гостюхина, Солдатов, 2023; Regoli, 
Principato, 1995), устриц (Trevisan et al., 2016; Elia 
et al., 2020), а антиоксидантная глутатионовая 
система (АГС) в целом играет роль важного за-
щитного барьера в жабрах двустворчатых мол-
люсков (Trevisan et al., 2016). Однако в нашем 
исследовании, несмотря на сравнительно высо-
кую активность ГП и ГР, уровень GSH в жабрах 
гребешка был меньше, чем в гепатопанкреасе. 
Это указывает на более напряженное состояние 
АО комплекса жабр F. glaber ponticus по сравне-
нию с гепатопанкреасом и мускулом, а также 
на его наиболее высокую чувствительность 
к потенциальному окислительному стрессу. 
Это связано с рядом причин.

× ×

Рис. 3. Активность ГП и ГР в тканях гребешка Flexopecten glaber ponticus (1 – гепатопанкреас, 2 – жабры, 3 – мускул; 
*достоверные отличия от значений в других тканях (p ≤ 0.05–0.01)).
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В естественных условиях жабры моллюсков 
испытывают повышенную окислительную 
нагрузку в связи с их структурно-функцио-
нальными особенностями. Жабры гребешков – 
крупные листовидные органы, имеют большую 
площадь поверхности и постоянно контакти-
руют с водной средой в процессе газообмена и 
фильтрационного питания (Marsden, Cranford, 
2016). Это способствует поступлению в жабры 
растворенного в воде кислорода и различных 
токсических веществ, стимулирующих допол-
нительное образование АФК и усиление ПОЛ. 
В свою очередь это может приводить к частич-
ной потере GSH при его активном участии 
в АО процессах в случае недостатка активно-
сти ферментов его биосинтеза и/или энергии 
АТФ (Борисенок и др., 2019). В исследованиях 
АО реакций в тканях мидий и гребешков по-
казано, что скорость реакции, катализируемой 
ГП, ограничена концентрацией GSH в клетке, а 
между активностью ГП и ГР существует баланс 
для модуляции реакций с участием H2O2 и GSH 
в качестве субстратов (Qiu et al., 2013).

При этом активность ключевых АО фер-
ментов, СОД и каталазы, в жабрах гребешка 
наибольшая, что, очевидно, связано с суще-
ственным вкладом ферментов этой группы 
в АО защиту жабр F. glaber ponticus. Вероятно, 
высокая активность каталазы в этом органе 
обусловлена повышенной концентрацией Н2О2, 
которая образуется не только при дисмутации 
супероксидного радикала. Источником пе-
роксида водорода могут быть пероксисомы и 
другие компартменты клетки. Это соединение 
легко диффундирует через биологические мем-
браны и может вступать во множество других 

свободно-радикальных реакций (Lesser, 2006). 
Это ведет к риску развития ОС у моллюсков, 
особенно у чувствительных к уровню кислоро-
да гребешков (Viarengo et al., 1995). Это также 
свидетельствует о более интенсивной АО защи-
те жабр, чем гепатопанкреаса и мускула, и под-
тверждается близким уровнем ТБК-активных 
продуктов во всех исследованных тканях.

Соотношение величин АО комплекса в жа-
брах, подобное выявленному нами, находим и 
в ряде других исследований. У гребешка F. glaber 
(контрольная группа) активность ГП в гепа-
топанкреасе и жабрах близкая, а активность 
каталазы существенно выше в жабрах (Nardi 
et al., 2018). Активность каталазы и ГР – наи-
большие в жабрах по сравнению с мускулом 
и гепатопанкреасом у гребешка Mizuhopecten 
yessoensis (Бельчева и др., 2016). Активность 
СОД в жабрах превышала таковую в гепато-
панкреасе гребешка Aequipecten tehuelchus (Ар-
гентина) (Lompré et al., 2020). Как и в нашем 
исследовании в жабрах ряда видов гребешков 
активность АО ферментов была выше, чем 
в гепатопанкреасе. В жабрах Chlamys farreri, 
Swiftopecten swiftii и M. yessoensis выше актив-
ность ГР, у M. yessoensis – активность катала-
зы, а у C. farreri и S. swiftii – активность СОД 
(Istomina et al., 2021).

Более высокую чувствительность жабр гре-
бешков, чем гепатопанкреаса, к ОС разной 
природы отмечают и при изучении реакций АО 
комплекса на различные стресс-факторы. Так, 
сделан вывод о большей уязвимости АО систе-
мы жабр гребешка F. flexuosus, чем его гепато-
панкреаса, при действии кадмия и закисления, 

Рис. 4. Активность СОД и каталазы в тканях гребешка Flexopecten glaber ponticus (1 – гепатопанкреас, 2 – жабры,  
3 – мускул; *достоверные отличия от значений в других тканях (p ≤ 0.05–0.01)).
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так как в жабрах отмечали снижение активно-
сти ГП, глутатионтрансферазы (ГТ) и других 
ферментов, а в гепатопанкреасе – напротив, 
их повышение (Allodi, 2013). Отмечают, что 
в естественных условиях обитания гребешки 
способны к высокому накоплению в тканях тя-
желых металлов – кадмия, мышьяка, при этом 
предполагают адсорбцию этих металлов слизи-
стой оболочкой жабр. Жабры являются одним 
из основных путей, по которому ионы метал-
лов попадают в организм моллюсков, и служат 
первыми органами-мишенями при их действии 
(Lompré et al., 2020). Вероятно, это может ока-
зывать прямое повреждающее действие на жа-
берные клетки и вызывать в них развитие ОС. 
В частности, среди негативных эффектов кад-
мия на АО комплекс гребешка A. tehuelchus от-
мечают стимуляцию выработки АФК в клетках 
и истощение ресурса GSH (Lompré et al., 2020), 
необходимого при функционировании ГП, ГТ 
и имеющего важную самостоятельную АО роль.

Вероятно, соотношение компонентов АО за-
щиты между собой и с уровнем ТБК-активных 
продуктов отражает специфику защиты жабр 
гребешка как органа, наиболее подверженно-
го окислительной нагрузке и несущего в связи 
с этим высокие риски развития ОС. Получен-
ные нами результаты показывают, что в АО 
защите жабр велика роль всех изученных АО 
компонентов, что, вероятно, позволяет под-
держивать уровень ТБК-активных продук-
тов в этом органе гребешка на одном уровне 
с остальными. Это особенно важно для F. glaber 
как стенобионтного вида, чувствительного 
к действию многих факторов водной среды 
(Telahigue et al., 2022).

Гепатопанкреас 
Высокая активность ГП в пищеварительной 

железе, как и в жабрах гребешка, указывает 
на интенсивное вовлечение GSH в работу фер-
мента. При этом на фоне более низкой актив-
ности ГР, чем в жабрах, ресурс GSH в гепато-
панкреасе – наибольший среди исследованных 
тканей. Поддержание ресурса GSH в пищевари-
тельной железе моллюсков, возможно, связано 
не только с работой ГР, но и с его синтезом de 
novo за счет наличия большого количества пла-
стических ресурсов в этом органе, в том числе 
аминокислот (Nguyen et al., 2019).

Эти особенности свидетельствуют об ак-
тивной работе АГС в гепатопанкреасе F. glaber 
ponticus и поддержании резерва GSH на высо-
ком уровне. Подобный АО профиль отмечают и 
в гепатопанкреасе ряда видов гребешков – вы-
сокую активность ГП у S. swiftii, M. yessoensis и 
C. farreri по сравнению с жабрами (Istomina et al., 
2021), у Pecten maximus – по сравнению с жабра-
ми и мускулом (Gamble et al., 1995), у M. yessoensis 
активность ГП выше, чем в мускуле (Qui et al., 
2013), а у S. swiftii, как и в нашей работе, отмечен 
наибольший уровень GSH (Istomina et al., 2021).

Вероятно, такое состояние АГС типично для 
гепатопанкреаса, где в целом высок уровень об-
мена веществ и интенсивность генерации АФК 
как в норме, так и при действии ОС. Ткань пи-
щеварительной железы, как известно, являет-
ся основным местом накопления различных 
ксенобиотиков, способствующих генерации 
АФК (Livingstone, 1991). Это обусловливает по-
вышенный базальный уровень АФК и ПОЛ 
в этом органе моллюсков (Regoli, Principato, 
1995; Livingstone, 2001), что, вероятно, способ-
ствует активной работе АГС в гепатопанкреасе 
исследованного нами гребешка.

Активность СОД и каталазы в гепатопанкре-
асе гребешка была наименьшей по сравнению 
с жабрами и мускулом моллюска. Возмож-
но, эти особенности связаны со следующими 
причинами.

Показано, что пищеварительная железа гре-
бешков наряду с жабрами способна накапли-
вать тяжелые металлы, особенно кадмий и 
мышьяк (Marsden, Cranford, 2016; Lompré et al., 
2020). У двустворчатых моллюсков перенос ио-
нов металлов в органы пищеварения проис-
ходит из жабр, а содержание тяжелых метал-
лов в гепатопанкреасе значительно выше, чем 
в других тканях (Lompré et al., 2020; Telahigue 
et al., 2022). В пищеварительной железе морско-
го гребешка A. tehuelchus выявлены наибольшие 
повреждения клеток в естественных условиях 
вследствие накопления тяжелых металлов, а 
также сделан вывод о низкой или недоста-
точной способности этого органа реагировать 
на повреждение на фоне роста уровня АФК 
и липидных радикалов (Lompré et al., 2020). 
Учитывая способность гребешков к высоко-
му накоплению тяжелых металлов, возможно, 
в гепатопанкреасе исследованного нами вида 
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активность СОД и каталазы недостаточна для 
купирования потенциального окислительного 
стресса, а основной вклад в АО защиту пищева-
рительной железы F. glaber ponticus вносит АГС.

С другой стороны, нельзя исключить, что бо-
лее низкая активность СОД и каталазы в гепа-
топанкреасе, чем в жабрах F. glaber, может быть 
связана с дополнительной защитой от окисли-
тельного стресса за счет действия металлоти-
онеинов, активно обезвреживающих опасные 
гидроксильные радикалы (Telahigue et al., 2022). 
В частности, эти соединения обнаружены в ге-
патопанкреасе ряда видов гребешков – F. glaber 
(Nardi et al., 2018), Argopecten irradians (Yang et al., 
2013), Adamussium colbecki (Viarengo et al., 1993), 
A. tehuelchus (Giarratano et al., 2023), M. yessoensis 
(Zhukovskaya et al., 2020).

В нашем исследовании это может косвенно 
подтверждаться близким уровнем ТБК-актив-
ных продуктов во всех исследованных тканях 
F. glaber ponticus. В сравнительных исследовани-
ях показано, что активность СОД существенно 
ниже в гепатопанкреасе ряда видов гребешков, 
чем в этом же органе митилид (Бельчева и др., 
2016; Gamble et al., 1995; Regoli et al., 1997). Это 
дает основание предположить, что более низ-
кий в целом базовый уровень АФК в тканях гре-
бешков, и в том числе у исследованного нами 
F. glaber ponticus, может способствовать другому 
распределению величин активности АО фер-
ментов по тканям, чем у моллюсков с более вы-
соким уровнем АФК. Это могло способствовать 
и более низкой активности СОД в гепатопанк-
реасе по сравнению с жабрами гребешка в на-
шем исследовании. Более низкая, чем в жабрах, 
активность СОД в гепатопанкреасе, могла ока-
зать влияние и на каталазу – активность этого 
фермента в гепатопанкреасе моллюска также 
существенно ниже, чем в жабрах. Это подчер-
кивает согласованное функционирование СОД 
и каталазы, последовательно инактивирующих 
супероксидный радикал и Н2О2 в тканях гре-
бешка. Кроме того, эта особенность дополни-
тельно подтверждает вывод о ведущей роли 
АГС в АО защите гепатопанкреаса исследован-
ного нами гребешка.

Мускул 
Активность ГП в мускуле существенно бо-

лее низкая, чем в гепатопанкреасе и жабрах 

гребешка, и активность ГР, близкая к значе-
ниям в остальных тканях, вероятно, обуслов-
ливают меньшую степень инактивации Н2О2 и 
гидроперекисей в этом органе. При этом содер-
жание GSH в мускуле такое же, как и в жабрах. 
В отличие от мускула, в жабрах и гепатопанкре-
асе гребешка оборот GSH, очевидно, происхо-
дит интенсивнее, что, возможно, и способствует 
поддержанию количества ТБК-активных про-
дуктов в этих двух органах на таком же уровне, 
как и в мускульной ткани F. glaber ponticus.

Сравнительно невысокая активность ГП и 
АГС в целом в мускуле гребешка связана, ве-
роятно, с более низкой интенсивностью обмена 
веществ в этом органе моллюска, чем в гепато-
панкреасе и жабрах. Как известно, скорость 
метаболизма может влиять на скорость образо-
вания АФК и, как следствие, на АО активность 
(Buttemer et al., 2010). Более низкую активность 
глутатионзависимых ферментов и низкий уро-
вень GSH в мускульной ткани по сравнению 
с другими органами отмечают и у ряда других 
видов гребешков – Pecten maximus, M. yessoensis 
(Бельчева и др., 2016; Gamble et al., 1995; Qiu 
et al., 2013).

Кроме того, более низкую активность АО 
ферментов связывают с меньшим содержани-
ем железа в мускульной ткани по сравнению 
с гепатопанкреасом и жабрами гребешка. Так, 
в мускуле M. yessoensis установлено наименьшее 
содержание этого микроэлемента (Бельчева и 
др., 2016). Известно, что металлы с переменной 
валентностью, а именно ионы Fe2+/Fe3+, спо-
собны инициировать реакцию Габера-Вейса 
с образованием высокоактивного гидроксиль-
ного радикала (Halliwell, Gutteridge, 1984). Об-
разование этих радикалов с участием ионов  
железа показано в субклеточных фракциях 
пищеварительной железы и жабр гребешка 
A. colbecki (Regoli et al., 1998). Это может суще-
ственно стимулировать развитие ПОЛ и окис-
лительное повреждение этих тканей. Кроме 
того, способность к накоплению тяжелых ме-
таллов в мускуле существенно ниже, чем в дру-
гих тканях этого моллюска (Marsden, Cranford, 
2016). Возможно, низкое содержание ионов же-
леза и тяжелых металлов в мускуле исследован-
ного нами F. glaber ponticus, как и у других ви-
дов гребешков, могло определить пониженный 
уровень процессов свободно-радикального 
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окисления и, как следствие, активности ГП и 
АГС в целом.

Одной из возможных причин более низкой 
активности АГС в мускуле может служить и 
особый состав жирных кислот биомембран 
этой ткани. Предполагают, что в мускульной 
ткани гребешка M. yessoensis более низкая ак-
тивность ряда АО ферментов, в том числе ГП и 
ГР, связана с более низкой чувствительностью 
липидов мембран в этой ткани к действию ПОЛ 
(Бельчева и др., 2016).

Активность СОД в мускуле исследованно-
го нами гребешка была близкой к значению 
в жабрах и выше, чем в гепатопанкреасе, а ак-
тивность каталазы – близка к активности фер-
мента в гепатопанкреасе, и уступала только жа-
брам. Вероятно, этим ферментам принадлежит 
ведущая роль в АО защите мускульной ткани 
на фоне сравнительно низкой активности АГС 
моллюска.

Относительно высокая активность катала-
зы и СОД в мускуле гребешка F. glaber ponticus 
может быть связана также с подвижностью и 
содержанием макроэргов у моллюска. Для вы-
сокоподвижных моллюсков, к числу которых 
относят гребешков, показано быстрое сни-
жение уровня АТФ и энергетического заряда 
в мускульной ткани, например, при дефиците 
кислорода (Livingstone, 1991). Как известно, для 
поддержания уровня АТФ важен достаточный 
уровень GSH в тканях моллюсков (Martinez 
et al., 1995). Так как ресурс GSH и активность 
ГП в мускульной ткани подвижного гребеш-
ка существенно ниже, чем в гепатопанкреасе  
и/или в жабрах, то возможно, сравнительно вы-
сокая активность СОД и каталазы, выявленная 
нами, позволяет поддерживать необходимую 
АО защиту мускула в условиях недостатка дру-
гих антиоксидантов.

Таким образом, состояние АО комплекса 
гребешка F. glaber ponticus из естественной сре-
ды обитания отличается выраженной тканевой 
спецификой на фоне близкого уровня ТБК-ак-
тивных продуктов во всех исследованных тка-
нях моллюска. Для жабр гребешка была ха-
рактерна более высокая активность ГР, СОД и 
каталазы по сравнению с гепатопанкреасом и 
более высокая активность ГП, ГР и каталазы 
по сравнению с мускулом, а ресурс глутатиона 
в жабрах был ниже, чем в гепатопанкреасе. Это 

отражает существенный вклад в антиоксидант-
ную защиту жабр гребешка как глутатионовой 
системы, так и ключевых АО ферментов – СОД 
и каталазы. В гепатопанкреасе моллюска вы-
явлен наибольший среди его тканей уровень 
глутатиона и высокая активность ГП, сходная 
с жабрами, что отражает их весомую роль в АО 
защите этого органа. На этом фоне активность 
ГР, СОД и каталазы в гепатопанкреасе была 
существенно ниже, чем в жабрах. Мускул гре-
бешка отличался наименьшей активностью 
ГП и низким уровнем GSH, близким к жабрам. 
Активность СОД в мускуле была сопостави-
ма со значением в жабрах, а активность ката-
лазы и ГР – со значениями в гепатопанкреасе 
моллюска.
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Antioxidant Complex of the Black Sea Bivalve Flexopecten glaber ponticus  
(Bucquoy, Dautzenberg et Dollfus, 1889) in Natural Habitat

O. L. Gostyukhinaa, T. I. Andreenkoa

aKovalevsky Institute of Biology of the Southern Seas, Russian Academy of Sciences,  
Sevastopol 299011, Russia

The antioxidant (AO) defense complex in tissues of the scallop Flexopecten glaber ponticus (Bucquoy, 
Dautzenberg et Dollfus, 1889) from a natural habitat in the Black Sea was studied for the first time. The 
results indicated a pronounced tissue specificity of the scallop AO complex along with close levels of TBA-
reactive substances in all the studied organs. In the gills of the scallop, the activity of glutathione reductase 
(GR), superoxide dismutase (SOD), and catalase was higher compared to the hepatopancreas. The activity 
of glutathione peroxidase (GP), GR, and catalase in the gills was higher than in the muscle. The reduced 
glutathione (GSH) reserve in the gills was lower than in the hepatopancreas. This indicated that both the 
glutathione system and the key antioxidant enzymes, SOD and catalase, significantly contributed to the 
antioxidant defense of the scallop gills. In the hepatopancreas, the level of glutathione was the highest 
and the activity of GP was high and similar to that in the gills. This reflects their significant role in the 
AO defense of this organ. However, the activity of GR, SOD, and catalase in the hepatopancreas was 
significantly lower than in the gills. The scallop muscle was characterized by the lowest GP activity and 
a low GSH level, close to that in the gills. The SOD activity in the muscle was comparable to its value in 
the gills, and the activity of catalase and GR was comparable to the values in the scallop hepatopancreas.

Keywords: reduced glutathione, glutathione peroxidase, glutathione reductase, superoxide dismutase, 
catalase, TBA-reactive substances, Flexopecten glaber ponticus, Black Sea


