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ОЦЕНКА СОСТОЯНИЯ СИГОВ COREGONUS LAVARETUS L., 
ОБИТАЮЩИХ В ХВОСТОХРАНИЛИЩЕ 
ГОРНООБОГАТИТЕЛЬНОГО КОМБИНАТА,  
ПО НЕКОТОРЫМ БИОХИМИЧЕСКИМ  
И МОЛЕКУЛЯРНО�ГЕНЕТИЧЕСКИМ ПОКАЗАТЕЛЯМ  

М. В. Чурова, О. В. Мещерякова, Н. В. Ильмаст, Н. Н. Немова  

Институт биологии Карельского научного центра РАН 

Проведено сравнительное исследование уровня РНК/ДНК, активности ферментов 
энергетического и углеводного обмена, уровня экспрессии генов некоторых фер�
ментов в мышцах, печени, почках и жабрах сигов (3+ и 4+), обитающих в чистом 
озере (оз. Каменное) и хвостохранилище отходов Костомукшского горнообогати�
тельного комбината (оз. Костомукшское). Показано, что значение индекса 
РНК/ДНК в белых мышцах сигов из загрязненного озера было значительно ниже, 
чем в мышцах сигов из чистого озера, что указывает на более низкий уровень син�
теза белка и замедление темпов роста рыб из хвостохранилища. Энергетический 
обмен мышц, печени сигов из неблагоприятного водоема характеризовался низ�
ким уровнем аэробного синтеза АТФ и более высоким уровнем анаэробного об�
мена, что, возможно, является компенсаторным механизмом поддержания энер�
гетического гомеостаза. В жабрах рыб, наоборот, наблюдалась интенсификация 
аэробного обмена. Особенностью метаболизма печени являлось также усиленное 
использование углеводов в процессах энергообеспечения и в пентозофосфатном 
пути. Установлены различия в уровне экспрессии генов цитохром с оксидазы и 
лактатдегидрогеназы в белых мышцах сигов 3+ и 4+ из чистого и техногенного во�
доемов, отражающие возрастные особенности в регуляции активности фермен�
тов ЦО и ЛДГ на уровне транскрипции при адаптации к неблагоприятному воздей�
ствию. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а :  ферменты энергетического и углеводного обмена, индекс 
РНК/ДНК, экспрессия генов, техногенный водоем, сиги. 

M. V. Churova, O. V. Mesheryakova, N. V. Ilmast, N. N. Nemova. HEALTH 
ASSESSMENT OF WHITEFISH COREGONUS LAVARETUS L. FROM THE 
TAILING DUMP OF THE KOSTOMUKSHA IRON MINING AND ORE 
DRESSING MILL BY SEVERAL BIOCHEMICAL MARKERS AND LEVEL OF 
ENZYME GENE EXPRESSION 

The comparative study of RNA/DNA ratio, enzymes activity of energy and carbohydrate 
metabolism, enzymes gene expression in muscles, liver, kidney and gills of whitefish 
inhabiting the tailing dump of the Kostomuksha iron mining and ore dressing mill (lake 
Kostomukshskoe) and non affected lake Kamennoe were examined. The RNA/DNA ratio 
in white muscles of whitefish from the tailing dump was lower in comparison with 
whitefish from lake Kamennoe, that indicates the lower growth rate of fish from the 
tailing dump. Energy metabolism of muscles and liver of whitefish from affected lake is 
characterized by the low level of aerobic ATP synthesis and the high level of anaerobic 
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metabolism. The aerobic metabolism in gills of whitefish from the tailing dump was 
intensified. The using of carbohydrates in energy metabolism and in pentose�phosphate 
pathway were intensified in liver of affected lake fish. The difference in expression level 
of genes of lactate dehydrogenase and cytochrome c oxidase in muscles of different 
ages whitefish from clean and antropogenically affected water bodies were established. 
It reflected the age�dependent alterations in transcriptional regulation of cytochrome c 
oxidase and lactate dehydrogenase during adaptation to unfavorable environmental 
conditions. 

K e y  w o r d s :  enzymes of energy and carbohydrate metabolism, RNA/DNA ratio, 
gene expression, industrial waters, whitefish. 

 
Введение 

Важной составляющей в оценке состояния, 
роста и развития рыб при изменении условий 
окружающей среды является исследование их 
биохимических и молекулярно�генетических 
параметров. Изменения на клеточном и моле�
кулярном уровне, возникающие в организме 
рыб, происходят на самых ранних этапах нега�
тивного воздействия, задолго до того, как про�
явятся изменения на физиологическом, орга�
низменном и популяционном уровне [Немова, 
Высоцкая, 2004; Konradt, Braunbeck, 2001]. 
В экотоксикологических исследованиях для 
оценки состояния рыб, темпов их роста, функ�
циональной и метаболической активности ор�
ганов и тканей используют различные биохи�
мические показатели, в частности определе�
ние индекса отношения концентрации нуклеи�
новых кислот (РНК/ДНК), активности фермен�
тов общих путей метаболизма, а также уровень 
экспрессии ряда генов, кодирующих фермен�
ты или другие белки. Например, достаточно 
чувствительным к различным видам загрязне�
ния водных экосистем является индекс соот�
ношения концентраций нуклеиновых кислот 
РНК/ДНК [Grant, 1996; Mankiewicz�Boczek et al., 
2010], отражающий уровень синтеза белков, в 
том числе обеспечивающих прирост мышечной 
ткани рыб. Он показывает, как меняется уро�
вень клеточной РНК и соответственно синтез 
белка при постоянной концентрации ДНК в 
клетке. В связи с этим данный параметр ис�
пользуется для оценки состояния и темпов 
роста рыб.  

Активность ключевых ферментов энергети�
ческого обмена и метаболизма углеводов у 
рыб при воздействии различных факторов сре�
ды позволяет оценить интенсивность и направ�
ление путей аэробного и анаэробного синтеза 
АТФ, степень использования углеводов в энер�
гетическом и пластическом обмене, выявить 
закономерности и механизмы поддержания 
необходимого уровня метаболического гомео�
стаза при неблагоприятном воздействии [Ме�

щерякова и др., 2004; Немова, 2005; Konradt, 
Braunbeck, 2001]. Так, показателем уровня 
аэробного обмена служит активность фермен�
та дыхательной цепи митохондрий цитохром с 
оксидазы [Goolish, Adelman, 1987], характери�
зующий степень окисления всех энергетиче�
ских субстратов – промежуточных продуктов 
распада углеводов, белков и жиров – в процес�
се аэробного метаболизма и сопряженного с 
ним аэробного синтеза АТФ. Малатдегидроге�
наза – фермент цикла трикарбоновых кислот – 
при наличии корреляции с ЦО также отражает 
уровень аэробного метаболизма [Merrit, 
Quattro, 2003]. Лактатдегидрогеназа катализи�
рует реакцию взаимного превращения лактата 
в пируват. В зависимости от направления ре�
акции, катализируемого различными изофер�
ментами, активность фермента служит показа�
телем интенсивности анаэробного метаболиз�
ма (преимущественно в мышцах), индикатором 
глюконеогенеза – процесса ресинтеза глюко�
зы в печени или превращения лактата в пиру�
ват с последующим его включением в аэроб�
ный метаболизм. Значение активности опре�
деляемой в данной работе изоформы альдола�
зы характеризует уровень окисления углево�
дов в гликолизе. Активность глюкозо�6�фос�
фатдегидрогеназы указывает на интенсив�
ность протекания пентозофосфатного пути 
окисления углеводов, в процессе которого об�
разуются пентозы, необходимые для синтеза 
нуклеиновых кислот, а также НАДФН для реак�
ций биосинтеза липидов и восстановления глу�
татиона [Konradt, Braunbeck, 2001].  

Для оценки воздействия промышленного 
производства на рыб и выявления возможных 
механизмов их адаптации проведено сравни�
тельное исследование показателя РНК/ДНК, 
активности ферментов энергетического и угле�
водного обмена и уровня экспрессии генов не�
которых ферментов в мышцах, печени, почках 
и жабрах сигов Coregonus Lavaretus L., обитаю�
щих в чистом озере (оз. Каменное) и хвосто�
хранилище отходов Костомукшского горнообо�
гатительного комбината (оз. Костомукшское).  
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Материал и методы 

Исследовали сигов двух возрастных групп 
3+, 4+, выловленных в озерах Костомукшское 
и Каменное в июне 2009 г. Озеро Костомукш�
ское (54°61' с.ш., 30°47' в.д.) в результате 
строительства дамбы преобразовано в техно�
логический водоем Костомукшского горно�
обогатительного комбината и используется 
для оборотного водоснабжения и захороне�
ния отходов производства (хвостов обогаще�
ния, которые в виде пульпы поступают в водо�
ем). Вода в озере характеризуется высоким 
содержанием ионов К+, Na+, Ca+, SO4

2�, HCO3

�, 
высокой минерализацией (до 645 г/мл), боль�
шим количеством мелкодисперсной мине�
ральной взвеси (1,34 мг/л) [Состояние вод�
ных объектов .., 2007; Ильмаст и др., 2010]. 
Озеро Каменное (64°28' с.ш., 30°13' в.д.) 
представляет собой чистый водоем с анало�
гичным температурным режимом и глубиной. 
Размерно�весовые характеристики рыб пред�
ставлены в табл. 1.  

Определение активности ферментов. Ак�
тивность ферментов определяли в белых мыш�
цах, печени, жабрах и почках сигов. Ткань го�
могенизировали в 0,01 М трис�HCl буферном 
растворе (рН 7,5). Общую активность фермен�
тов лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27), глю�
козо�6�фосфатдегидрогеназы (Г�6�ФДГ, 
1.1.1.49), малатдегидрогеназы (МДГ, 1.1.1.37) 
в органах сигов определяли по общепринятым 
методикам [Кочетов, 1980]. Активность альдо�
лазы (КФ 4.1.2.13) – по методике Beck в моди�
фикации Ананьева и Обуховой [Колб, Камыш�
ников, 1976]. Активность цитохром с оксидазы 
(ЦО, КФ 1.9.З.1.) определяли по методу Смита 
[Smith, 1955], при этом цитохром с восстанав�
ливали двукратным по массе количеством ас�
корбиновой кислоты в 0,02 М фосфатном бу�
ферном растворе (рН 7,0) в течение 2 ч и затем 
на колонке с сефадексом G�25 выделяли в вос�
становленной форме свободным от избытка 
восстановителя. 

Определение концентрации РНК и ДНК. То�
тальную РНК выделяли из белых мышц по Хом�
чински и Сакхи (Chomczynski, Sacchi, 1987) с 
помощью набора Yellow Solve («Клоноген», 
С.�Петербург). ДНК белых мышц экстрагирова�
ли методом Альанаби и Мартинеса [Aljanabi, 
Martinez, 1997]. Концентрации РНК и ДНК оп�
ределяли спектрофотометрически (спектро�

фотометр SmartSpec Plus, BioRad, США) [Ма�
ниатис и др., 1984]. 

Определение уровня экспрессии генов. 
Уровень экспрессии генов цитохром с оксида�
зы субъединицы IV (СOX IV) и лактатдегидроге�
назы субъединицы А (LDH�A) в белых мышцах 
оценивали методом полимеразной цепной ре�
акции в режиме реального времени (ПЦР�РВ). 
Тотальную РНК обрабатывали ДНКазой (10 
ед./мл) («Силекс», Россия). Комплементарную 
ДНК (кДНК) синтезировали из препарата то�
тальной РНК с использованием MMLV�обрат�
ной транскриптазы и случайных гексануклеоти�
дов (набор «Синтез первой цепи ДНК», «Си�
лекс»). Концентрацию кДНК измеряли спектро�
фотометрически. Амплификацию осуществля�
ли на приборе i�Cycler с оптической пристав�
кой IQ5 (BioRad) с использованием набора 
«2,5 х реакционная смесь для проведения 
ПЦР�РВ с Taq ДНК�полимеразой и ингибирую�
щими активность фермента антителами в  
присутствии SYBR Green I» («Синтол», Россия). 
Праймеры подбирали с помощью программы 
Beacon Designer 5.0. Последовательности 
праймеров следующие:  
LDH�A: прямой 5’� CGTTGACATCCTGACCTAC�3’, 

обратный 5’� TCTCCGTGCTCTCCAATG�3’ 
(GenBank BT043598); 

СOX IV: прямой 5’�TACGTGGGGСACATGGTGTT�3’, 
обратный 5’�CCCAGGAGCCCTTCTCCTTC�3’ 
(GenBank BT043749);  

фактор элонгации EF�1 (GenBank AF321836)  
прямой 5’� TGCTGGTGGTGTTGGTGAG�3’, 
обратный 5’�AAACGCTTCTGGCTGTAGGG�3’.  

Протокол ПЦР: денатурация ДНК при 95оС 5 
мин; повторяющиеся циклы (45): денатурация 
ДНК при 95оС 20 с, отжиг праймеров при 59оС 
по 30 с, элонгация ДНК при 72°С по 30 с; с по�
следующей процедурой плавления фрагмен�
тов ДНК. Концентрацию матричной РНК в виде 
кДНК определяли по стандартной кривой [Gahr 
et al., 2008]. Уровень экспрессии исследуемых 
генов нормализовали по уровню экспрессии 
референсного гена EF�1. Данные выражались 
как отношение концентрации мРНК исследуе�
мого гена к концентрации мРНК EF�1. 

Математический анализ полученных резуль�
татов производили с помощью непараметри�
ческих критериев: Манна–Уитни и рангового 
коэффициента корреляции Спирмена. Разли�
чия считали достоверными при р<0,05 [Ко�
росов, Горбач, 2007].  

Таблица 1. Линейно�весовые характеристики сигов возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское 

3+ 4+ 
Показатель 

оз. Каменное (n=9) оз. Костомукшское  (n=7) оз. Каменное (n=5) оз. Костомукшское (n=5) 
Длина (см) 20,50 ± 0,29 18,70 ± 0,35* 25,13 ± 0,77 21,6 ± 0,15* 
Вес (г) 84,7 ± 3,49 65 ± 4,18* 142,83 ± 1,48 101,33 ± 5,49* 

* Достоверность различий между озерами при Р ≤ 0,05. 
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Результаты и обсуждение 

Показатель РНК/ДНК в белых мышцах сигов  
из сравниваемых озер 

Согласно результатам исследования, зна�
чение показателя РНК/ДНК в белых мышцах 
сигов обоих возрастов, обитающих в хвосто�
хранилище, было ниже по сравнению с тако�
вым в мышцах рыб из чистого водоема (рис. 1). 
Это указывает на снижение уровня синтеза 
белков, в том числе обеспечивающих прирост 
мышечной массы рыб, ухудшение состояния 
рыб и снижение темпов их роста. Эти выводы 
подтверждаются и данными по линейно�весо�
вым характеристикам рыб, свидетельствующи�
ми о меньших размерах сигов из неблагопри�
ятного водоема (см. табл. 1). Мы предполага�
ем, что низкий уровень синтеза белка у рыб из 

техногенного водоема и снижение темпов их 
роста обусловлены следующими факторами: 
во�первых, скудной кормовой базой этого озе�
ра (по данным ихтиологического анализа [Иль�
маст и др., 2010]) и, во�вторых, неблагоприят�
ным влиянием компонентов воды на различные 
метаболические процессы рыб, определяю�
щие интенсивность белкового синтеза. Резуль�
таты наших исследований хорошо согласуются 
с литературными сведениями. Так, например, 
снижение индекса РНК/ДНК и темпов роста рыб 
было показано для окуней Perca fluviatilis L., ис�
пытывающих влияние сточных вод [Mankiewicz�
Boczek et al., 2010], Р. flavescens, обитающих в 
озере с высоким содержанием тяжелых метал�
лов [Audet, Couture, 2003], a также при дейст�
вии токсических веществ на рыб разных видов 
в экспериментальных условиях [Mohapatra, 
Noble, 1992; Varo et al., 2007].  
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Рис. 1. Значение показателя РНК/ДНК в белых мышцах сигов 
возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 

 
Активность ферментов в различных органах 
сигов из сравниваемых озер.  
Тканеспецифичные особенности 

В белых мышцах сигов из хвостохранилища 
отмечался низкий уровень аэробного энергети�
ческого обмена и высокий – анаэробного про�
цесса синтеза АТФ, на что указывала более низ�
кая активность цитохром с оксидазы и высокая – 
ЛДГ по сравнению с сигами из оз. Каменное 
(табл. 2). Интенсификацию анаэробного синтеза 
АТФ можно рассматривать как компенсаторную 
реакцию энергетического метаболизма, направ�
ленную на частичное восполнение недостающе�
го количества АТФ, получаемое аэробным путем 
[Richards, 2009]. Кроме того, у сигов из сравни�
ваемых озер наблюдалось различное значение 
коэффициента корреляции активностей аэроб�
ных и анаэробных ферментов: у сигов из чистого 
озера оно было положительным, а у рыб из хво�
стохранилища – отрицательным (табл. 3). Это 

свидетельствовало о том, что в норме аэробный 
и анаэробный пути синтеза АТФ функционируют 
совокупно, а при неблагоприятном влиянии на 
организм снижение интенсивности аэробного 
метаболизма компенсируется увеличением 
уровня анаэробного.  

Особенность метаболизма белых мышц сигов 
из хвостохранилища состояла также в перерас�
пределении использования углеводов между 
аэробным и анаэробным энергетическим мета�
болизмом в сторону усиления их использования 
в анаэробном синтезе АТФ. На это указывали 
более низкое значение активности альдолазы в 
мышцах (см. табл. 2) и отличия во взаимосвязи 
активности альдолазы и ферментов аэробного и 
анаэробного обмена (см. табл. 3). Значения ко�
эффициентов корреляции альдолазы с ЦО и ЛДГ 
в мышцах сигов из чистого водоема были поло�
жительными и высокими, а для сигов из техно�
генного озера наблюдалась достоверная взаи�
мосвязь только для альдолазы и ЛДГ.  
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Таблица 2. Удельная активность ферментов в органах сигов возрастом 3+ и 4+, обитающих в озерах 
Каменное и Костомукшское  

Примечания. * Достоверные различия между активностью ферментов сигов одного возраста из разных озер (Р < 0,05). 
Значение удельной активности ферментов представлено как M ± m в следующих единицах измерения: для ЦО – к / мг 
белка, для остальных ферментов – мкмоль/ мин/ мг белка.  

Таблица 3. Значение коэффициентов корреляции активности исследуемых ферментов между собой в белых 
мышцах сигов возрастом 3+ и 4+ из сравниваемых озер  

3+ 4+ 
Фермент 

оз. Каменное оз. Костомукшское оз. Каменное оз. Костомукшское 
r (ЛДГ) 

ЦО 0,82*  0,71* 0,92*  0,86* 
r (альдолаза) 

ЦО 0,88* 0,23 0,89* 0,3 
ЛДГ 0,84* 0,76* 0,93* 0,83* 

* Достоверные значения коэффициента корреляции (Р < 0,05). 
 
В печени сигов из хвостохранилища был 

отмечен низкий уровень аэробного синтеза 
АТФ, о чем свидетельствовала низкая актив�
ность ферментов аэробного обмена ЦО и МДГ 
(см. табл. 2). Как известно, аэробный метабо�
лизм имеет огромное значение для клеток пе�
чени. Это полифункциональный орган, здесь 
пересекаются метаболические пути углевод�
ного, липидного и белкового обмена, синтези�
руются различные соединения для пластиче�
ского обмена, осуществляются процессы де�
токсикации. Для выполнения такого большого 
числа функций необходим достаточный уро�
вень АТФ, поэтому энергообеспечение клеток 
печени осуществляется главным образом за 
счет эффективного аэробного синтеза АТФ. В 
норме клетки печени содержат большое коли�
чество митохондрий, имеют высокую актив�
ность митохондриальных ферментов, в том 
числе ЦО и МДГ [Романенко, 1978; Goolish, 
Adelman, 1987]. Даже незначительное умень�
шение интенсивности аэробного энергообес�
печения клеток печени приводит к нарушению 

многих процессов их жизнедеятельности и 
снижению функциональной активности органа, 
что отрицательно сказывается на жизнедея�
тельности всего организма рыб, темпах его 
роста и способности адаптироваться к измене�
нию условий окружающей среды.  

Несмотря на более скудную и обедненную 
кормовую базу оз. Костомукшское по сравне�
нию с кормовой базой оз. Каменное [Ильмаст 
и др., 2010], согласно данным гистологическо�
го анализа [Мурзина и др., 2011], в печени си�
гов из хвостохранилища наблюдалось жировое 
перерождение. Мы предполагаем, что это свя�
зано с низким уровнем аэробного окислитель�
ного метаболизма, так как невозможность пол�
ного окисления питательных веществ, посту�
пающих с пищей, приводит к их накоплению и 
запасанию в виде липидов. Следует подчерк�
нуть, что важнейшим преимуществом аэробно�
го метаболизма является возможность исполь�
зования в нем различных энергетических суб�
стратов – промежуточных продуктов распада 
белков, липидов, углеводов, что имеет огром�

3+ 4+ 
Фермент 

оз. Каменное оз. Костомукшское   M, % оз. Каменное оз. Костомукшское  M, %
Мышцы 

ЦО 1,25±0,08 0,96±0,09*  23 1,78±0,32 0,79±0,25*  56 
МДГ 15,03±0,99 13,05±1,12  16,38±1,83 14,30±1,61  
ЛДГ 328,127±15,59 400,96 ± 17,68* 22 252,01±18,5 362,16±16,6* 40 

альдолаза 100,03±2,82 87,28 ± 3,01*  12 93,57±6,62 86,05±4,04  
Печень 

ЦО 2,38±0,14 1,14±0,16*  52 2,83 ± 0,15 1,82 ± 0,11*  35 
МДГ 3,25±0,64 1,29±0,22*  60 4,33 ± 1,1 1,66 ± 0,6*  62 
ЛДГ 201,44±19,66 290,82 ± 23,22* 44 181,68 ±15,51 259,43 ± 19,66* 43 

альдолаза 42,09±2,94 56,88 ± 5,44* 35 52,65 ±2,13 58,61 ± 4,15* 11 
Г�6�ФДГ 4,74±0,56 8,16 ± 1,59* 72 10,09 ± 0,3 16,51 ± 1,23 * 64 

Почки 
ЦО 5,38±0,37 2,20±0,44*  59 5,71±0,40 3,52±0,36  38 

МДГ 19,11±1,26 9,15±0,9*  52 20,35 ± 1,2 10,37 ± 0,9  49 
Г�6�ФДГ 4,63±1,1 1,77±0,45*  62 4,64±0,9 1,55±0,35*  67 

ЛДГ 93,3±17,3 65,36±11,5*  30 80,93 ± 10,72 64,11 ± 9,98*  21 
альдолаза 29±2,05 13,57±1,98*  53 20,71 ± 1,86 12,31 ± 1,56*  41 

Жабры 
ЦО 1,51±0,26 4,35±1,05* 188 2,88 ± 0,34 5,17 ± 0,88* 80 

ЛДГ 81,81±5,59 47,56±6,93*  42 111,98 ± 6,70* 75,91 ± 5,35*  32 
альдолаза 21,95±7,28 22,35±8,16  11,97 ± 5,11 10,75 ± 2,35  

 

Результаты и обсуждение 

Показатель РНК/ДНК в белых мышцах сигов  
из сравниваемых озер 

Согласно результатам исследования, зна�
чение показателя РНК/ДНК в белых мышцах 
сигов обоих возрастов, обитающих в хвосто�
хранилище, было ниже по сравнению с тако�
вым в мышцах рыб из чистого водоема (рис. 1). 
Это указывает на снижение уровня синтеза 
белков, в том числе обеспечивающих прирост 
мышечной массы рыб, ухудшение состояния 
рыб и снижение темпов их роста. Эти выводы 
подтверждаются и данными по линейно�весо�
вым характеристикам рыб, свидетельствующи�
ми о меньших размерах сигов из неблагопри�
ятного водоема (см. табл. 1). Мы предполага�
ем, что низкий уровень синтеза белка у рыб из 

техногенного водоема и снижение темпов их 
роста обусловлены следующими факторами: 
во�первых, скудной кормовой базой этого озе�
ра (по данным ихтиологического анализа [Иль�
маст и др., 2010]) и, во�вторых, неблагоприят�
ным влиянием компонентов воды на различные 
метаболические процессы рыб, определяю�
щие интенсивность белкового синтеза. Резуль�
таты наших исследований хорошо согласуются 
с литературными сведениями. Так, например, 
снижение индекса РНК/ДНК и темпов роста рыб 
было показано для окуней Perca fluviatilis L., ис�
пытывающих влияние сточных вод [Mankiewicz�
Boczek et al., 2010], Р. flavescens, обитающих в 
озере с высоким содержанием тяжелых метал�
лов [Audet, Couture, 2003], a также при дейст�
вии токсических веществ на рыб разных видов 
в экспериментальных условиях [Mohapatra, 
Noble, 1992; Varo et al., 2007].  
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Рис. 1. Значение показателя РНК/ДНК в белых мышцах сигов 
возрастом 3+ и 4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 

 
Активность ферментов в различных органах 
сигов из сравниваемых озер.  
Тканеспецифичные особенности 

В белых мышцах сигов из хвостохранилища 
отмечался низкий уровень аэробного энергети�
ческого обмена и высокий – анаэробного про�
цесса синтеза АТФ, на что указывала более низ�
кая активность цитохром с оксидазы и высокая – 
ЛДГ по сравнению с сигами из оз. Каменное 
(табл. 2). Интенсификацию анаэробного синтеза 
АТФ можно рассматривать как компенсаторную 
реакцию энергетического метаболизма, направ�
ленную на частичное восполнение недостающе�
го количества АТФ, получаемое аэробным путем 
[Richards, 2009]. Кроме того, у сигов из сравни�
ваемых озер наблюдалось различное значение 
коэффициента корреляции активностей аэроб�
ных и анаэробных ферментов: у сигов из чистого 
озера оно было положительным, а у рыб из хво�
стохранилища – отрицательным (табл. 3). Это 

свидетельствовало о том, что в норме аэробный 
и анаэробный пути синтеза АТФ функционируют 
совокупно, а при неблагоприятном влиянии на 
организм снижение интенсивности аэробного 
метаболизма компенсируется увеличением 
уровня анаэробного.  

Особенность метаболизма белых мышц сигов 
из хвостохранилища состояла также в перерас�
пределении использования углеводов между 
аэробным и анаэробным энергетическим мета�
болизмом в сторону усиления их использования 
в анаэробном синтезе АТФ. На это указывали 
более низкое значение активности альдолазы в 
мышцах (см. табл. 2) и отличия во взаимосвязи 
активности альдолазы и ферментов аэробного и 
анаэробного обмена (см. табл. 3). Значения ко�
эффициентов корреляции альдолазы с ЦО и ЛДГ 
в мышцах сигов из чистого водоема были поло�
жительными и высокими, а для сигов из техно�
генного озера наблюдалась достоверная взаи�
мосвязь только для альдолазы и ЛДГ.  
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ное значение при несбалансированном пита�
нии и приспособлении к условиям окружающей 
среды. Таким образом, низкий уровень аэроб�
ного синтеза АТФ в печени сигов из хвостохра�
нилища делает невозможным достаточно эф�
фективное и полноценное использование даже 
относительно небольшого количества посту�
пающих с пищей веществ и приводит, с одной 
стороны, к дефициту энергии, а с другой – к 
избыточному накоплению липидов в печени.  

Обменные процессы в печени сигов из не�
благоприятного озера характеризовались так�
же интенсивным метаболизмом углеводов, ак�
тивным использованием их в энергетическом и 
пластическом обмене. Так, например, высокие 
значения активности альдолазы и ЛДГ по срав�
нению с таковыми в печени сигов из чистого 
озера (см. табл. 2) свидетельствовали об уси�
лении их использования в процессах анаэроб�
ного энергообеспечения, а высокая активность 
глюкозо�6�фосфатдегидрогеназы указывала 
на более высокий уровень пентозо�фосфатно�
го пути окисления углеводов (см. табл. 2). По�
вышение активности Г�6�ФДГ печени рыб при 
токсическом воздействии на рыб отмечается 
во многих исследованиях [Konradt, Braunbeck, 
2001; Venkataramana, Radhakrishnaiah, 2001]. 
Вероятно, высокие значения активности фер�
мента связаны с увеличением потребности в 
эквивалентах НАДФН для восстановления глу�
татиона, участвующего в процессах детоксика�
ции ксенобиотиков. Эти результаты согласуют�
ся с исследованием наших коллег, отмечавших 
высокую активность глутатион S�трансферазы, 
фермента системы биотрансформации ксено�
биотиков, в печени сигов из хвостохранилища 
[Борвинская и др., 2011]. Сходные результаты 
по положительной зависимости активностей 
ферментов Г6ФДГ и глутатион S�трансферазы 
отмечены и для других видов рыб, в частности 
для карпа Cyprinus Carpio, обитающего в усло�
виях антропогенного загрязнения вод [Sahan et 
al., 2010]. 

В почках сигов из хвостохранилища актив�
ность всех исследуемых ферментов была ни�
же, чем в почках сигов из чистого водоема (см. 
табл. 2), что говорит о снижении в них энерге�
тического обмена (как аэробного, так и ана�
эробного процессов синтеза АТФ), степени ис�
пользования углеводов в энергетическом и 
пластическом обмене. В данном случае, воз�
можно, имеет место серьезное нарушение ме�
таболической и функциональной активности 
почек, что может быть вызвано сильным влия�
нием высокого уровня минерализации воды в 
хвостохранилище. 

В жабрах сигов из хвостохранилища актив�
ность лактатдегидрогеназы была ниже, а цито�
хром с оксидазы выше по сравнению с рыбами 

из оз. Каменное (см. табл. 2). Так как актив�
ность альдолазы практически не изменялась, а 
ЛДГ снижалась (см. табл. 2), это указывало на 
то, что уровень использования углеводов в 
энергообмене жабр сига не изменялся, а про�
исходило перераспределение степени исполь�
зования углеводов между аэробным и ана�
эробным метаболизмом в сторону усиления 
аэробного синтеза АТФ. Это свидетельствует 
об интенсификации процесса аэробного энер�
гетического обмена, направленной на усиле�
ние функционирования жаберного аппарата и 
повышение эффективности дыхания в данных 
неблагоприятных условиях [Gagnon, Holdway, 
1999; Немова, 2005]. 

Таким образом, в органах сигов из техно�
генного водоема наблюдались серьезные раз�
личия в протекании ряда метаболических пу�
тей, однако значительных возрастных особен�
ностей при этом не отмечено. Прежде всего, 
обращает на себя внимание снижение уровня 
одного из важнейших процессов – аэробного 
синтеза АТФ в мышцах, печени и почках рыб. 
Можно предположить, что сиги, обитающие в 
хвостохранилище, испытывают состояние ги�
поксии. Это может быть связано с низким 
уровнем поступления кислорода в организм 
рыб в результате нарушения функционирова�
ния клеток жаберного аппарата под прямым 
воздействием минеральных компонентов воды 
или оседания мелкодисперсной механической 
взвеси на жабрах, блокирующей поступление 
кислорода. Аэробный обмен служит основным 
источником энергии, высокий уровень которо�
го отражается на проявлении активной жизне�
деятельности организма, процессах роста и 
развития [Озернюк, 2000]. В связи с этим на�
блюдаемое снижение темпов роста сигов из 
хвостохранилища можно объяснить не только 
скудной кормовой базой, но и снижением об�
щего уровня аэробного метаболизма и пере�
распределением использования углеводов в 
сторону ряда метаболических процессов, а 
именно на компенсаторные реакции анаэроб�
ного синтеза АТФ и пластический обмен.  

Уровень экспрессии генов цитохром с 
оксидазы и лактатдегидрогеназы�А  в белых 
мышцах сигов из сравниваемых озер 

При сравнении уровня экспрессии генов ци�
тохромоксидазы (COX IV) и лактатдегидрогена�
зы�А (LDH�A) в белых мышцах сигов из чистого 
озера и хвостохранилища были обнаружены 
некоторые возрастные особенности. Так, у си�
гов из оз. Костомукшское в возрасте 3+ по 
сравнению с контролем уровень экспрессии 
гена СОX IV был существенно выше, а в возрас�
те 4+ изменение не наблюдалось (рис. 2). Как 
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известно, молекула цитохром с оксидазы со�
стоит из 13 субъединиц: 3 основных каталити�
ческих (COX I, II, III), кодируемых митохондри�
альным геномом, и 10 минорных, которые ко�
дируются ядерным геномом. Cубъединица IV 
цитохром с оксидазы (ядерная) необходима 
для сборки структуры и аллостерической регу�
ляции активности фермента [Duggan, 2010]. 
Согласно результатам у сигов 3+ при низкой 
активности ЦО в мышцах усиливается экспрес�
сия генов. Можно предположить, что у сигов, 
испытывающих негативное влияние, по срав�
нению с рыбами из чистого оз. Каменное изме�
няется баланс процессов синтеза и распада 
белка в мышцах и требуется дополнительный 
синтез фермента. Возможно, имеет место пря�
мое влияние компонентов воды на структуру 
фермента. У сигов 4+ данный эффект был вы�

ражен слабее: по сравнению с сигами из чис�
того водоема активность ЦО ниже, а уровень 
экспрессии гена СОX IV не изменялся. 

Что касается уровня экспрессии гена лактат�
дегидрогеназы анаэробной субъединицы А, то у 
сигов из оз. Костомукшское в возрасте 4+ он 
был значительно выше по сравнению с контро�
лем (см. рис. 2). Возможно, что у сигов в воз�
расте 3+ наблюдаемое увеличение в активности 
ферментов обеспечивается механизмами регу�
ляции на пост�транскрипционном уровне, тогда 
как у сигов 4+ также усиливается дополнитель�
ный синтез фермента (его анаэробной изофор�
мы). Таким образом, наши результаты свиде�
тельствуют о различиях в механизмах регуляции 
активности ферментов цитохром с оксидазы и 
лактатдегидрогеназы у разных возрастных 
групп сигов из хвостохранилища.  
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Рис. 2. Уровень экспрессии генов цитохромоксидазы (COX IV) и 
лактатдегидрогеназы – А4 (LDH�A) в белых мышцах сигов возрастом 3+ и 
4+ из озер Каменное и Костомукшское (M ± m) 

 
Выводы 

1. Показано, что значение индекса 
РНК/ДНК в белых мышцах у сигов из хвосто�
хранилища ниже, чем у рыб из чистого озера, 
что указывает на низкий уровень синтеза белка 
в белых мышцах и снижение темпов роста рыб 
при неблагоприятном воздействии. 

2. Установлено, что характерной реакцией 
обмена веществ ряда мышц, печени и почек 
рыб, обитающих в хвостохранилище, является 
снижение уровня их энергообеспечения, в ча�
стности уровня аэробного синтеза АТФ. При 
этом в мышцах и печени наблюдалась интен�
сификация процесса анаэробного синтеза 
АТФ, что являлось компенсаторным механиз�
мом, направленным на частичное поддержа�
ние энергетического гомеостаза клеток этих 
органов. 

3. Метаболизм печени сигов из неблаго�
приятного оз. Костомукшское характеризовал�
ся также интенсивным обменом углеводов, а 

именно усилением их использования в ана�
эробном процессе образования энергии и пен�
тозофосфатном пути.  

4. Установлен высокий уровень экспрес�
сии генов СОX IV у сигов 3+ и LDH�A у сигов 
4+, что указывает на возрастные различия в 
механизмах регуляции активности ферментов 
цитохром с оксидазы и лактатдегидрогеназы 
у разных возрастных групп сигов из хвосто�
хранилища.  

Работа выполнена при финансовой под�
держке программы фундаментальных иссле�
дований ОБН РАН «Биологические ресурсы 
России: оценка состояния и фундаментальные 
основы мониторинга» на 2009–2011 гг., гранта 
Президента РФ НШ�3731.2010.4, РФФИ № 11�
04�00167_а, проекта программы ФЦП «Науч�
ные и научно�педагогические кадры инноваци�
онной России на 2009–2013 гг.» (№ г.к. 
02.740.11.0700, № г.к. 14.740.11.1034, проект 
НК�28 (12). 
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