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Изучали влияние солёности на активность ферментов энергетического обмена и антиоксидантной 
защиты: малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37), лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27) и каталазы (1.11.1.6) 
в тканях анадары. Четыре группы взрослых моллюсков (длина раковины 37.0–55.5 мм) в течение двух 
суток подвергли экспозиции к различной солёности (15‰, 25‰, 35‰ и 45‰) при температуре воды 
21 °C и постоянной аэрации (6.5±0.3 мг O2/л). Активность МДГ достигала максимальной величины 
в ткани ноги и гепатопанкреаса анадары при нативной для вселенца солёности 35‰, достоверно 
превысив свои значения в условиях 15 и 25‰ в 1.7 раза (p<0.05) в обеих тканях; в жабрах активность 
фермента сохранялась на стабильном уровне. Обнаружена тенденция к увеличению активности ЛДГ в 
ноге и жабрах на 24–48% в условиях солёности 25–35‰ на фоне крайне низкой активности фермента 
в гепатопанкреасе во всех опытах. Установлена отрицательная корреляция (r) в ноге и жабрах между 
индексом МДГ/ЛДГ и активностью ЛДГ (от −0.66 до −0.82, p<0.05). Максимальная активность ката-
лазы в ноге, жабрах и гепатопанкреасе отмечена в интервале солёности 25–35‰. В жабрах выявлена 
значительная корреляция активности каталазы и ЛДГ при 25‰ (r = 0.72, p<0.05) и 35‰ (r = 0.96, 
p<0.05), а также активности каталазы и МДГ (r = 0.71–0.89, p<0.05) во всем исследованном диапазоне 
солёности. Синхронное снижение активности оксидоредуктаз за пределами оптимальной солёности 
для анадары (25–35‰) может быть одной из причин замедления роста моллюсков в водоёмах, где 
солёность не оптимальна. 

Ключевые слова: Bivalvia, Arcidae, вид-вселенец, солёностная толерантность, метаболические 
маркеры, Чёрное море. 
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Введение
Двустворчатый моллюск Anadara 

kagoshimensis – индо-тихоокеанский вселе-
нец, проник в Чёрное море немногим более 
полувека назад, впервые обнаружен в аквато-
рии Кавказского побережья в 1968  г. [Кисе-
лёва, 1992]. Экзотический вид имеет сложную 
таксономическую историю: первоначально на 
основании морфологических характеристик 
был идентифицирован как Cunearca cornea/
Scapharca cornea (Reeve, 1844), затем как 
Anadara inaequivalvis (Bruguiere, 1789), но с 
помощью генетических маркеров было пока-
зано, что вселившаяся анадара соответствует 
таксону Anadara kagoshimensis (Tokunaga, 
1906) [Krapal et al., 2014; Strafella et al., 2017]. 
Чужеродный вид образовал в Азово-Черно-
морском бассейне устойчивые поселения 
и успешно конкурирует с аборигенными 

Bivalvia благодаря комплексу поведенческих, 
физиологических и биохимических реакций, 
позволяющих выживать в условиях понижен-
ной солёности, антропогенного загрязнения, 
воздействия гипоксии и сероводорода [Ани-
стратенко, Халиман, 2006; Soldatov et al., 
2010; Golovina et al., 2016; Головина, 2019; 
Zhivoglyadova et al., 2021].

Естественный ареал анадары охватывает 
широкий диапазон солёности: от океаниче-
ской (32–35‰) до слабосолёной воды Азов-
ского моря (10–14‰). Моллюск успешно ин-
тегрируется в сообщества макрозообентоса 
морских лагун с неустойчивым гидрологи-
ческим режимом, где солёность значительно 
варьирует [Rinaldi, 1985; Acarli еt al., 2012; 
Kolyuchkina et al., 2019]. Время выживания 
A.  kagoshimensis (=Scapharca inaequivalvis) 
при солёности 7–9‰ составляет примерно 
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две недели [Suzuki et al., 2012]. Её способ-
ность существовать при различной солёно-
сти, эвригалинность, зависит от разнообраз-
ных адаптаций и продолжает изучаться для 
целей экологического мониторинга, а также 
марикультуры, поскольку кровьсодержащие 
моллюски сем. Arcidae обладают высокой 
питательной ценностью и обилием биоактив-
ных веществ [Suzuki et al., 2012; Wang et al., 
2017]. На протяжении года исследованы рост 
и выживаемость молоди A.  kagoshimensis 
(=A.  inaequivalvis), выращенной в подвес-
ных сетях в лагуне Суфа (Измир, Турция) в 
условиях естественного сезонного измене-
ния солёности (от 33.4 до 43.8‰) и темпе-
ратуры (от 8–9 до 31 °C) [Acarli еt al., 2012], 
при этом выживаемость моллюска достига-
ла 65–100%, хотя рост происходил довольно 
медленно. Определены иммунные параме-
тры (фагоцитарная активность лимфоцитов 
крови, содержание активных форм кислоро-
да, активность лизоцимов и кислых фосфа-
таз, общее количество лимфоцитов крови), 
а также изменчивость генов, связанных с ос-
мотической регуляцией, у A.  kagoshimensis 
в условиях различной солёности и при вне-
запном понижении солёности, которое ими-
тировало приток пресной воды после ливня 
на побережье Китая [Zhang et al., 2019]. При 
помощи методов проточной цитометрии и 
световой микроскопии исследовано влияние 
эксперименальной гипоосмотической на-
грузки на морфофункциональные показате-
ли гемоцитов черноморской A. kagoshimensis 
[Kladchenko еt al., 2021]. 

Метаболические аспекты адаптации ана-
дары к широкому диапазону солёности до 
настоящего времени освещены не в полной 
мере. Представляет интерес установление 
биохимической стратегии поддержания энер-
гетического обмена в тканях A. kagoshimensis 
при колебаниях солёности морской воды, что 
может приводить к дополнительным энерге-
тическим затратам и/или снижению аэробной 
активности моллюсков [Berger, Kharazova, 
1997; Sokolova et al., 2012; Carregosa et al., 
2014]. Неспецифические ферментные био-
маркеры – малатдегидрогеназа (MДГ), лактат-
дегидрогеназа (ЛДГ) и каталаза используются 
в процессе изучения физиолого-биохимиче-

ских реакций моллюсков на гипоксию/анок-
сию, сероводородное заражение, изменение 
температуры и солёности, подкисление и 
загрязнение морской воды [Горомосова, Ша-
пиро, 1984; Paganini et al., 2010; Golovina et 
al., 2016; Somero et al., 2017; Dong et al., 2018; 
Yusseppone et al., 2018; Головина, 2019; Haider 
et al., 2019; Sokołowski et al., 2021]. Фермен-
ты дегидрогеназы, особенно ЛДГ и цитоплаз-
матическая МДГ, являются удобной экспе-
риментальной системой для исследователей 
[Somero, 2010; Bishop, Iliffe, 2012; Yancey, 
Siebenaller, 2015; Dong et al., 2018]. Актив-
ность цитозольной МДГ у факультативных 
анаэробов гораздо выше митохондриальной, 
фермент играет жизненно важную роль в 
энергетическом обмене у всех эукариот, в том 
числе и моллюсков [Горомосова, Шапиро, 
1984, Gietl, 1992]. Он участвует в генерации 
и перемещении восстанавливающих эквива-
лентов между различными субклеточными 
органеллами, катализирует взаимное превра-
щение оксалоацетата и малата, малат-аспар-
татный шунт. ЛДГ является терминальным 
ферментом гликолиза, используется как ин-
дикатор интенсивности анаэробного метабо-
лизма. Соотношение активности МДГ и ЛДГ, 
конкурирующих за цитозольный НАДН, ха-
рактеризует метаболическую направленность 
процессов, величина индекса МДГ/ЛДГ в 
тканях гидробионтов растёт при адаптации 
к негативным воздействиям [Горомосова, 
Шапиро, 1984; Bishop, Iliffe, 2012; Головина, 
2019]. Каталаза принадлежит к числу наибо-
лее интенсивно изучаемых антиоксидантных 
ферментов, участвует в первичной защите 
клеток от окислительного повреждения, от-
сутствует в анаэробных условиях и индуци-
руется кислородом [Miroshnichenko, 1992; 
Hermes-Lima, Zenteno-Savin, 2002; Amira, Sifi, 
Soltani, 2011]. В настоящей работе исследова-
ли в условиях эксперимента in vivo влияние 
краткосрочной солёносной нагрузки разного 
уровня на активность оксидоредуктаз – МДГ, 
ЛДГ и каталазы  – в тканях двустворчатого 
моллюска-вселенца A. kagoshimensis.

Материал и методика
Взрослые особи А. kagoshimensis собраны 

в августе 2021 г. водолазом вручную на глу-
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бине 17 м в бухте Ласпи (44°24′46,7ʺ с.  ш.; 
33°42′19.1ʺ в.  д.). Моллюски были полно-
стью погружены в песчано-илистые осад-
ки, их присутствие выдавали небольшие во-
ронки. После транспортировки моллюсков 
очистили от эпибионтов на створках и по-
местили в аквариум с проточной морской во-
дой. Высота раковины анадары (от макушки 
до края створки) составляла от 29.0 до 44.5 
мм, длина – от 37.0 до 55.5 мм. Через неде-
лю моллюсков разделили на четыре группы, 
по 7 экз. в каждой. Необходимую солёность 
в аквариумах создавали постепенно, раство-
ряя морскую соль (Red Sea Salt, Франция) со 
скоростью 1‰ в час. Затем в течение двух 
суток моллюсков подвергли экспозиции к 
различной солёности: 15‰ (контроль), 25‰, 
35‰ и 45‰ при температуре воды в аквари-
умах 21  °C и постоянной аэрации (6.5±0.3 
мг  O2·л

–1). Для удаления метаболитов в ак-
вариумах ежедневно обновляли воду, сохра-
няя величину солёности. Содержание кис-
лорода в воде контролировали с помощью 
оксиметра ELWRO PRL T N5221 (Польша), 
солёность – портативным рефрактометром 
WZ212 (Kelilong Electron Co., China). Мол-
люсков кормили смесью микроводорослей, 
содержащей Isochrysis galbana Parke, 1949 и 
Tetraselmis suecica (Kylin) Butcher, 1959.

Препарирование тканей, гомогенизацию 
и центрифугирование проводили при охлаж-
дении (0–4 °С). Иссечённые ткани мгновенно 
замораживали на сухом льду и до последую-
щего биохимического анализа хранили при 
температуре −80  °С в морозильной камере 
(Farma 900 Series, TermoScientific, USA). Ак-
тивность МДГ (L-малат: НАД-оксидоредук-
таза; МДГ, 1.1.1.37) и ЛДГ (лактат: НАД-ок-
сидоредуктаза; ЛДГ, 1.1.1.27) измеряли 
спектрофотометрически при длине волны 340 
нм по скорости окисления восстановленной 
формы кофермента НАДН, используя в каче-
стве среды выделения 0.2 М Трис-HCl буфер, 
рН 7.5 [Мильман и др., 1974]. Реакцию начи-
нали внесением аликвоты супернатанта, хра-
нящегося во льду, и фиксировали изменение 
оптической плотности через каждые 30 с в те-
чение 2–3 мин. Субстратом для определения 
активности ЛДГ служил пируват, для МДГ 
– оксалоацетат. Активность каталазы (Н2О2 : 

Н2О2-оксидоредуктаза; 1.11.1.6) оценивали по 
изменению экстинции при длине волны 410 
нм с помощью метода, основанного на спо-
собности пероксида водорода формировать с 
молибдатом аммония окрашенный комплекс 
[Гирин, 1999]. Активность ферментов изме-
ряли в цитоплазме тканей при температуре 
инкубации реакционной смеси 25 °C. Содер-
жание белка определяли микробиуретовым 
методом, используя в качестве стандарта бы-
чий сывороточный альбумин. Колориметри-
ческую реакцию проводили при комнатной 
температуре в течение 15 мин и измеряли оп-
тическую плотность при 330 нм. 

Статистическая обработка и графиче-
ское оформление полученной информации 
проводились при помощи стандартного про-
граммного обеспечения Microsoft Excel. Ре-
зультаты представлены как x̅±SE, для всех 
случаев отбора проб n=7. Для каждого изме-
рения проводили 2–3 повторности, результа-
ты соответствующих повторностей усредня-
ли. Различия считались достоверными при 
p<0.05. Рассчитывали линейный коэффици-
ент корреляции (r).
 

Результаты
В ходе экспериментов установлено из-

менение активности оксидоредуктаз  – МДГ, 
ЛДГ и каталазы – в тканях анадары под влия-
нием различной солёности среды. Результаты 
выражены в процентах по отношению к кон-
тролю (15 ‰) соответствующих тканей мол-
люсков и отражены на рисунке (рис. 1 А – D). 
Взрослые особи анадары в течение двух су-
ток выдерживали заданный уровень солёно-
сти, гибели моллюсков не происходило.

Активность МДГ достигала своего мак-
симального уровня в ноге и гепатопанкреасе 
моллюска при солёности 35‰, достоверно 
превысив свои значения в условиях 15 и 25‰ 
в 1.7 раза (p<0.05) в обеих тканях (рис. 1 А). 
Дальнейшее увеличение солёности до 45‰ 
вызвало тенденцию к снижению активности 
МДГ в ноге и гепатопанкреасе. Характер ди-
намики активности фермента в этих тканях в 
интервале солёности от 15 до 45‰ был оди-
наков. Однако в ноге анадары при 45‰ актив-
ность МДГ практически вернулась к исход-
ной величине и существенно не отличалась 
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Рис. 1. Влияние солёности на активность малатдегидрогеназы (А), лактатдегидрогеназы (B), каталазы (C) и индекс 
МДГ/ЛДГ (D) в ноге (1), жабрах (2) и гепатопанкреасе (3) А. kagoshimensis. Различия значимы при p<0.05: * – по 
сравнению с 15 и 25‰; ** – по сравнению с 15 и 45‰; Δ – по сравнению с 45‰; ΔΔ – по сравнению с 25‰.

от таковой при 15 и 25‰, а в гепатопанкре-
асе – сохранилась на более высоком уровне 
по сравнению 15 и 25‰ (p<0.05). В жабрах 
анадары не зафиксировано значительных ко-
лебаний активности МДГ в исследованном 
диапазоне солёности. 

Активность ЛДГ в ноге и жабрах при со-
лёности 25–35‰ увеличивалась на 24–48%, 
изменения не были статистически значимы, 
но обе ткани проявили синхронную вариа-
цию активности заключительного фермента 
гликолиза в широком интервале солёности: 
от 15 до 45‰ (рис. 1 B). В гепатопанкреасе 
анадары установлена крайне низкая, следо-
вая, активность ЛДГ во всех опытах, вслед-
ствие чего она не отображена на диаграмме.

Максимальная величина индекса МДГ/ЛДГ 
выявлена в ноге анадары при 35‰ (рис. 1 D), что 
в 1.9 раза выше, чем при 25‰ (p<0.05). Увели-
чение индекса было обусловлено значительным 
повышением активности МДГ при 35‰ (рис. 
1  А). В жабрах соотношение активности фер-
ментов гликолиза демонстрировало V-образную 
тенденцию к увеличению при солёности 15 и 
45‰ как результат снижения активности ЛДГ в 
этих условиях (рис. 1 B). За исключением опыта 
при 35‰, величина индекса МДГ/ЛДГ в ноге и 
жабрах в других экспериментах была практи-
чески идентична. Установлена отрицательная 
корреляция (r) в ноге и жабрах между индексом 
МДГ/ЛДГ и активностью ЛДГ во всех опытах 
(от −0.66 до −0.82, p<0.05).



РОССИЙСКИЙ ЖУРНАЛ БИОЛОГИЧЕСКИХ ИНВАЗИЙ № 2, 202344

Реакция каталазы в ноге и жабрах была 
аналогична динамике активности ЛДГ в этих 
тканях: максимальная активность катала-
зы отмечена в интервале солёности 25–35‰ 
(рис. 1 C). Подобная картина, но с меньшей 
амплитудой изменений активности каталазы, 
наблюдалась в гепатопанкреасе. Наибольшие 
изменения активности каталазы произошли 
в ноге анадары. По сравнению с контролем 
активность фермента увеличилась в 1.7 раза 
при 25‰ (p<0.05), затем снижалась отно-
сительно своего максимума: в 1.4 раза при 
35‰ и в 2 раза при 45‰ (p<0.05). В жабрах 
активность каталазы и МДГ положительно 
коррелировала во всём исследованном диапа-
зоне солёности (r = 0.71–0.89, p<0.05). Значи-
тельная корреляция в жабрах выявлена также 
между активностью каталазы и ЛДГ при 25‰ 
(r = 0.72, p<0.05) и 35‰ (r = 0.96, p<0.05).

Обсуждение
Уровень минерализации водной среды 

ограничивает распространение гидробион-
тов, влияя на их жизнедеятельность и воз-
можность натурализации в новом водоёме, 
успех адаптации организмов во многом зави-
сит от способности перестраивать водно-со-
левой обмен [Berger, Kharazova, 1997; 
Sokolova et al., 2012]. Чтобы получить более 
полное представление о механизме солёнос-
ной толерантности A. kagoshimensis в насто-
ящей работе мы проанализировали реакцию 
оксидоредуктаз энергетического обмена и 
антиоксидантной защиты в тканях анадары 
на изменение солёности от 15 до 45‰, что 
соответствует диапазону солёности воды в 
местах естественных поселений вида [Ани-
стратенко, Халиман, 2006; Acarli еt al., 2012; 
Kolyuchkina et al., 2019; Zhivoglyadova et al., 
2021]. В соответствии с нашими результата-
ми, активность МДГ в ноге и гепатопанкреа-
се A. kagoshimensis достигала максимальной 
величины в условиях нативной океаниче-
ской солёности – 35‰, что свидетельствует 
об увеличение метаболической активности 
при оптимальной солёности для вселенца, а 
также о возможности значительной вариа-
ции активности фермента даже в небольшом 
временном масштабе. Активность МДГ в 
жабрах анадары обладала большей устойчи-

востью по сравнению с тканями ноги и гепа-
топанкреаса к кратковременному изменению 
солёности, аналогичные результаты были по-
лучены нами ранее в условиях эксперимен-
тального воздействия сероводорода [Голови-
на, 2019]. Сохранение высокой активности 
МДГ в тканях обусловлено преадаптацией 
гидробионтов к анаэробиозу [Bishop, Iliffe, 
2012; Somero et al., 2017]. Для двустворчатого 
моллюска Potamocorbula amurensis (=Corbula 
amurensis) (Schrenck, 1862), инвазивного 
вида в заливе Сан-Франциско (США), уста-
новлено, что активность МДГ положительно 
коррелировала с солёностью в тканях ноги 
и мантии при акклимации к солёности 2‰, 
14‰ (контроль) и 28‰ [Paganini et al., 2010]. 
В интервале от низкой до высокой солёности 
активность МДГ достоверно увеличивалась в 
ноге и мантии на 18 и 38%, соответственно. 
Средняя скорость фильтрации у P. amurensis 
при 28‰ была вдвое выше, чем при 2‰ 
(p<0.05). Сообщается, что у A. kagoshimensis 
(=Scapharca subcrenata) (Lischke, 1869) в 
процессе акклимации (14–20 дней) по мере 
снижения солёности от 33‰ (нативная) до 
13‰ наблюдались гистологические измене-
ния в мантии и жабрах вплоть до некроза и 
вакуолизации эпителия и отпадения ресничек 
[Shin et al., 2009]. Соотношение между потре-
бляемым кислородом и выделяемым азотом 
в атомных эквивалентах (отношение O/N) в 
данном эксперименте варьировало от 27 до 
1, при этом значения уменьшались с умень-
шением солёности, что свидетельствует об 
увеличении использования белка как источ-
ника энергии при адаптации к более низкой 
солёности. 

Помимо участия в энергетическом обме-
не аминокислоты и их катаболиты исполь-
зуются морскими моллюсками в качестве 
осмолитов [Yancey et al., 1982; Carregosa et 
al., 2014]. Органические осмолиты в отличие 
от солей не разрушают макромолекулы даже 
при высоких концентрациях и эвригалин-
ные виды накапливают их. По-видимому, это 
сыграло положительную роль в адаптации 
A. kagoshimensis как тепловодной формы мо-
рей Индо-Пацифики к более низкой темпе-
ратуре и солёности Чёрного моря, так как в 
жабрах и гепатопанкреасе успешного вселен-
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ца содержание аминокислот в 2.8–5.4 раза, а 
мочевины – в 20–27 раз выше по сравнению с 
аборигенной мидией Mytilus galloprovincialis 
Lamarck, 1819 [Soldatov et al., 2010], при-
способленной к более узкому диапазону со-
лёности (14–27‰) [Шурова, 2013]. Многие 
органические осмолиты обладают цитопро-
текторными свойствами, что, возможно, спо-
собствует относительно стабильной актив-
ности оксидоредуктаз анадары в широком 
диапазоне солёности. Так, упомянутый осмо-
лит мочевина является низкомолекулярным 
антиоксидантом, естественным криопротек-
тором, влияет на конформационную структу-
ру и функцию ферментов, в том числе ЛДГ, 
способен образовывать клатратную сеть, свя-
зывать ионы металлов переменной валентно-
сти и защищать от токсичности сульфидов. 
[Стид, Этвуд, 2007; Yancey, Siebenaller, 2015]. 
Предполагают, что различные смеси осмо-
литов служат для детоксикации сульфидных 
радикалов и/или хранения сульфидов для бу-
дущего использования сульфидокисляющи-
ми микробными эндосимбионтами в жабрах 
моллюсков, подобно анадаре, обитающих в 
осадочных породах [Gainey, Greenberg, 2005; 
Yancey, Siebenaller, 2015]. Благодаря органи-
ческим осмолитам морские беспозвоночные 
выживают при высоких осмоляльностях не-
смотря на постоянные разрывы ДНК, число 
которых коррелирует с повышением содер-
жания внутриклеточных неорганических ио-
нов [Dmitrieva et al., 2006].

В пределах экологически значимого диа-
пазона солёность обычно оказывает умерен-
ное влияние на биоэнергетические потребно-
сти водных беспозвоночных [Sokolova et al., 
2012]. Согласно нашим данным, активность 
ЛДГ и каталазы понижается при отклонении 
солёности от оптимальной (25–35‰), что 
согласуется с характерной для моллюсков 
способностью снижать интенсивность мета-
болизма в ответ на воздействие неблагопри-
ятных факторов среды [Горомосова, Шапи-
ро, 1984; Высоцкая и др., 2005; Yusseppone 
et al., 2018; Головина, 2019]. Установленная 
тенденция к росту индекса МДГ/ЛДГ в тка-
нях анадары в условиях пониженной и по-
вышенной солёности также является неспец-
ифической реакцией моллюсков на многие 

воздействия внешней среды и обусловлена, 
в основном, снижением активности ЛДГ, что 
позволяет моллюскам избегать чрезмерно-
го накопления лактата и сохранять кислот-
но-щелочной баланс в тканях. Отрицательная 
корреляция между величиной индекса МДГ/
ЛДГ и активностью ЛДГ в наших опытах 
иллюстрирует этот процесс. Незначитель-
ное снижение активности каталазы при 15 и 
45‰ указывает на отсутствие окислительно-
го стресса и отражает устойчивость анадары 
к широкому диапазону солёности. Показана 
тенденция к снижению активности каталазы 
у штаммов c разной окраской раковины у ма-
нильского моллюска Ruditapes philippinarum 
(А. Adams & Reeve, 1850) с уменьшением со-
лёности в течение суток с 30 до 5‰ [Nie et al., 
2020]. Такой тип реакции встречается у жи-
вотных с высоким уровнем антиоксидантной 
защиты [Hermes-Lima, Zenteno-Savin, 2002; 
Yusseppone et al., 2018]. Примечательно, что 
характер динамики скорости фильтрации и 
дыхания двустворчатого моллюска-вселен-
ца Brachidontes pharaonis (P.  Fischer, 1870) 
при солёности 15, 25, 37 и 45‰ представля-
ет собой куполообразную кривую [Sarà et al., 
2008], что совпадает с изменением активно-
сти ЛДГ и каталазы в том же интервале со-
лёности в тканях A.  kagoshimensis в наших 
опытах. Относительно высокая активность 
МДГ и незначительное снижение активности 
ЛДГ предполагает сохранение доминирую-
щей роли аэробного энергетического пути у 
A. kagoshimensis в условиях кратковременной 
солёносной нагрузки. По-видимому, стабиль-
ный уровень активности МДГ в жабрах при 
различной солёности обусловлен способно-
стью анадары экономно потреблять кисло-
род даже в условиях нормоксии [Soldatov et 
al., 2010]. Сообщается, что активность МДГ 
положительно коррелирует со скоростью по-
требления кислорода у моллюсков и может 
быть альтернативным показателем скорости 
дыхания и фильтрации [Dahlhoff et al., 2002; 
Sokołowski et al., 2021]. Производство окса-
лоацетата и малата зависит от интенсивности 
аэробного метаболизма (дыхания митохон-
дрий) и активности цитозольной МДГ: повы-
шенная активность митохондриальной цепи 
электронного транспорта приводит к росту 
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активности малатного пути шунтирования, 
где малат переносится в цитозоль и превра-
щается обратно в оксалоацетат цитозольной 
МДГ [Gagné et al., 2009]. Установленная по-
ложительная корреляция между активно-
стью оксидоредуктаз и каталазы в жабрах 
A. kagoshimensis, схожий характер динамики 
активности ЛДГ и каталазы в тканях ноги 
и жабр свидетельствуют о функциональ-
ной связи и сбалансированности процессов 
энергетического обмена и антиоксидантной 
(АО) защиты в тканях вселенца в исследо-
ванном диапазоне солёности. Известно, что 
A.  kagoshimensis способна поддерживать 
необходимый уровень окислительных про-
цессов и АО защиты, благодаря эритроци-
тарному гемоглобину, значительному пулу 
каротиноидов и других низкомолекулярных 
антиоксидантов, а также эффективности фер-
ментов АО системы [Gostyukhina et al., 2013; 
Golovina et al., 2016].

В то же время, в тканях инвазивного для 
прибрежной системы Португалии манильско-
го двустворчатого моллюска R. philippinarum 
максимальный уровень глюкозы и гликогена 
установлен при 35‰ [Carregosa et al., 2014]. 
Изменение солёности в сторону снижения 
или повышения приводило к значительному 
уменьшению содержания этих субстратов; 
результаты показали также значительное сни-
жение содержания белка при более низких 
солёностях. Авторы объясняют это высокими 
энергетическими затратами R.  philippinarum 
на осморегуляцию за пределами оптимальной 
солёности и аноксическим состоянием, кото-
рое испытывает моллюск из-за закрытия ство-
рок раковины как механизма, позволяющего 
кратковременно выдерживать сублетальную 
солёность. Солёность может повышать пере-
кисное окисление липидов и индуцировать/
ингибировать механизмы детоксикации в за-
висимости от вида Bivalvia [Velez et al., 2016]. 
Воздействие как пониженной, так и повы-
шенной солёности приводит к изменению 
уровня белка, глюкозы, гликогена и ионов с 
важными биологическими функциями, что 
отражается на показателях роста моллюсков 
и означает более низкую продуктивность в 
тех областях экосистемы, где неоптималь-
ная солёность [Yancey et al., 1982, Acarli еt 

al., 2012; Carregosa et al., 2014]. Установле-
но, что выживаемость арки A. kagoshimensis 
(=S.  subcrenata) при пониженной солёности 
(ниже 13‰) резко падает, хотя и зависит от 
температуры воды и продолжительности воз-
действия гипотонической среды [Shin et al., 
2009]. Сообщается, что в современный пе-
риод осолонения Азовского моря до 14‰ и 
возрастающего обогащения донных осадков 
органическим веществом произошло пре-
вращение фильтратора-сестонофага, вселен-
ца A.  kagoshimensis в доминирующий вид в 
бентосе региона, в то время как в периоды 
опреснения до 9–10‰ численность и биомас-
са анадары снижалась [Zhivoglyadova et al., 
2021; Болтачева и др., 2022]. Как показано для 
лессепского мигранта индо-тихоокеанского 
вида митилиды B.  pharaonis фактор солёно-
сти может иметь решающее значение при 
всех тестируемых температурах [Sarà et al., 
2008]. Моллюски могут модулировать свою 
биохимию/физиологию, чтобы компенсиро-
вать изменение как солёности, так и темпера-
туры, но ухудшение состояния и смертность 
возникают, когда эти факторы достигают экс-
тремальных величин и меняются в унисон, 
что установлено на примере Anadara trapezia 
(Deshayes, 1839) [Taylor et al., 2017]. 

Заключение
Полученные результаты характеризуют 

А. kagoshimensis как устойчивого к широкому 
диапазону солёности океанического вселенца 
в Чёрное море. Кратковременное изменение 
солёности за пределами оптимальной для ана-
дары (25–35‰) приводит к снижению актив-
ности оксидоредуктаз (МДГ, ЛДГ, каталазы) 
и росту индекса МДГ/ЛДГ, неспецифической 
реакции моллюсков на негативные воздей-
ствия внешней среды. Снижение активности 
ферментов энергетического обмена в тканях 
А.  kagoshimensis может быть одной из при-
чин замедления роста моллюсков и падения 
продуктивности в водоёмах, где солёность 
не оптимальна. Результаты свидетельствуют 
о способности анадары поддерживать энер-
госберегающую адаптационную стратегию в 
условиях умеренного осмотического стресса, 
позволяют получить более полное представ-
ление о механизмах солёносной толерантно-
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сти вселенца и могут быть использованы как 
базовая информация для мониторинговых ис-
следований и управления аквакультурой мол-
люсков.
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EFFECT OF SALINITY ON THE ACTIVITY OF OXIDOREDUCTASES 
IN TISSUES OF THE ARK CLAM ANADARA KAGOSHIMENSIS  

(TOKUNAGA, 1906), A BLACK SEA INVADER
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Effect of salinity on the activity of the enzymes of energy metabolism and antioxidant protection: malate 
dehydrogenase (MDH, 1.1.1.37), lactate dehydrogenase (LDH, 1.1.1.27), and catalase (1.11.1.6) was studied 
in the tissues of anadara. Four groups of adult molluscs (shell length of 37.0–55.5 mm) were exposed to 
different salinity (15‰, 25‰, 35‰ and 45‰) for two days at a water temperature of 21 °C and constant 
aeration (6.5± 0.3 mg O2/L). MDH activity reached its maximum value in the tissue of the foot and hepato-
pancreas at a native salinity for the invader – 35‰, that exceeded 1.7-fold (p<0.05) its values under 15 and 
25‰ in both tissues; in the gills that activity of the enzyme remained at a constant level. A trend towards an 
increase in LDH activity in the foot and gills by 24–48% was found under salinity of 25–35‰ against the 
background of extremely low activity of the enzyme in the hepatopancreas in all experiments. A negative 
correlation (r) between the MDH/LDH index and LDH activity (from −0.66 to −0.82, p<0.05) was found in 
the foot and gills. The maximum activity of catalase in the foot, gills, and hepatopancreas was noted in the 
salinity range of 25–35‰. In the gills, a significant correlation was found between the activity of catalase 
and LDH at 25‰ (r = 0.72, p<0.05) and 35‰ (r = 0.96, p<0.05), as well as the activity of catalase and MDH 
(r = 0.71–0.89, p<0.05) over the studied salinity range. In the anadara a synchronous decrease in the activity 
of oxidoreductases beyond the optimal salinity (25–35‰) may be one of the reasons for the slowdown in 
the growth of molluscs in water bodies where salinity is not optimal. 

Key words: Bivalvia, Arcidae, alien species, salinity tolerance, metabolic markers, Black Sea. 


