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Биохимические показатели отражают изме-
нения в обмене веществ организма, как правило, 
возникшие до момента появления физиологиче-
ских отклонений от нормы, и позволяют опреде-
лить начальную фазу воздействия и оценить гра-
ницы адаптационных возможностей организма 
в неблагоприятных условиях (Немова, Высоцкая, 

2004; Немова и др., 2014). Повышение концен-
трации ксенобиотиков (химических веществ, 
чужеродных для живых организмов) в водной 
среде прямо или косвенно связано с хозяй-
ственной деятельностью человека. От степени 
функционирования ферментов биотрансформа-
ции ксенобиотиков и регуляторных ферментов, 
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Исследования биохимических показателей водных организмов важны для понимания механиз-
мов их адаптивных реакций в ответ на воздействие факторов среды. Они также используются 
в комплексной оценке качества водной среды при воздействии, прежде всего антропогенном за-
грязнении. Целью работы является сравнительное изучение биохимических показателей морских 
беспозвоночных, отражающих нейротоксическое воздействие, процесс антиоксидантной защиты 
и функционирование системы биотрансформации. Эти показатели принято считать “биомаркера-
ми стресса” водных организмов. В качестве модельных были выбраны широко распространенные 
беломорские виды: Gammarus oceanicus (Amphipoda: Malacostraca), Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia) 
и Mya arenaria (Myoida: Bivalvia). В конце августа 2015–2016 гг. эти беспозвоночные были отобра-
ны из нескольких локаций литоральной зоны Кандалакшского залива Белого моря, включая ди-
кую литораль в условиях отсутствия видимого антропогенного влияния, и при различном уровне 
локального загрязнения: в отдалении от городского поселения (залив Малый Питкуль), на диком 
пляже в районе впадения р. Нивы, в районе порта г. Кандалакши у катерного пирса и у биостан-
ции “Картеш”. В дополнение проведено сравнение моллюсков (M. edulis), обитающих на литорали 
и в сублиторали (в составе аквакультуры мидий на канатах). Наибольшие уровни энзимной актив-
ности (каталаза, глутатион-S-трансферазы) и повышенные уровни перекисного окисления липи-
дов, показывающие состояние оксидативного стресса в организме амфипод и моллюсков, были 
определены для животных, живущих в устье р. Нивы и при локальном загрязнении нефтепродук-
тами в порту г. Кандалакши. По каждому показателю выявлены межвидовые различия в отклике 
на воздействие того или иного характера. Анализ главных компонент выявил две группы факто-
ров, объясняющих 81.08% вариабельности переменных. Основным фактором влияния оказалась 
река, снижающая соленость воды и привносящая в море загрязняющие элементы, повышая уров-
ни металлов (меди, цинка и свинца) в воде. Вторым важным фактором воздействия было локаль-
ное загрязнение местообитаний нефтепродуктами (моторными лодками), причем именно с этим 
фактором было связано изменение большего числа биохимических показателей моллюсков и ам-
фипод, свидетельствующих о состоянии стресса организмов. Результаты настоящего исследования 
подтверждают полезность применения биохимических показателей для оценки состояния морских 
беспозвоночных в условиях влияния стрессовых факторов среды, включая загрязнение, и высокую 
индикаторную значимость примененных биомаркеров.
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участвующих в реализации защитных реакций 
организма, зависит устойчивость разных видов 
гидробионтов к воздействию факторов внеш-
ней среды (Немова и др., 2014). Биомаркеры 
представляют собой молекулярные, биохимиче-
ские, клеточные и физиологические индикаторы 
стресса, вызванного загрязнением, измеряемые 
у организмов, обитающих или подвергающихся 
воздействию in situ (Timbrell, 1998). Биохимиче-
ские показатели – это своего рода биомаркеры 

“раннего предупреждения” о стрессе (Lehtonen 
et al., 2006; Havelková et al., 2008; Lushchak, 2011). 
Главное преимущество биомаркеров перед 
физико-химическими методами анализа – спо-
собность выявить биологические последствия 
действия отдельного взятого фактора или их 
совокупности, а относительно других биологи-
ческих методов (биотестирования и биоинди-
кации) – высокая чувствительность и оператив-
ность ответа, т. е. возможность зарегистрировать 
происходящие в биологической системе измене-
ния на ранних этапах действия факторов и при 
их низкой интенсивности (Чуйко, 2017).

Среди биомаркеров часто определяют как 
ферменты биотрансформации ксенобиотиков, 
так и регуляторные ферменты, являющиеся ин-
дикаторами нейротоксического воздействия, 
процесс антиоксидантной защиты и функцио-
нирование системы биотрансформации (Немова, 
Высоцкая, 2004; Klimova et al., 2019; Golovanova 
et al., 2019; Berezina et al., 2019). Каталаза (КАТ) 
является биомаркером, отражающим защитное 
функционирование системы антиоксидантной 
защиты. Еще одним широко используемым био-
маркером, связанным с антиоксидантной защи-
той, является глутатион-S-трансфераза (ГST), 
играющая ключевую роль в детоксикации ксе-
нобиотиков. Этот фермент действует в реакциях 
детоксикации фазы II, конъюгируя промежуточ-
ные продукты распада органических загрязните-
лей с глутатионом. Например, очевидное увели-
чение экспрессии генов, связанных с клеточным 
окислительным индексом в теле полихет при 
окислительном стрессе, что связано с воздей-
ствием Cu и Cd в донных отложениях и их повы-
шенными концентрациями в теле полихет (Won 
et al., 2012).

В случае если система антиоксидантной за-
щиты может адекватно реагировать на повы-
шенное производство активных форм кислоро-
да (АФК), вызванное, например, воздействием 
химических загрязнителей, происходит окисле-
ние макромолекул, которое можно обнаружить 

путем измерения уровня перекисного окисле-
ния липидов (ПОЛ), показывающего поврежде-
ние липидов в биологических мембранах. По-
вреждение мембранных липидов происходит 
в процессе, возникающем в результате реакций 
АФК с образованием гидроперекисей липидов, 
которые расщепляют двойные связи ненасы-
щенных жирных кислот. Гидропероксиды ли-
пидов затем могут расщепляться до альдегидов, 
таких как малоновый диальдегид, который лег-
ко вступает в реакцию с белками и ДНК. Пе-
рекисное окисление липидов служит хорошим 
индикатором окислительного повреждения 
моллюсков и полихет под воздействием метал-
лов (Freitas et al., 2012). Окислительный стресс 
является потенциальным модулятором защит-
ной системы водных организмов, а биомаркеры 
могут быть полезны в качестве сигналов ранне-
го предупреждения для биомониторинга окру-
жающей среды (Regoli, 1998). Снижение актив-
ности (ингибирование) ацетилхолинэстеразы 
(АХЭ) свидетельствует о нейротоксических эф-
фектах у организмов (Binelli et al., 2006; Nunes, 
2011; Ковыршина, Руднева, 2014). Таким обра-
зом, биохимические реакции в ответ на стрессо-
вое воздействие достаточно давно используются 
в качестве индикаторов загрязнения металлами 
и другими веществами и признаются одними 
из современных и продвинутых методов мони-
торинга загрязнений. Однако очевидные меж-
видовые различия в реакциях на стресс и регио- 
нальная специфика условий среды, влияющая 
на базовый уровень биохимических показателей, 
требуют детальных сравнительных исследований. 
Сложность активного внедрения биомаркерного 
метода в программы мониторинга водных объек-
тов определяется тем, что в природных условиях 
водные организмы, как правило, подвергаются 
воздействию смеси загрязняющих веществ в со-
четании с природными факторами, способными 
влиять на биохимическую реакцию как аддитив-
но, так и антагонистически.

Исследования биологического воздействия 
загрязнения на морскую биоту арктических мо-
рей очень скудны по сравнению с морями уме-
ренного климата (Dietz et al., 2019), особенно 
мало сведений об использовании биомаркеров 

“раннего предупреждения” о стрессе для орга-
низмов, т. е. основанных на биохимических ре-
акциях (Camus et al., 2003; Lysenko et al., 2014). 
Белое море – уникальная полузамкнутая мор-
ская акватория на северо-западе России, слу-
жащая транспортными воротами в Арктику. 



	 БИОМАРКЕРЫ СТРЕССА У МАССОВЫХ ПРИБРЕЖНЫХ АМФИПОД... � 447

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  	 том 85	 № 6	 2024

По климатическим особенностям это море 
можно рассматривать как модель арктической 
экосистемы (Филатов и др., 2011). В последние 
десятилетия экосистема моря, ранее считавша-
яся незагрязненной и в значительной степени 
не тронутой человеческой деятельностью, пре-
терпевает негативные изменения в результате 
климатических перестроек и растущего антро-
погенного воздействия. Развитие промышленно-
сти, сельского хозяйства, транспорта и туризма 
является основной причиной поступления био-
генных и загрязняющих веществ в прибрежные 
воды (Cobelo-García et al., 2006). После попада-
ния в море через прямые сбросы из диффузных 
источников, впадающие реки или из атмосферы 
с осадками эти вещества могут адсорбироваться 
взвешенными твердыми частицами, что приво-
дит к локальному повышению концентраций 
загрязняющих веществ в прибрежных районах 
и в составе донных отложений.

Морские беспозвоночные, населяющие при-
брежные районы, могут быть предваритель-
но адаптированы к кратковременному стрессу 
окружающей среды благодаря их значительной 
устойчивости ко многим абиотическим фак-
торам: температуре, солености, питательным 
веществам и кислороду (Gray, Elliott, 2009). 
Обитание в условиях, близких к критическим 
пределам экологической толерантности, мо-
жет снижать адаптивные возможности таких 
организмов к дополнительным неблагоприят-
ным воздействиям, в том числе к загрязнению 
(Chevin et al., 2010). В настоящем исследовании 
изучены биохимические реакции трех видов бе-
ломорских беспозвоночных: съедобной мидии 
Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia), песчаного мол-
люска Mya arenaria (Myoida: Bivalvia) и океаниче-
ского гаммаруса Gammarus oceanicus (Amphipoda: 
Malacostraca) – в градиенте солености и локаль-
ного загрязнения в Кандалакшском заливе.

Целью работы является сравнительное из-
учение биохимических показателей морских 
беспозвоночных, отражающих эффекты нейро-
токсического воздействия, процесс антиокси-
дантной защиты и функционирование системы 
биотрансформации. Все виды, выбранные для 
данного исследования, обладают большим ин-
дикаторным потенциалом для использования 
в оценке состояния среды обитания. Мидии 
ведут прикрепленный образ жизни и использу-
ют фильтрационный способ питания, накапли-
вая микроэлементы и органические вещества 
из водной среды, они широко используются 

в биоиндикации водной и придонной зоны моря 
(Beyer et al., 2017). Мии (Mya arenaria) и амфипо-
ды (Gammarus oceanicus) являются представителя-
ми донной инфауны, питающимися частичками 
донных отложений (Camus et al., 2003; Berezina, 
2023). Находясь в тесном взаимодействии с грун-
тами, они наиболее четко отражают состояние 
донных отложений. Все три вида – обитатели 
приливно-отливной (литоральной) зоны Белого 
моря, способные существовать при значитель-
ных изменениях характеристик среды, в первую 
очередь температуры и солености. Являясь пой-
килоосмотическими организмами (т. е. осмокон-
формерами), моллюски и амфиподы не способ-
ны регулировать осмотическую концентрацию 
полостной жидкости и поддерживают состоя-
ние, близкое к изотонии, в диапазоне солености 
внешней среды, соответствующей зоне адапта-
ции (Бергер, 1986). Мидии и мии являются фа-
культативными анаэробами, т. е. используют 
кислород, если он имеется, но могут выживать 
и при полном отсутствии кислорода, в анок-
сийных условиях, переходя в неблагоприятных 
условиях к анаэробному метаболизму (Хочачка, 
Сомеро, 1988; Фокина и др., 2011). В отличие 
от них, амфиподы, как и другие ракообразные, 
обладают активным дыханием, требующим по-
стоянного обновления кислорода, и чувстви-
тельны к гипоксии (Berezina, 2023).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Район исследования. Кандалакшский залив – 
один из четырех крупных заливов Белого моря. 
Это мелководная (<300 м)  солоноватая часть 
моря из-за значительного поступления пресной 
воды из многих рек, в том числе из самой круп-
ной р. Нивы и некоторых более мелких. Район 
исследований – мелководный (максимальная 
глубина <20 м) район залива, который отделен 
от открытой части комплексом островов, что 
существенно смягчает уровень волнового воз-
действия. Верхняя часть залива получила статус 
Рамсарских водно-болотных угодий междуна-
родного значения, поскольку характеризуется 
особым микроклиматом и стало излюбленным 
местообитанием и гнездованием перелетных 
водоплавающих птиц. Река Нива протекает че-
рез Кольский полуостров (Мурманская обл.) 
в Кандалакшский залив недалеко от г. Кандалак-
ши. На берегу реки расположена Кольская АЭС 
(г. Полярные Зори).
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Рис. 1. Карта-схема района исследования с указанием мест отбора материала.

Город Кандалакша с населением 40 000 че-
ловек расположен в вершине Кандалакшско-
го залива в северо-западной части Белого моря 
и является крупнейшим населенным пунктом 
в этом районе. На водосборе расположен круп-
ный завод по выплавке первичного алюминия 
(Al), завод производит 72 000 т алюминия в год, 
занимая 15‑е место по мощности в Российской 
Федерации (сайт РУСАЛа, https://rusal.ru/about/
geography/kandalakshskiy-alyuminievyy-zavod-kaz/). 
Потенциальное воздействие металлургического 
завода вместе с другими местными предприяти-
ями и стоком рек, несущих загрязняющие веще-
ства из других промышленных и горнодобываю-
щих районов Кольского полуострова, могут быть 
источниками значительного антропогенного 
загрязнения. Кроме того, поскольку город был 
ключевой гаванью в этом районе, здесь действо-
вал нефтяной терминал, и на этот район потен-
циально может повлиять загрязнение от его про-
шлой деятельности.

Отбор проб. Моллюски M. edulis, M. arenaria 
и бокоплавы G. оceanicus собраны в конце авгу-
ста 2014 и 2015 гг. на пяти участках (станции 1–6; 
рис. 1). Амфипод (длина тела самцов 18–22 мм) 
и мидий (длина раковины 44–52 мм) собирали 
вручную в зоне фукусов на каменисто-песчаной 
литорали во время отлива, а мий (48–56 мм) – 
из грунта при помощи лопаты.

Все виды были отобраны в количестве 
по 20  особей на каждом из участков (1, 3–6; 
рис. 1). На одном из участков (в районе биостан-
ции “Картеш”) мидии были отобраны из раз-
ных местообитаний: в прибрежной зоне моря 
(на литорали), периодически подвергающейся 
воздействию приливно-отливных течений (ст. 1), 
и на искусственных субстратах в составе мари-
культуры, расположенной в сублиторали (ст. 2).

Моллюсков переносили на лед и препариро-
вали: пищеварительные железы и жабры быстро 
вырезали для измерения биомаркеров, немедлен-
но замораживали при –70°C и транспортировали 
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в лабораторию в изотермическом боксе с сухим 
льдом. Амфипод промывали водой Milli-Q и так-
же в замороженном виде (–70°C) транспортиро-
вали в лабораторию. В лаборатории все образцы 
содержали при температуре –80°C и анализиро-
вали спустя два-три месяца.

Биомаркеры. Все анализы молекулярных 
биомаркеров выполняли на базе Лаборатории 
биомаркеров (Институт окружающей среды 
Финляндии, г.  Хельсинки). У изучаемых ви-
дов моллюсков (мидий и мий) отбирали ткани 
для определения биомаркеров каталазы (КАТ), 
глутатион-S-трансферазы (ГSТ) и перекисного 
окисления липидов (ПОЛ), в то время как аце-
тилхолинэстеразу (АХЭ) определяли в жабрах 
моллюсков согласно методике, описанной ранее 
(Turja et al., 2020). Показатели активности вы-
бранных маркеров могут иметь различия в за-
висимости от локализации отбора пробы ткани/
органа. Так, у амфипод ранее показаны хорошо 
выраженные различия в активности перокси-
дазы, связанные с отделами тела, меньшие раз-
личия в активности каталазы и отсутствие раз-
личий в активности глутатион-S-трансферазы 
между разными отделами тела (Timofeyev, 2006). 
Поскольку в цели работы не входило сравнение 
показателей между амфиподами и моллюска-
ми, амфиподы были взяты в анализы целиком 
из-за мелких размеров и малого объема тканей, 
а у моллюсков двух видов для анализов были 
отобраны одни и те же ткани. Металлы и другие 
загрязняющие вещества поглощаются в первую 
очередь жабрами и мантией, которые находятся 
в прямом контакте с внешней водой, таким об-
разом жабры моллюсков первыми подвергаются 
токсической атаке и развитию нейротоксическо-
го эффекта, определяемого по снижению актив-
ности фермента АХЭ (Кабдрахманова, Утепка-
лиева, 2018). Например, более высокие уровни 
токсичных металлов (кадмия) обнаружены в жа-
брах по сравнению с гепатопанкреасами (пище-
варительной железой) моллюсков, что можно 
объяснить расположением этих тканей и пря-
мым контактом с внешней водой (Huang et al., 
2020). Пищеварительная железа моллюсков на-
капливает вредные вещества в меньшем объеме, 
чем жабры, но в длительном периоде гистологи-
ческие изменения происходят у двустворчатых 
моллюсков именно в гепатопанкреасе, метабо-
лически наиболее активном органе, отвечающем 
за пищеварительную ферментативную актив-
ность, а также биотрансформацию (детоксика-
цию) различных органических и неорганических 

токсичных веществ, а повреждение этой желе-
зы приводит к развитию оксидативного стресса 
(Seen, 2021). Традиционно биомаркеры оксида-
тивного стресса моллюсков измерялись в гепа-
топанкреасе (Viarengo, 1991), а также в жабрах 
(Kwok et al., 2012; Сухаренко и др., 2017, и др.).

Пищеварительные железы мидий и мий 
(6– 12 проб) гомогенизировали в калий-фосфат-
ном буфере (100 мМ, рН 7.4), а жабры (n = 12)  
в натрий-фосфатном буфере (200 мМ, рН 7.0), со-
держащем 0.1% Тритона-Х. Тело одной или двух 
особей G. оceanicus гомогенизировали в 50 мМ 
калий-фосфатном буфере, включающем 2 мМ 
ЭДТА (рН 7.5). При 4°C центрифугировали при 
10 000 g в течение 20 мин. Супернатанты анализи-
ровали сразу или хранили при –80°C для после-
дующего анализа.

Активность глутатион-S-трансферазы опреде-
ляли согласно методике, описанной ранее (Habig 
et al., 1974) путем измерения скорости образо-
вания хлородинитробензола ([CNDB]-глутати-
она [GSH]) при 340 нм. В реакции использова-
ли конечные концентрации 1 мМ CNDB (Sigma 
237329) и 1 мМ GSH (Sigma G6529) в калий-
фосфатном буфере (100 мМ, pH 7.0). Актив-
ность каталазы измеряли методом Клэйборна 
(Claiborne, 1985) путем разложения перекиси 
водорода (H2O2) при 240 нм.

Уровни ПОЛ измеряли по выработке веществ, 
реагирующих с тиобарбитуровой кислотой 
(ТБАР) по методу Окавы (Ohkawa et al., 1979). 
Реакционная смесь содержала 0.24 М трихло-
руксусной кислоты (Riedel de Haën 33731), 60 мМ 
Трис-HCl с 0.1 мМ DTPA и 16 мМ 2‑тиобарбиту-
ровой кислоты (Sigma T5500). Количество ТБАР 
измеряли путем измерения оптической плотно-
сти при 535 нм.

Анализ активности АХЭ в жабрах моллюсков 
и теле амфипод выполняли по методу, описанно-
му ранее (Leiniö, Lehtonen, 2005) с использова-
нием субстратов ацетилтиохолин йодида по ме-
тоду Эллмана (Ellman et al., 1961) с модифика-
цией Меннило (Mennillo et al., 2017). Значения 
активности АХЭ выражены в эквивалентах аце-
тилхолина (нмоль/мин мг протеина), единица 
соответствует гидролизу 75 нмоль ацетилхолина.

Концентрацию белка измеряли методом 
Брэдфорда (Bradford, 1976) с использованием 
стандарта BSA (бычий сывороточный альбумин). 
Все измерения проводили на микропланшетах 
с использованием спектрофотометра TECAN 
Infinite‑200 с программой Magellan.
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Измерение одной пробы для каждого мо-
лекулярного биомаркера проводили в четырех 
аналитических повторах. Все используемые хи-
микаты и реагенты имели аналитическую сте-
пень чистоты и были приобретены у компании 
Sigma-Aldrich Chemicals (Штайнхайм, Германия), 
за исключением реагента Брэдфорда, который 
был приобретен у Bio-Rad Laboratories, Inc.

Все показатели представлены как медиа-
на ± стандартное отклонение. Различия в пока-
зателях между станциями анализировали с по-
мощью непараметрического критерия Краске-
ла–Уоллиса, а затем U-критерия Манна–Уитни 
для парных сравнений. Уровень значимости был 
установлен на уровне p < 0.05. Проведен анализ 
главных компонент для выявления основных 
факторов, влияющих на вариабельность всей со-
вокупности переменных с использованием ста-
тистического пакета Statistica 12.0.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Соленость воды заметно отличалась между 
точками отбора проб: самые низкие уровни на-
блюдались вблизи устья р. Нивы (12‰), а самые 
высокие – на эталонном участке, на Терском 
берегу Кандалакшского залива (26‰), где со-
леность была лишь немного выше, чем в райо-
не биостанции “Картеш” (24‰; табл. 1). Наи-
большему влиянию локального загрязнения 
подвержена литораль на ст.  6, расположенная 
в районе порта г. Кандалакши у лодочного пир-
са, тут обнаружено наибольшее содержание не-
фтепродуктов в воде. Самые высокие концен-
трации металлов и превышение ПДК по меди, 
свинцу и кадмию отмечены в районе впадения 
р. Нивы (табл.  1). Сходное распределение за-
грязненных участков прослеживается в районе 

г. Кандалакши, т. е. выявление наибольших кон-
центраций тяжелых металлов в воде в районе 
смешения морских и речных вод отмечено здесь 
и ранее (Lysenko et al., 2014). Наименее загряз-
нена этими веществами вода на двух участках – 
в районе биостанции “Картеш” (ст. 1) и ненасе-
ленного берега на Терском берегу Кандалакш-
ского залива (ст. 3), их можно рассматривать как 
эталонные участки.

Биомаркеры. Заметные биохимические реак-
ции наблюдались у всех видов вдоль предпола-
гаемого градиента солености воды и условного 
загрязнения местообитаний. Повышенные вели-
чины активности каталазы были выявлены для 
амфипод на ст. 5 и 6 (рис. 2), они не различались 
между собой, но были существенно выше, чем 
на фоновом участке (табл. 2).

Величины активности каталазы у ми-
дий на участках с распресненной водой 
(4,  5  и 6)  были в 1.5–2 раза выше (р  < 0.05; 
табл. 2), чем на ст. 3 (рис. 2). Кроме того, эти 
величины отличались от мидий с литорали 
у биостанции “Картеш”, где они были значимо 
ниже, чем в районе г. Кандалакши и на фоновом 
участке (ст.  3). Отличия активности каталазы 
у мий, отобранных на ст. 1 и 3, были незначимы-
ми (табл. 2), но величины ее активности у мий 
в районе эстуарного участка (ст. 4, 5 и 6) были 
значимо выше, чем на остальных участках. 
По этому показателю также различны мидии, 
взятые из аквакультуры и в литорали на одном 
и том же участке в районе “Картеша”.

Различия в активности ГSТ были выявлены 
для всех видов между участками в районе впа-
дения р. Нивы и условно фоновым участком 
3 (рис. 3). Для мидий и мий значимыми были 
и различия между фоновым участком и участ-
ком 6. По сравнению с фоновым участком 

Таблица 1. Соленость (S,‰) и относительное содержание нефтепродуктов и металлов в воде (доля 
по отношению к региональным нормативам предельно допустимой концентрации, ПДК) на станциях отбора 
беспозвоночных

Станция Место S НП Cu Zn Cd Pb
1 Картеш, литораль 24 <0.1 0.5 0.2 <0.1 <0.1
2 Картеш, искусственные субстраты 24 – – – – –
3 Терский берег 26 <0.1 0.3 0.2 <0.1 0.2
4 Пляж “Лабиринт” 17 <0.1 0.5 0.4 0.2 0.7
5 Устье р. Нивы 12 0.28 2.05 2 1.1 1.6
6 Район Порта 14 0.8 0.5 0.4 0.3 1.01

Примечание. ПДК для нефтепродуктов (НП) – 50.0 мкг/л, меди (Cu) – 1.40 мкг/л, цинка (Zn) – 7.0 мкг/л, кадмия (Cd) – 
0.37 мкг/л, свинца (Pb) – 11 мкг/л.
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Рис.  2. Активность каталазы (КАТ, мкмоль/мин протеин) у трех изученных видов (M. edulis, M. аrenaria 
и G. оceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале августа 2016 г. 
(3–6). Статистическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

Рис.  3. Активность глутатион-S-трансферазы (ГSТ, нмоль/мин протеин) у трех изученных видов (M. edulis, 
M. arenaria и G. oceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале 
августа 2016 г. (3–6). Статистическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

наблюдалось повышение уровней активно-
сти глутатион-S-трансферазы амфипод на 26%, 
а мидий и мий – на 26–61 и 68–145% соответ-
ственно. Различия между беспозвоночными всех 
видов, собранных на “Картеше” (ст. 1) и фоно-
вом участке (ст. 3), были статистически недосто-
верными (все p > 0.05; табл. 2). Также не отлича-
лись по этому показателю мидии с литоральных 
и сублиторальных зон (Картеш).

Наиболее отчетливые различия в уровне ПОЛ 
между участками выявлены для мидий (рис. 4), 
отмечены значимо более высокие уровни между 

фоновым участком и станциями 5 и 6. Такие же 
различия отмечены для “картешанских” ми-
дий и особей со всех остальных участков (все 
p < 0.005; табл. 2). Для амфипод эти различия 
были значимыми только между ст. 1 и 6 и ст. 3 
и 6, на последней отмечалось статистически зна-
чимое повышение в величинах этого показате-
ля (р = 0.01 и 0.03; табл. 2). Сходные тенденции 
в динамике величин ПОЛ выявлены и в случае 
мий (р = 0.002).

Для мидий реакции со стороны АХЭ не было 
обнаружено (р  > 0.05; табл.  2), в то время как 
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Таблица 2. Результаты теста показателей (КАТ, ГST, ПОЛ и АХЭ) изученных видов (G.o. – Gammarus oceanicus, 
M.e. – Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria) по тесту Краскела–Уоллиса (K-W тест) с последующим попарным 
сравнением по U-критерию Манна–Уитни (U-тест) между беспозвоночными на станциях 1–6

Показатель, K-W тест Станции
Станции

2 3 4 5 6

КАТ G.o.
H = 17.61, p = 0.001

1 – 0.003 0.007 0.125 0.011
2 – – – – –
3 – 0.609 0.011 0.030
4 – 0.055 0.798
5 – 0.201

ГST G.o.
H = 19.34, p < 0.001

1 – 0.419 0.341 0.000 0.019
2 – – – –
3 – 0.857 0.003 0.194
4 – 0.002 0.1729
5 – 0.054

ПОЛ G.o.
H = 10.56, p = 0.032

1 – 0.689 0.093 0.174 0.013
2 – – – – –
3 – 0.093 0.262 0.031
4 – 0.936 0.128
5 – 0.230

АХЭ G.o.
H = 9.77, р = 0.044

1 – 0.406 0.798 0.125 0.125
2 – – – – –
3 – 0.250 0.898 0.041
4 – 0.201 0.523
5 – 0.002

КАТ M.e.
H = 38.30, p < 0.001

1 0.010 <0.001 0.002 <0.001 <0.001
2 <0.001 <0.001 <0.001 <0.001
3 0.038 0.030 0.026
4 0.916 0.104
5 0.275

ГST M.e.
H = 29.86, p ≤ 0.001

1 0.494 0.066 0.318 0.003 0.001
2 0.024 0.269 0.001 0.001
3 0.958 0.010 0.001
4 0.066 0.001
5 0.031

ПОЛ M.e.
H = 34.65, p ≤ 0.001

1 0.654 0.002 0.005 0.002 0.002
2 0.002 0.011 0.002 0.002
3 0.898 0.002 0.007
4 0.002 0.011
5 0.125

АХЭ M.e.
H = 1.53, p = 0.910

1 1.00 0.52 0.52 1.00 1.00
2 0.70 0.31 0.90 0.80
3 0.61 1.00 0.52
4 0.61 0.37
5 0.80

КАТ M.a.
H = 31.51, p ≤ 0.001

1 – 0.875 0.001 0.002 0.001
2 – – – – –
3 – 0.001 0.002 0.001
4 – 0.004 0.958
5 – 0.005
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Таблица 2. Окончание

Показатель, K-W тест Станции
Станции

2 3 4 5 6

ГST M.a.
H = 24.98, p ≤ 0.001

1 – 0.689 0.005 0.005 0.005
2 – – – – –
3 – 0.005 0.005 0.005
4 – 0.575 0.008
5 – 0.005

ПОЛ M.a.
H = 23.08, p ≤ 0.001

1 – 0.097 0.055 0.005 0.002
2 – – – – –
3 – 1.000 0.160 0.002
4 – 0.055 0.002
5 – – 0.003

АХЭ M.a.
H = 9.01, p = 0.060

1 – 0.371 0.083 0.563 0.128
2 – – – – –
3 – 0.051 0.958 0.035
4 – 0.104 0.674
5 – 0.066

Примечание. Таблица показывает попарные сравнения между станциями, поэтому пары 1–1, 2–2, 3–3, 4–4, 5–5, 6–6 
не показаны. Значимые различия выделены жирным шрифтом. Показатели р для U-теста находятся на пересечении строк 
и столбцов. Знак “–” означает отсутствие данных.
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Рис. 4. Показатели активности перекисного окисления липидов (ПОЛ, нмоль ТБАР/г сырой массы) у трех изучен-
ных видов (M. edulis, M. arenaria и G. oceanicus) на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском 
заливе в начале августа 2016 г. (3–6). Статистические различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

для амфипод со ст. 6 выявлено значимое пони-
жение активности этого фермента по сравнению 
с фоновым участком (ст. 3, р = 0.041) и устьевым 
участком (ст. 5, р = 0.002). В целом активность 
этого фермента была намного ниже в жабрах 
моллюсков, чем в теле амфипод (рис.  5). Тем 
не менее у мий, так же как и у амфипод, выяв-
лено снижение активности АХЭ на ст. 6 по срав-
нению со ст. 3 (р = 0.035).

Анализ главных компонент выявил две груп-
пы факторов (PC1 и PC2; табл. 3), объясняющих 

81.08% вариабельности переменных. Основным 
фактором влияния была река, снижающая соле-
ность воды и привносящая в море загрязняю-
щие элементы, повышая уровни металлов (меди, 
цинка и свинца) в воде. Вторым важным факто-
ром (PC2) воздействия было локальное загряз-
нение местообитаний нефтепродуктами (мотор-
ными лодками), причем именно с этим вторым 
фактором было связанно изменение большего 
числа биохимических показателей моллюсков 
и амфипод, свидетельствующих о состоянии 
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стресса организмов. ГSТ амфипод, ПОЛ и АХЭ 
мидий были тесно связаны с содержанием ме-
таллов (кадмий и свинец) и соленостью воды 
и объединялись в один кластер (PC1), тогда как 
ПОЛ и АХЭ амфипод, ГSТ мидий, а также КАТ, 
ГSТ и ПОЛ мий тесно коррелировали с содер-
жанием в воде нефтепродуктов (табл. 3, рис. 6). 
Связь с соленостью была отрицательной, что 
подтверждается наибольшим содержанием ме-
таллов в районе впадения реки при самой низ-
кой солености воды. В целом подтверждается 
более высокая чувствительность амфипод (ПОЛ, 
АХЭ) и мий (КАТ, ГSТ, ПОЛ) к загрязнению не-
фтепродуктами (ст. 6), а мидий (ПОЛ и АХЭ) – 
к распресненной воде и повышенным концен-
трациям металлов в воде (ст. 5). Повышенные 
уровни ГSТ также свидетельствуют о развитии 
стрессовой реакции под действием тяжелых ме-
таллов у амфипод в условиях загрязнения и у ми-
дий при загрязнении нефтепродуктами.

ОБСУЖДЕНИЕ

Использование биохимических показателей 
в настоящее время востребовано в программах 
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Рис. 5. Активность АХЭ (нмоль/мин мг протеина) у трех изученных видов (M. edulis, M. arenaria и G. oceanicus) 
на биостанции “Картеш” (1 и 2) в сентябре 2015 г. и в Кандалакшском заливе в начале августа 2016 г. (3–6). Стати-
стическая различия между участками показаны в табл. 2 при р < 0.05.

Рис. 6. Анализ главных компонент и связанность пере-
менных по двум основным факторам. 1 – КАТ G.o., 2 – 
КАТ M.e., 3 – КАТ M.a., 4 – ГST G.o., 5 – ГST M.e., 6 – 
ГST M.a., 7 – ПОЛ G.o., 8 – ПОЛ M.e., 9 – ПОЛ M.a., 
10 – АХЭ G.o., 11 – АХЭ M.e., 12 – АХЭ M.a., 13 – соле-
ность воды, 14 – нефтепродукты, 15 – Cu, 16 – Zn, 17 – 
Cd, 18 – Pb. Обозначения для видов: G.o. – Gammarus 
oceanicus, M.e. – Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria. Пе-
ременные: Active – активные, Suppl. – дополнительные.

Таблица 3. Факторные нагрузки (PC1 и PC2) переменных изученных видов (G.o. – Gammarus oceanicus, M.e. – 
Mytilus edulis, M.a. – Mya arenaria), основанные на корреляциях между ними

Переменные КАТ G.o. КАТ M.e. КАТ M.a. ГST G.o. ГST M.e. ГST M.a. ПОЛ G.o. ПОЛ M.e. ПОЛ M.a.
PC1 0.22 0.52 0.09 0.96 0.32 0.21 0.24 0.87 0.06
PC2 −0.27 0.58 0.89 0.18 0.86 0.97 0.96 0.42 0.89
Переменные АХЭ G.o. АХЭ M.e. АХЭ M.a. S НП Cu Zn Cd Pb
PC1 0.39 0.80 0.68 –0.70 0.10 0.97 0.99 0.99 0.88
PC2 –0.89 0.02 –0.70 −0.68 0.85 −0.08 −0.03 0.05 0.47

Примечание. Нагрузки переменных, отмеченные жирным шрифтом, являются значимыми (> 0.70).
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экологического мониторинга в качестве сигна-
лов раннего предупреждения об экологическом 
стрессе (Cajaraville et al., 2000; Nunes et al., 2015). 
Эти инструменты могут дать представление 
о физиологическом состоянии организмов, выя-
вить пространственные тенденции, что позволя-
ет проводить многомасштабную оценку качества 
экосистемы. Биохимические маркеры, не просто 
сигнализирующие о присутствии ксенобиотиков 
с биологической активностью, могут дать кон-
кретное представление о процессах и механиз-
мах, которые нарушаются или модифицируют-
ся под воздействием факторов среды. Ответная 
реакция организма реализуется за счет измене-
ния основных метаболических путей: обмена 
запасных и мембранных липидов, белкового ме-
таболизма, а также энергопродукции – синтеза 
важнейшей энергетической валюты клетки АТФ, 
интенсивность которого определяется активно-
стью ферментов энергетического метаболиз-
ма (Хочачка, Сомеро, 1988; Немова и др., 2014). 
Биохимические показатели (активность фермен-
тов, концентрация биологически активных сое-
динений), определенные в данном исследовании, 
позволили судить о состоянии организма амфи-
под и моллюсков. Заметные изменения всех из-
меренных биомаркеров наблюдались у всех ис-
следованных видов вдоль градиента загрязнения 
и солености воды.

Было выявлено увеличение активности КАТ, 
ГSТ и уровня ПОЛ у этих беспозвоночных на од-
них и тех же участках, свидетельствующее о раз-
витии состояния оксидативного стресса и ком-
пенсаторного ответа организма на действие 
неблагоприятных факторов. Вместе с тем ре-
акция метаболических процессов у модельных 
объектов различается в зависимости от таксо-
номической принадлежности организма и био-
химической реакции. Активность КАТ в жабрах 
у M.  edulis и M. arenaria, указывающая на по-
вышенный уровень продукции активных форм 
кислорода (АФК) и окислительного стресса, де-
монстрирует самые высокие уровни на участках 
влияния р. Нивы (соленость 12–17‰). На актив-
ность каталазы G. oceanicus (повышенные уров-
ни) влияла пониженная соленость (12‰) в устье 
р. Нивы. Эти величины значимо выше величин 
KAT для всех видов, отобранных в отдалении 
от реки, при обычной солености моря (24–26‰). 
В многочисленных исследованиях показано, что 
пониженная соленость эстуарных вод является 
важным фактором, влияющим на физиологиче-
ские процессы двустворчатых моллюсков, такие 

как обмен белков и липидов (Fokina et al., 2014). 
Так, кратковременное воздействие низкой со-
лености воды (6–14‰) вызывало окислитель-
ный стресс в гемоцитах и жабрах другой мидии 
Mytilus galloprovincialis (Gostyukhina et al., 2023). 
У двустворчатых моллюсков реакции на анизо-
осмотические состояния часто связаны с избы-
точным образованием АФК, процессами пере-
кисного окисления липидов и изменением ак-
тивности антиоксидантных ферментов в тканях.

Концентрации микроэлементов в водной тол-
ще и донных отложениях Белого моря обычно 
находятся в пределах концентраций, отнесенных 
к незагрязненным морским акваториям. Однако 
в районе устья р. Нивы были определены повы-
шенные концентрации растворенных металлов 
(Сu, Zn и Pb). ПОЛ мидий и ГSТ амфипод пока-
зывали наибольшую стресс-реакцию при повы-
шенных содержаниях тяжелых металлов и самой 
низкой солености воды. Другие исследования 
беспозвоночных в лабораторных и полевых ус-
ловиях также показали, что воздействие различ-
ных металлов увеличивает внутриклеточную вы-
работку АФК и может привести к окислительно-
му стрессу (Freitas et al., 2012; Lysenko et al., 2014; 
Klimova et al., 2019). Ким и Ли (Kim, Lee, 2018) 
выяснили, что токсичность металлов для водных 
животных может быть связана с блокированием 
ими окислительного фосфорилирования, исто-
щением запасов глутатиона и ингибированием 
антиоксидантной ферментативной активности. 
У мидии была выявлена положительная корреля-
ция величин АХЭ с переменными главной ком-
поненты 2 (влияние реки), что может быть след-
ствием воздействия повышенных концентраций 
металлов (Cu, Pb), которые могут влиять на ак-
тивность АХЭ (Frasco et al., 2005; Amer et al., 2022).

Ингибирование АХЭ, наблюдаемое у G. oceanicus  
и M. аrenaria при действии нефтепродуктов,  
у M. edulis не наблюдалось. Повышенные величи-
ны ПОЛ G. oceanicus и M. arenaria на участке с ви-
димыми следами нефтепродуктов в воде и грунте 
свидетельствовали об усилении метаболизма ксе-
нобиотиков и окислительном повреждении ма-
кромолекул. Кроме того, снижение уровня актив-
ности АХЭ у обоих видов показывает нейротокси-
ческие эффекты при таких условиях. Активности 
КАТ и ГSТ мии были гораздо выше на этом участ-
ке по сравнению с другими станциями. Накопле-
ние продуктов распада нефти происходит в осад-
ках, к которым приурочены эти виды (Camus et al., 
2003), что и повышает их чувствительность к этому 
загрязнению, в сравнении с мидиями.
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Видоспецифичная разница в реакции на не-
благоприятные факторы связана с рядом причин, 
включая различия в микросредах обитания, спо-
собе питания, уровне подвижности, а также чув-
ствительности видов к различным типам загряз-
няющих веществ. Прикрепленные фильтраторы 
M. edulis подвергаются воздействию загрязняю-
щих веществ, передающихся через воду в рас-
творенной форме и частицы пищи, через жабры. 
Донные детритофаги M. аrenaria вытягивают си-
фон на поверхность осадка и питаются частицами 
с придонного пограничного слоя, где могут нака-
пливаться жирорастворимые загрязнители, такие 
как микроэлементы комплексов металлов и ор-
ганические вещества (в том числе углеводороды). 
В отличие от двустворчатых моллюсков, всеядные 
амфиподы G. оceanicus активно передвигаются 
в грунте и воде, поедая частицы детрита с поверх-
ности, а также мелкие живые организмы.

В заключение отметим, что исследования мо-
лекулярных биомаркеров позволяют выяснить ме-
ханизмы развития адаптивных биохимических ре-
акций у водных животных в ответ на воздействие 
неблагоприятных изменений водной среды. При-
менение таких показателей может быть весьма пер-
спективно для оценки эффектов загрязнения мор-
ской среды металлами и нефтепродуктами, но важ-
но учитывать индикационный потенциал каждого 
вида, используемого в качестве тестового объекта, 
поскольку то, что отражают те или иные реакции 
организма, зависит от образа его жизни и индиви-
дуальных физиологических особенностей.
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Studies of the biochemical parameters of aquatic organisms are important for understanding the 
mechanisms of their adaptive reactions in response to the influence of environmental factors. They are 
also used in a comprehensive assessment of the quality of the aquatic environment under the influence of 
anthropogenic pollution. The purpose of the work is a comparative study of the biochemical parameters 
of marine invertebrates, showing neurotoxic effects, the process of antioxidant protection, and the 
functioning of the biotransformation system. These indicators are considered “biomarkers of stress” in 
aquatic organisms. Widespread White Sea species were chosen as model species: Gammarus oceanicus 
(Amphipoda: Malacostraca), Mytilus edulis (Mytilida: Bivalvia), and Mya arenaria (Myoida: Bivalvia). 
At the end of August 2015–2016, these invertebrates were collected from several locations of the littoral 
zone of the Kandalaksha Bay of the White Sea: the wild littoral in the absence of visible anthropogenic 
influence, and with different levels of local pollution (far from an urban settlement (Maly Pitkul Bay), on 
a wild beach near the confluence of the Niva River, near the port of Kandalaksha at the boat pier, and at 
the Kartesh biological station). In addition, a comparison was made between molluscs (M. edulis) living 
in the intertidal and subtidal zones (as part of mussel rope aquaculture). The highest levels of enzyme 
activity (catalase, glutathione-S-transferase) and increased levels of lipid peroxidation, indicating the 
state of oxidative stress in the amphipods and molluscs, were determined for animals living at the mouth 
of the Niva River and local pollution with oil products in the port of Kandalaksha. For each indicator, 
interspecies differences in response to impacts of one nature or another were found. Principal component 
analysis revealed two factors that explained 81.08% of the variability of the variables. The main influencing 
factors were the river reducing the salinity of the water and introducing pollutants into the sea, increasing 
the levels of metals (copper, zinc, and lead) in the water. The second important impact factor was local 
pollution of habitats with oil products (motor boats), and it was this second factor that was associated with 
changes in a large number of biochemical parameters of molluscs and amphipods, indicating the state 
of stress in organisms. The results of this study confirm the usefulness of using biochemical indicators 
of marine invertebrates to assess their condition under the influence of environmental stress factors, 
including pollution, and the high indicator significance of the applied biomarkers.


