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В статье обобщены результаты многолетних исследований влияния некоторых фак�
торов среды (температура, соленость и аноксия, загрязнение водоема) на биохими�
ческий статус гидробионтов, обитающих в озерах Республики Карелия, сопредель�
ных регионов и акватории Белого моря. Показана возможность применения различ�
ных биохимических параметров для оценки состояния рыб, моллюсков и изучения 
стратегии и механизмов их адаптаций в зависимости от природы воздействующего 
фактора или поллютанта. Рассмотрены особенности изменения активности фер�
ментов и изоферментов энергетического и углеводного обменов, лизосомальных 
нуклеаз, цистеинзависимых внутриклеточных протеиназ (лизосомальных катепси�
нов и кальций�активируемых протеиназ цитозоля) липидного и жирнокислотного 
состава мембран в ответ на воздействие факторов среды.  

К л ю ч е в ы е  с л о в а: экологическая биохимия, рыбы, моллюски, ферменты, липи�
ды, жирные кислоты, температура, соленость, аноксия, загрязнение, адаптация. 
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The paper summarizes the results of long�term research on the of influence of some 
environmental factors (temperature, salinity and anoxia, pollution) on the biochemical 
status of aquatic organisms that inhabit the lakes of the Republic of Karelia, adjacent 
areas, and the White Sea. The possibility of applying different biochemical parameters 
for assessing the status of fish, mollusks, as well as for studying their adaptation 
strategies and mechanisms depending on the nature of the influencing factor or 
pollutant is shown. The features of change in the activity of enzymes and isozymes of 
the energy and carbohydrate metabolism, lysosomal nucleases, cysteine�dependent 
intracellular lysosomal proteinases (lysosomal cathepsins and calcium�activated cytosol 
proteinases) in the lipid and fatty�acid composition of membranes in response to 
environmental impacts are considered. 
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Введение 

Рациональное природопользование невоз�
можно без проведения контроля  за состояни�

ем природных сред [Израэль, 2009]. Водные 
организмы интегрируют неблагоприятные эф�
фекты комплекса различных воздействий, име�
ют достаточно большие размеры и продолжи�
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тельность жизни, обладают резистентностью к 
сублетальным воздействиям различных ве�
ществ и поэтому могут быть использованы для 
прогноза различного рода воздействий на вод�
ные экосистемы и здоровье человека [Лав, 
1976; Шатуновский, 1980, 2007; Хлебович, 
1981; Сидоров, 1983, 1989, 2000; Немова, 
1996, 2005; Shulman, Love, 1999; Сидоров, Не�
мова, 2000; Кашулин и др., 2003, 2008, 2009; 
Немова, Высоцкая, 2004; Смирнов, Богдан, 
2007; Моисеенко, 2009; Мурзина  и др., 2010; 
Алимов, Голубков, 2012].  

Биохимические адаптации направлены на 
сохранение целостности и функциональной 
активности макромолекул (нуклеиновых ки�
слот, ферментов, структурных и сократитель�
ных белков) и надмолекулярных комплексов 
(мембран, хромосом, рибосом), на обеспече�
ние организма источниками энергии и пита�
тельными веществами, используемыми для 
биосинтеза белков, нуклеиновых кислот, угле�
водов и липидов, составляющих ткани орга�
низма и являющихся запасами питательного 
материала;  на поддержание регуляторных 
механизмов обмена веществ и его изменений 
в зависимости от непостоянных условий сре�
ды [Somero, 2011]. Каждое вещество может 
иметь свою специфическую «мишень» в мета�
болизме гидробионтов, что предполагает 
поиск важнейших и чувствительных биохими�
ческих тестов на различные воздействия. 
Биохимические методы позволяют наблюдать 
изменения в обмене веществ в организме, 
наступающие, как правило, до появления фи�
зиологических, морфологических и других 
отклонений от нормы, дают возможность вы�
явить границы адаптационных способностей, 
определить фазу воздействия и на основании 
этого делать выводы о степени устойчивости 
и чувствительности видов [Немова, Высоцкая, 
2004].  Такого рода исследования важны как 
для выяснения механизмов развития приспо�
собительных реакций у рыб в ответ на воздей�
ствие разнообразных факторов среды, так и 
для прогноза возможных изменений ихтио�
фауны в водоеме. 

Для оценки состояния водных организмов 
в лаборатории экологической биохимии ИБ 
КарНЦ РАН используют большой спектр биохи�
мических методов, позволяющих оценить ва�
риабельность примерно 100–150 индивидуаль�
ных показателей клеточного метаболизма  рыб 
под влиянием различных, в том числе антропо�
генных,  факторов среды обитания организ�
мов. Эта система апробирована для оценки ре�
акции рыб и беспозвоночных на воздействие 
различных факторов среды, в том числе токси�

кологических [Сидоров, 1983, 2000; Сидоров, 
Немова, 2000; Мещерякова и др., 2004; Немо�
ва, Высоцкая, 2004; Немова, 2005; Бондарева 
и др.,  2006; Смирнов, Богдан, 2007; Высоцкая, 
Немова, 2008; Немова и др., 2010, 2012; Фоки�
на и др., 2010; Борвинская и др., 2013].  Основ�
ными объектами исследований были рыбы, 
относящиеся к различным семействам: Лосо�
севые Salmonidae, Сиговые Coregonidae, Кар�
повые Cyprinidae, Щуковые Esocidae, Окуневые 
Percidae, Тресковые Gadidae. Биохимический 
статус изучали также у некоторых видов мол�
люсков, десятиногих ракообразных – амфипод, 
гельминтов, паразитирующих на разных стади�
ях жизненного цикла рыб и насекомых. Отлов 
гидробионтов осуществляли в соответствии 
с целями эксперимента в озерах и реках Каре�
лии, в акватории Белого моря, на базе карель�
ских рыбозаводов, а также на озерах Кольского 
п�ова, Вологодской и Ярославской областей. 
Исследования проводили на разных стадиях 
онтогенеза рыб: использовали икру, личинок, 
молодь разных возрастов и половозрелых 
особей. Общепринятыми ихтиологическими 
методами определяли длину, массу, коэффи�
циент упитанности рыб, пол, возраст, стадию 
зрелости гонад, степень зараженности гель�
минтами. Изучали влияние таких факторов, как 
температура, рН, соленость, аноксия, измене�
ния в питании, действие промышленных отхо�
дов, в том числе различных органических 
и неорганических соединений, включая тяже�
лые металлы. В обзорной статье приведены 
некоторые примеры оценки состояния гидро�
бионтов по биохимическому статусу при влия�
нии температуры, солености и гипоксии, ан�
тропогенных факторов. 

Температура 

Все стороны жизнедеятельности организма 
испытывают влияние множества биотических и 
абиотических факторов. Среди них температу�
ра окружающей среды является важнейшим 
экологическим фактором, оказывающим глу�
бокое влияние на интенсивность большинства 
проявлений жизнедеятельности, как на отдель�
ные физиологические и биохимические про�
цессы, так и на поведенческие реакции на 
уровне организмов, популяций и сообществ 
[Озернюк, 1992, 2003, Somero, 2011; White, 
2012]. Температура окружающей среды в зна�
чительной степени определяет интенсивность 
метаболических процессов в организме рыб 
как пойкилотермных животных, для которых ве�
дущим параметром в поддержании гомеостаза 
является сохранение жизнедеятельности в ус�
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ловиях низких температур. Температурные 
границы, в пределах которых тот или иной 
вид проявляет биологическую активность, оп�
ределяются соответствующими адаптацион�
ными механизмами на различных уровнях – 
посттранскрипционном, молекулярном, биохи�
мическом (метаболическом), клеточном, фи�
зиологическом и организменном [Somero, 
2004, 2011, 2012; Pörtner, 2006; O'Brien, 2011; 
White et al., 2012]. На посттранскрипционном 
уровне температурные адаптации определяют�
ся уровнем экспрессии генов ряда белков, 
в т. ч. субъединиц ферментов и изоферментов 
[Zakhartsev et al., 2007; Orczewska et al., 2010; 
Meshcheryakova et al., 2012]. На молекулярном 
уровне температурные адаптации определяют�
ся такими показателями, как свойства внутри�
клеточной воды, денатурация белков, измене�
ние скорости диффузии кислорода [Somero, 
2010]. На биохимическом уровне температур�
ные адаптации осуществляются через модуля�
цию скорости ферментативных реакций, рав�
новесие тех или иных метаболических процес�
сов, изменение липидного состава мембран 
[Крепс, 1981; Guderley, 2004; Somero, 2004, 
2011, 2012; Kraffe et al., 2007; Dong, Somero, 
2009; White, 2012] и др. На клеточном уровне 
температурные адаптации сопровождаются 
изменением структуры и функций клеточных 
органелл, например – количества митохондрий 
и их структуры [Lucassen et al., 2003; Kraffe 
et al., 2007; O'Brien, 2011].  

Формирование температурных адаптаций 
рыб имеет ряд специфических особенностей, 
при этом результаты свидетельствуют о еди�
ной биохимической основе модификации об�
менных процессов у холоднокровных и тепло�
кровных организмов. Вопрос о температурных 
адаптациях рыб теснейшим образом связан с 
сезонными колебаниями метаболизма; для 
пойкилотермных животных именно темпера�
тура является ведущим фактором, опреде�
ляющим ритмичность биологических процес�
сов [Шмид�Ниельсен, 1982; Новиков, 2000; 
Озернюк, 2000]. В течение года температура 
водоема значительно изменяется. Так, в озе�
рах Карелии температура воды с декабря до 
конца апреля составляет всего 1,0–1,5 °С. 
В мае наблюдается резкий скачок – вода про�
гревается до 20 °С. Начиная с августа проис�
ходит постепенное снижение температуры. 
Эти колебания температуры сказываются и 
на состоянии кормовой базы рыб, и на их 
пищевой активности, а следовательно, и на 
особенностях обмена веществ: происходит 
изменение скорости и направления реакций 
метаболизма.  

Развитие температурных адаптивных реак�
ций имеет физиологические ограничения, 
превышение которых приводит к необрати�
мым деструктивным процессам в фосфоли�
пидном матриксе печени и мышц и биоэнер�
гетической дисфункции тканей, что коррели�
рует с низкой выживаемостью рыб. Несмотря 
на изменение температуры окружающей сре�
ды, основные метаболические функции долж�
ны поддерживаться на постоянном уровне, ко�
торый может колебаться только в определен�
ных пределах.  Еще раз следует подчеркнуть, 
что у многих пойкилотермных организмов хо�
рошо развиты компенсаторные механизмы 
изменения стандартного метаболизма, сезон�
ная акклимация. Например, уровень макроэр�
гических фосфорных соединений может коле�
баться в значительных пределах и опреде�
ляться рядом факторов, в том числе сезоном 
года. Интенсивность многих катаболических 
реакций при акклимации к холоду возрастает. 
Наибольшую степень компенсации темпера�
турных эффектов обнаруживают те фермента�
тивные реакции, которые участвуют в генери�
ровании «энергетической валюты» клетки, не�
обходимой в любое время года [Озернюк, 
2000; Guderley, 2004; O'Brien, 2011; Somero, 
2011, 2012]. Наши исследования показали, 
что у холодноводной радужной форели и оби�
тающего в теплых водах карпа механизмы 
адаптации к температуре одинаковы [Немова, 
Высоцкая, 2004]. Однако существует тканевая 
специфичность адаптивных перестроек и 
асинхронность в подключении разных фер�
ментов в реакции, что подтверждено резуль�
татами наших исследований по участию лизо�
сом в биохимической адаптации организма 
рыбы к меняющейся температуре среды. Ус�
тановлено, что при тепловой акклимации у ра�
дужной форели в мышцах наблюдалось изме�
нение седиментационных характеристик ли�
зосом, увеличивалась общая активность фер�
ментов�маркеров этих органелл – кислой 
фосфатазы, лизосомальных протеиназ – ка�
тепсинов Б и Д [Высоцкая, Немова, 2008], ко�
торые включаются  на определенном этапе 
адаптивных перестроек в механизмы регуля�
ции ферментативных реакций. 

Адаптивные преобразования в клетке осу�
ществляются как за счет количественных 
изменений содержания ферментов, так и за 
счет регуляции качественного состава их изо�
форм. Присутствие в клетке изоферментов, 
различающихся по своим кинетическим свой�
ствам, – один из механизмов быстрой регуля�
ции ответной реакции на изменение темпера�
туры. Большое разнообразие изоферментов 
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наблюдается у рыб, что связано прежде всего 
с различными условиями их существования и 
принадлежностью к группе эктотермных жи�
вотных. Компенсация влияния температуры 
сводится в первую очередь к изменению 
эффективности функционирования фермен�
тов [Озернюк, 1992, 2003; Somero, 2011], 
и одним из таких механизмов является изме�
нение сродства фермента к субстрату. Напри�
мер, изоферменты лактатдегидрогеназы 
(КФ 1.1.1.27) осуществляют взаимопревраще�
ния лактата и пирувата, участвуя в регуляции 
направления и интенсивности, путей аэробно�
го и анаэробного синтеза АТФ. Все изофер�
менты ЛДГ при одной и той же температуре 
различаются по величине константы Миха�
элис�Ментен (Кm)  для лактата, и исходя из 
этой величины можно судить о степени фер�
мент�субстратного сродства и направлении 
катализируемой ими реакции. На примере ле�
ща Abramis brama L. в наших исследованиях 
[Meshcheryakova et al., 2012] было показано, 
что при понижении температуры наблюдается 
уменьшение величины Кm всех изоферментов 
ЛДГ сердечной мышцы леща, то есть увеличе�
ние фермент�субстратного сродства, позво�
ляющее повысить эффективность функциони�
рования фермента при низкой температуре. 
При высокой температуре наблюдается об�
ратный эффект – снижение фермент�суб�
стратного сродства изоферментов, позволяю�
щее понизить активность фермента при дан�
ной температуре. Изменения кинетических 
характеристик фермент�субстратного сродст�
ва и максимальной скорости реакции при раз�
личных температурах свидетельствуют о на�
стройке биохимических свойств изофермен�
тов ЛДГ на определенный уровень, направле�
ние и интенсивность метаболизма лактата 
и пирувата. Это хорошо согласуется с извест�
ными представлениями об изменении уровня 
аэробно�анаэробного метаболизма у рыб при 
изменении температуры водоема и содержа�
ния растворенного кислорода. Обнаружены 
компенсаторные изменения кинетических 
свойств Кm для лактата и максимальной ско�
рости реакции (Vmax) в реакции лактатпиру�
ват для цитоплазматических и митохондри�
альных изоферментов лактатдегидрогеназы 
радужной форели Parasalmo mykiss L. При 
повышении и понижении температуры воды 
[Meshcheryakova et al., 2012]. 

Результаты проведенных нами многочис�
ленных исследований  биохимического статуса 
водных организмов при изменении температу�
ры свидетельствуют о важной роли липидов и 
белков в становлении биохимических адапта�

ций у животных. Для животных, вне зависимо�
сти от физиологической организации – холод�
нокровные или теплокровные, эволюционно 
характерен общий план строения липидной 
компоненты клеток [Крепс, 1981]. Изменение 
регуляции липидного обмена рыб при низких 
температурах обусловливает модификацию 
структурной организации клеток в основном за 
счет уменьшения содержания фосфолипидов 
и связанных с ними полиненасыщенных жир�
ных кислот, преимущественно докозагексано�
вой [Смирнов, Богдан, 2007]. При этом разви�
тие адаптивных реакций к гипотермии имеет 
физиологические ограничения, превышение 
которых приводит к необратимым деструктив�
ным процессам в фосфолипидном матриксе 
и биоэнергетической дисфункции тканей, что 
коррелирует с низкой выживаемостью рыб. 
Обнаружено, что жирнокислотный состав поло�
вых продуктов рыб соответствует не  реальным 
температурным условиям, окружающим рыбу 
в данный момент, а термическому диапазону 
размножения, т. е. преадаптирован к нему эво�
люционно [Смирнов, Богдан, 2007].  

Исследования изменений параметров теп�
лоустойчивости интактных эритроцитов, а так�
же термоиндуцированных структурных перехо�
дов белков мембраны и цитоскелета красных 
клеток крови и денатурация гемоглобинов при 
сезонных акклиматизациях форели свидетель�
ствуют о том, что терморезистентность эрит�
роцитов претерпевает выраженные сезонные 
изменения, согласующиеся с изменениями 
температуры воды [Горюнов и др., 1999; Ри�
патти, Рабинович, 1999]. При низких темпера�
турах воды отмечено повышение содержания 
насыщенных и моноеновых жирных кислот, со�
провождающееся уменьшением терморези�
стентности эритроцитов. В летние месяцы в 
мембранах выявлена более высокая доля по�
линенасыщенных жирных кислот, что коррели�
ровало с возрастанием теплоустойчивости 
клеток. По�видимому, инициация термогемо�
лиза эритроцитов связана не столько с тепло�
выми превращениями белков, сколько с реор�
ганизацией в системе «белковый каркас – фос�
фолипиды», поскольку аннулярный слой инте�
гральных белков обогащен липидами с полине�
насыщенными жирнокислотными цепями. 
Предполагается, что структурной предпосыл�
кой обнаруженных взаимосвязей является так�
же упаковка жирнокислотных цепей, которая 
определяет структурную прочность бислоя 
и лежит в основе как устойчивости мембраны 
в целом, так и функциональной способности 
извлечения кислорода эритроцитами [Рабино�
вич и др., 2007]. 
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 Соленость и аноксия      

Мидии Mytilus edulis L., как большинство 
обитателей приливно�отливной (литоральной) 
территории моря, способны существовать при 
значительных изменениях солености. Являясь 
осмоконформерами (т. е. пойкилосмотически�
ми организмами), эти моллюски не способны 
регулировать осмотическую концентрацию по�
лостной жидкости и поддерживают состояние, 
близкое к изотонии, в широком диапазоне со�
лености внешней среды [Бергер, 1986]. Кроме 
того, мидии являются типичными факультатив�
ными анаэробами, способными существовать 
как в нормальных (кислородных), так и в анок�
сийных условиях [Larade, Storey, 2002; Аляк�
ринская, 2004]. Таким образом, этот моллюск 
может использоваться для изучения влияния 
таких основных абиотических факторов среды 
обитания, как соленость и аноксия. В связи с 
этим было изучено  влияние различной солено�
сти и краткосрочной аноксии на биохимиче�
ский статус мидий Mytilus edulis L., собранных 
в губе Чупа Кандалакшского залива Белого 
моря. Исследования были проведены на мол�
люсках, обитающих в различных условиях, 
а именно – в прибрежной зоне моря (на лито�
рали), периодически подвергающейся воздей�
ствию приливно�отливных циклов, и на искус�
ственных субстратах марикультуры, для кото�
рых не характерны частые перепады факторов 
среды. Аквариальные эксперименты были по�
ставлены на Беломорской биологической стан�
ции «Картеш» Зоологического института РАН.  
Мидии содержались в аквариумах в течение 
14 сут. при температуре +10 °С с соленостью 
воды 5, 15, 25, 35 и 45 ‰ при постоянной про�
дувке и частичной смене воды. В природных 
условиях соленость морской воды в Белом 
море составляет 25 ‰, поэтому данная кон�
центрация солей была принята за контроль. 
При постановке экспериментов учитывалась 
стадия репродуктивного цикла моллюсков, 
в частности этап нереста (стадия 3 гаметоге�
неза): 3В (вымет гамет, конец июня) и 3С 
(резорбция остаточных половых продуктов, 
конец июля – начало августа). Для создания 
аноксийных условий обитания литоральные 
и сублиторальные мидии содержались на воз�
духе в течение 24 ч., контрольные мидии нахо�
дились в аквариуме (в аэрируемой воде).  

У мидий изучали содержание белка, состав 
липидов (общие липиды, фосфолипиды, триа�
цилглицерины, холестерин и его эфиры, жир�
ные кислоты), активность ферментов энергети�
ческого обмена (ЛДГ, МДГ, ГФДГ, альдолазы, 
ЦО), активность гидролитических ферментов 

лизосом (ДНКазы, РНКазы, �глюкозидазы, ки�
слой фосфатазы, катепсина В, катепсина D), 
активность кальцийактивируемых протеиназ ци�
тозоля и их специфического эндогенного инги�
битора кальпастатина. Воздействие различной 
солености морской воды и влияние краткосроч�
ной аноксии на литоральных и сублиторальных 
мидий отразилось на содержании холестерина 
(ХС), коэффициента Дьердии (холестерин/фос�
фолипиды, ХС/ФЛ) и соотношении домини�
рующих фосфолипидов мембран фосфати� 
дилхолин/фосфатидилэтаноламин (ФХ/ФЭА). 
Модификации в составе данных мембранных 
компонентов были отмечены в различных орга�
нах�мишенях и зависели от стадии нереста мол�
люсков, а также от степени влияния факторов 
(в частности, критические или умеренные зна�
чения солености) [Фокина и др., 2007, 2010, 
2011; Nemova et al., 2013]. Известно, что коле�
бания в соотношениях ХС/ФЛ и ФХ/ФЭА явля�
ются одним из параметров состояния вязкости 
биологических мембран и, как следствие, изме�
нения ионной проницаемости и активности 
встроенных в мембрану белков [Крепс, 1981; 
Gillis, Ballantyne, 1999; Смирнов, Богдан, 2007]. 
В связи с этим отмеченные колебания данных 
мембранных липидов, а также повышенное 
содержание фосфатидилсерина у мидий при 
влиянии различной солености и краткосрочной 
аноксии указывают на модификацию активно�
сти ферментов, ионных каналов и насосов, 
а также осмо� и натриорецепторов, встроенных 
в мембраны жабр и мантийной ткани и ответст�
венных за регуляцию клеточного объема и про�
текания большинства метаболических процес�
сов [Бергер, 1986]. Более того, изменения кон�
центрации фосфатидилинозитола и сфинго�
миелина, которые служат предшественниками 
для образования вторичных мессенджеров, 
осуществляющих контроль над многими клеточ�
ными функциями, такими как дифференциация, 
пролиферация, метаболизм и апоптоз [Ткачук, 
1998; Цюпко и др., 2001; Di Paolo De Camilli, 
2006], свидетельствуют об участии различных 
сигнальных метаболических путей в процессе 
акклимации моллюсков к указанным абиотиче�
ским факторам среды. Характерной особенно�
стью ответной реакции литоральных мидий на 
действие различной солености и краткосрочной 
аноксии служила обратная корреляция в содер�
жании неметиленразделенных жирных кислот 
(НМРЖК) и полиеновых кислот n�3 семейства. 
В частности, недостаток n�3 ПНЖК у прибреж�
ных мидий компенсировался повышенными 
концентрациями НМРЖК, которые содержат 
изолированные двойные связи при нечетных 
атомах углерода и благодаря этому имеют низ�
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кую скорость автоокисления. Этот эффект дела�
ет мембраны устойчивыми к окислению, тогда 
как необходимый уровень мембранной жидко�
стности сохраняется. Колебания в содержании 
триацилглицеринов указывают на использова�
ние их в качестве источников метаболической 
энергии, необходимой для процессов акклима�
ции литоральных и сублиторальных мидий к ис�
следуемым абиотическим факторам, причем 
они отражают энергетические потребности 
моллюсков в зависимости от стадии их нереста. 

Изменение активности лизосомальных нук�
леаз, цистеинзависимых внутриклеточных про�
теиназ (лизосомального катепсина В и каль�
цийактивируемых протеиназ цитозоля), фер�
ментов углеводного обмена в тканях мидий 
при изменении солености среды свидетельст�
вует об участии этих ферментов в адаптивном 
ответе клетки [Высоцкая и др., 2009; Канцеро�
ва и др., 2009). Адаптация мидий к опреснен�
ной воде сопровождается увеличением актив�
ности ферментов, участвующих в аэробных ме�
таболических процессах, что, вероятно, обу�
словлено необходимостью усиления синтеза 
АТФ для обеспечения процессов осморегуля�
ции.  Изменения в активности ферментов, на�
блюдаемые у сублиторальных мидий, свиде�
тельствуют об активизации анаэробного глико�
лиза и пентозофосфатного пути [Васильева, 
Мещерякова, 2003]. Выявлено снижение ак�
тивности большинства лизосомальных фер�
ментов в тканях мидий даже при небольших из�
менениях солености, что вполне согласуется с 
характерной для этих животных способностью 
снижать интенсивность метаболизма в десятки 
раз в ответ на воздействие неблагоприятных 
факторов среды. Прямым доказательством ис�
пользования такого механизма адаптации в 
данном случае являются результаты, свиде�
тельствующие о нарушении биосинтеза колла�
гена, и данные об активности коллагеназы. Так, 
у литоральных и сублиторальных мидий снижа�
ется активность коллагеназы в два раза как при 
увеличении, так и при снижении количества со�
ли в среде их содержания. Значение солености 
5 ‰, вероятно, превышает адаптивный порог 
мидий и вызывает негативные перестройки в 
тканях. Мидии литоральной зоны более адап�
тированы к возможному анаэробиозу, чем суб�
литоральные, о чем свидетельствуют данные 
по изменению параметров липидного и энер�
гетического обмена [Васильева, Мещерякова, 
2003]. Преадаптированность литоральной 
группы мидий к обитанию в прибрежной зоне с 
неустойчивым температурным, соленостным и 
кислородным режимом выражается в повы�
шенной устойчивости к гипоксии и факульта�

тивному анаэробиозу, сопровождающих ответ�
ную реакцию на резкие колебания факторов 
среды. Показано, что значительное опресне�
ние среды угрожает стабильности обменных 
процессов на клеточном уровне, а следова�
тельно, и благополучию организма в целом, 
в большей степени, чем повышенная соленость. 
При этом адаптивные возможности клеточного 
метаболизма снижаются и возможны патологи�
ческие изменения в организме, связанные с на�
рушением процессов осморегуляции. 

Антропогенные факторы  

В нашей лаборатории проведены многочис�
ленные исследования влияния острых и хрониче�
ских воздействий поллютантов различной при�
роды на биохимический статус гидробионтов, 
обитающих в природных водоемах и в условиях 
аквариальных экспериментов. Изучали воздей�
ствие стоков горно�обогатительного производ�
ства, металлургических предприятий, комплекс�
ного загрязнения Белого моря, в том числе тяже�
лыми металлами и компонентами нефти 
[Bakhmet et al., 2012; Канцерова и др., 2012; 
Fokina et al., 2013]. Исследования проводили 
на водоемах Северо�Запада России (озерах 
Республики Карелия, Вологодской области, 
Кольского п�ова, в Белом море), характеризую�
щихся разной степенью загрязнения бытовыми 
и промышленными стоками, включающими тя�
желые металлы (ртуть, стронций, кадмий, медь, 
никель), нефтепродукты, компоненты буровых 
растворов, мелкодисперсную взвесь и др. 

Показано, что устойчивость и чувствитель�
ность исследованных видов гидробионтов 
к воздействию различного рода токсических 
веществ зависит как от степени функциони�
рования ферментов биотрансформации ксе�
нобиотиков, так и от состояния других биохи�
мических систем клетки (лизосомы, мембра�
ны, регуляторные ферменты), участвующих 
в реализации защитных реакций организма, 
в развитии «ответа» клетки на уровне биохи�
мических изменений [Немова, Высоцкая, 
2004; Нефедова и др., 2007; Высоцкая, Немо�
ва, 2008; Биота…, 2012]. Так, например, ус�
тановлена видоспецифичная реакция у плот�
вы, щуки и сигов к минеральному загрязне�
нию в озере Костомукшском, испытывающем 
воздействие стоков Костомукшского ГОК 
[Борвинская и др., 2011а, б; Крупнова и др., 
20011; Чурова и др., 2011; Немова и др., 
2012; Биота…, 2012; Вдовиченко, Высоцкая, 
2013]. Показано, что окунь адаптирован к 
жизни в кислых гумифицированных озерах 
[Мещерякова и др., 2004; Немова, 2005; Вы�



24

соцкая, Немова, 2008] и не встречается в во�
доемах, характеризующихся высоким содер�
жанием калия и щелочной реакцией среды. 
Значительные адаптационные возможности 
обнаружены у щуки в водоемах Мурманской 
области, подвергающихся действию про�
мышленных стоков, содержащих такие тяже�
лые металлы, как стронций, никель и медь 
[Морозов и др., 2007]. Ряпушка оказалась 
весьма пластичным видом, который может 
приспосабливаться к техногенным загрязне�
ниям, но проявляет высокую чувствитель�
ность к биотическим воздействиям [Высоц�
кая и др., 2006; Морозов и др., 2006, 2007]. 
Установлено, что комплексное загрязнение, 
включающее вещества органической и неор�
ганической природы и механические взвеси, 
индуцирует неспецифические ответные реак�
ции, при «умеренном» действии имеющие 
компенсаторный характер, а при превыше�
нии определенного порога чувствительности 
вызывает тканевую патологию. 

Для тестирования состояния рыб при токси�
ческих воздействиях предложен «биохимический 
интегральный индекс» (БИИ), как важный показа�
тель при определении предельно�допустимых 
концентраций токсикантов. БИИ – число показа�
телей, близких к крайним границам их естествен�
ной вариабельности или выходящих за ее преде�
лы, то есть уже патологичных, выраженное в % 
к общему числу изученных признаков (минимум 
30–35) [Немова, Высоцкая, 2004]. 

Ответная реакция метаболизма зависит от 
концентрации поллютанта, его природы, време�
ни воздействия, что определяет специфичность 
его действия, динамику аккумуляции и перерас�
пределения в организме. Например, при оценке 
эффектов накопления ртути в рыбах использо�
вали широкий спектр ферментов (кислая 
фосфатаза, РНКаза, ДНКаза, β�глюкозидазы, 
β�галактозидазы, катепсины В и D, щелочная 
фосфатаза, альдолаза, кальпаины), липидов, 
пептидов,  позволяющих проследить изменения 
ключевых обменных процессов в тканях рыб 
(печени, жабрах, мышцах и гонадах) [Мещеря�
кова и др., 2004; Немова, 2005; Кяйвяряйнен 
и др., 2009]. Было показано, что ответная реак�
ция организма на накопление ртути зависит не 
только от концентрации ее в органах и тканях, 
но и от таких сопутствующих факторов, как рН 
и гумифицированность водоема. 

Заключение 

Таким образом, результаты исследований 
состояния водных организмов (рыб и беспо�
звоночных) на основании биохимического 

статуса свидетельствуют о разнообразных и 
разнонаправленных изменениях в обмене ос�
новных компонентов клетки и регуляторов  
метаболизма и дают основания сделать ряд 
выводов и заключений.  

Ответная реакция организма реализуется 
за счет изменения основных метаболических 
путей: обмена запасных и мембранных липи�
дов, включая те, что отвечают за поддержание 
функционального статуса и регуляторные 
свойства биологических мембран, прежде 
всего жирных кислот, холестерина, фосфоли�
пидов и их отдельных фракций; белкового ме�
таболизма, о чем свидетельствует модуляция 
активности ферментов внутриклеточного про�
теолиза и соотношения молекулярных форм 
протеиназ, благодаря которым изменяется со�
держание их белковых субстратов и фракцион�
ный состав образующихся пептидов с различ�
ным молекулярным весом, а также энергопро�
дукции – синтеза важнейшей энергетической 
валюты клетки АТФ, интенсивность которого 
определяется активностью ферментов энерге�
тического метаболизма. Несомненно, энерге�
тический обмен может рассматриваться как 
связующее звено всех вышеперечисленных 
метаболических путей.  

Реакция метаболических процессов у вод�
ных организмов на изменение исследуемых 
природных и антропогенных факторов разли�
чается в зависимости от таксономической и 
половой принадлежности организма, его фи�
зиологического состояния, стадии развития, 
природы и силы воздействующего фактора. 
Наряду с общими, выработанными в ходе эво�
люции механизмами биохимических адапта�
ций, которые позволяют водным организмам 
в условиях изменения факторов среды поддер�
живать гомеостаз с минимальными потерями, 
имеются и некоторые специфические особен�
ности адаптивного ответа на уровне метабо�
лизма. Они определяются их принадлежностью 
к эктотермным организмам, возрастом, стади�
ей жизненного цикла, особенностями экологии 
и т. д. Особенности адаптаций у водных орга�
низмов связаны прежде всего с полной зави�
симостью  от среды и принадлежностью к груп�
пе эктотермных животных, а также с особенно�
стями цикла развития. Для них показана некая 
«растянутость» (во времени) адаптивных пере�
строек по сравнению с теплокровными, харак�
терен более широкий набор изоферментов, 
большая степень ненасыщенности жирных 
кислот. Соотношение структурных липидов и 
жирных кислот в мембранах соответствует фи�
зическим или химическим особенностям сре�
ды. Биохимические адаптации у обитателей 
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северных водоемов (стенобионтных организ�
мов), развитие и становление которых проис�
ходит при сравнительно низкой температуре, 
слабой минерализации, олиготрофности, бо�
лее разнообразны. 

Биохимические адаптации к изменению фак�
торов среды на уровне клеточного метаболизма 
обычно носят компенсаторный характер, за ис�
ключением экстремальных  случаев. Изменяет�
ся интенсивность метаболизма и соотношение 
между отдельными его путями. Модуляции ак�
тивности ферментов (функциональная актив�
ность, сродство фермента субстрату, изофер�
ментный состав и т. д.), уже функционирующих 
в клетке, создают возможность быстрой адапта�
ции.  Большое значение  имеют адаптации на 
уровне микросреды, прежде всего липидного 
окружения, в котором функционируют мембра�
носвязанные ферменты. Адаптивные измене�
ния липидных систем во многом сходны с адап�
тивными изменениями белков. В обоих случаях 
для обратимых перестроек необходима «полу�
стабильность» структуры. Приспособительные 
изменения структуры крупных молекул – бел�
ков, липидов и нуклеиновых кислот – дополня�
ются адаптивными сдвигами той микросреды, 
в которой эти молекулы функционируют. 

Долговременные эволюционные изменения 
часто сходны с кратковременными акклимати�
зационными сдвигами. В этом отношении по�
казательны адаптивные изменения липидов: 
поддержание нужной микровязкости достига�
ется сравнимыми способами как у видов, при�
способленных к разным температурам, так и у 
популяции одного и того же вида, акклимиро�
ванных к разным условиям.  

Следует особо подчеркнуть, что при анали�
зе материалов, полученных при исследовании 
влияния факторов среды на состояние водных 
организмов, необходимо использовать  ком�
плексный подход. Методология изучения эко�
лого�биохимического состояния водных орга�
низмов, позволяющая делать выводы о состоя�
нии водных экосистем, включает в себя ис�
пользование различных биохимических мето�
дов оценки состояния клеточного метаболизма 
рыб и водных беспозвоночных, а также методы 
ихтиологических наблюдений и статистическо�
го анализа. Такой подход включает в себя  учет 
тех принципов, которые предложены и неодно�
кратно  апробированы в наших исследованиях. 
Комплексная биохимическая система может 
быть использована для выявления различных 
отклонений физиологического состояния рыб, 
возникающих под влиянием разнообразных 
экологических факторов, в том числе имеющих 
и антропогенный характер. Результаты таких 

исследований важны как для выяснения меха�
низмов развития приспособительных реакций 
у живых организмов, стоящих на различных 
ступенях эволюционного развития, в ответ на 
воздействие разнообразных факторов среды, 
так и для разработки критериев оценки ста�
бильности водных экосистем и прогнозирова�
ния их возможных изменений.    

Следует отметить, что природа адаптивных 
изменений высококонсервативна ввиду необ�
ходимости сохранения биохимического един�
ства перед лицом разнообразия адаптивных 
задач. Для достижения этой консервативной 
цели требуются не только соответствующие 
генные продукты, например ферменты с харак�
теристиками, подходящими для их термальной 
ниши, но также и генные регуляторные меха�
низмы, которые обеспечат соответствующие 
типы генов, вызывающих адаптивные измене�
ния [Somero, 2011, 2012]. Имеющиеся в орга�
низме механизмы всех видов адаптаций, на�
правленные на выживание особи, находятся в 
сложном взаимодействии, а сам организм яв�
ляется целью и средством продления жизни 
[Хочачка, Сомеро, 1980; Hochachka, Somero, 
2002; Somero, 2011, 2012]. 

Исследования выполнялись с использовани�
ем приборной базы Центра коллективного поль�
зования научным оборудованием ИБ КарНЦ РАН 
и поддержаны грантами: Президента РФ «Веду�
щие научные школы» НШ�3731.2010.4, НШ�
1642.2012.4 и НШ�1410.2014.4; РФФИ 14�04�
00473�а; Программ фундаментальных исследо�
ваний Президиума РАН «Биоразнообразие» 
2009–2011 гг. и «Живая природа» 2012–2014 гг., 
а также Программы фундаментальных исследо�
ваний ОБН РАН «Биоресурсы» 2009–2011 гг. 
и 2012–2014 гг.; Проектов ФЦП «Кадры» 
(г. к. № 02.740.11.0700 и согл. № 8050). 
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