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Введение
Проблема биологических инвазий чуже-

родных видов стала актуальной для челове-
чества во второй половине XX в. Строитель-
ство каналов, хозяйственная деятельность по 
деформации природных экосистем, увели-
ченный объём перевозок грузов, непреднаме-
ренная интродукция привели к гигантскому 
росту числа случаев расширения видами сво-
их естественных ареалов [Дгебуадзе, 2003].

Горьковское водохранилище (вдхр.) на р. 
Волге, часть Волжско-Камского каскада, со-
здано в 1955–1957 гг. плотиной Горьковского 
гидроузла. В Горьковском вдхр. обитают бо-
лее 50 видов рыб и 400 водных беспозвоноч-
ных, из которых 60 видов относятся к типу 
Mollusca [Экологические проблемы…, 2001]. 
Значительную роль в экосистеме водохрани-
лища играют два вида двустворчатых мол-
люсков: Dreissena polymorpha (Pallas, 1771) 
и D. bugensis (Andrusov, 1897). Это активные 
биофильтраторы, которые при массовом засе-
лении водоёма за короткое время могут про-
фильтровать весь объём воды, что приводит 

к увеличению прозрачности и изменению 
условий среды обитания [Strayer et al., 1999; 
Vanni, 2002; Newell, 2004]. Оба вида относят-
ся к моллюскам-вселенцам. D. polymorpha 
впервые был зафиксирован в Горьковском 
вдхр. в 1964 г. [Скальская, 2000]. D. bugensis 
в водоёмах Средней и Нижней Волги впер-
вые найден в 1980-х гг., а в водоёмах Верхней 
Волги в 1996 г. [Орлова, Щербина, 2003]. D. 
polymorpha, в основном, обитает на мелково-
дьях, тогда как D. bugensis чаще встречается 
в более глубоких местах обитания [Neumann, 
Jenner, 1992]. Дрейссениды способны суще-
ствовать в достаточно широком диапазоне 
температур, при температуре 15 °С начинает-
ся нерест, а при 10 °С прекращается рост и 
развитие моллюсков [Алимов, 1981; Львова, 
Макарова, 1994]. При этом верхняя темпера-
турная граница для D. polymorpha составляет 
32 °С [Ляхнович и др., 1994], а для D. bugensis 
– 25 °C [Farr, Payne, 2010]. По отношению к 
растворённому кислороду D. polymorpha бо-
лее оксифильна, чем D. bugensis, критическое 
насыщение кислородом воды, при котором 
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дрейссениды переходят на анаэробное дыха-
ние, составляет 25%, или 2.35 мг/л при тем-
пературе 20 °С [Karatayev et al., 2005]. Их 
расселение в пресные водоёмы лимитируется 
содержанием ионов кальция в воде, концен-
трация которых менее 0.35 ммоль/л (14 мг/л) 
губительна для моллюсков [Мартемьянов, 
2017].

Азиатский пресноводный моллюск 
Corbicula fluminea (Müller, 1774) за послед-
ние годы значительно расширил ареал по 
всему миру. Нативный диапазон данного 
вида – Центральная Азия, север Африки и 
северо-восточная часть Кавказа [Sousa et al., 
2008]. Распределение моллюска ограничено 
низкими температурами [Crespo et al., 2015; 
Gama et al., 2016]. Начало роста и разви-
тия у C. fluminea происходит так же, как и у 
Dreissenidae, при температуре воды 10–11 °C, 
нерестится только при 13–16 °C, а верхний 
лимит обитания – выше 37 °C [Karatayev et 
al., 2005]. В 2015 г. в Горьковском вдхр. был 
обнаружен один ювенильный экземпляр этого 
вида [Perova et al., 2017], а в 2017 г. отловлены 
взрослые особи [Пряничникова и др., 2019]. 
Данный вид был обнаружен в каналах водо-
ёма-охладителя Костромской ГРЭС, где вода 
подогревается и в зимний период до 20 °C. 
Данные условия схожи с основным ареалом 
моллюска, где температура воды в водоёмах 
колеблется от 6 до 28 °C [Stites et al., 1995]. 
Стремительное распространение данного 
вида связано с его биологическими харак-
теристиками: быстрый рост, ранняя половая 
зрелость, высокая плодовитость и физиоло-
гическая толерантность, разнообразие стра-
тегий размножения. При массовом заселении 
водоёма за счёт высокой скорости фильтра-
ции и ограничения планктонной пищи C. 
fluminea способен заместить или сократить 
доступные места обитания других донных 
видов моллюсков [Karatayev et al., 2005].

Успешное расширение своих естествен-
ных ареалов вселенцами, вероятно, связано 
не только со скоростью роста, ранней поло-
вой зрелостью и высокой плодовитостью, но 
и устойчивостью организма к различным воз-
действиям. Однако информации об участии 
внутренних систем организма вселенцев в 
обеспечении приспособления к новой среде 

обитания практически нет. Одни из важней-
ших регуляторов гомеостаза внутренней сре-
ды – иммунная и антиоксидантная системы. 
Хорошо развитые механизмы врождённого 
иммунитета у моллюсков позволяют своев-
ременно обнаружить и нейтрализовать чу-
жеродные тела. При попадании чужеродного 
антигена в организм различные гуморальные 
факторы, такие как агглютинины, лизины, 
бактериоцитидины, компоненты профени-
локсидазной системы и лимфокиноподобные 
факторы и другие опсонизируют его. Далее 
фагоцитирующие клетки гемолимфы с по-
мощью лизинов и гемолизинов уничтожа-
ют антиген [Галактионов, 1995]. Проокси-
дант-антиоксидантная система поддерживает 
динамическое равновесие окислительно-вос-
становительного баланса и регулирует ме-
таболические процессы в организме. При 
воздействии стресс-факторов происходит ак-
тивация окислительных процессов, которая 
связана с избыточным накоплением активных 
форм кислорода (АФК). Избыток АФК (супе-
роксидный и гидроксильный радикалы, син-
глетный кислород, пероксиды и многие другие 
соединения) становится причиной активации 
перекисного окисления липидов, инактива-
ции структур антиокислительной защиты и 
нарушения динамического равновесия в си-
стеме прооксидант – антиоксидант в сторону 
образования оксидантов. Согласно существу-
ющим представлениям, антиокислительная 
защита осуществляется антиоксидантной 
системой клеток и тканей (антиоксидант-
ными ферментами: супероксиддисмутазой, 
каталазой, глутатионпероксидазой, глутати-
он – s-трансферазой) и низкомолекулярны-
ми антиоксидантными соединениями (α-то-
коферолом, восстановленным глутатионом, 
фенольной формой коэнзима Q10, β-кароти-
ном, аскорбиновой кислотой и др.) [Viarengo 
et al., 1988; Winston, 1991; Меньшикова и др., 
2008; Скулачёв, 2009; Черноморские моллю-
ски…, 2014; Экотоксикологические исследо-
вания…, 2016]. 

Цель работы – сравнительная оценка со-
держания неспецифических иммунных ком-
плексов и уровня окислительных процессов в 
тканях двустворчатых моллюсков-вселенцев 
Горьковского вдхр.
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Материалы и методы исследования
Материалом для исследования послужи-

ли половозрелые особи D. polymorpha (138 
шт.), D. bugensis (100 шт.) и C. fluminea (10 
шт.), отловленные в ходе комплексной гидро-
биологической экспедиции (август 2018 г.) на 
научно-исследовательском судне «Академик 
Топчиев» ИБВВ РАН. Моллюсков отбирали 
на участке Горьковского вдхр., в месте впа-
дения канала Костромской ГРЭС (57°48.010ʹ 
с. ш.; 41°12.704ʹ в. д.). Температура воды со-
ставляла 20–21 °С. Моллюсков отлавливали 
с лодки при помощи драги. После вылова 
мягкие ткани отделяли от раковины и сра-
зу замораживали в морозильной камере при 
температуре −18 °C. В лабораторных усло-
виях непосредственно перед анализом пробы 
размораживали при комнатной температуре. 
В лабораторных условиях для дальнейших 
исследований из тканей готовили суммарные 
гомогенаты от 3–15 моллюсков одного вида и 
размера (15–20 мм) на 0.6%-м физрастворе в 
соотношении 1 : 6 (масса к объёму).

В гомогенатах исследовали содержание 
неспецифических иммунных комплексов 
(ИК), продуктов перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ) и уровень антиокислительной 
активности (ОАА). Выбор данных показате-
лей обусловлен тем, что они отражают реак-
цию гидробионтов на заражение паразитами, 
антропогенное загрязнение и изменение ка-
чества среды обитания [Будняк и др., 2007; 
Гостюхина, Головина, 2011; Довженко и др., 
2014; Silkina et al., 2019].

Содержание ИК устанавливали на спек-
трофотометре при длине волны 450 нм ме-
тодом селективной преципитации с 4%-ным 
полиэтиленгликолем молекулярной массой 
6000 [Гриневич, Алфёров, 1981].

Об интенсивности ПОЛ судили по нако-
плению малонового диальдегида (МДА) – 
одного из конечных продуктов перекисного 
окисления. Концентрацию МДА определяли 
по количеству продуктов ПОЛ, реагирующих 
с тиобарбитуровой кислотой и дающих с ней 
окрашенный комплекс. Интенсивность окра-
шивания оценивали спектрофотометрически 
по изменению максимума поглощения при 
длине волны 535 нм. Содержание МДА вы-

числяли с учётом коэффициента молярной 
экстинкции (1.56 × 105 М-1 см-1) и выражали 
в наномолях на 1 г ткани [Андреева и др., 
1988]. 

ОАА оценивали по кинетике окисле-
ния субстрата восстановленной формы 
2,6-дихлорфенолиндофенола кислородом 
воздуха по общепринятой методике, адапти-
рованной для моллюсков. Сущность метода 
заключается в том, что чем выше скорость 
окисления субстрата в присутствии биоло-
гического материала, тем ниже содержание 
антиоксидантов в тканях. Константу инги-
бирования окисления субстрата (КОС), яв-
ляющуюся показателем антиокислительной 
активности ткани, определяли относительно 
контроля по формуле: Кi = Ккон – Коп/С, где Ккон 
и Коп – константы скорости окисления суб-
страта соответственно в контроле и в опыте; 
С – концентрация гомогената в кювете [Семе-
нов, Ярош, 1985].

Статистическая и графическая обработ-
ка данных проведена с помощью приклад-
ных программ Microsoft Office Excel 2003, 
Statistica 6.0. Для выявления видовых разли-
чий применяли непараметрический критерий 
U Манна – Уитни.

Результаты и обсуждения
Анализ полученных результатов показал, 

что количественные характеристики ИК у C. 
fluminea превышали аналогичный показатель 
D. bugensis и D. polymorpha (рис. 1). 

Известно, что образование ИК – комплек-
сов антиген-антитело – составная часть нор-
мального иммунного ответа, направленного 
на удаление из организма генетически чуже-
родных агентов. Они играют важную роль 
в процессах регуляции иммунных реакций, 
элиминации ксенобиотиков из организма и 
в поддержании гомеостаза. Избыточное об-
разование ИК, как правило, происходит при 
насыщении организма чужеродными телами, 
в том числе аутоантигенами, поллютантами 
и инфекционными агентами вследствие сни-
жения клиринговой функции клеток фаго-
цитарной системы [Ройт и др., 2000; Койко 
и др., 2008]. Высокий показатель ИК в экс-
трактах тканей C. fluminea свидетельствует о 
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Рис 1. Уровень неспецифических иммунных комплексов. «*» – достоверно относительно D. polymorpha при p ≤ 
0.05. Здесь и далее: полосы погрешности на гистограммах отражают ошибку среднего M±m.

Рис. 2. Содержание малонового диальдегида («*» – достоверно относительно C. fluminea при p ≤ 0.05.)

накоплении этих комплексов в организме, что 
приводит к нарушению механизмов элимина-
ции. Вероятно, в процессе приспособления 
к новой среде обитания в организм посту-
пает значительное количество новых для C. 
fluminea чужеродных тел, на которые актив-
но реагирует иммунная система. В организме 
D. polymorpha уровень образования ИК зна-
чимо ниже, чем у C. fluminea. По-видимому, 
отличия в уровне ИК у исследуемых видов, 
связаны с эффективностью работы механиз-
мов иммунной защиты, от которых зависит 
успешное освоение вселенцами новых ареа-
лов.

Сходный характер различий зафиксиро-
ван при исследовании показателей проокси-
дант-антиоксидантной системы. У C. fluminea 
уровень МДА и величина КОС выше, чем у 
дрейссенид (рис. 2, 3). 

Однако значимые различия между мол-
люсками зафиксированы только по содержа-
нию МДА. Образование МДА происходит в 
результате свободно-радикального окисления 
полиненасыщенных жирных кислот фосфо-
липидов клеточных мембран АФК. Следует 
отметить, что в стационарных условиях во 
всех клетках живого организма в небольших 
количествах постоянно образуются свобод-
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ные радикалы или АФК, которые участвуют в 
процессах клеточного метаболизма. В насто-
ящее время исследования содержания МДА 
в тканях моллюсков широко используется в 
качестве биомаркеров в экологических и эко-
токсикологических исследованиях для оценки 
качества условий среды обитания и характе-
ра реагирования на токсиканты [Будняк и др., 
2007; Гостюхина, Головина, 2011; Довженко и 
др., 2014; Черноморские моллюски…, 2014; 
Экотоксикологические исследования…, 2016; 
Климова, Чуйко, 2017; Klimova et al., 2020].

При воздействии негативных стресс-фак-
торов происходит активация процессов окис-
лительного стресса, которая связана с избы-
точным накоплением АФК, и как следствие 
нарушение динамического равновесия окис-
лительно-восстановительного баланса (или 
редокс-потенциала), обеспечиваемое проок-
сидант-антиоксидантной системой. Негатив-
ное влияние АФК на клетки нейтрализуется 
ферментными и неферментными антиокси-
дантами, об уровне содержания которых су-
дили по величине КОС. Высокое содержание 
МДА в тканях C. fluminea, вероятно, связано 
со стрессовым состоянием организма, возни-
кающим в процессе освоения нового места 
обитания. Однако незначительные отличия 
показателя КОС между C. fluminea и дрейс-
сенидами свидетельствуют об эффективной 
работе антиоксидантной системы у всех ис-

Рис. 3. Уровень антиокислительной активности.

следуемых видов вселенцев, что, возможно, 
способствует успешному освоению новых 
акваторий. 

Зафиксированное отличие некоторых 
исследуемых показателей в организме C. 
fluminea, вероятно, связано с процессами 
адаптации к новым условиям среды оби-
тания: гидрологическим характеристикам, 
температурному режиму, количественному 
и качественному разнообразию планктонной 
пищи, содержанию микроэлементов и кисло-
рода в воде и т. д.

Заключение
Проведенное исследование показало от-

личия показателей ИК, МДА и КОС между 
C. fluminea и дрейсенидами. Выявленные раз-
личия, вероятно, связаны как с межвидовыми 
отличиями образа жизни, питания, физиоло-
гии, так и с уровнем адаптации к условиям 
обитания. Это выражается в скорости нейтра-
лизации антигенов с помощью механизмов 
иммунной системы и интенсивности окисли-
тельных процессов в организме C. fluminea.
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THE LEVEL OF NONSPECIFIC IMMUNE COMPLEXES AND 
OXIDATIVE PROCESSES IN THE TISSUES OF BIVALVE 
MOLLUSKS-INVADERS OF THE GORKY RESERVOIR
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The content of nonspecific immune complexes and the intensity of oxidative processes in the tissues 
of invasive bivalve molluscs Dreissena polymorpha, D. bugensis, and Corbicula fluminea of the Gorky 
Reservoir were studied. Comparative analysis revealed differences in the quantitative parameters of im-
mune complexes and malondialdehyde between C. fluminea and Dreissenidae. The identified interspecies 
differences seem to be associated both with the distinctive features of the lifestyle and morphological and 
physiological parameters, and with the adaptive capabilities of the body associated with the efficiency of 
the immune and antioxidant systems.
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