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Кольская АЭС, сбрасывающая теплые воды в один из заливов субарктического оз. Имандра, суще-
ственно изменяет среду обитания рыб, где температурный градиент создается от 2 до 8°С по сравне-
нию с температурой воды в остальной части озера. Дается характеристика проникающей способно-
сти, метаболизма и биоаккумуляции элементов стенотермным холодолюбивым видом (Coregonus la-
varetus L.) в зоне теплового воздействия. Одним из главных адаптационных механизмов ионной
регуляции является интенсивный метаболизм Na вследствие высокой дыхательной активности си-
гов в более теплых водах. С этой особенностью связано в той или иной степени повышенная акку-
муляция Rb и выведение Se, Mo, и Si. В условиях повышенных температур главная метаболическая
потребность обусловлена дефицитом Se. С интенсивным метаболизмом селенопротеинов связаны
риски в отношении токсичных эффектов и биоаккумуляции Hg, As и Cu при усилении действую-
щего стрессора или появлении новых.
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ВВЕДЕНИЕ
Электростанции, сбрасывающие подогретые

воды в водоемы суши или в моря, существенно
воздействуют на прибрежную экосистему водое-
ма-охладителя. Закономерности изменчивости
структурно-функциональной организации эко-
систем в зонах отепления, способности выживать
живых организмов при более высоких темпера-
турных условиях предоставляют нам уникальную
антропогенно-созданную модель для изучения и
прогноза влияния возможного потепления кли-
мата на водные экосистемы. Модели глобального
изменения климата предсказывают увеличение
средней температуры воздуха на 5–8°C к 2100 г. в
северной и центральной Европе, а также в аркти-
ческих регионах (IPCC, 2013). Арктические виды
наиболее уязвимы к изменению климата, потеп-
ление и его влияние на диких животных и рыб бо-
лее значительны в Арктике (AMAP, 2018). Таким
образом, дальнейшее потепление климата может
влиять на виды в естественных условиях, так и
усугубить воздействие существующего теплового
загрязнения.

В 1974 г. на берегах субарктического озера
Имандра начала функционировать Кольская
АЭС (КАЭС) на прямоточной системе охлажде-
ния, обеспечивающая около 50% электроэнергии

Мурманскую область. Сбросные отработанные
воды, пройдя систему охлаждения, объёмом
1218 млн м3 в год поступают в залив оз. Имандра –
Молочную губу (Отчет по экологической без-
опасности, 2018). В озере сформировалась зона
теплового загрязнения, площадью до 25 км2, с
температурным градиентом от 8°С вблизи устья
водосбросного канала и постепенным понижени-
ем по мере распространения теплового потока. За
более чем 40-летний период функционирования
АЭС в зоне теплового влияния сформировалась
экосистема с новыми характеристиками, отлич-
ными от природных холодноводных экосистем
озера. Отмечено повышение биопродуктивно-
сти на обогреваемой территории, вследствие ко-
торой для рыб, в особенности бентофагов, сфор-
мирована высокая кормовая база (Моисеенко
и др., 2002). Этот фактор обеспечил постоянное
существование сиговых рыб и их возможную
адаптацию к изменённым условиям существова-
ния. Следует отметить, что в целом озеро Имандра
подвержено небольшому загрязнению металлами
и сульфатами как со стороны дымовых выбросов
медно-никелевого комбината “Североникель”,
так и трансграничного переноса токсичных эле-
ментов в Арктику (Moiseenko, Sharov, 2019; AMAP,
2002). И хотя концентрации металлов и металлои-
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дов в водах этой части озера не превышают нор-
мативов качества вод, фактор обогащения вод
многими элементами, в частности Ni, Cu, Cd, Se,
V, Mo и др. повышен по сравнению с фоновыми
значениями (Moiseenko et al., 2019).

В рамках классических экотоксикологических
моделей уязвимость популяции определяется как
произведение трех компонентов: внешнего воз-
действия, внутренней чувствительности и устой-
чивости популяции (Moe et al., 2013). Первый за-
висит от выбора пищи вида и активного избега-
ния; второй зависит от многих характеристик,
включая эффективность ассимиляции, способ-
ность элиминации токсиканта, секвестрацию ток-
сиканта и потенциал биотрансформации; третий
зависит от нескольких характеристик, связанных с
реколонизацией, восстановлением и способно-
стью рассеиваться. Вторичным воздействием по-
тепления климата (Gouin et al., 2013, Moe et al.,
2013) или теплового загрязнения (Ingleton, Mc-
Minn, 2012) являются изменения в круговороте
питательных веществ и первичной продукции,
кормовых отношений в пищевых цепях.

Привлекаемые богатыми пищевыми ресурса-
ми, особи наиболее распространенного холодо-
любивого вида в оз. Имандра – озерный сиг
(Coregonus lavaretus L.) – преодолевали внутрен-
нюю чувствительность к тепловому стрессу и де-
монстрировали местную адаптацию. В период
1978–1996 гг. в зоне влияния подогретых вод
Кольской АЭС встречались случаи гермафроди-
тизма. Ярким описанным примером был сиг
(длина 35 см, масса 550 г, возраст 7+), у которого
обе гонады имели аномалию: семенник занимал
одну треть в головной части, яичник следовал да-
лее, который переходил опять в семенник в хво-
стовой части (Моисеенко, Лукин, 1999). Нормаль-
ная функция гипоталамико-гипофизарно-гонад-
ной системы модулируется различными внешними
стимулами, такими как доступность пищи, фотопе-
риод, поведенческие взаимодействия и, особенно, у
пойкилотермных животных, к которым относятся
рыбы, температура (Hooper et al., 2013). Также в пе-
риод 1978–1996 гг. несколько возрастало число
рыб с симптомами общей интоксикации, патоло-
гиями почки и аномалиями гонад (Моисеенко,
Лукин, 1999). Однако наиболее чувствительная и
уязвимая система кроветворения рыб показывала
адаптационные эффекты: если в конце 1970-х гг.
наблюдался огромный разброс концентрации ге-
моглобина в крови от 44 до 163 г/л, лейкоцитоз,
патологические изменения в эритроцитах (как ге-
молиз, так и вакуолизация), то к 1990-м гг. кон-
центрация гемоглобина в крови варьировала в
экологическом оптимуме (80–130 г/л), а морфо-
логическая картина крови не отличалась от нор-
мы (Моисеенко, 1998). Адаптацию организмов к
повышенным температурам демонстрировали
пресноводные мидии (Anodonta anatina) из пруда

охладителя электростанции, которые характери-
зовались большей термотолерантностью гемо-
лимфы (самые низкие уровни ядерных аномалий,
высокий индекс стабильности лизосомальных мем-
бран) по сравнению с мидиями из участка с нор-
мальным температурным режимом в эксперимен-
тах с умеренным (25°C) и экстремальным (30°C) по-
теплением (Falfushynska et al., 2014).

Сиги, обитающие в зоне теплового загрязне-
ния субарктического озера Имандра, представля-
ют собой хорошие объекты для изучения эффек-
тов долговременного воздействия повышенных
температур (влияние более 40 лет) и механизмов
адаптации животных к изменяющимся условиям.

Целью исследования было изучить метабо-
лизм и биоаккумуляцию элементов в органах и
тканях сигов в условиях теплового загрязнения,
а также выявить как положительные эффекты,
так и потенциально уязвимые места метаболиз-
ма, основываясь на физиологическом состоянии
рыб и особенностях метаболизма и биоаккуму-
ляции элементов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Озерный сиг (Coregonus lavaretus L.) – широко

распространенный вид в этом регионе. Являясь
бентофагом, он ведет относительно оседлый об-
раз жизни, не мигрирует на дальние расстояния и
может служить хорошим локальным биоиндика-
тором водной среды (Моисеенко, Лукин, 1999;
Moiseenko et al., 2018).

В основу работы легли данные, полученные в
2018 г., при обследовании сигов в двух исследуе-
мых зонах оз. Имандра (рис. 1): И-7 – зона влия-
ния сбросов теплых вод КАЭС и И-8 – зона, не
испытывающая теплового влияния, но наиболее
сходная по гидрохимическим параметрам вод.
Исследовалось 12 особей (по 6 особей из каждой
зоны), у которых определялось содержание эле-
ментом в органах и тканях, а также оценивалось
физиологическое состояние.

Пробы воды были взяты из озера Имандра в
местах отлова рыб (рис. 1). Образцы отбирались в
полиэтиленовые бутыли фирмы Nalgene®, кото-
рые сразу же помещались в темные контейнеры,
охлаждались до приблизительно 4°C и транспор-
тировались в лабораторию. Воду фильтровали с
использованием системы Millipore. Аналитиче-
ская программа работ включала определение рН,
электропроводности, основных ионов минерали-
зации, перманганатной окисляемости, биоген-
ных элементов, а также микроэлементов. Содер-
жание органического вещества определяли по
перманганатной окисляемости.

Отлов рыб для анализа сопровождался с одно-
временным отбором проб воды в местах отлова.
Чтобы минимизировать сезонные и возрастные
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вариации обследование рыб проводилось в пред-
нерестовый период (август–сентябрь) и выборка
рыб была одинакового возрастного состава
(4+…6+). Биологические образцы высушивали
до постоянного веса при 105°С. Содержание эле-
ментов анализировалось в жабрах, печени, почке,
мышцах и скелете. Подготовку проб осуществля-
ли методом мокрого разложения в концентриро-
ванной азотной кислоте с добавлением перекиси
водорода. Определение концентраций элементов
в пробах воды и биологических образцах прово-
дилось методом масс-спектрометрии с индуктив-
но-связанной плазмой (Х-7, Thermo Scientific,
США). Контроль качества определения элемен-
тов в биологических пробах велся с помощью сер-
тифицированных образцов DORM-3 и DORM-4
(Fish protein certified reference material for trace
metals, National Research Council Canada, Canada).

Обработку материала проводили по общебио-
логическим методикам (Правдин, 1966). Гемато-

логические параметры определяли сразу после
отлова только на живой рыбе по методике Кры-
лова (1980).

Для оценки физиологического состояния рас-
считывался фактор состояния по Фультону (Fro-
ese, 2006):

где W – масса тела, г, L – длина тела, см.
Также анализировали морфофизиологические

показатели (Правдин, 1966):

Статистическая обработка была выполнена с
использованием программы Statistica. Независи-

3Фактор состояния 100 / ,W L=

гепатосоматический индекс
100 масса печени, г/ ,

гонадосоматический индекс
100 масса гон

( )

( ад, г ) / .

W

W

=
= ×

=
= ×

Рис. 1. Карта-схема с районированием оз. Имандры.
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мые выборки сравнивались с использованием t-те-
стов для оценки различий в средних значениях.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 
И ОБСУЖДЕНИЕ

Физиологический состояние рыб оценивалось
по весу, длине, фактору состояния, концентра-
ции гемоглобина в крови, гепатосоматическому и
гонадосоматическому индексам. Если первые че-
тыре параметра достоверно различались у рыб
между зонами, то у последние двух достоверности
различий не было (табл. 1). Следует отметить, что
концентрация гемоглобина в крови у сигов из зо-
ны И-7 была в диапазоне экологического оптимума
(80–130 г/л), тогда как у более половины обследо-
ванных особей зоны И-8 концентрация гемоглоби-
на была ниже нормы. Хотя гонадосоматический
индекс достоверно не различался у сигов из этих
зон, но следует заметить, что рыбы в зоне И-7 были
на более ранней стадии созревания, что вполне за-
кономерно в условиях более теплых вод. Также
важно отметить, что максимальный гонадосомати-
ческий индекс (2.86) был у сига с минимальным
фактором состояния (1.56) из всех сигов в зоне вли-
яния теплых вод, тогда как максимальный гонадо-
соматический индекс (5.67) был у сига с макси-
мальным фактором состояния (1.72) из всех сигов в
зоне И-8 (табл. 1). Таким образом, индивидуальное
физиологическое состояние, патологические от-
клонения и стадия созревания вносили дисперсию
в диапазон значений биоаккумуляции элементов в
органах и тканях сигов, но не влияли на достовер-
ность различий средних значений между зонами.

Предварительное сравнение гидрохимических
условий сред обитания сигов в зоне влияния теп-
лового загрязнения вод КАЭС (И-7) и в есте-
ственной среде (И-8) не показало существенных
различий. Электропроводность воды составляла

61.0 и 53.6 мкСм/см, концентрация Ca2+ была 3.74
и 3.59 мг/л, Mg2+ – 1.12 и 1.09 мг/л, Na+ – 7.27 и
6.25 мг/л, K+ – 1.47 и 1.30 мг/л,  – 311 и
295 мкг-экв/л,  – 10.6 и 8.80 мг/л, Cl− – 2.62 и
2.23 мг/л, TP – 6.5 и 5.5 мкгР/л, TN – 176 и
168 мкгN/л, органических веществ – 3.57 и 4.28 мг/л
в зонах И-7 и И-8 соответственно. Гидрохимиче-
ские параметры достаточно близки, величина рН
одинакова – 7.14. Снижение содержания органиче-
ского вещества в воде зоны И-7, может объяснять-
ся, вероятно, более интенсивными деструкционны-
ми процессами в теплой воде. Содержания эссен-
циальных и неэссенциальных элементов в воде этих
двух зон также достаточно близки (табл. 2, 3). Одна-
ко концентрация Pb в воде существенно выше в
зоне И-7, возможно из-за близости автомобиль-
ной дороги. Более высокое содержание Br и более
низкие концентрации Fe, Al и Zn наблюдаются в
воде зоны И-7 по сравнению с И-8. Следует отме-
тить, что концентрации токсичных элементов не
превышали их установленные токсикологиче-
ские пороги для водоемов рыбохозяйственного
назначения (Нормативы…, 2011).

В зоне влияния теплых вод у сигов значитель-
но снижены содержания таких эссенциальных и
условно-эссенциальных элементов как Fe, Co,
Se, Mo, B, Cr и Li в жабрах сигов по сравнению с
особями контрольной зоны (табл. 2). В печени
пониженные содержания наблюдались таких эле-
ментов как Mg, Na, P, Mn, Se и B; повышенные –
Cu и Si. В почках рыб меньше аккумулировалось
Mg, Na, Se, Mo, Br, Ni и Si. Содержание S досто-
верно больше в мышцах сигов зоны И-7 по срав-
нению с сигами зоны И-8. В скелете аккумуляция
Са, Na, P была повышена, а K, Se, Mo, B, Br и Ni
была понижена. Следует отметить, что содержа-
ния Se были низкими почти во всех органах и тка-
нях сигов зоны влияния теплых вод.

3HCO−

2
4SO −

Таблица 1. Показатели физиологического состояния (среднее значение и пределы варьирования) сигов из зоны
И-7 (влияние подогретых вод КАЭС) и И-8 оз. Имандра. Жирным выделены значения средних, разница между
которыми достоверна при уровни значимости р < 0.05

Показатели физиологического 
состояния рыб

Зона

И-7 И-8

Вес рыбы, г 642 (530–760) 404 (298–458)

Промысловая длина, см 33.5 (31.3–36.5) 29.7 (27.5–31.2)

Фактор состояния 1.71 (1.56–1.76) 1.53 (1.40–1.72)

Концентрация гемоглобина, г/л 99 (81–131) 68 (48–88)

Гепатосоматический индекс 0.85 (0.76–0.98) 0.97 (0.73–2.86)

Гонадосоматический индекс 0.63 (0.06–2.86) 1.73 (0.12–5.67)
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Таблица 2. Средние значения и стандартные ошибки концентраций эссенциальных и условно-эссенциальных
элементов в воде, органах и тканях сигов, выловленных из зоны И-7 (числитель) и зоны И-8 (знаменатель). Жир-
ным выделены значения средних, разница между которыми достоверна при уровни значимости р < 0.05

Элемент
Вода Жабры Печень Почка Мышцы Скелет

мкг/л мкг/г сухого веса

Ca      

Mg       

Na       

K       

S       

P       

Fe      

Zn       

Cu       

Mn       

Co      

Se      

Mo       

B       

Br       

Cr   

Ni       

Si      

Li      

3740
3590

30991 2232
31909 1840

±
±

654 180
627 161

±
±

880 147
1318 283

±
±

2369 891
1006 310

±
±

1500
3047

±
±

155291
148031

1120
1090

1083 73
1163 34

±
±

73
37

±
±

713
878

91
131

±
±

883
1307

1367 76
1233 65

±
±

2033 30
2120 37

±
±

7270
6250

6418 449
5745 347

±
±

387
431

±
±

3558
5316

556
469

±
±

6536
8979

815 96
834 59

±
±

163
106

±
±

7055
6577

1470
1300

9941 458
10080 534

±
±

10276 562
12105 835

±
±

10583 1235
12088 826

±
±

18264 1111
17646 1216

±
±

220
188

±
±

3086
3850

5300
4245

10857 340
10712 225

±
±

10684 621
11946 390

±
±

10924 912
11096 514

±
±

85
339

±
±

10479
9679

4613 140
4632 220

±
±

0.8
0.8

26150 1601
26587 660

±
±

985
679

±
±

14099
17878

14031 1248
16413 514

±
±

12724 964
11675 865

±
±

960
1495

±
±

83475
78618

6.1
13.9

14
57

±
±

168
385

155 19
172 23

±
±

0.7 0.2
0.6 0.2

±
±

13.9 2.6
13.0 2.8

±
±

13.3 4.3
12.6 3.3

±
±

0.44
2.65

504 122
713 113

±
±

290 82
334 78

±
±

231 29
274 43

±
±

19.3 1.3
17.6 1.3

±
±

120 12
141 16

±
±

2.3
2.8

3.0 0.4
2.2 0.1

±
±

11.3
. 7.4

±
±

68.1
32 9

27.6 16.5
10.2 0.9

±
±

1.2 0.2
1.3 0.1

±
±

0.7 0.2
0.6 0.2

±
±

1.3
1.4

19.6 4.4
25.0 5.3

±
±

0.53
. 0.38

±
±

7.21
8 62

3.98 0.82
4.27 0.40

±
±

2.23 1.32
0.84 0.07

±
±

49.7 13.8
36.9 3.8

±
±

0.1
0.1

<
<

( )0.04 0.10
. 0.03

<
±0 13

0.10 0.02
0.12 0.02

±
±

1.09 0.22
0.74 0.16

±
±

0.04
0.04

<
<

0.04
0.04

<
<

0.3
0.3

<
<

0.4
. 0.4

±
±

4.8
6 0

0.3
. 1.8

±
±

8.7
14 2

0.7
. 0.7

±
±

9.4
11 6

4.9 0.7
6.1 0.5

±
±

0.3
. 0.2

±
±

1.6
2 5

1.03
0.74

0.02
. 0.03

±
±

0.11
0 21

0.67 0.07
0.73 0.07

±
±

0.08
. 0.13

±
±

0.59
0 94

0.02 0.02
0.02 0.01

±
±

0.03
. 0.07

±
±

0.18
0 34

8
8

<
<

( )3.7
. 0.4

<
±

0.3
2 2 . 0.4

<
±
0.3

1 0
1.0 0.4
1.6 0.5

±
±

( )0.3 0.5
0.3

<
< . 0.7

<
±
0.3

2 4

12.3
8.8

65.5 18.7
72.9 13.3

±
±

46.0 7.1
54.2 7.5

±
±

5.7
22.6

±
±

50.8
110

38.0 8.6
37.6 5.9

±
±

16.1
. 15.1

±
±

32.8
80 2

0.5
0.5

<
<

( )3.7
. 0.1

<
±

0.3
0 9

0.3
0.3

<
<

0.3
0.3

<
<

0.3
0.3

<
<

( )
( )

0.3 0.6
0.3 0.7

<
<

1.5
1.3

1.1 0.1
1.5 0.4

±
±

0.6 0.2
1.1 0.3

±
±

5.4 1.3
7.6 1.5

±
±

0.4 0.2
0.1 0.1

±
± . 0.1

<
±
0.1

0 2

1.27
1.38

20.5
38.4

±
±

54.8
272

1.1
. 0.8

±
±

18.5
13 1

7.6
. 7.2

±
±

40.7
68 9

18.4 1.2
15.0 3.2

±
±

12.5 1.2
13.1 4.6

±
±

0.54
0.58

0.005
. 0.016

±
±

0.017
0 095

0.002 0.002
0.003 0.001

±
±

0.006 0.003
0.016 0.003

±
±

( )0.003 0.008
0.003

<
<

0.026 0.003
0.030 0.005

±
±
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Таблица 3. Средние значения и стандартные ошибки концентраций токсичных элементов в воде, органах и тка-
нях сигов из зоны И-7 (числитель) и зоны И-8 (знаменатель). Жирным выделены значения средних, разница
между которыми достоверна (р < 0.05)

Элемент
Вода Жабры Печень Почка Мышцы Скелет

мкг/л мкг/г сухого веса

Hg      

Tl       

Be      

Cd     

Pb       

Ag      

W       

V       

Te    

Sb       

Bi     

As       

Sr       

Al       

Ti      

Zr      

Rb       

Sn       

Ba       

U       

Cs       

0.01
0.01

<
<

0.064 0.006
0.069 0.009

±
±

0.021
. 0.007

±
±

0.162
0 120

0.200 0.022
0.193 0.025

±
±

0.098 0.021
0.099 0.025

±
±

0.006
. 0.003

±
±

0.018
0 033

0.001
0.002

0.042 0.003
0.045 0.006

±
±

0.473 0.054
0.564 0.119

±
±

0.231 0.111
0.100 0.025

±
±

0.031 0.004
0.032 0.006

±
±

0.020 0.002
0.025 0.004

±
±

0.006
0.006

<
< . 0.001

<
±

0.002
0 004

0.002
0.002

<
<

0.023 0.023
0.002

±
<

0.002
0.002

<
<

0.002
0.002

<
<

0.004
0.004

<
<

0.076 0.014
0.057 0.007

±
±

0.172 0.034
0.250 0.041

±
±

0.49
. 0.35

±
±

2.01
3 46

0.004
0.004

<
<

0.013 0.003
0.008 0.002

±
±

1.43
0.20

0.24 0.10
0.27 0.04

±
±

0.11 0.06
0.05 0.01

±
±

0.07 0.03
0.07 0.01

±
±

0.01 0.01
0.01 0.004

±
±

0.06 0.01
0.10 0.02

±
±

0.005
0.005

<
<

0.003 0.001
0.012 0.007

±
±

0.100 0.024
0.068 0.011

±
±

0.039 0.029
0.013 0.004

±
±

0.002
0.002 0.002

<
±

0.002
0.016 0.011

<
±

0.044
0.031

0.034 0.006
0.040 0.009

±
±

0.001
. 0.001

±
±

0.003
0 007

0.012
. 0.012

±
±

0.040
0 077

0.002 0.001
0.002

±
<

0.158 0.029
0.155 0.029

±
±

0.13
0.09

( )0.2 0.4
0.7 0.3
<

±
0.2

0.2 0.1
<

±
0.3 0.2
0.6 0.2

±
±

0.2
0.2

<
<

0.3 0.2
0.4 0.4

±
±

0.006
0.006

<
< . 0.001

<
±

0.004
0 008

0.012 0.003
0.016 0.002

±
±

0.031 0.007
0.034 0.005

±
±

0.004
0.004

<
<

0.004
0.004

<
<

0.042
0.037 . 0.0004

<
±

0.002
0 004 . 0.001

<
±

0.002
0 003 . 0.0005

<
±

0.002
0 005 ( )

0.002
0.002 0.007

<
<

0.016 0.006
0.017 0.007

±
±

0.004
0.004

<
<

0.0021 0.0005
0.0026 0.0004

±
±

0.0022 0.0010
0.0012 0.0002

±
±

0.0109 0.0082
0.0037 0.0006

±
±

0.0005 0.0002
0.0010 0.0002

±
±

0.0009 0.0003
0.0017 0.0006

±
±

0.007
0.007

<
<

0.15 0.09
0.04
±

<
0.31 0.26

0.04
±

<
0.11

.
±

<
0.21

0 04
0.04
0.04

<
<

0.13
.
±

<
0.21

0 04

44.2
36.7

225 23
182 11

±
±

5.1 1.4
5.2 1.7

±
±

5.9 0.9
9.2 2.1

±
±

16.5 6.5
4.1 1.5

±
±

127
46

±
±

1083
812

7.6
12.3

7.9
36

±
±

16.5
195

7.3 1.3
14.2 3.2

±
±

2.3
. 3.7

±
±

10.8
22 0

1.7 1.3
7.0 4.7

±
±

5.0 0.7
10.9 3.2

±
±

0.5
0.5

<
<

1.0
. 2.8

±
±

1.3
16 7

( )0.5 1.2
0.5

<
<

( )0.5 2.0
0.5 0.5
<

±
0.5
0.5

<
<

1.7 0.4
3.0 0.9

±
±

0.004
0.012

0.10 0.04
0.08 0.02

±
±

0.02
. 0.01

±
±

0.08
0 02

0.12 0.04
0.08 0.01

±
±

0.01
.
±

<
0.04

0 02
0.01

. 0.01
±
±

0.06
0 02

2.03
1.66

1.7
. 2.0

±
±

35.0
23 0

3.7
. 2.2

±
±

41.0
31 6

4.8
. 2.0

±
±

40.4
27 1

3.3
. 4.1

±
±

50.3
31 1

0.7
. 0.5

±
±

9.5
7 5

0.012
0.045

< 0.005
0.022 0.017

<
±

0.005 0.005
0.008 0.007

±
±

0.005
0.014 0.007

<
± ( )

0.005
0.005 0.017

<
< . 0.007

<
±

0.005
0 019

4.47
6.13

0.51
. 0.94

±
±

3.16
5 37

0.47 0.09
0.41 0.08

±
±

1.86
. 0.22

±
±

0.90
1 55

0.37 0.12
0.43 0.12

±
±

8.17 0.93
11.4 1.62

±
±

0.036
0.039

0.002
. 0.004

±
±

0.017
0 028

0.006 0.001
0.009 0.002

±
±

0.028 0.010
0.029 0.006

±
±

0.007 0.003
0.004 0.002

±
±

0.004
. 0.011

±
±

0.034
0 064

0.012
0.046

0.156 0.009
0.174 0.026

±
±

0.150 0.028
0.123 0.034

±
±

0.232 0.038
0.304 0.115

±
±

0.021
. 0.024

±
±

0.231
0 139

0.059 0.010
0.042 0.004

±
±



ГЕОХИМИЯ  том 65  № 10  2020

АДАПТАЦИЯ МЕТАБОЛИЗМА РЫБ К ТЕПЛОВОМУ ЗАГРЯЗНЕНИЮ АЭС 975

Среди токсичных элементов только повышен-
ная аккумуляция Rb, а пониженная аккумуляция
Be, Te, Sb, Al, Ti, Ba и U наблюдались в жабрах си-
гов зоны И-7 (табл. 3). В печени аккумуляция Hg,
Zr и Rb была повышена, аккумуляция W, Sb и Al
была снижена. В почках Rb и As больше аккуму-
лировались, но Cd, W, Sb, Al и Ba меньше. Только
повышенная аккумуляция Zr, Rb и Cs отмечалась
в мышцах сигов зоны И-7. В скелете As, Sr, Zr и
Rb накапливались больше, а Hg, Sn и U меньше.
Следует отметить, что аккумуляция Rb была вы-
сокой во всех органах и тканях сигов зоны влия-
ния теплых вод.

На основе применения моделей биоаккумуля-
ции, которые описывают поглощение и распреде-
ление химических веществ в биотических системах
с моделями химической судьбы и биоэнергетики,
зависящими от температуры, прогнозируется, что
потребление и темпы роста будут иметь положи-
тельную корреляцию с температурой в моделях
биоэнергетики, но отрицательную в моделях биоак-
кумуляции (Gouin et al., 2013). В метаболических ре-
акциях, как правило, наблюдается, что поглоще-
ние и выведение химических веществ увеличива-
ются с повышением температуры (Hooper et al.,
2013). Действительно в большинстве случаев на-
блюдаются пониженные содержания как эссен-
циальных, так неэссенциальных элементов, осо-
бенно в жабрах (табл. 2, 3). Однако, ряд элементов
(Hg, Cu, As, Rb, Cs и Zr) показал повышенную ак-
кумуляцию, а у ряда элементов (Zn, Tl, Pb, V и Bi)
не было зависимости биоаккумуляции от темпе-
ратуры. Например, тепловое загрязнение не ока-
зывало влияние на биоаккумуляцию Pb и As в от-
личие от температурно-зависимого накопления
Cu, Zn, Hg и Cd такими концентраторами как
устрицы в прибрежной зоне, страдающей от
сброса теплых вод электростанцией Хуши, Китай
(Lan et al., 2020). Природа иона, концентрация в
воде могут определять проникающую способ-
ность, метаболизм и биоаккумуляцию элементов
в зависимости от температуры воды, но также мо-
гут определяться метаболической потребностью
вида в нем и многими другими экзогенными и эн-
догенными факторами.

Проникающая способность, метаболизм 
и биоаккумуляция элементов, связанные 

с дыхательной активностью и ионной регуляцией

Гомеостаз рыб определяется, во многом, кон-
центрацией гемоглобина в крови. Поэтому, для
выживания в условиях повышенных температур
особям необходимо поддерживать более высокую
концентрацию гемоглобина в крови, оптималь-
ный уровень которого определяет способность
особей к выживанию. У сигов, обитающих в зоне
теплового загрязнения, при концентрации гемо-
глобина в крови ниже нормы, возможен более

быстрый летальный исход по сравнению с рыба-
ми, выживающими с анемией в нормальных тем-
пературных условиях (табл. 1). Частота дыхатель-
ного цикла (работа ротового и жаберного насосов)
зависит от температуры, тем самым увеличивается
вентиляция жабр водой с повышением температу-
ры. Ускорению частоты дыхания способствуют та-
кие факты как снижение насыщения вод кисло-
родом, которое происходит вследствие того, что,
во-первых, с увеличением температуры с 0 до 30°С
растворимость кислорода в воде падает почти в
2 раза, во-вторых, увеличивается расход кислоро-
да при разложении больших количеств органиче-
ских веществ в водном столбе и детрита на дне в
зоне влияния теплых вод.

Судя по концентрации гемоглобина в крови у
сигов из зоны И-7, поглощаемого желудочно-ки-
шечным трактом Fe вполне хватает и гемопоэз не
лимитируется, содержание Fe в почке поддержи-
вается, хотя аккумуляция в жабрах значительно
ниже, чем у сигов в зоне И-8 (табл. 2). Понижен-
ная аккумуляция Al отмечается в жабрах, печени
и почке сигов зоны И-7 (табл. 3), что может объ-
ясняться тем, что, по-видимому, Al использует
транспортные пути Fe при его активном метабо-
лизме. У человека примерно 90% Al плазмы свя-
зывается с трансферрином (гликопротеин, осу-
ществляющий транспорт Fe3+ в плазме) (Yokel,
2006). Другим следствием интенсивного эритро-
поэза и кровообращения, вероятно, является
практически отсутствующая биоаккумуляция Sb
(табл. 3), которая в жабрах, печени и почке отри-
цательно коррелирует с концентрацией гемоглоби-
на в крови (табл. 4). Более 95% Sb (III) в крови чело-
века было обнаружено в эритроциты, с другой сто-
роны, около 90% Sb (V) было идентифицировано в
плазме; выведение Sb происходит быстро: Sb (V) в
основном выделяется с мочой, а Sb (III) – главным
образом с калом (Tylenda et al., 2015).

Высокая дыхательная активность сигов в зоне
влияния теплых вод направлена на поддержание
эффективности газообмена О2 и СО2 с водой. Хо-
тя большая часть СО2 удаляется путем пассивной
диффузии через эпителий жабр, карбоангидраза
катализирует гидратацию СО2 с образованием
ионов Н+ и  в цитозоле эпителиальных кле-
ток. Чтобы избежать метаболического ацидоза,
излишки ионов Н+ должны удаляться. Транспорт
Н+ связан с транспортом Na+. Следующие транс-
портные системы находятся на апикальной мембра-
не: первая – электронейтральный Na+/H+–обмен-
ник (NHE) транспортирует H+ через апикальную
мембрану в обмен на Na+, вторая – H+–АТФаза
(VHA) транспортирует H+ через апикальную мем-
брану, создавая электрохимический градиент для
Na+, чтобы диффундировать сквозь апикальную
мембрану через Na+–канал, который также мо-

–
3HCO
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жет быть проницаемый для K+, других электроли-
тов, Cu+, Ag+; тогда как вдоль базолатеральной
мембраны находятся VHA, Na+/K+–АТФаза
(NKA), Na+/ –котранспортер (NBC) помо-
гает поддерживать очень низкую концентрацию
Na в цитозоле, а также удаляет  из клеток
(Griffith, 2017). Также следует отметить, что рыбе
нужно быть гиперрегулятором в гипотонической
пресной воде (осморегуляционное требование) и
поддерживать более высокие концентрации Na и
Cl в крови, чем в воде. Таким образом, помимо
диффузии Na+ через Na+–канал, у сигов из
зоны И-7 идет интенсивная закачка Na+ в обмен
на H+ вследствие их большей дыхательной актив-
ности. Хотя и недостоверно, но аккумуляция Na
несколько повышена в жабрах сигов из зоны И-7
по сравнению с сигами зоны И-8 (табл. 2). При
этом в зоне влияния теплых вод сиги вынуждены
выводить излишки Na (табл. 2), причем сниже-
ние содержания Na усиливается в почке сигов
при росте концентрации гемоглобина в крови
(табл. 4).

K+–канал (KC), который перемещает K+ об-
ратно через базолатеральную мембрану во вне-
клеточную жидкость, устроен так, что он также
частично проницаем для более крупных ионов
щелочных металлов, таких как Rb+ и Cs+, но по-
чти непроницаем для Na+ и Li+ (Griffith, 2017).
Проникновение и аккумуляция Rb во всех орга-
нах и тканях значительна у сигов зоны И-7 по
сравнению с сигами зоны И-8, тогда как для Cs
повышенная аккумуляция наблюдается только в
мышцах (табл. 3). Рубидий является ближайшим
к K конгенером, заменяющим его во всех извест-
ных биохимических процессах, катализируемых
Na+/K+–АТФазой, K+/Na+/2Cl––транспортером
и K+–каналами (Jilkina et al., 2003). Так, 10-крат-
ное увеличение биоккумуляции Rb и Cs наблюда-
лось в мышцах сигов (Coregonus lavaretus) из двух
вулканических озер по сравнению с сигами из ис-
кусственного озера в Центральной Италии, также
аккумуляция K была немного увеличена, но кон-
центрация Na была немного снижена (Orban et al.,
2006). Замена Rb+ на K+ может влиять на NKA, ко-
торый поддерживает градиенты Na+ на мембра-
нах клеток, тем самым может усилить отток Na+.
Аккумуляция Rb во всех органах и тканях сигов
зоны И-7 только приблизительно в 1.5 раза боль-
ше, чем у сигов зоны И-8 (табл. 3). Однако, с ро-
стом концентрации гемоглобина в крови увели-
чивается накопление Rb в жабрах, почке и мыш-
цах (табл. 4). В почке аккумуляция Rb, по-
видимому, способствует усилению оттока Na, ко-
торый увеличивается с ростом концентрации ге-
моглобина в крови, а именно у сигов в зоне влия-
ния теплых вод (табл. 4).

–
3HCO

–
3HCO

С ростом концентрации гемоглобина в крови
увеличивается аккумуляция Cu и Tl в почке (табл. 4),
что возможно в какой-то степени связано с мета-
болизмом K. Взаимосвязь концентрации гемо-
глобина в крови и накопление Cu обнаруживает-
ся именно в почке, а не в печени (основном месте
хранения Cu), аккумуляция Cu максимальна в
печени сигов из зоны И-7 и в 2 раза превосходит
таковую у сигов из зоны И-8 (табл. 2). Хотя взаи-
мосвязь между транспортом Cu и K недостаточно
ясна, у человека транспортер Cu CTR1 стимули-
рует увеличение K в плазматической мембране
клеток (Lee et al., 2002). Например, перераспреде-
ление эссенциальных элементов в печени лещей
(Abramis brama L.) показало увеличение содержа-
ний Cu и K на стадии развития анемии, и их сни-
жение на стадии мобилизации защитных функций
организма и усиления гемопоэза, вероятно, как
следствие истощения запасов Cu в церулоплазми-
не и металлотионеине (Гашкина, 2017). Однако,
аккумуляция Cu в печени сигов оз. Имандра, по-
видимому, не только регулируется интенсивно-
стью гемопоэза, но и в больше мере различной
интенсивностью процессов детоксикации (Gash-
kina et al., 2020). Биоаккумуляция Cu в органах и
тканях сигов зоны И-7 в целом соответствовала
тканеспецифическим закономерностям, но, по-
видимому, в большей мере отражает высокую про-
никающую способность Cu в ультрапресных мяг-
ких водах озера и особенно в условиях влияния
теплых вод при интенсивной ионной регуляции и
метаболизме. Например, Cu2+ может быть восста-
новлен до Cu+ с помощью редуктазы Cu на поверх-
ности жабр до его поглощения (Grosell, 2012).

Чтобы избежать метаболического алкалоза,
излишки  также должны удаляться. Апи-
кальные мембраны обладают Cl–/ –обмен-
ником (AE), тогда как базолатеральные мембра-
ны имеют Cl––канал и NBC (Griffith, 2017). Та-
ким образом, интенсивная закачка Cl также
должна происходить у сигов зоны влияния теп-
лых вод, причем Br, имеющий сродство к AE, дол-
жен также интенсивно проникать в организм
рыб. Хотя концентрация Br в воде зоны И-7 почти
в 1.5 раза больше, чем в воде зоны И-8, но Br ин-
тенсивно выводится и не депонируется в скелете
сигов зоны влияния теплых вод (табл. 2).

Поглощение Ca2+ через апикальную мембрану
жабр может происходить путем диффузии через се-
лективный эпителиальный Ca2+–канал (ECaC),
транспорт Ca2+ через базолатеральную мембрану
осуществляется благодаря комбинированному дей-
ствию Ca2+–АТФазы плазменной мембраны
(PMCA) и Na+/Ca2+–обменника (NCX) (Griffith,
2017). Внутриклеточный свободный Ca значи-
тельно ниже (0.1–1 мМ), чем внеклеточный сво-
бодный Ca (Cameron, 1990). Тем не менее, есть
очень эффективные гомеостатические механиз-

–
3HCO

–
3HCO
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мы для перевода Ca2+ из растворенной формы в
другие формы, такие как органические молекулы
или частицы, CaCO3 или Ca3(PO4)2, которые могут
депонироваться в костях (Griffith, 2017). Вслед-
ствие того, что внутриклеточный Ca поддержива-
ется на очень низком уровне, то создается гради-
ент на апикальной мембране жабр. По-видимому,

помимо поглощения Са через жабры, проникно-
вение Са через желудочно-кишечный тракт из
пищи может быть больше у сигов в условиях влия-
ния теплых вод. На данный факт указывает боль-
шая минерализация скелета и большая аккумуля-
ция Са и Р в скелете сигов из зоны И-7 (табл. 2).
Стронций, как гомолог Са, также больше депо-

Таблица 4. Коэффициенты корреляции содержания элементов в органах и тканях сигов в зависимости от кон-
центрации гемоглобина в крови и фактора состояния

Примечания. Уровень значимости указывается следующим образом: * – p < 0.05, ** – p < 0.01, *** – p < 0.005, **** – p < 0.001.
Прочерк означает, что либо корреляция отсутствует, либо она незначительна.

Элемент Жабры Печень Почка Мышцы Скелет

Концентрация гемоглобина в крови

Na – – –0.683** – –

P – –0.590* – – –

Cu – – 0.627* – –

Tl – – 0.600* – –

Te –0.649* – – – –

Sb –0.630* –0.627* –0.659** – –

Sr 0.743*** – – – 0.838****

Zr – 0.655** – – 0.703***

Rb 0.759*** – 0.675** 0.776*** –

Фактор состояния

Na – – –0.676** – –

Fe –0.635* – – – –

Cu – 0.640* – – –

Co –0.681** – – – –

Se – –0.738*** –0.596* – –

Mo –0.683** – –0.635* –0.602* –0.607*

B –0.674** – – – –0.692**

Cr –0.659* – – – –

Ni – – –0.575* – –0.905****

Si – 0.638* –0.659** – –

Li –0.694** – – – –

Be –0.637* – – – –

Ag –0.669** – – – –0.697**

W – –0.626* – – –

Sb –0.627* –0.641* – – –

Al –0.651** – – – –

Ti –0.603* – – – –

Zr – 0.619* – – 0.728***

Rb –0.600* – – – –
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нируется в скелете сигов в теплых условиях, чем в
естественной термической среде, причем аккуму-
ляция Sr увеличивается в жабрах и скелете рыб,
которые вынуждены постоянно поддерживать
высокую концентрацию гемоглобина в крови
(табл. 4).

Двухвалентные металлы также могут перено-
ситься ECaC через апикальную мембрану, при-
чем сродство Ca2+–каналов оказывается к Cd2+ и
Zn2+ у рыб больше, чем для Ca2+ (Griffith, 2017).
Однако, концентрации Zn поддерживаются на
физиологических уровнях во всех органах и тка-
нях сигов из зоны И-7 (табл. 2), а Cd интенсивно
выводиться из почки (табл. 3).

Магний является кофактором для ферментов,
которые переносят фосфатные группы, такие как
АТФазы, участвующие в подаче энергии на насо-
сы для H+ и Ca2+ и обменника для Na+ и K+, и
большинство клеточного Mg связано с АТФ; в ре-
зультате дефицит Mg может быть обусловлен дис-
балансом Ca, Na и K, включая изменения в соот-
ношении K : Na у рыб (Griffith, 2017). Снижение
концентрации Mg наблюдалось в печени сигов в
условиях влияния теплых вод (табл. 1). Взаимо-
связь Mg и Р (r = 0.963, p < 0.001) в печени может
указывать на снижение гликолитической емко-
сти. Причем содержания Р в печени сигов снижа-
ется с увеличением концентрации гемоглобина в
крови (табл. 4). На пониженные энергетические
возможности печени сигов из зоны И-7 также может
указывать взаимосвязь Р и Mn (r = 0.679, p < 0.01) и
их заниженные концентрации в печени рыб
(табл. 2). На энергетический обмен может влиять
токсичное воздействие Cu. Снижение гликолити-
ческой способности зависит от прямой конкурен-
ции Cu2+ с Mg2+ за сайты связывания, что будет вы-
зывать конформационные изменения фермента,
изменяющие его активность (Ransberry et al., 2015).
Пресноводные рыбы поглощают наиболее необ-
ходимый Mg2+ из пищи через кишечный эпите-
лий, причем Mg2+ требует белка-переносчика с
большим участком связывания и механизма дегид-
ратации (Griffith, 2017). Снижение аккумуляции
Mg также наблюдалось в почке рыб из зоны И-7
(табл. 2), т.е почечная экскреция превышает ре-
абсорбцию Mg. Т.к. Ni также использует транс-
портеры Mg (Griffith, 2017), то почечная экскре-
ция Mg, по-видимому, способствует и экскреции
Ni особенно с увеличением фактора состояния
(табл. 4).

Метаболизм и биоаккумуляция элементов, 
связанные с соматическим ростом

Аналитический обзор по биологическим эф-
фектам рыб в Арктике (AMAP, 2018) обнаружива-
ет примеры того, что длительное потепление
пресных вод может изменить темпы роста рыбы,

и холодолюбивые виды, такие как арктический
голец и озерная форель, растут менее эффектив-
но в более теплых водах. Многолетнее исследова-
ние арктического гольца показало, что рыбы ис-
пытывают больший метаболический стресс и
происходит сильное истощение гликогена в кон-
це аномально теплого лета по сравнению с более
холодными годами (Reist et al., 2006). Данные
примеры показывают акклиматизационную ре-
акцию на климатические вариации. Тогда как
адаптированные к температурному стрессу сиги
из зоны И-7 тратят энергетические запасы не
только для поддержания основных биологиче-
ских функций, но и на соматический рост. Фак-
тор состояния у них значительно выше, чем у си-
гов в зоне И-8 (табл. 1). Ориентировочная сред-
няя величина темпов роста составила 128 г/год
для сигов из зоны И-7 против 81 г/год для сигов из
зоны И-8. Тогда как главная метаболическая по-
требность заключается в Se (табл. 2).

В отличие от наземных животных, эволюци-
онная повышенная зависимость от Se проявляет-
ся в виде более крупного селенопротеома у вод-
ных животных, включая рыб, которые содержат
наибольшее количество селенопротеинов среди
всей биоты (Mariotti et al., 2006). В отличие от
большинства основных микроэлементов, Se не
координируется с белками, а ковалентно включа-
ется в виде остатка селеноцистеина (SeCys); груп-
пы селеноферментов представляют собой глута-
тионпероксидазы (которые выполняют функцию
восстановления гидропероксидов до соответству-
ющих спиртов за счет глутатиона), тиоредоксин-
редуктазы (которые поддерживают окислительно-
восстановительный статус клеток за счет снижения
уровня цистеина), йодтиронин дейодиназы (ко-
торые активируют прогормон тироксин (Т4) в
активный гормон щитовидной железы трийод-
тиронин (Т3) и катализируют инактивацию Т4 для
превращения реверсивного T3 (rT3) и Т3 в диодо-
тиронин (T2)) и селенофосфатсинтетазы (кото-
рые синтезирует селенопротеины путем проду-
цирования активной (фосфорилированной)
формы Se) (Janz, 2012). В отличие от других ами-
нокислот, SeCys не используется повторно в по-
следующих циклах синтеза белка, но его необхо-
димо разложить, чтобы высвободить неорганиче-
ский Se для синтеза нового SeCys, который
включается в активные центры селеноферментов
(Hatfield et al., 2006). Если Se специально вклю-
чен в незаменимые селенопротеины как SeCys, то
во всех других белках селенометионин (SeMet) за-
меняет метионин нерегулируемым и дозозависи-
мым образом, является причиной токсичности
Se; хотя SeMet можно рассматривать как нерегу-
лируемый пул Se для синтеза SeCys при нормаль-
ном потреблении пищи (Janz, 2012). Достаточное
количество пищевого Se необходимо для нор-
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мального роста тела рыб (Saffari et al., 2017), а в бо-
лее теплых условиях наблюдается увеличение
скорости роста (McKinley et al., 2012). С другой
стороны, темпы роста и содержание липидов в ры-
бе значительно сокращаются при высоком содер-
жание SeMet в рационе (de Riu et al., 2014). Дозоза-
висимая замена Se на S в метионине как следствие
воздействия Se через пищу проиллюстрирована в
эксперименте с выдерживаемых в клетках дикого
озерного голавля (Couesius plumbeus), выловленных
из контрольного озера и озера, получающего воды
из уранового завода в северной части Саскачевана,
Канада (Phibbs et al., 2011). Снижение сигнатуры S
всего тела (по данным анализа стабильных изото-
пов) и увеличение доли SeMet-подобных соедине-
ний (по данным рентгеновской абсорбционной
спектроскопии) наблюдали на 21 день экспери-
мента с увеличением Se в рационе. Т. к. Se имеет
высокой потенциал для биомагнификации в вод-
ных пищевых цепях (Janz, 2012), то можно пред-
положить, что сиги получают Se с пищей не-
сколько больше в более теплых водах зоны И-7.
Однако, рассмотрев молярные отношения серы к
Se, эти отношения достоверно выше во всех орга-
нах и тканях (исключая мышцы) сигов из зоны И-7
по сравнению с сигами из зоны И-8 (рис. 2).
Можно предположить, что Se в большей мере
включен в незаменимые SeCys у сигов из зоны И-7,
тогда как пул SeMet формируется у сигов из зо-
ны И-8, в больших случаях S замещена Se в мети-
онине, а метионин замещен SeMet. С одной сторо-

ны, сиги зоны теплового воздействия не подвер-
жены какому-то либо токсичному воздействию
Se, с другой стороны, они больше зависимы от его
дефицита. Наибольшее снижение содержания Se
(более, чем в 1.5 раза) наблюдается в печени (доми-
нирующий участок синтеза и катаболизма селено-
протенов) сигов из зоны И-7 (табл. 2), особенно с
увеличением фактора состояния (табл. 4).

Снижение биоаккумуляции Мо в жабрах, почке,
мышцах и скелете с увеличением фактора состоя-
ния (табл. 4) связано, по-видимому, с интенсивным
метаболизмом, в частности серосодержащих ами-
нокислот. Молибден является кофактором по
меньшей мере семи ферментов, главные из кото-
рых это ксантиноксидаза/дегидрогеназа (участ-
вует в окислении пурина и пиримидинов, также
других азотсодержащих гетероциклических со-
единений) и сульфитоксидаза (находится в мито-
хондриальном межмембранном пространстве,
окисляет сульфит до сульфата и является конеч-
ной стадией метаболизма серосодержащих ами-
нокислот) (Reid, 2012). Метаболизм W связан с
метаболизмом Мо, на который он очень похож по
химическим свойствам (Leffler, Kazantzic, 2015).
Mолибдат (Reid, 2012), как и селенат (Janz, 2012)
используют транспортную систему сульфатов.
Во-первых, 3Na+/ –котранспортер (SLC13s1)
перемещает как Na+, так и  через апикаль-
ную границу, управляемую градиентом Na+, со-
здаваемым NKA на базолатеральной мембране;

2–
4SO

2–
4SO

Рис. 2. Молярные отношения серы к селену (S:Se) в органах и тканях сигов в зоне влияния теплового загрязнения (И-8)
и в зоне с естественной средой обитания (И-8).
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затем  перемещается через базолатеральную
мембрану с помощью –обменника
(SLC26a1), который запитывается градиентом

 через базолатеральную мембрану (Griffith,
2017). По-видимому, Si также использует транс-
портную систему сульфатов. Вынужденная повы-
шенная экскреция Na почками сигов в зоне вли-
яния теплых вод, вероятно, способствует Na-за-
висимому транспорту Se, Mo, W и Si (табл. 2, 3),
для Se, Mo, Si экскреция усиливается с увеличе-
нием фактора состояния (табл. 4).

Селен взаимодействует с множеством других
микроэлементов, главным образом антагони-
стично (Janz, 2012). Одно из неблагоприятных
взаимодействий Se связано с увеличением биоак-
куляции Hg в печени рыб (табл. 3). Яркий антаго-
нистический пример наблюдался в условиях силь-
ного загрязнения от медеплавильного комбината,
и достаточное накопление Se значительно снижа-
ло биоаккумуляцию Hg в органах и тканях лещей
(Abramis brama L.) по сравнению с фоновыми
условиями (Гашкина и др., 2015). С другой сторо-
ны, увеличение биоаккумуляции Hg в печени и
мышцах рыб наблюдалось вдоль сильного темпе-
ратурного градиента от водоемов субарктических
регионов до водоемов юга России (Моисеенко,
Гашкина, 2016). Ртуть биомагнифицируется на
более высоких трофических уровнях в пищевых
цепях, и метилртуть (MeHg) составляет 91%, об-
наруженной у сигов (Coregonus clupeaformis) из се-
верной чести озера Гурон (Madenjian et al., 2016).
В Феноскандии увеличение концентрации Hg в
мышцах у 6 видов рыб и скорости биоаккумуля-
ции Hg в сигах (Coregonus lavaretus) наблюдались
по температурному градиенту от холодных нетро-
нутых олиготрофных озер на севере до более теп-
лых и все более измененных человеком мезо-
трофных и эвтрофных систем на юге, где, по-ви-
димому, процессы метилирования Hg происходят
интенсивнее (Ahonen et al., 2018). Метилртуть эф-
фективно всасывается (>90%) из кишечника и по-
падает в ткани в виде цистеин-связанного конъ-
югата, который имитирует аминокислоту метио-
нин, свободно перемещаясь в клетки через белки
транспорта аминокислот (Hooper et al., 2013). Ме-
тилртуть по определению является высокоспеци-
фичным необратимым ингибитором селенофер-
ментов, а внутриклеточная MeHg имеет тенденцию
уменьшать количество Se, которое биологически
доступно для нормального синтеза селенофермен-
та, особенно при приближении молярных отноше-
ний Hg : Se к 1 : 1 (Ralston et al., 2008). Молярное от-
ношение Hg : Se в среднем составило 0.007 (мак-
симальное – 0.012) в печени сигов из зоны И-7,
тогда как это отношение составило 0.004 (макси-
мальное – 0.005) у сигов из зоны И-8. Пока эти
соотношения невелики.

2–
4SO

2–
4 3SO 2HCO−

2–
4SO

Другое неблагоприятное взаимодействие Se
связано с аккумуляций As, которая существенна
во всех органах и тканях (исключая мышцы) у си-
гов в зоне влияния подогретых вод, тогда как в
естественных условиях As не накапливается и
концентрации были ниже порога обнаружения
(табл. 3). Как арсенит (As(III)), так и арсенат
(As(V)) антагонистически взаимодействуют с Se,
взаимодействие включает комплексообразование
с эндогенными тиолами (Janz, 2012). Однако, из-
вестно, что кодируемый геном MRP2 транспор-
тирует широкий спектр анионных субстратов,
включая конъюгаты As-глутатион (McIntyre et al.,
2012). Инактивация селеферментов в печени си-
гов из зоны И-7 может возрастать. Молярное от-
ношение (Hg + As) : Se в среднем составило
0.049 (максимальное – 0.232) в печени сигов из
зоны И-7, тогда как это отношение остается такое
же, как и Hg : Se у сигов из зоны И-8.

Взаимодействие Cu и Se в рыбе снижает ткане-
специфическое накопление Se, повышенная дие-
та Cu снижает концентрацию Se в печени (Janz,
2012). Таким образом, Cu не только понижает
энергетические возможности печени, как это бы-
ло показано выше, но и снижает аккумуляцию Se
в печени, о чем свидетельствует их отрицательная
корреляция (r = –0.606, p < 0.05). Причем аккуму-
ляция Cu увеличивается с увеличением фактора
состояния (табл. 4). Например, в (Couture, Pyle,
2008) для желтого окуня (Perca flavescens) приво-
дится верхний порог содержания Cu 38.8 мкг/г
сух веса в печени, превышение которого пред-
ставляет риск токсичности. Содержание Cu в пе-
чени превышает этот порог у всех сигов в услови-
ях воздействия теплых вод (табл. 2).

На поддерживающую функциональность пе-
чени, вероятно, указывает пониженная аккуму-
ляция Si в жабрах и почке, но повышенная акку-
муляция в печени сигов в зоне влияния подогре-
тых вод (табл. 2), причем с ростом фактора
состояния аккумуляция Si снижается в почке, но
увеличивается в печени (табл. 4). Самые высокие
концентрации кремнезема в организме человека
наблюдаются в соединительных и эластических
тканях и, особенно, в аорте человека, где он, по-
видимому, функционирует как сшивающий агент,
стабилизирующий коллаген и предположительно
укрепляющий сосудистую сеть (Martin, 2013).

Стоит обратить внимание на то, что такой
инертный по своим химическим и биологиче-
ским свойствам как Zr больше аккумулируется в
печени, мышцах и скелете у сигов в условиях бо-
лее теплых вод (табл. 3), при этом аккумуляция Zr
возрастает в печени и скелете при увеличении как
концентрации гемоглобина в крови, так и вели-
чины фактора состояния (табл. 4).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Микроэлементный состав рыб сформировался

в процессе их эволюционного развития и отражает
метаболические процессы, в которых участвует
большой спектр эссенциальных металлов и метал-
лоидов. Элементы всегда присутствуют в окружа-
ющей среде, их аккумуляция в живых организмах
происходит избирательно в зависимости от по-
требности элементов в метаболических процессах.
В стрессовых условиях активируются защитные
функции организма, преимущества для выжива-
ния имеют особи в популяциях, преадаптирован-
ные к выживанию в изменённых условиях обита-
ния, т.е. подвержены селективному отбору.

В зоне влияния подогретых вод Кольской АЭС
создана уникальная модель для изучения влияния
возможного потепления климата на водные эко-
системы Субарктики. Популяция сигов, обитаю-
щая в зоне теплового воздействия, адаптирова-
лась к тепловому стрессу: рыбы имеют лучшие
показатели физиологического состояния по срав-
нению с популяцией сигов в естественной среде
обитания.

Одним из главных адаптационных механизмов
ионной регуляции является интенсивный мета-
болизм Na вследствие высокой дыхательной ак-
тивности сигов в более теплых водах. С интенсив-
ным метаболизмом Na, именно, взаимосвязанно-
стью транспорта Na и K, связана повышенная
аккумуляция Rb во всех органах и тканях сигов,
подверженных тепловому воздействию. Неблаго-
приятным проявлением высокой почечной экс-
креции Na является, по-видимому, Na-зависи-
мый транспорт сульфатов, который стимулирует
экскрецию Se, Mo, и Si.

В условиях повышенных температур главная
метаболическая потребность заключается в Se в
случае невысоких уровнях его содержания в окру-
жающей среде. С одной стороны, в зоны теплового
воздействия сиги не подвержены какому-то либо
токсичному воздействию Se, с другой стороны,
они наиболее зависимы от его дефицита, который
наиболее ярко проявлен в печени рыб. В целом пе-
чень выступает органом-мишенью теплового воз-
действия. Высокая проникающая способность Cu,
особенно в ультрапресных мягких водах озера, и
его чрезмерное аккумуляция в печени, а также по-
тери Mg, способствуют пониженным энергетиче-
ским возможностям печени.

Адаптация к тепловому воздействию снижает
способность адаптации популяции сигов по от-
ношению к другим стрессовым факторам. Намети-
лись риски токсичных эффектов и биоаккумуляции
Hg, As и Cu вследствие интенсивного метаболизма
селенопротеинов при усилении действующего
стрессора или появлении новых.

Работа выполнена при финансовой поддержке
РФФИ (грант № 18-05-60012).
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