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Исследовано влияние заражения трематодами Azygia lucii на активность протеолитических ферментов, 
функционирующих в желудке хозяина–щуки, и способность червей ингибировать эту активность. 
В желудке щуки обнаружена активность широкого спектра протеаз. В экстрактах марит A. lucii опре-
делена как пепсиноподобная активность, так и активность щелочных протеаз, большая доля которых 
приходится на металл-зависимые протеазы. Даже при невысокой интенсивности инвазии трематоды 
вызывают повышение активности пепсиноподобных протеаз в желудке хозяина. Экстракт червей 
ингибирует активность коммерческого пепсина, но ни среда инкубации, ни экстракт трематод не ока-
зывают статистически значимого ингибирующего эффекта на активность пепсиноподобных протеаз 
слизистой оболочки желудка щуки.
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Мариты Azygia lucii (Müller, 1776) Lühe, 1909 – 
самые крупные трематоды–паразиты пресновод-
ных рыб, и, вероятно, лидируют по  продолжи-
тельности жизни (Жохов, Пугачева, 2023). В жиз-
ненном цикле трематоды A. lucii присутствуют два 
хозяина, окончательными служат пресноводные 
хищные рыбы, в желудке и пищеводе которых па-
разитируют мариты A. lucii. По данным А.Е. Жо-
хова и М. Н. Пугачевой (2023), интенсивность ин-
вазии марит, как правило, составляет 1–3 экзем-
пляра, длина их тела колеблется от 0.49 до 3.5 см. 
A. lucii паразитирует в щуке Esox lucius Linnaeus, 
1758 на западе (Европейская часть России, бассейн 
реки Волги) и севере (Западная Сибирь, бассейн 
реки Обь) России (Vainutis et al., 2023). Азигии-
ды – малоизученная группа трематод, об эпиде-
миологии, популяционной экологии и филогении 
которых известно не много (Vainutis et al., 2023). 
Сведения о каких-либо физиологических характе-
ристиках этих трематод, так же как об их влиянии 
на физиологические характеристики хозяев в до-
ступной литературе отсутствуют.

Многие виды трематод, вызывающие заболева-
ния человека и животных, исследуются очень ак-
тивно (Cwiklinski, Dalton, 2018; Dvorak, Horn, 2018). 
Большое число исследований касается взаимоот-
ношений в системе трематоды – промежуточные 

хозяева–моллюски, но  не мариты трематод  – 
окончательный хозяин–позвоночное животное.

Известно, что заражение паразитами может 
быть одним из факторов, влияющих на уровень 
активности пищеварительных ферментов хозяев. 
Например, для цестод, паразитирующих в кишеч-
нике, в том числе в кишечнике рыб, характерно 
активное взаимодействие с пищеварительной си-
стемой хозяина и влияние на нее в силу морфоло-
гического сходства их тегумента с энтероцитами 
кишечника, а также большей, по сравнению с дру-
гими гельминтами, биомассы и площади поверх-
ности, принимающей участие в пищеварительно-
транспортных процессах (Izvekova, Solovyev, 2012, 
2013). Установлено, например, что у щук, зара-
женных цестодами Triaenophorus nodulosus Pallas, 
1781 вдоль всего кишечника общая протеолитиче-
ская активность выше, чем у незараженных, в то 
время как на уровни активности амилазы, липаз 
и эстераз инвазия не влияет. Отмечено изменение 
соотношения уровней активности протеаз и ами-
лазы в кишечнике в сторону увеличения протеоли-
тической, а также повышение уровня белка в гепа-
топанкреасе зараженных рыб (Izvekova, Solovyev, 
2012). По нашим наблюдениям часто заражение 
щук A. lucii в весенний период сопровождается ин-
вазией цестод T. nodulosus.

ЗООЛОГИЯ



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 4 2025

366	 ФРОЛОВА﻿ и др.

Пищеварительные ферменты всех позвоноч-
ных животных, в том числе рыб, характеризуют-
ся определенной локализацией в  стенке и  вдоль 
желудочно-кишечного тракта. Как правило, рас-
пределение и уровень активности этих ферментов 
варьируют в зависимости от типа питания и морфо-
логии кишечника рыб (Izvekova et al., 2011). Среди 
пищеварительных ферментов существенное зна-
чение играют протеазы, расщепляющие пептид-
ные связи. Большое разнообразие протеолитиче-
ских ферментов связано с различными условиями 
их функционирования. Кроме того, протеазы, как 
правило, имеют решающее значение для паразитиз-
ма, поскольку они участвуют в таких процессах, как 
проникновение в хозяина, получение питательных 
веществ, а также уклонение от иммунитета и моду-
лирование физиологии хозяина (Pearson et al., 2010; 
Fernández-Delgado et al., 2017; Dvorak, Horn, 2018).

Стоит отметить, что ингибиторы протеаз не ме-
нее важны, поскольку они сдерживают потенци-
ально опасную избыточную или несвоевремен-
ную протеолитическую активность. Ингибиторы 
известны для протеаз всех классов (Ranasinghe, 
McManus, 2017). Несмотря на  эпидемиологиче-
скую значимость многих трематод (Cwiklinski, 
Dalton, 2018; Dvorak, Horn, 2018), об их ингибито-
рах протеаз информации недостаточно. Характе-
ристика ингибиторов протеаз важна не только для 
расширения знаний о биологии паразитических 
трематод, но и в поиске новых мишеней для вак-
цин и/или лекарств (Ranasinghe, McManus, 2017).

В связи с вышесказанным цель работы – ис-
следовать влияние заражения трематодами A. lucii 
на активность протеолитических ферментов, функ-
ционирующих в желудке хозяина–щуки, и способ-
ность червей ингибировать эту активность.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объект исследований

Объектом исследований служили трематоды 
A. lucii из желудка щуки E. lucius. Исследованы чер-
ви из 26 щук размером 325–640 мм, выловленных 
в зимний и весенний период 2021–2022 гг. в Ры-
бинском водохранилище. Рыб отлавливали сетями, 
доставляли в лабораторию в специальных емкостях 
с водой. Вскрытие рыб, их желудков, извлечение 
червей и  приготовление различных препаратов 
производили на ледяной бане.

Приготовление экстрактов

Желудки рыб вскрывали, извлекали червей 
и помещали в раствор Рингера для холоднокров-
ных животных (6 г NaCl; 0.14 г KCl; 0.5 мл 10% 
CaCl2; 0.54 г Na2HPO4; 0.02 г KH2 PO4; 0.16 г MgSO4 

в 1 л дистиллированной воды), рН 4.5. Из всех из-
влеченных червей были сформированы пять наве-
сок массой 0.11–0.18 г, каждая из которых инку-
бировалась в 500 мкл раствора Рингера в течение 
24 ч при 7 °С. В течение всего времени инкубации 
черви оставались живыми. По истечении време-
ни инкубации черви были извлечены из раствора. 
Из слизистой оболочки желудка рыб готовили ин-
дивидуальные экстракты – из пяти незараженных 
и пяти зараженных особей.

Из червей и слизистой оболочки желудка рыб 
экстрагировали водорастворимые белки: навеску 
червей гомогенизировали с помощью гомогени-
затора Ultra-Turrax (Ika, Германия) в  массово-
объемном соотношении 1 : 4 с раствором Рингера 
(рН 4.5), навеску слизистой оболочки – в соотно-
шении 1 : 49 с раствором Рингера (рН 6,5). Гомо-
генаты червей и слизистой оболочки центрифуги-
ровали при 7500 g в течение 5 мин при 4 °C. Для 
биохимических исследований использовали полу-
ченные супернатанты (экстракты).

Определение общего растворимого белка

Количество общего белка в среде инкубации, 
экстрактах червей и слизистой оболочки желудка 
рыб определяли по методу Бредфорда (Bradford, 
1976). В лунку планшета вносили 30 мкл образца 
и 270 мкл раствора Бредфорда. Через 5 мин опреде-
ляли интенсивность окрашивания на планшетном 
спектрофотометре FlexA-200 (Allsheng, Китай) при 
длине волны 595 нм.

Определение протеолитической активности

Суммарную активность щелочных протеаз (пре-
имущественно трипсина КФ 3.4.21.4, химотрипси-
на КФ 3.4.21.1 и дипептидаз КФ 3.4.13.18) в экс-
трактах червей и слизистой оболочки желудка рыб 
определяли с использованием в качестве субстрата 
0.3% раствора азо-казеина (арт. 11610, Sigma-Al-
drich) в трис-HCl буфере, рН 7.5 для трематод, рН 
в диапазоне значений от 3.5 до 7.5 для рыб (Alarcón 
et al., 2002). Экстракт (50 мкл) и субстрат (100 мкл) 
инкубировали 60 мин при 20–22 °С, реакцию оста-
навливали 100 мкл 0.3 М раствора трихлоруксусной 
кислоты (ТХУ). Образовавшийся осадок удаляли 
центрифугированием в течение 5 мин при 7500 g. 
Интенсивность развивающегося окрашивания из-
меряли на спектрофотометре при 425 нм (Nolasco-
Soria, 2021). В холостую пробу вместо экстракта до-
бавляли такой же объем раствора Рингера, pH 4.5 
для трематод и рН 6.5 для рыб. В серии специаль-
ных опытов была определена активность протеаз 
слизистой оболочки желудка щуки по отношению 
к азо-казеину при различных значениях pH среды 
(от 3.5 до 7.5). Единицы протеолитической актив-
ности (ЕА) вычисляли по формуле: ЕА = Δ/mT, где 
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Δ – разница показаний спектрофотометра пробы 
с субстратом и холостой пробы; m – навеска червей 
или слизистой оболочки желудка рыб, г; T – время 
инкубации, мин.

Определение активности кислых протеаз (пре-
имущественно пепсина, КФ 3.4.23.1) в экстрактах 
червей и слизистой оболочке желудка незаражен-
ных и  зараженных рыб–хозяев проводили с  ис-
пользованием в качестве субстрата 0.5% раствора 
гемоглобина в 0.2 М глициновом буфере, рН 3.0 
(Worthington, 1991). Экстракт (25 мкл) и субстрат 
(250 мкл) инкубировали 15 мин при температуре 
20–22  °С. Реакцию останавливали добавлением 
500 мкл 5% раствора ТХУ, образовавшийся оса-
док удаляли центрифугированием в течение 6 мин 
при 4000 g  и температуре 4  °С. Пепсиноподоб-
ную активность определяли по приросту тирози-
на на спектрофотометре при 280 нм и вычисляли 
по формуле: ЕА = Δ/ɛTV, где Δ – разница пока-
заний спектрофотометра пробы с субстратом и хо-
лостой пробы; ɛ – коэффициент экстинкции тиро-
зина; T – время инкубации, мин; V – объем экс-
тракта, мл.

Ингибиторный анализ протеаз

Определение активности различных подклас-
сов щелочных протеаз, функционирующих у ма-
рит трематод и  в слизистой оболочке желудка 
щуки, проводили с  использованием следующих 
ингибиторов: 1) фенил-метил-сульфонил-фторид 
(PMSF) – ингибитор сериновых протеаз, 100 мМ 
в  диметилсульфоксиде (DMSO); 2) этилендиа-
минтетрауксусная кислота (ЭДТА) – ингибитор 
металл-зависимых протеаз, 0.5 М в 1 М NaOH; 3) 
Е-64 – ингибитор цистеиновых (тиоловых) проте-
аз, 1 мМ в дистиллированной воде (Michaud, 1998).

Активность различных подклассов щелоч-
ных протеаз определяли по  следующей схеме: 
к 50 мкл экстракта червя или слизистой оболочки 
желудка щук добавляли 5 мкл ингибитора и ин-
кубировали в  течение 15 мин при температуре 
20–22 °C. Одновременно в соответствующую кон-
трольную пробу вносили аналогичный объем трис-
HCl буфера, рН 3.5 для рыб и рН 7.5 для трематод. 
После инкубации определяли остаточную актив-
ность щелочных протеаз как описано выше.

Определение доли пепсиноподобных протеаз 
в экстрактах червей и слизистой оболочке желуд-
ка рыб проводили, сравнивая общую гемоглобин-
литическую активность экстрактов и остаточную 
активность в присутствии пепстатина – ингибито-
ра аспартатных (включая пепсин) протеаз. Оста-
точную активность оценивали после 15 мин пре-
инкубации 25 мкг экстракта с 5 мкг 0.01 мМ рас-
твора ингибитора в  DMSO при температуре  
20–22 °C. Одновременно в соответствующую кон-
трольную пробу вносили аналогичный объем 

глицинового буфера, рН 3.0. После инкубации 
проводили определение активности пепсинопо-
добных протеаз как указано выше.

Определение ингибирующей способности  
трематод

При определении ингибирующей активности 
червей источником протеаз служили экстракт слизи-
стой оболочки желудка щуки и коммерческий пре-
парат пепсина (арт. GRM084, Himedia) в концентра-
ции 1 мг/мл в 0.2 М глициновом буфере, рН 3. Для 
определения ингибирующей способности в опыт-
ную среду, содержащую 25 мкл ферментативно ак-
тивного препарата (в контрольной пробе – буфера), 
добавляли 5 мкл инкубационной среды или экстрак-
та червей и инкубировали в течение 15 мин при тем-
пературе 20–22 °C. После инкубации в пробах опре-
деляли остаточную активность пепсина как описано 
выше. При расчете из показателя остаточной актив-
ности пепсина после добавления среды инкубации 
или экстракта Azygia lucii вычитали показатель соб-
ственной пепсиноподобной активности паразита 
в цельном экстракте или инкубационной среде.

Расчеты активности всех исследованных фер-
ментов проводили двумя способами: на единицу 
(г) влажной массы ткани (общая ферментативная 
активность) и на единицу (мг) белка, содержащего-
ся в г влажной массы ткани (удельная активность).

Все биохимические определения проводили 
в трех технических повторностях.

Статистическая обработка

Результаты представлены в виде средних и их 
стандартных ошибок. Обработка результатов вы-
полнена с  помощью статистических пакетов 
“Microsoft Excel 2010” и STATISTICA 8 (StatSoft 
Inc., Tulsa, OK).

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Число червей в  одной щуке колебалось от  1 
до 13 экз. Средняя интенсивность инвазии соста-
вила 3.8, индекс обилия – 2.8, а экстенсивность 
инвазии – 73.1%.

Поскольку мариты трематод обладают пище-
варительной системой, исследована активность 
протеаз в их экстракте. В экстракте A. lucii обна-
ружена активность щелочных и пепсиноподобных 
протеаз (рис. 1, 2). Ингибиторный анализ позволил 
установить соотношение активностей этих протеаз 
в экстрактах A. lucii (табл. 1, рис. 1); оказалось, что 
среди протеолитических активностей у червей пре-
обладает металл-зависимая.

Определение активности пепсиноподобных 
протеаз в  желудке незараженных и  зараженных 
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трематодами щук показало, что при заражении 
A. lucii активность этих ферментов слизистой 
оболочки желудка хозяина–щуки повышается 
(p = 0.033) (рис. 2). При этом уровни абсолютной 
активности пепсиноподобных протеаз у паразита 
и хозяина сопоставимы.

Кроме того, определена протеолитическая 
активность слизистой оболочки желудка щуки 

по  отношению к  азо-казеину при значениях 
pH среды 3.5–7.5 (рис. 3). Установлено, что зара-
жение маритами A. lucii не влияет на эту актив-
ность, при увеличении значений pH от 3.5 до 7.5 
общая протеолитическая активность в  желудке 
щуки снижается в 19 раз (рис. 3). Стоит отметить, 
что при значении pH среды 7.5 общая протеоли-
тическая активность у трематоды в 2 раза меньше, 

Рис. 1. Ингибиторный анализ протеаз марит Azygia lucii, n = 5.

Рис. 2. Пепсиноподобная активность слизистой оболочки желудка не зараженных (I), зараженных (II) щук и экс-
тракта трематоды Azygia lucii (III), n = 5. * указывает на достоверность различия зараженных щук относительно 
не зараженных.
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чем у хозяина (7.55 ± 2.15 и 16.13 ± 7.52 ЕА со-
ответственно). В то время как при расчете удель-
ной активности она различается на три порядка 
(55.97  ±  14.43 и 17.1.103  ±  7.0.103 ЕА/мг белка 
соответственно).

Ингибиторный анализ показал, что как у не-
зараженных (48.9  ±  20.6%), так и  у зараженных 
(56.1 ± 6.6%) щук пепстатином ингибируется зна-
чительный процент активности протеолитических 
ферментов слизистой оболочки желудка, актив-
ных при кислых значениях рН, (табл. 1), что сви-
детельствует о высоком уровне пепсиноподобной 
активности в желудке щук. Значительный процент 
общей протеолитической активности слизистой 
оболочки желудка щуки по отношению к азо-ка-
зеину, как и у трематод, обусловлен активностью 
металл-зависимых протеаз  (рис. 4, табл. 1), в то 
время как на активность сериновых протеаз у хо-
зяина приходится около 3% общей протеолитиче-
ской активности.

Проверка способности среды инкубации 
и  экстракта трематод A. lucii ингибировать про-
теолитическую активность слизистой оболочки 
желудка щуки и  коммерческого препарата пеп-
сина показала отсутствие статистически значи-
мого ингибирующего эффекта среды инкуба-
ции и  экстракта этой трематоды на  активность 

пепсиноподобных протеаз слизистой оболочки 
желудка щуки. В то же время экстракт червей до-
стоверно ингибирует активность коммерческого 
пепсина (p < 0.05) (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Трематоды – паразиты с долгой историей со-
вместной эволюции со своими хозяевами. Их физио-
логические процессы полностью адаптированы для 
паразитизма, включая проникновение в хозяина, 
питание и успешное размножение. Эти очень специ-
фические приспособления к конкретным хозяевам 
требуют биоактивных молекул, и среди них проте-
аз как ферментов, способных гидролизовать белки 
и пептиды в качестве необходимого условия стра-
тегии выживания (Dvorak, Horn, 2018). Взаимодей-
ствие паразит–хозяин включает комплекс различ-
ных реакций, состоящих из молекул, продуцируе-
мых обоими партнерами. Вторгаться, мигрировать 
и выживать внутри хозяина гельминтам помогает 
ряд их экскреторно/секреторных белков (Cwiklinski, 
Dalton, 2018). Известно, что трематоды перевари-
вают белки с участием ряда катепсин-подобных ци-
стеиновых и аспартатных протеаз, которые гидро-
лизуют эти белки до усваиваемых пептидов, далее 

Таблица 1. Процент ингибирования (%) активности протеолитических ферментов из желудка щуки и марит 
Azygia lucii

Ингибитор пепстатин PMSF ЭДТА E-64
Процент (%) 
ингибирования

щука 52.8 ± 9.5 2.9 ± 2.3 99.9 ± 0.01 12.3 ± 4.5
A. lucii 3.8 ± 1.6 29.6 ± 2.3 79.3 ± 7.8 24.5 ± 3.1

Рис. 3. Влияние pH среды на общую протеолитическую активность слизистой оболочки желудка щуки, n = 5.



ИЗВЕСТИЯ РАН, СЕРИЯ БИОЛОГИЧЕСКАЯ № 4 2025

370	 ФРОЛОВА﻿ и др.

гидролизуемых до аминокислот внутриклеточными 
аминопептидазами (Dalton et al., 2004; Delcroix et al., 
2006). Пищеварение – сложный физиологический 
процесс, в ходе которого пищеварительные фермен-
ты расщепляют полимерные макромолекулы на бо-
лее мелкие единицы, тем самым облегчая и улучшая 
усвоение питательных веществ. Среди всех фермен-
тов протеазы – наиболее важные ферменты для пе-
реваривания белка (Delcroix et al., 2006).

Проведенные исследования позволили уста-
новить, что в экстрактах марит трематод A. lucii 
проявляют активность различные протеазы: пеп-
синоподобные, сериновые, цистеиновые и ме-
талл-зависимые. Обнаружение активности ши-
рокого спектра протеаз у исследованных червей 
может служить доказательством их способности 
переваривать пищу различного состава.

Ингибирование протеолитической активности 
слизистой оболочки желудка щуки пепстатином 
свидетельствует о присутствии в нем пепсинопо-
добных протеаз. Поскольку в экстракте A. lucii об-
наружена достаточно высокая, сравнимая с ана-
логичной активностью в желудке незараженных 
хозяев, активность пепсиноподобных протеаз, 
можно предположить, что увеличение активности 
этих ферментов в желудке зараженных трематода-
ми щук обусловлено активностью ферментов чер-
вей. Существование аспартатных протеаз обнаруже-
но и у других трематод, в частности, у Schistosoma 
mansoni Sambon, 1907 (Bos et al., 2009).

Известно, что сериновые протеазы трематод 
представляют собой разнообразную и  сложную 
группу протеолитических ферментов, которые 

могут прямо или косвенно участвовать во  взаи-
модействиях паразит–хозяин и в физиологических 
процессах паразитов (Dvorak, Horn, 2018). По на-
шим данным, до 30% протеолитической активности 
у марит трематод A. lucii обеспечивается сериновыми 
протеазами.

Считается, что цистеиновые протеазы играют 
ключевую роль в переваривании белков хозяина 
гельминтами, предположительно расширяя круг 
субстратов, на которые они действуют, не в по-
следнюю очередь при миграции паразита через 
ткани хозяина (Caffrey et al., 2018). Установлено, 
что у A. lucii доля цистеиновых протеаз достигает 
24.5%, т.е. почти четвертой части активности всех 
протеолитических ферментов, что согласуется 
со сведениями о важной роли этого подкласса про-
теаз в жизнедеятельности исследованных червей.

Ингибирование общей протеолитической ак-
тивности ЭДТА указывает на присутствие протеаз, 
для действия которых необходимы ионы металлов. 
К этим ферментам относятся кальпаин, связываю-
щийся с ионами кальция для активации (Высоц-
кая, Немова, 2008), металлоферменты, содержащие 
в активном центре атом металла (чаще Zn2+), боль-
шинство известных пептидаз и протеазы, проду-
цируемые микроорганизмами (Номенклатура фер-
ментов, 1979; Rawlings, Barrett, 1993). В настоящее 
время к  металл-зависимым протеазам отнесены 
28 протеаз, способных разрушать все типы белков 
внеклеточного матрикса. Эти протеазы участвуют 
в большинстве воспалительных, аутоиммунных, он-
кологических и патогенных заболеваний (Kolyaskin, 
Shibeko, 2024). Активность металл-зависимых 

Рис. 4. Ингибиторный анализ протеаз, функционирующих в слизистой оболочке желудка щуки, n = 5.
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протеаз у  исследованной трематоды, возможно, 
в основном обусловлена протеазами микроорганиз-
мов, количественный и качественный состав кото-
рых в желудочно-кишечном тракте рыб достаточно 
широк и изменчив (Kashinskaya et al., 2021). Более 
того, например, для сига Coregonus lavaretus Lin-
naeus, 1758 показано, что наибольшее разнообразие 
микробиоты пищеварительного тракта обнаружива-
ется в его желудке (Kashinskaya et al., 2023).

По мнению некоторых авторов, отдельные 
щуки с возрастом в результате каннибализма на-
капливают значительное количество трематод 
A. lucii (Жохов, Пугачева, 2023). По данным этих 
авторов интенсивность инвазии A. lucii в  щуке 
может доходить до 10.1 ± 4.36. В случае высокой 

интенсивности инвазии влияние трематод на ак-
тивность протеаз желудка хозяина может быть 
более значительным, чем установленное в наших 
экспериментах со щукой с этим достаточно низ-
ким показателем.

Следует отметить, что в  исследуемый пери-
од, кроме трематод в желудке, в кишечнике щуки 
присутствовали цестоды T. nodulosus различной 
степени зрелости. Длина этих цестод колеблется 
от 100 до 200 мм. В кишечнике щуки черви оби-
тают в среднем отделе. При исследовании актив-
ности гидролитических ферментов в кишечнике 
щуки установлено, что активность протеаз повы-
шается, а амилазы понижается от первого к пятому 
отделу, в то время как активность липаз и эстераз 

Рис. 5. Влияние среды инкубации и экстракта марит Azygia lucii на активность пепсина (а) и пепсиноподобную 
активность слизистой оболочки желудка щуки (б), n = 5. * указывает на достоверность различия экстракта отно-
сительно контроля.
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вдоль кишечника колеблется в небольших пределах 
(Izvekova, Solovyev, 2012). Заражение T. nodulosus 
заметно влияет только на  активность протеаз  – 
у зараженных щук вдоль всего кишечника общая 
протеолитическая активность выше, чем у неза-
раженных (Izvekova, Solovyev, 2012). Известно, что 
снижение патогенности паразита обусловливает 
длительное существование системы паразит – хо-
зяин. Это позволяет паразиту успешно завершить 
развитие, поскольку нормально функционирую-
щий организм хозяина обеспечивает наилучшие 
условия для этого процесса (Добровольский и др., 
1994). Если принять во внимание, что как в же-
лудке при заражении A. lucii, так и в кишечнике 
при заражении T. nodulosus повышается активность 
пепсиноподобных и щелочных протеаз соответ-
ственно, то можно прийти к достаточно спорному 
заключению, что заражение “выгодно” хозяину, 
поскольку возрастает активность наиболее зна-
чимых пищеварительных ферментов, что, в свою 
очередь, может привести к улучшению усвояемо-
сти пищи.

Полученные данные о влиянии трематод A. lucii 
на активность протеаз желудка щуки подтвержда-
ют представления о развитии отношений в систе-
ме паразит – хозяин, проявляющемся в уравнове-
шивании и стабилизации взаимного воздействия, 
а именно в снижении патогенности паразита и по-
вышении устойчивости хозяина (Сопрунов, 1987). 
Маритам приходится противостоять достаточно 
агрессивным условиям среды – активности как пеп-
синоподобных, так и щелочных протеаз, функцио-
нирующих в желудке хозяина. Очевидно, ингиби-
рующей способности A. lucii по отношению к пеп-
сину достаточно, чтобы не подвергаться действию 
этих ферментов хозяина. Эти данные согласуют-
ся со сведениями других авторов, обнаруживших 
в секреторных продуктах Fasciola hepatica Linnaeus, 
1758 ингибиторы некоторых катепсинов, а также 
цистеиновых протеаз хозяина (Smith et al., 2020). 
Ингибиторы протеаз играют важную роль в раз-
витии инфекций и воспалительных заболеваний. 
Известно, что ингибиторы протеаз паразитов соз-
дают более безопасную среду в организме хозяина 
за счет ингибирования и регулирования активно-
сти протеаз и иммуномодуляции. Они играют ре-
шающую роль в развитии и выживании паразитов, 
противодействуя потенциально опасным иммун-
ным реакциям их позвоночных хозяев (Ranasinghe, 
McManus, 2017).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенных исследований об-
наружена активность широкого спектра протеаз, 
функционирующих в желудке щуки и у трематод 
A. lucii. Показано, что экстракты марит трематод 

A.  lucii проявляют как пепсиноподобную актив-
ность, так и активность щелочных протеаз, боль-
шая часть которых приходится на металл-зави-
симые протеазы. Такой широкий спектр протеаз 
может служить доказательством способности этих 
трематод переваривать пищу различного состава. 
Установлено повышение активности пепсинопо-
добных протеаз в желудке хозяина даже при низ-
кой интенсивности инвазии. Это может указывать 
на участие ферментов трематод в общей актив-
ности пепсиноподобных протеаз. В то же время 
заражение не оказывает статистически значимого 
влияния на активность щелочных протеаз. Установ-
лено, что экстракт червей ингибирует активность 
коммерческого пепсина, но ни среда инкубации, 
ни экстракт трематод не оказывали статистически 
значимого ингибирующего эффекта на активность 
пепсиноподобных протеаз слизистой оболочки 
желудка щуки. Однако очевидно, ингибирующей 
способности A.  lucii по  отношению к  пепсино-
подобным протеазам достаточно, чтобы не под-
вергаться агрессивному действию этих ферментов 
в организме хозяина.
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Fluke worm Azygia lucii and pike Esox lucius: features of the relationship

T. V. Frolova#, A. S. Sokolova, G. I. Izvekova

Papanin Institute for Biology of Inland Waters, Borok, Yaroslavl Region, 152742 Russia
#e-mail: bianka28061981@gmail.com

The effect of Azygia lucii fluke infection on the activity of proteolytic enzymes functioning in the stomach 
of the host pike and the ability of worms to suppress this activity was studied. The activity of a wide 
range of proteases was detected in the pike’s stomach. In extracts of marita A. lucii, both pepsin-like 
activity and activity of alkaline proteases, a significant part of which are metal-dependent proteases, were 
determined. Even with a low intensity of invasion, trematodes cause an increase in the activity of pepsin-
like proteases in the host’s stomach. Worm extract suppresses the activity of commercial pepsin, but 
neither the incubation medium nor the trematode extract have a statistically significant inhibitory effect 
on the activity of pepsin-like proteases of the gastric mucosa of pike.

Keywords: fluke worm, parasite, host, pepsin-like and alkaline proteases, protease inhibitors
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