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Введение 

Живые организмы являются открытыми 
термодинамическими системами, существова-
ние которых требует постоянного притока ве-
щества и энергии. Ограничение в питании и 
голод вызывают реорганизацию физиологиче-
ских и биохимических процессов в организме, 
имеющую как адаптивную, так и компенсаци-
онную направленность. При этом для 
организмов разных систематических групп 
обнаружена специфика в переориентации 
данных процессов.  

Отмечено, что среди гидробионтов наи-
более чувствительными к условиям голодания 
являются костистые рыбы. В ответ на не-
продолжительную депривацию пищи (5–
15 дней) происходит снижение общего и 
основного обмена, усиливаются процессы бел-
кового катаболизма в тканях (Guderley et all, 
2003; Shoemaker 2003), снижается индекс 
РНК/ДНК (Gao et all, 2004; Bowen, 2005), 
подавляется активность ряда ферментов (Qian, 
Chen, Sun, 2002; Guderley et all, 2003; Gao et 
all, 2004). Одновременно наблюдается резкое 
сокращение содержания глюкозы, гликогена, 
жиров т.е. энергетических ресурсов тканей 
(Gao et all, 2004; Hall, Short, Driedzic, 2006). 

Ракообразные в отличие от представленной 
выше группы более устойчивые к голоданию. 
В условиях 14 суток депривации пищи у них 
также отмечается понижение как общего так и 
основного обмена (Thor, 2003; Comoglio et all, 
2004), при этом происходит усиление глико-
литических процессов в тканях (Comoglio et 
all, 2004). На начальных этапах голодания они 
активно использует углеводные ресурсы и 
триацилглицериды (Sanchez-Paz, 2007; Wu, 
2007) и только в условиях длительного голо-
дания (более 30 суок) наблюдается снижение 

содержания белка в тканях (Wen, Ku, Zhou, 
2007). 

Что касается моллюсков, то информация о 
влиянии голодания на обменные процессы в 
тканях у этой группы организмов крайне 
ограничена. Установлено снижение содержания 
глюкозы и гликогена в гемолимфе (Carefoot et 
all, 1992), уменьшение частоты сердечных 
сокращений (Santini, Bianchi, Chelazzi, 2002). 
Особый интерес представляют моллюски-
фильтраторы, так как у них в естественных ус-
ловиях голодание не может быть полным, а 
только частичным, то есть недостаточным по 
калорийности и качественному составу получае-
мой пищи.  

Цель настоящего исследования – изучить 
особенности адаптивной реорганизации белко-
вого и углеводного метаболизма у Аnadara 
inaequivalvis в условиях полного голодания.  

Материал и методы 

В работе использовали особей Аnadara 
inaequivalvis с длиной раковины 30–33 мм. Ма-
териал был получен одномоментно с коллектор-
ных установок рыбодобывающего предприятия 
«Дон-Комп» (бухта Стрелецкая, Севастополь). 
Транспортировку животных осуществляли в 
пластмассовых контейнерах насыпью без воды 
в течение 1 ч от момента сбора. Перед проведе-
нием исследований животных выдерживали в 
стеклянных аквариумах объемом 30 л с проточ-
ной морской водой в течение 2–3 суток для сня-
тия реакции стресса. 

Морскую воду для эксперимента доставляли 
из 10-ти мильной зоны и подвергали термиче-
ской обработке при 80–85 оС в течение 4-х ча-
сов. Затем ее пропускали через мембранный 
фильтр (Synpor – 2,5) под вакуумом. Экспери-
ментальная часть работы выполнена на специ-
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ально разработанном стенде, который позволял 
поддерживать заданную температуру и концент-
рацию кислорода в воде. В камеру объемом 13,5 
л наливали заранее подготовленную воду и по-
мещали 30 особей анадары. Контроль концент-
рации кислорода в воде осуществляли потенц-
иометрически. В течение опыта она не снижа-
лась ниже 7 мг л–1. В работе применяли окси-
метр ELWRO N 5123 (Польша). Температуру 
воды составляла 20±1 oC. Фотопериод – 12 ча-
сов день: 12 часов ночь. Экспозиция – 18 суток. 
Пробы тканей отбирали на 1-е, 6-е и 18-е сутки 
эксперимента. Ежедневно в опыте и контроле 
производили полную смену воды в емкостях 
для удаления метаболитов.  

Препарирование тканей проводили при 
температуре 0–4 оС. Полученные образцы геп-
атопанкреаса, жабр и ноги упаковывали в пи-
щевую фольгу и хранили в жидком азоте. В 
последующем навески тканей гомогенизиро-
вали с использованием в качестве трансфор-
мирующей среды 1,15% КСl. Для получения 
супернатанта гомогенаты подвергали центри-
фугированию при 6000 об мин–1 в течение 15 
минут. В работе использовали рефрижератор-
ную центрифугу К-23D (Германия). Все про-
цедуры выполняли при 0–4 оС. 

В тканях моллюсков определяли: активности 
аланин- и аспартатаминотрансфераз (АлАТ, 
АсАТ) – динитрофенилгидрозиновым методом, 
гамма-глутамилтранспептидазы (ГГТП) по реак-
ции с L-γ-глутамил-n-нитроанилидом, катепси-
на D по кислоторастворимым продуктам фер-
ментативного гидролиза гемоглобина (Камыш-
ников, 2004). Все измерения выполняли при 
25,0±0,5 оС. Одновременно в тканях определяли 
содержание белка по методу Лоури, аминного 

азота по реакции с нингидрином, мочевины по 
реакции с диацетилмонооксимом, глюкозы глю-
козоксидазным методом, лактата ферментатив-
ным метод по скорости восстановления НАДН2 
и пирувата по реакции с 2,4-динитрофенилгид-
разином (Камышников, 2004). В работе исполь-
зовали стандартные наборы реактивов: «Simco, 
Ltd» (при определении активностей АлАТ и 
АсАТ), ООО НПП «Филисит диагностика» (при 
определении активности ГГТП и содержания 
глюкозы) и «Lachema» (при определении содер-
жания мочевины и лактата). 

Результаты представлены в виде х̄ ± Sx¯. Дос-
товерность различий оценивали при помощи t-
критерия Стьюдента. О нормальности распреде-
ления судили по сопоставлению абсолютных ве-
личин средней арифметической и моды. 

Результаты 

В условиях экспериментального голодания 
изменения всех исследованных параметров у 
моллюсков имели выраженную тканевую специ-
фику.  

Г е п а т о п а н к р е а с . Содержание глюко-
зы в данном органе в течение первых 6-ти суток 
голодания не изменялось (табл. 1). Однако за-
тем количество этого соединения в гепатопан-
креасе уменьшилось на 40,0% (p<0,01). Это про-
исходило на фоне снижения содержания лактата 
в ткани на 32,2%. Однако, различия не были 
статистически выражены в виду существенной 
вариабельности полученных значений. Количе-
ство пирувата, напротив, в первые 6 суток голо-
дания увеличилось на 67,3% (p<0,05), а затем 
вернулось к исходным величинам – 0,9–1,1 
нмоль мг–1.  

Таблица 1. Содержание глюкозы, лактата и пирувата в тканях анадары  
в условиях экспериментального голодания 

Примечание: n – число особей 

Показатели 
Органы моллюска n 

Глюкоза, нмоль мг-1 Лактат,  нмоль мг-1 Пируват,  нмоль мг-1 
Гепатопанкреас 

Контроль 10 11,4±0,60 10,2±2,05 1,07±0,20 
Голодание 6 суток 10 12,1±1,00 8,30±1,31 1,79±0,31 
Голодание 18 суток 6 7,21±1,13 6,92±1,13 0,90±0,15 

Жабры 
Контроль 10 3,80±0,65 6,73±1,28 0,69±0,09 
Голодание 6 суток 10 3,31±0,87 5,87±0,93 1,25±0,21 
Голодание 18 суток 6 0,52±0,23 3,79±0,75 1,43±0,26 

Нога 
Контроль 10 1,55±0,59 2,86±0,42 3,94±0,11 
Голодание 6 суток 10 1,52±0,48 2,02±0,29 0,75±0,05 
Голодание 18 суток 6 1,03±0,14 1,85±0,14 1,00±0,07 



13 

В условиях нашего эксперимента наблюдал-
ся рост содержания белка в гепатопанкреасе. 
Общий прирост, которого в течение экспери-
мента составил почти 40,0% (p<0,01) (табл. 2). 
Это происходило на фоне уменьшения количе-
ства свободных аминокислот и мочевины в ор-
гане соответственно на 41,0% (p<0,01) и 27,7% 
(p<0,05). Изменение активностей АлАТ и АсАт 
было слабо выражено (рис. 1). Небольшой рост 
был выявлен только относительно АсАТ – 
17,7% (p<0,05). При этом происходило подавле-
ние активности γ-ГТП на 33,1% (p<0,05) 
(рис. 2). На 18-е сутки эксперимента активность 
лизосомального фермента катепсина D была в 
3,5 раза выше (p<0,01), чем в начале опыта 
(рис. 2). 

Ж а б р ы . Содержание глюкозы в жабрах 
было в 3,0 раза ниже (p<0,001), чем в гепатопан-
креасе (табл. 1). Различие в начале и конце опы-
та (18-е сутки) составило 7,3 раза (p<0,001). Го-
лодание вызывало в тканях жабр также сниже-

ние содержания лактата на 43,7% и рост уровня 
пирувата в 2,1 раза (p<0,05).  

В сравнении с гепатопанкреасом изменение со-
держания белка и его метаболитов в жабрах анада-
ры в ходе экспериментального голодания имела 
иную динамику (табл. 2). На 6-е сутки эксперимен-
та содержание белка снижалось на 21,2% (p<0,01) и 
затем не претерпевало статистически значимых из-
менений. Одновременно в органе уменьшалось ко-
личество аминного азота на 48,9% (p<0,001). Это 
происходило на фоне роста содержания мочевины. 
Активности АлАТ, АсАТ, γ-ГТП и катепсина D в 
течение опыта не изменялись (рис. 1, 2). 

Н о г а . Как и в других тканях, голодание 
вызывало понижение содержания глюкозы в но-
ге анадары. Это происходило на 18-е сутки экс-
перимента и составило 33,5% (табл. 1). Содер-
жание лактата и пирувата уменьшилось на 6-е 
сутки наблюдений, в сравнении с контролем 
различия составляли 35,3 и 74,6% (p<0,001) со-
ответственно.  

Таблица 2. Содержание белка, аминокислот и мочевины в тканях анадары  
в условиях экспериментального голодания 

Примечание: n – число особей 
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Рис. 1. Активности аминотрансфераз (АсАТ, АлАТ) в тканях анадары  
в условиях экспериментального голодания 

Показатели Органы моллюска n 
Белок,  мкг мг-1 Аминокислоты, мкг мг-1 Мочевина, нмоль мг-1 

Гепатопанкреас 
Контроль 20      102,5±2,0 0,598±0,024 35,6±3,4 
Голодание 6 суток 10 143,5±12,5 0,285±0,020 28,4±2,3 
Голодание 18 суток 8 142,7±9,8 0,353±0,065 26,1±4,0 

Жабры 
Контроль 20 59,5±2,0 0,378±0,014 7,81±1,12 
Голодание 6 суток 10 46,9±4,0 0,193±0,013 11,8±4,15 
Голодание 18 суток 8 47,2±2,8 0,199±0,026 10,3±2,89 

Нога 
Контроль 20 31,9±1,0 0,102±0,003 2,65±0,43 
Голодание 6 суток 10 38,7±1,2 0,068±0,003 2,68±0,24 
Голодание 18 суток 8 42,3±0,4 0,089±0,007 2,66±0,47 
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Рис. 2. Активности катепсина D и ГГТП в тканях анадары в условиях экспериментального голодания 

Количество белка в ходе экспериментального 
голодания в тканях ноги анадары увеличивалось 
на 32,6% (p<0,001), что совпадало с данными, 
полученными для гепатопанкреаса (табл. 2). Со-
держание же аминного азота при этом понижа-
лось на 33,4% (p<0,001), а мочевины не изменя-
лось, оставаясь на уровне исходных величин. 
Изменение активностей АлАТ и АсАТ в течение 
опыта не совпадало (рис. 1). Активность АлАТ 
повышалась на 27,3% (p<0,001), а АсАТ, напро-
тив, понижалась на 14,5% (p<0,05). Эти измене-
ния отмечались уже на 6-е сутки эксперимента и 
наблюдались на фоне подавления активности γ-
ГТП (рис. 2). В сравнении с исходным состоя-
нием моллюска на 6-е сутки голодания актив-
ность γ-ГТП была на 27,6% (p<0,05) ниже. К 
концу эксперимента она оказалась близкой к ис-
ходному состоянию. В отличие от гепатопан-
креаса активность катепсина D в тканях ноги 
анадары не изменялась на протяжении опыта 
(рис. 2). 

Обсуждение 

Результаты настоящего исследования показа-
ли, что в условиях голодания реорганизация уг-
леводного метаболизма во всех тканях анадары 
протекала однонаправлено. Наблюдалось сни-
жение содержания глюкозы и лактата при одно-
временном росте или отсутствии изменений 
уровня пирувата. Отмеченные изменения разви-
вались на 18-е сутки эксперимента, в течение 
первых 6-ти суток они не были выражены. 

Снижение содержания лактата во всех иссле-
дуемых тканях позволяет предположить, что ор-
ганизм моллюска в условиях голодания покры-
вал дефицит питательных субстратов за счет 
тканевого ресурса данного соединения. Извест-
но, что анадара в сравнении с другими видами 

двустворок отличается повышенным содержа-
нием тканевого лактата (Солдатов, Андреенко, 
Головина, 2008). Это позволяет моллюскам в от-
сутствии пищи продолжительный период вре-
мени не использовать организменный и ткане-
вой ресурсы углеводов. Об этом свидетельству-
ет то, что уменьшение содержания глюкозы в 
тканях анадары отмечалось только на 18 сутки 
эксперимента и не превышало 40%.  

Влияние голодания на белковый метаболизм, 
в отличие от углеводного, привело к неодноз-
начным изменениям в тканях анадары. 

Особый интерес вызвал рост содержания 
белка в тканях ноги и гепатопанкреаса моллю-
сков в условиях экспериментального голодания. 
В ряде работ также отмечается увеличение бел-
ковых ресурсов в тканях гидробионтов, но толь-
ко на начальных этапах голодания (Frolov, 
Pankov, 1992; Qian, Chen, Sun, 2002). Это совпа-
дает с нашими результатами. У анадары повы-
шение содержания белка в тканях происходило 
в течение первых 6-ти суток эксперимента и в 
дальнейшем изменения не были выражены. 

Необходимо отметить, что опубликованные 
материалы не дают однозначного объяснения 
причин роста содержания белка в тканях в усло-
виях голодания. Известно, что стресс-синдром 
является первой стадией адаптации организма к 
экстремальным воздействиям, в том числе к от-
сутствию пищи (Меерсон, 1981). В ответ на дей-
ствие стрессорных факторов концентрация в 
плазме некоторых белков, которые еще называ-
ют белками острой фазы, увеличивается и, сле-
довательно, их синтез является составной ча-
стью метаболического ответа на стресс (Меер-
сон, 1981). Так, некоторые авторы отмечают 
увеличение количества эритроцитов и содержа-
ния гемоглобина в начальный период голодания 
гидробионтов (Borah, Yadav, 1996). Вероятно, 
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депривация пищи и приводила к развитию по-
добных процессов в тканях моллюсков, но они 
реализовались не на всех уровнях. Как уже от-
мечалось, в жабрах анадары содержание белка 
несколько понижалось. 

Процесс адаптации моллюска к голоданию, 
по-видимому, шел и по пути активного исполь-
зования аминокислот, как потенциального исто-
чника энергии. Содержание аминного азота во 
всех исследованных органах понижалось. При 
этом уровень мочевины в тканях не изменялся, а 
в некоторых случаях уменьшался (гепатопан-
креас). Это означает, что снижение тканевого 
пула аминокислот не было связано с процесса-
ми дезаминирования. Использование аминокис-
лот, как источника энергии тканями анадары, в 
условиях голодания происходит, по-видимому, 
в направлении фумаратредуктазной и сукцинат-
тиокиназной реакций, которые позволяют допо-
лнительно получать гликолитические метаболи-
ты. Об этом свидетельствует рост активностей 
АлАТ и АсАТ на фоне снижения активностей γ-
ГТП в ряде тканей. Донором аминокислот, веро-
ятно, выступает гепатопанкреас, так как только 
в этом органе отмечался существенный рост ак-
тивности катепсина D. Известно, что аминокис-
лоты могут быть использованы в углеводном 
обмене, а также при синтезе протеинов острой 

фазы. Такой механизм рассматривается в работе 
ряда авторов (Okuma, Watanabe, Abe, 1998). 

Выводы 

1. На начальных этапах голодания (6 суток) 
анадара покрывает дефицит питательных ве-
ществ за счет ресурсов тканевого лактата. Об 
этом свидетельствует снижения содержания ла-
ктата во всех тканях моллюска на 30–35%.  

2. Процесс адаптации анадары к голоданию 
на начальных этапах (6 суток) идет по пути ис-
пользования резерва аминокислот в процессах 
биосинтеза белка. Это отражает уменьшение ко-
личества аминного азота на 33–41% во всех ис-
следованных тканях и рост содержания белка на 
33–40% в ноге и гепатопанкреасе при отсутст-
вии выраженных изменений концентрации мо-
чевины в органах моллюска.  

3. В условиях более длительного голодания (на 
18-е сутки) аминокислоты (аспартат и аланин) ис-
пользовануются, вероятно, в качестве энергетиче-
ских субстратов. Об этом свидетельствует рост ак-
тивности АлАТ и АсАТ в ряде тканей. Это позво-
ляет поддерживать процессы аэробного гликоли-
за. Донором аминокислот выступает гепатопан-
креас, именно в его тканях отмечается значитель-
ный рост активности катепсина D – в 3–5 раз. 
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The effect of starvation on the orientation of 
metabolic processes in mollusk- invader Аnadara 
inaequivalvis (Black sea) was investigated under 
experimental conditions. The experiment lasted up 
to 18 days. It was shown that during initial stages of 
starvation (6 day) Аnadara inaequivalvis used a 
resource of tissue lactate in direction of oxidative 
decarboxylation reactions. The process of Аnadara 

inaequivalvis adaptation to starvation involves 
using the amino acids reserves during tissue 
biosynthesis. Using of amino acids as an energy 
source for tissue during starvation occurs in the 
from fumarate reductase and succinate thiokinase 
reactions which allow to obtain additionally 
glycolytic metabolites. Hepatopancreas is found to 
be a donor of amino acids. 




