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Изучено влияние инвазии Tetrabothrius minor (Cestoda: Tetrabothriidae) на протеолитическую актив-
ность в слизистой оболочке тонкого кишечника атлантического глупыша Fulmarus glacialis. Рассмотре-
ны аспекты изменения общей активности протеаз и протеаз различных подклассов (металлопротеаз,
сериновых и цистеиновых протеаз) при инвазии тетработриидами, проведена оценка способности
T. minor инактивировать протеазы из слизистой оболочки кишечника птиц и коммерческий трипсин.
Установлено, что в местах локализации T. minor (проксимальных и медиальных фрагментах тонкого
кишечника) протеолитическая активность снижена за счет уменьшения активности сериновых проте-
аз и металлопротеаз. Обнаружена обратная зависимость значений протеолитической активности в сли-
зистой оболочке тонкого кишечника хозяина от показателей заражения цестодами – чем выше интен-
сивность инвазии T. minor, тем ниже активность протеаз, в том числе металлопротеаз и сериновых про-
теаз. Отмечены способность гомогенатов T. minor ингибировать активность протеаз из слизистой
оболочки кишечника глупыша и активность коммерческого трипсина разной концентрации.

Ключевые слова: Tetrabothrius minor, Fulmarus glacialis, активность протеаз, трипсин, сериновые проте-
азы, ингибирование
DOI: 10.31857/S0044452923050054, EDN: NDDTWL

ВВЕДЕНИЕ
Атлантические глупыши – морские птицы,

большую часть своей жизни проводящие в море и
появляющиеся на побережье только в период раз-
множения [1]. Глупыши добывают корм в поверх-
ностных горизонтах воды на глубине не более 1 м,
а основу их рациона составляют головоногие мол-
люски, отходы рыбного промысла, рыба и полихе-
ты [1, 2]. В баренцевоморском регионе колонии
глупышей отмечены в Северной части Баренцева
моря на архипелагах Новая Земля и Земля Франца-
Иосифа [3, 4].

По данным паразитологических исследований
установлено, что в гельминтофауне атлантических
глупышей Баренцева моря доминируют черви
Tetrabothrius minor (Cestoda: Tetrabothriidae) [2]. Высо-
кие показатели инвазии T. minor у глупышей отмече-
ны и в западной, и в восточной частях открытой аква-
тории Баренцева моря, а также в его прибрежных
районах. Ленточные черви T. minor используют ат-
лантического глупыша в качестве окончательного
хозяина. Тетработрииды локализуются в тонком
кишечнике птиц, активно растут и продуцируют
большое количество яиц для успешной реализации

жизненного цикла. В комфортной среде кишечни-
ка с постоянной температурой и питательными ве-
ществами цестоды, тем не менее, должны активно
противостоять воздействию как иммунной систе-
мы, так и пищеварительных ферментов хозяина.

По данным ранее проведенных исследований
отмечены определенные изменения в обмене ве-
ществ атлантических глупышей при заражении
T. minor [5]. В плазме крови повышались концен-
трации общего белка, мочевой кислоты, гамма-
глобулинов, модифицированной формы альбуми-
на и активности трансаминаз у птиц, инвазирован-
ных половозрелыми цестодами. Указанные изме-
нения биохимических показателей крови свиде-
тельствуют об активизации белкового обмена и
иммунной системы, а также об интоксикации ор-
ганизма хозяина при длительном паразитировании
цестод T. minor.

Инвазия цестодами вызывает у позвоночных
животных заметные изменения в активности пи-
щеварительных протеаз [6–10]. Так, повышение
активности протеаз зафиксировано при паразити-
ровании цестод, сколекс которых оснащен мощ-
ным прикрепительным аппаратом с крупными за-
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якоривающимися крючьями. В частности, увели-
чение протеолитической активности наблюдалось
в кишечнике моевок (Rissa tridactyla) при зараже-
нии Alcataenia larina, в кишечнике щуки (Esox lu-
cius) при заражении Triaenophorus nodulosus [8, 9].
Снижение активности протеаз показано для боль-
шинства случаев инвазии цестодами, сколекс ко-
торых оснащен только присосками или ботридия-
ми [9–13]. Более того, установлено, что общее сни-
жение активности протеаз происходит, прежде
всего, за счет уменьшения активности сериновых
протеаз (трипсина и химотрипсина) [9, 10].

Цель работы – определение общей активности
протеаз и их подклассов (сериновых и цистеино-
вых протеаз, металлопротеаз) в слизистой оболоч-
ке тонкого кишечника атлантического глупыша
F. glacialis при инвазии цестодами T. minor, а также
изучение способности T. minor ингибировать про-
теолитическую активность.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Объект исследования. Атлантический глупыш
F. glacialis и ленточные черви T. minor послужили в
качестве материала исследования. Птицы (n = 10)
отловлены на акватории Баренцева моря в июле
2015 г. Глупышей добывали с разрешения Феде-
ральной службы по надзору в сфере природополь-
зования России (№ 14/2015). Соблюдены все при-
менимые международные, национальные и/или
институциональные руководящие принципы по
уходу и использованию животных.

Птиц усыпляли хлороформом и взвешивали.
Желудочно-кишечный тракт вырезали, отделяли
печень и тонкий кишечник, которые затем очища-
ли от брыжеек и жира и взвешивали. Тонкий ки-
шечник делили на три фрагмента: проксимальный
(от пилорического сфинктера), медиальный и ди-
стальный. Химус собирали и использовали для па-
разитологического анализа. Слизистую оболочку
каждого отдела снимали шпателем для биохимиче-
ского анализа. Процедуру вскрытия птиц проводи-
ли при температуре +4°С.

Паразитологический анализ. Из каждого фраг-
мента тонкого кишечника извлекали обнаруженных
ленточных червей, подсчитывали их количество,
проводили систематическую идентификацию и
определяли степень их зрелости. Устанавливали ин-
тенсивность инвазии (ИИ – количество экземпля-
ров данного вида паразита в одной особи хозяина),
рассчитывали экстенсивность инвазии (ЭИ – от-
ношение количества птиц, зараженных паразитом
данного вида, к общему количеству птиц в выбор-
ке) и среднюю интенсивность инвазии (СИИ). ИИ
и СИИ вычисляли как для особей птиц, так и для
каждого фрагмента тонкого кишечника. Обнару-
женных червей использовали для эксперименталь-
ных исследований. Для этого гельминтов трижды

промывали охлажденным раствором Рингера для
теплокровных животных и взвешивали.

Приготовление гомогенатов червей и слизистой
оболочки кишечника птиц. Навески слизистой ки-
шечника и ленточных червей гомогенизировали в
охлажденном растворе Рингера для теплокровных
животных в соотношении 1:20 (для слизистой ки-
шечника) и 1:10 (для ленточных червей). Затем
полученные гомогенаты центрифугировали при
9000 об/мин в течение 5 мин при 4°С на центрифу-
ге Centurion Scientific CR4000R (Britain). Получен-
ные супернатанты использовали для определения
протеолитической и ингибиторной активностей.

Определение протеолитической активности. Ак-
тивность протеаз (АП) (трипсин КФ 3.4.21.4, хи-
мотрипсин КФ 3.4.21.1 и дипептидазы КФ 3.4.12.18)
в гомогенате слизистой кишечника и активность
коммерческого трипсина (MP Biomedicals, USA)
измеряли с использованием 0.3% раствора азоказе-
ина (Sigma, USA) в качестве субстрата, приготов-
ленного на 0.05 М трис-HCl буфере, рН 7.5 [14].
К 0.5 мл гомогената слизистой оболочки добавляли
1.0 мл 0.3% раствора азоказеина. Смесь инкубиро-
вали при 40°С в течение 1 ч. Реакцию останавлива-
ли добавлением 1.0 мл 0.3М ТХУ. Затем центрифу-
гировали при 9000 об/мин в течение 5 мин. Опти-
ческую плотность супернатанта измеряли в кювете
толщиной 1 см при длине волны 440 нм на спек-
трофотометре Jenway 6305 un/vis (Britain).

Одновременно проводили реакции для опреде-
ления подклассов протеаз. Использовали ингиби-
торы: 100 мМ PMSF (фенил-метил-сульфонил-
флуорид) (Sigma, USA), растворенный в DMSO
(диметилсульфоксид) (Sigma, USA) – ингибитор
сериновых протеаз; 0.5 М ЭДТА (Sigma, USA), рас-
творенный в 1 М NaOH – ингибитор металлопроте-
аз; 1 мМ Е-64 (Sigma, USA) – ингибитор цистеино-
вых протеаз. К 0.5 мл гомогената слизистой оболочки
добавляли 50 мкл определенного ингибитора, пере-
мешивали и инкубировали в течение 15 мин при
комнатной температуре. Затем проводили измере-
ния протеолитической активности с использова-
нием 0.3% раствора азоказеина.

Активность ферментов представлена в виде
условных единиц (усл. ед.) (разность оптической
плотности субстрата и холостой пробы на грамм
влажной массы ткани слизистой кишечника за
час). Рассчитано соотношение (%) подклассов
протеаз.

Определение ингибирующей способности червей.
Для изучения ингибирующей активности червей
использовали их гомогенаты T. minor, а в качестве
источника протеаз служили гомогенаты слизистой
оболочки кишечника атлантического глупыша и
коммерческий трипсин (MP Biomedicals, USA) в
концентрации 0.005, 0.01, 0.015 и 0.02 мг/мл, приго-
товленные на 0.05 М трис-HCL буфере, рН 7.5. Для
определения ингибиторной активности к 0.5 мл го-
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могената слизистой или к 0.5 мл раствора трипсина
с определенной концентрацией добавляли 100 мкл
гомогената ленточных червей, инкубировали в те-
чение 15 мин при комнатной температуре. Одно-
временно в контрольную пробу добавляли специ-
фичный ингибитор сериновых протеаз (100 мМ
PMSF) в объеме 100 мкл, а в холостую пробу – ана-
логичный объем раствора Рингера для теплокров-
ных животных. Протеолитическую активность во
всех пробах измеряли с использованием 0.3% рас-
твора азо-казеина. Результаты представлены в про-
центах от исходных значений протеаз (гомогенат
слизистой кишечника и раствор трипсина).

Статистическая обработка результатов. Ре-
зультаты морфометрических измерений, показате-
ли активностей ферментов и СИИ представлены в
виде среднего значения ± ошибки средней (±SE).
Статистический анализ выполнен с помощью про-
граммных пакетов “Microsoft Excel 2010” и STATIS-
TICA 6.0 (StatSoft, Inc., Талса, Оклахома, США).
Сравнения между значениями активностей фер-
ментов в тонком кишечнике атлантического глу-
пыша, СИИ, массы червей, а также морфометри-
ческих измерений птиц проводили с использова-
нием непараметрического критерия Уилкоксона–
Манна–Уитни. Взаимосвязь между долей серино-
вых протеаз в слизистой оболочке кишечника и до-
лей инактивации протеаз гомогенатами цестод
T. minor проверяли с помощью корреляционного
анализа. Зависимость между ингибирующей спо-
собностью и концентрацией трипсина изучали при
помощи регрессионного анализа, а достоверность
различий между влиянием гомогенатов половозре-
лых и молодых червей на активность трипсина про-
веряли с использованием t-критерия Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Установлено, что в тонком кишечнике атланти-

ческого глупыша паразитировали ленточные черви
Tetrabothrius minor (Cestoda: Tetrabothiidae). Экстен-
сивность инвазии составила 100%, интенсивность
инвазии варьировала от 79 до 696 экз. Большая
часть червей обнаружена в проксимальном фраг-
менте кишечника (рис. 1), СИИ в проксимальном
фрагменте превышала СИИ в медиальном отделе
более чем в 8 раз (р < 0.01). Отмечено, что в прокси-
мальном фрагменте паразитировали неполовозре-
лые особи T. minor. Их стробилы имели небольшой
размер: длина изменялась от 1 до 5.7 см, а средняя
масса червей в проксимальном фрагменте кишеч-
ника составляла 0.65 ± 0.15 г. В медиальном фраг-
менте обнаружены главным образом половозрелые
цестоды T. minor, в их стробилах были членики со
зрелыми яйцами. Длина стробил превышала 20 см,
средняя масса червей в медиальном фрагменте со-
ставляла 0.24 ± 0.05 г. В дистальном фрагменте ки-
шечника встречались одиночные экземпляры це-
стод.

Проведено сравнение значений активностей
протеаз в проксимальном и медиальном фрагмен-
тах тонкого кишечника с аналогичными показате-
лями дистального фрагмента (рис. 2). Установле-
но, что в слизистой кишечника проксимального и
медиального фрагментов активности протеаз име-
ли более низкие значения (р < 0.05). Отмечены раз-
личия в значениях активности подклассов протеаз
и в их соотношении для каждого фрагмента кишеч-
ника. Зафиксировано снижение активностей сери-
новых протеаз в проксимальном и медиальном
фрагментах, металлопротеаз – в проксимальном
фрагменте, цистеиновых протеаз – в медиальном
фрагменте относительно параметров дистального
фрагмента (р < 0.05).

Как уже отмечалось выше, все исследованные
глупыши заражены цестодами T. minor, поэтому
для проведения сравнительного анализа птицы бы-
ли разделены на две группы в соответствии с пока-
зателями инвазии – ИИ и СИИ (табл. 1). Выделе-
ны глупыши с низкими (группа I) и высокими
(группа II) параметрами заражения. СИИ у птиц из
группы II превышало СИИ у птиц из группы I в
3.7 раза (р < 0.05). У птиц группы II были ниже зна-
чения массы тела, а массы их тонкого кишечника и
слизистой оболочки кишечника, напротив, выше
по сравнению с аналогичными показателями у
птиц группы I (р < 0.05).

Установлено, что АП слизистой оболочки ки-
шечника в проксимальном и медиальном фрагмен-
тах кишечника у птиц с высокими показателями
заражения (группа II) была ниже (более чем в два
раза) по сравнению с АП птиц группы I (р < 0.05)
(табл. 2). Аналогичная тенденция прослежена для
сериновых протеаз и металлопротеаз (р < 0.05).
Следует отметить отсутствие активности цистеи-

Рис. 1. Распределение ленточных червей Tetrabothrius
minor в тонком кишечнике атлантического глупыша.
На графике представлены показатели средней интен-
сивности инвазии T. minor для каждого фрагмента ки-
шечника.
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новых протеаз в слизистой кишечника прокси-
мального и медиального фрагментов у птиц из
группы I. У птиц из группы II во всех трех фрагмен-
тах отмечена активность цистеиновых протеаз.
Не зафиксировано статистически достоверных
различий между значениями активностей протеаз
и их подклассов (металлопротеаз, сериновых и ци-
стеиновых протеаз) в слизистой оболочке кишеч-
ника дистального фрагмента у птиц из групп I и II.
Процентное соотношение подклассов протеаз (ме-
таллопротеазы, сериновые и цистеиновые проте-
азы) в дистальном фрагменте кишечника не отли-
чалось у глупышей независимо от интенсивности
инвазии (рис. 3). Доли сериновых протеаз в прок-
симальном и медиальном фрагментах кишечника
не имели достоверных различий у птиц из обеих
групп. У птиц из группы II доля прочих протеаз бы-
ла выше в местах локализации червей (прокси-
мальный и медиальный фрагменты) по сравнению

с аналогичными параметрами у птиц из группы I
(р < 0.05).

Экспериментальные исследования показали,
что гомогенаты цестод T. minor способны ингиби-
ровать активность протеаз в слизистой оболочке
тонкого кишечника атлантического глупыша.
В среднем гомогенатом червей ингибируется 8.1 ±
± 0.8% активности протеаз, функционирующих в
слизистой оболочке кишечника. В то же время при
воздействии PMSF на слизистую кишечника отме-
чено снижение активности протеаз на 28.1 ± 3.1%.
По итогам изучения способности T. minor ингиби-
ровать активность протеаз из разных фрагментов
тонкого кишечника глупыша максимальный про-
цент инактивации гомогенатами цестод T. minor за-
регистрирован для протеаз из слизистой дисталь-
ного фрагмента кишечника (рис. 4). Согласно ре-
зультатам корреляционного анализа показателей
инактивации протеаз слизистой кишечника гомо-
генатами цестод T. minor и ингибитором сериновых
протеаз (PMSF), выявлена слабая положительная
корреляция между долей сериновых протеаз в сли-
зистой кишечника и долей инактивации протеаз
гомогенатами цестод T. minor (r = 0.37).

В ходе экспериментального исследования уста-
новлено, что гомогенаты как неполовозрелых, так
и половозрелых цестод T. minor способны ингиби-
ровать активность трипсина (рис. 5). Регрессион-
ный анализ и вычисленный коэффициент детер-
минации установили зависимость изменения сте-
пени инактивации трипсина от его концентрации в
среде (R2 = 0.89 для неполовозрелых червей, R2 =
= 0.85 для половозрелых червей). Сравнение зна-
чений двух прямых регрессии показало, что инги-
биторная активность цестод T. minor не зависела от
стадии зрелости червей.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
В ходе исследования установлено, что в тонком

кишечнике атлантического глупыша паразитиро-
вали ленточные черви T. minor с высокими показа-
телями инвазии (ЭИ – 100%, ИИ 79–696 экз.).

Рис. 2. Активность протеаз вдоль тонкого кишечника
атлантического глупыша. Влияние ингибиторов на ак-
тивность протеаз слизистой тонкого кишечника ат-
лантического глупыша (проксимальный, медиаль-
ный и дистальный фрагменты). PMSF – сериновые
протеазы, EDTA – металлопротеазы, E-64 – цистеи-
новые протеазы. Сравнительный анализ результатов
представлен относительно показателей дистального
фрагмента (р < 0.05).
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Таблица 1. Характеристики групп атлантического глупыша с различными показателями заражения ленточными
червями Tetrabothrius minor

* Достоверность различия показателей относительно показателей птиц группы I, р < 0.05.

Признаки I группа II группа

ИИ, экз. 79–234 368–696
СИИ, экз. 143.4 ± 25.7 537.8 ± 49.9*
Масса червей, г 0.5 ± 0.07 1.1 ± 0.19*
Масса тела глупыша, г 839.0 ± 30.2 775.0 ± 43.3*
Масса печени глупыша, г 34.8 ± 2.8 42.4 ± 1.7
Масса тонкого кишечника глупыша, г 32.2 ± 2.0 42.4 ± 2.6*
Масса слизистой тонкого кишечника глупыша, г 3.8 ± 0.23 6.1 ± 0.7*
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В местах локализации T. minor в проксимальном и
медиальном фрагментах кишечника птиц отмече-
но снижение активности протеаз по сравнению с
показателями дистального фрагмента. С одной
стороны, этот факт (повышение активности проте-
аз в проксимально-дистальном направлении) мо-
жет свидетельствовать о неравномерном распреде-
лении протеаз вдоль тонкого кишечника глупыша.
Имеется информация о том, что распределение ак-
тивности протеаз вдоль тонкого кишечника отлича-
ется у разных видов птиц и зависит от их возраста,
спектра питания, сезона [8, 11–13, 15–17]. Повыше-
ние активности протеаз вдоль тонкого кишечника в
проксимально-дистальном направлении отмечено
у взрослых моевок и у толстоклювой (Uria lomvia) и
тонкоклювой кайр (U. aalge) [8, 13]. У указанных
морских птиц рыба и ракообразные составляли осно-
ву спектра питания. Но при этом у птенцов моевки, в
желудках которых обнаружены только рыбные остат-
ки, активность протеаз, напротив, уменьшалась в на-
правлении от проксимального фрагмента к дисталь-
ному [8]. Экспериментальные исследования пока-
зали, что у миртового лесного певуна (Dendroica
coronate), диету которого составляли насекомые,
активность аминопептидазы N увеличивается в
проксимально-дистальном направлении, а при
кормлении его фруктами или семенами активность
фермента имела максимальное значения в меди-
альном фрагменте кишечника [15]. В то же время
активность аминопептидазы N у всеядного домаш-
него воробья (Passer domesticus) повышалась в
проксимально-дистальном направлении, и такое
распределение не изменялось независимо от соста-
ва диеты [16, 17].

С другой стороны, снижение активности проте-
аз в направлении от проксимального фрагмента к
дистальному может быть связано с паразитирова-
нием цестод в передних фрагментах кишечника у
глупыша. Так, у незараженных взрослых серебри-
стых чаек (Larus argentatus) активность протеаз
снижалась от проксимального к дистальному фраг-
ментам кишечника, а при заражении цестодами
Tetrabothrius erostris активность протеаз в слизистой
у серебристых чаек, напротив, повышалась в прок-
симально-дистальном направлении [12]. При этом
черви T. erostris паразитировали в проксимальном и
медиальном фрагментах кишечника серебристых
чаек. При изучении взаимоотношений в системе
атлантический глупыш – T. minor максимальные
значения активности кислых и щелочных протеаз
отмечены в проксимальном фрагменте, а в меди-
альном и дистальном фрагментах эти значения не
имели достоверных различий независимо от ста-
дии зрелости ленточных червей [5]. В представлен-
ном исследовании более низкая активность проте-
аз установлена в проксимальном и медиальном
фрагментах кишечника глупыша при инвазии
T. minor. Эти различия в изменениях активности
протеаз вдоль кишечника исследованных птиц
можно объяснить тем, что показатели инвазии це-
стодами T. minor у глупышей, использованных при
проведении предыдущего исследования, были зна-
чительно ниже аналогичных параметров у птиц,
изученных в настоящей работе [5].

Корректное изучение влияния инвазии на ак-
тивность протеолитических ферментов глупышей
провести затруднительно из-за 100% заражения це-
стодами T. minor. Птиц, свободных от инвазии

Таблица 2. Активность протеаз в тонком кишечнике атлантического глупыша в зависимости от показателей зараже-
ния Tetrabothrius minor: группа I (ИИ 79–234 экз.) и группа II (ИИ 368–696 экз.)

* Достоверность различия показателей относительно показателей птиц группы I, р < 0.05.

Группы птиц
Фрагменты кишечника

Проксимальный Медиальный Дистальный

Общая активность протеаз, усл. ед.

группа I 3.8 ± 0.7 6.0 ± 1.4 7.5 ± 0.8
группа II 1.7 ± 0.5* 2.3 ± 0.9* 6.5 ± 2.5

Активность сериновых протеаз, усл. ед.

группа I 0.9 ± 0.2 1.7 ± 0.5 3.6 ± 0.9
группа II 0.5 ± 0.1* 0.8 ± 0.4* 3.0 ± 0.8

Активность металлопротеаз, усл. ед.

группа I 2.1 ± 0.3 3.7 ± 0.9 4.1 ± 0.6
группа II 0.6 ± 0.3* 1.1 ± 0.4* 3.4 ± 1.8

Активность цистеиновых протеаз, усл. ед.

группа I 0 0 0.12 ± 0.06
группа II 0.1 ± 0.08 0.02 ± 0.01 0.1 ± 0.03
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КУКЛИНА, КУКЛИН

T. minor, обнаружено не было. В связи с этим всех
исследованных глупышей разделили на 2 группы в
зависимости от интенсивности инвазии (см. “Ре-
зультаты”). Показано, что при высокой ИИ (368–
696 экз.) снижалась активность протеаз в прокси-
мальном и медиальном фрагментах кишечника у
глупышей из группы II по сравнению со значением
протеолитической активности птиц из группы I.

Снижение активности протеолитических фер-
ментов при цестодных инвазиях неоднократно от-
мечалось в работах, посвященных изучению влия-
ния заражения ленточными червями на пищевари-
тельную активность в кишечнике окончательных
хозяев – рыб и морских птиц [7–9, 11–13, 18]. При

заражении цестодами T. erostris отмечено снижение
активности протеаз в местах локализации парази-
тов в тонком кишечнике морских птиц (взрослых
моевок и их птенцов, взрослых серебристых чаек и
их птенцов) [8, 11]. При заражении взрослых сереб-
ристых чаек крупной цестодой Diphyllobothrium
dendriticum (место локализации – медиальный
фрагмент) активность протеаз уменьшалась по
всей длине кишечника [12]. Изменение протеоли-
тической активности зарегистрировано авторами
при изучении влияния заражения у рыб цестодами,
использующих их в качестве окончательных хозяев
[7, 9, 10, 18, 19]. При инвазии цестодами Proteoceph-
alus torulosus у синца (Ballerus ballerus), Caryophyllae-
us laticeps у леща (Abramis brama); Eubothrium rugosum
у налима (Lota lota) уменьшались активности про-
теаз в слизистой кишечника. При этом показано
снижение активности протеаз вдоль кишечника у
налима и леща при заражении E. rugosum и C. lati-
ceps соответственно [18, 19]. В то же время связь
между распределением червей C. laticeps и активно-
стью протеаз не обнаружена [18]. Установлено, что
чем выше интенсивность инвазии E. rugosum, тем
ниже активность протеаз в слизистой кишечника
налима [19].

Наряду с этим показано, что, помимо снижения
протеолитической активности в слизистой кишеч-
ника, при инвазии цестодами T. minor происходили
изменения активности подклассов протеаз: умень-
шение активности сериновых протеаз и металло-
протеаз, а также повышение активности цистеино-
вых протеаз. Аналогичные результаты получены
при изучении влияния инвазии E. rugosum и P. toru-
losus на активность подклассов протеаз из слизи-
стой кишечника у налима и у синца соответственно
[7, 9]. В местах паразитирования C. laticeps в слизи-
стой кишечника у леща отмечены наиболее замет-

Рис. 3. Доля подклассов протеаз в слизистой оболочке
тонкого кишечника (проксимального, медиального и
дистального фрагментах) атлантического глупыша в за-
висимости от показателей заражения Tetrabothrius mi-
nor: группа I (ИИ 79–234 экз.) и группа II (ИИ 368–
696 экз.). PMSF – сериновые протеазы, EDTA – метал-
лопротеазы, E-64 – цистеиновые протеазы.
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Рис. 4. Доля (%) ингибирования активности протеаз
слизистой оболочки трех фрагментов тонкого ки-
шечника атлантического глупыша гомогенатом лен-
точных червей 100 мкл Tetrabothrius minor (1) и
100 мкл PMSF (2).
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ные изменения по соотношению различных под-
классов протеаз по сравнению с контролем [18].

Исследователи подчеркивали, что протеазы
наиболее чувствительны к заражению ленточными
червями, а для объяснения уменьшения активно-
сти ферментов гидролиза белков в слизистой ки-
шечника хозяина выдвинули два предположения
[7]. Первое заключается в том, что цестоды способ-
ны адсорбировать на своей поверхности ферменты
хозяина. Характерной особенностью цестод за-
ключается утрата этими животными пищевари-
тельной системы [20]. Поглощение нутриентов че-
рез тегумент представляет собой единственный
способ получения питательных веществ, необхо-
димых для их активной жизнедеятельности. Но це-
стоды не только могут активно поглощать пита-
тельные вещества (аминокислоты, глюкозу и др.),
но способны адсорбировать на своем тегументе
ферменты хозяина [21]. Тегумент цестод содержит
большое количество ферментов, что свидетель-
ствует о его значительной роли в различных мета-
болических процессах. Эта группа паразитов обла-
дает механизмом мембранного пищеварения и ак-
тивного транспорта. Раннее установлено, что на
тегументе T. minor, паразитирующих в тонком ки-
шечнике атлантического глупыша, протекают про-
цессы мембранного пищеварения с участием ще-
лочных и кислых протеаз [5]. В связи с этим можно
предположить, что снижение активности протеаз в
проксимальном и медиальном фрагментах тонкого
кишечника глупыша объясняется этим фактом.
Цестоды T. minor адсорбируют на своей поверхно-
сти протеазы глупыша, тем самым уменьшают ак-
тивность протеаз хозяина в местах локализации.

Второе предположение сводится к тому, что
снижение активности протеаз в слизистой кишеч-
ника в местах локализации T. minor, а также при
увеличении интенсивности инвазии этими цесто-
дами может быть связано со способностью червей
ингибировать активность протеаз. По результатам
настоящего исследования установлено, что цесто-
ды T. minor инактивировали активность протеаз
слизистой оболочки кишечника глупыша и ком-
мерческого трипсина. При этом процент ингиби-
рования активности цестодами T. minor невысок по
сравнению с аналогичной способностью других
видов червей [22]. Так, например, гомогенат лен-
точных червей T. erostris из кишечника серебристых
чаек и моевок инактивировал трипсин на 79.0 ± 2.1%,
а гомогенат T. minor из кишечника глупышей – в
среднем на 45.3 ± 2.3%. Аналогичная тенденция
прослеживалась и при ингибировании активности
протеаз из слизистой кишечника птиц: гомогенат
T. erostris ингибировал в среднем на 25.2 ± 0.3%, го-
могенат T. minor – на 8.1 ± 0.8%. Низкая способ-
ность гомогената T. minor ингибировать активность
протеаз из слизистой и активность трипсина могут
быть связаны с тем, что система атлантический
глупыш – T. minor обладает устойчивым равнове-

сием. Во-первых, T. minor представляет собой спе-
цифичного паразита атлантического глупыша,
полностью доминирующего в его цестодофауне, и
практически не встречается у других птиц из ба-
ренцевоморского региона [2]. Во-вторых, интен-
сивность инвазии глупышей этими ленточными
червями, как правило, очень высока (до 1531 экз.)
[2]. Соответственно, высокая интенсивность зара-
жения, узкая специфичность к окончательному хо-
зяину и отсутствие конкуренции со стороны других
видов цестод могут определять невысокую ингиби-
торную активность гомогената T. minor.

Таким образом, в результате проведенных ис-
следований установлено, что в местах локализации
T. minor (проксимальных и медиальных фрагментах
тонкого кишечника) протеолитическая активность
снижена за счет уменьшения активности серино-
вых протеаз и металлопротеаз. Обнаружено, что
чем выше интенсивность инвазии T. minor, тем ни-
же активность протеаз, в том числе металлопротеаз
и сериновых протеаз. Отмечены способность гомо-
генатов T. minor ингибировать активность протеаз
из слизистой оболочки глупыша и активность ком-
мерческого трипсина разной концентрации.
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PROTEASE ACTIVITY IN THE SMALL INTESTINE
OF THE NORTHERN FULMAR FULMARUS GLACIALIS BY INFECTION 

OF TETRABOTHRIUS MINOR (CESTODA: TETRABOTHRIIDAE)
© 2023 г.   M. M. Kuklinaa,# and V. V. Kuklina

aMurmansk Marine Biological Institute of the Russian Academia Science, Murmansk, Russia
#e-mail: MM_Kuklina@mail.ru

The effect of infection of Tetrabothrius minor (Cestoda: Tetrabothriidae) on the protease activity of the mucous
membrane of the small intestine of the Northern Fulmar Fulmarus glacialis was studied. Aspects of changes in
the activity of proteases and protease subclasses (metalloproteases, serine proteases and cysteine proteases) by in-
fection of T. minor, and the ability of T. minor to inactivate proteases from the intestinal mucosa and commercial
trypsin were evaluated. It has been established that in the localization of T. minor (proximal and medial sections
of the small intestine) decreased protease activity due to a decrease in the activity of serine proteases and metal-
loproteases. The dependence of the decrease of protease activity in the mucous membrane of the small intestine
of the host on the parameters of infection with cestodes was found – the higher the infection intensity of T. minor,
the lower the activity of proteases, including metalloproteases and serine proteases. The ability of T. minor ho-
mogenates to inhibit the activity of proteases from the mucosa of Northern Fulmar and the activity of commer-
cial trypsin of different concentrations was noted.

Keywords: Tetrabothrius minor, Fulmarus glacialis, protease activity, trypsin, serine proteases, inhibition
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