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Аннотация. Исследовали особенности адаптации молоди радужной форели Parasalmo (Oncorhynchus) 
mykiss к гиперосмотической среде после предварительного содержания в пресной воде с различным 
уровнем рН. У рыб в пресной воде и через различные промежутки времени после перевода 
в искусственную морскую воду соленостью 15,3 ‰ определяли следующие показатели: осмолярность 
сыворотки крови методом криоскопии, концентрацию Na+ в сыворотке крови методом пламенной 
фотометрии, активность фермента Na+/К+-АТФазы в ткани жабр и почек спектрофотометрически. 
Результаты исследования показали, что в пресноводных условиях кислая среда (рН = 5,0) нарушает 
механизмы осмо- и ионорегуляции, которые при переводе молоди форели в гиперосмотическую 
среду восстанавливаются. Одновременно сохранение у этих особей функциональной активности 
транспортных ферментов, особенно Na+/К+-АТФазы, обусловливает возможность перехода рыб 
в морской среде на гипоосмотический тип регуляции. Содержание молоди форели в щелочной среде 
(рН = 9,0) не влияет на их осмо- и ионорегуляцию в пресной воде, но снижает активность транспортных 
ферментов, что впоследствии не позволяет рыбам полноценно адаптироваться к морской среде. 
Вывод: закисление и защелачивание пресноводной среды обитания молоди радужной форели Parasalmo 
(Oncorhynchus) mykiss оказывает патологическое влияние на осмо- и ионорегуляторные способности 
в пресной и морской воде, но механизмы этого влияния различны и основаны на разных 
морфофункциональных изменениях эффекторных органов.

Ключевые слова: осмолярность, рН воды, Na+/K+-АТФаза, жабры, почки, гиперосмотическая среда, 
адаптация, радужная форель
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Abstract. The article discusses adaptation of juvenile rainbow trout Parasalmo (Oncorhynchus) mykiss 
to a hyperosmotic environment after initial exposure to freshwater with varying pH levels. The study 
determined the following parameters in fish in freshwater and at various time intervals after their transfer 
to artificial seawater with a salinity of 15.3‰: serum osmolarity by cryoscopy, serum Na+ concentration 
by flame photometry, and Na+/K+-ATPase activity in gill and kidney tissue by spectrophotometry. The study 
showed that in freshwater, an acidic environment (pH = 5.0) disrupts osmo- and ion regulation mechanisms, 
which are restored when juvenile trout are transferred to a hyperosmotic environment. At the same time, 
the preserved functional activity of transport enzymes, particularly Na+/K+-ATPase, in these individuals 
enables the fish to transition to a hypoosmotic type of regulation in a marine environment. Maintenance 
of juvenile trout in an alkaline environment (pH = 9.0) does not affect their osmo- and ion regulation 
in freshwater but does reduce the activity of transport enzymes, which subsequently prevents the fish from 
fully adapting to the marine environment. The study concludes that acidification and alkalinization of the 
freshwater habitat of juvenile rainbow trout Parasalmo (Oncorhynchus) mykiss have a pathological effect 
on osmotic and ion regulatory capacities in freshwater and seawater, but the mechanisms underlying this 
effect are different and are based on different morphological and functional changes in the effector organs.

Keywords: osmolarity, water pH, Na+/K+-ATPase, gill, kidney, hyperosmotiс environment, adaptation, 
rainbow trout

Введение

У костистых рыб в основе поддержания го-
меостаза внутренней среды лежат физиологи-
ческие механизмы ионной и осмотической  
регуляции. Механизмы эти взаимосвязаны 
и реализуются многокомпонентной и многоуров-
невой системой (Breves, Shaughnessy 2024;  
Krayushkina 1983; Seale, Breves 2022; Wendelaar-
Bonga 1997). Пресноводные костистые осуще- 
ствляют гиперосмотический тип регуляции, 
направленный на сохранение уровня ионов во 
внутренней среде организма и препятствующий 
гипергидратации (Evans 2008; Griffith 2017). 
Основная нагрузка по выведению избытка воды 
и удержанию солей ложится на почки. Одно-

временно жабры абсорбируют дефицитные ионы 
Са2+ и Na+ из пресной воды через апикальную 
мембрану с участием молекулярных перенос-
чиков ионов (Griffith 2017; Marshall 2002). Мор-
ские костистые из-за потери воды по осмоти-
ческому градиенту вынуждены преодолевать 
дегидратацию организма, поглощая морскую 
воду, а затем опресняя ее в результате удаления 
избытка ионов через жабры, кишечник и почки 
(Esbaugh, Cutler 2016; Evans 2008; Takei 2021).

Проходные рыбы в течение жизненного цик-
ла при переходе из пресной воды в морскую 
меняют гиперосмотический тип регуляции на 
гипоосмотический. Это происходит благодаря 
наличию у них физиологических механизмов, 
способных изменять осмо- и ионорегуляцию, 
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чтобы поддерживать постоянство состава вну-
тренней среды (Breves, Shaughnessy 2024; Lee 
et al. 2020). В жабрах и почках экскреция и сорб-
ция ионов (Hyodo et al. 2014; Inokuchi et al. 2022; 
Sardet et al. 1979; Takvam et al. 2021) на биохи-
мическом уровне осуществляются комплексом 
ферментов и ионных каналов.

Среди таких переносчиков ионов наибольшее 
внимание исследователями уделяется ряду  
АТФаз: Na+/К+-АТФаза, Са2+-АТФаза, Н+-АТФаза 
и анион-АТФаза (Marshall 2002). Изменение 
осмолярности связано главным образом с кон-
центрацией Na+ в крови, поэтому Na+/К+-АТФаза 
(переносчик Na+, имеющий универсальное зна-
чение в животном мире) играет важную роль 
в регуляции ионного состояния. При адаптации 
к солености происходит значительное увеличе-
ние активности Na+/К+-АТФазы, что связано 
как с активацией геномного синтеза, так и с из-
менением фосфолипидного компонента мем-
браны ионоцитов (Lança et al. 2015; Nobata et al. 
2022; Wong et al. 2016; 2019; 2023; Zhu et al. 2018). 

Согласно современным представлениям глав-
ный физиологический эффект низких и высоких 
значений рН среды обитания заключается в на-
рушении кислотно-щелочного баланса и ионной 
регуляции. Изменение рН среды обитания рыб 
происходит в результате как воздействия антро-
погенных факторов, так и естественных про-
цессов (снеготаяние, взаимодействие воды с ал-
лювием различного минерального состава и т. п.). 
Различные виды костистых рыб отличаются 
по значению оптимальной для их жизнедеятель-
ности концентрации ионов водорода в воде 
(Allmon, Esbaugh 2017; Chang et al. 2021; Kwong 
et al. 2014; Li et al. 2024). Лососевые рыбы особо 
чувствительны к изменению рН среды. Опти-
мальный интервал рН для них составляет 6,5–7,1 
(Nieminen et al. 1982).

В кислой (рН < 5,0) и щелочной (рН > 9,0) 
средах наблюдалась гибель рыб в течение не-
скольких часов (Nieminen et al. 1982). При за-
кислении среды обитания отмечается интен-
сивное вымывание ионов из организма в связи 
с изменением свойств жаберного эпителия 
(Gonzalez et al. 2002; Matey 1996; Perry et al. 2003). 
При защелачивании среды обитания исследо-
ватели обнаруживают в почках и жабрах рыб 
структурные нарушения (Wen et al. 2023), а так-
же изменения фосфолипидного состава клеточ-
ных мембран (Bystriansky, Ballantyne 2007; Lan-
ca et al. 2015). Было также обнаружено, что 
перенос рыб в щелочную пресную воду из ней-
тральной способствует повышению активности 
Na+/К+-АТФазы в жабрах (Chang et al. 2021).

Таким образом, главный физиологический 
эффект активной реакции среды вне оптималь-
ного диапазона состоит в нарушении ионной 
регуляции, а основными ферментами, регули-
рующими ионное равновесие у рыб, являются 
транспортные АТФазы, особенно Na+/К+-АТФаза. 

В связи с этим цель данной работы — оценить 
по физиологическим показателям (осмолярность 
и концентрация ионов Na+ в сыворотке крови) 
и по ферментативной активности гомогенатов 
осморегулирующих органов (жабр и почек) 
влияние закисления или защелачивания пре-
сноводной среды обитания радужной форели 
на дальнейшую адаптации этих рыб к морской 
воде соленостью 15,3 ‰.

Материал и методы исследования

Исследования проведены на радужной форе-
ли Parasalmo (Oncorhynchus) mykiss, которая 
является пресноводной формой стальноголово-
го лосося и способна адаптироваться к гиперос-
мотической среде средней солености (15–25 ‰) 
(Bahmet et al. 2017). Были использованы непо-
ловозрелые особи, прошедшие стадию смолти-
фикации, массой 118 ± 25 г, длиной 20 ± 5 см, 
выращенные в пресной воде при рН = 7,0 в ры-
бопитомнике «Ропша» Федерального селек- 
ционно-генетического центра рыбоводства.  
Экспериментальная работа была проведена  
на базе лаборатории ихтилогии Биологического 
НИИ СПбГУ. Эксперименты с участием живот-
ных были выполнены согласно требованиям 
и рекомендациям государственного стандарта 
Р-33044-2014 «Принципы надлежащей лабора-
торной практики», «Директивы Европейского 
парламента и Совета Европейского союза 
2010/63/EU» о защите животных, используемых 
для научных целей от 22.09.2010 г.

В соответствии с целью работы рыбы были 
разделены на три группы, каждая из которых 
содержалась в течение 30 дней в пресной воде 
при различных значениях рН: первая группа 
34 шт. — в нормальной среде (рН = 6,9); вторая 
группа 39 шт. — в щелочной среде (рН = 9,0); 
третья группа 20 шт. — в кислой среде (рН = 5,0). 
Для наполнения бассейнов использовали водо-
проводную воду, которая отстаивалась в течение 
10 суток, расход воды на одну рыбу — 15 л.  
По уровню рН (6,9) эта вода соответствует ней-
тральной среде. Для получения щелочной среды 
в пресную воду добавляли NaHCO3 до достиже-
ния рН = 9,0. Кислую среду готовили, добавляя 
в пресную воду раствор H2SO4 до достижения 
рН=5,0. Уровень рН во всех средах контроли-
ровали один раз в сутки на протяжении всего 
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периода содержания в пресной воде с помощью 
рН-метра РВ-11 фирмы Sartorius (Германия). 
Для аэрации и фильтрации воды к системе бас-
сейнов были подключены внешние фильтры 
фирмы Eheim (Германия).

Для изучения особенностей осмотической 
и ионной регуляции молоди форели в гиперос-
мотической среде после предварительного со-
держания ее в средах с различным уровнем рН 
определяли уровень осмолярности и концен-
трации Na+ сыворотки крови у особей после 
перевода их в гиперосмотическую среду соле-
ностью S = 15,3 ‰ (493 мОсм/л) через различные 
промежутки времени (12, 24, 72, 144, 216 часов). 
Состав гиперосмотической среды (г/л): NaCl — 
11,75; CaCl2 — 0,55; NaHCO3 — 0,2; MgCl2 — 2,5; 
KCl — 0,33.

Пробы крови отбирали шприцем из хвосто-
вой вены и  после сворачивания центри- 
фугировали. Осмолярность анализируемых  
сыворотки крови и воды определяли криоско-
пическим методом при использовании крио-
скопа ОСКР-1 (Россия). Для определения кон-
центрации Na+ сыворотку крови разбавляли 
дистиллированной водой в 100 раз. Определе-
ние концентрации Na+ производили с помощью 
пламенного фотометра «Flapho-4» («Karl Ceis», 
Германия) при сжигании проб в воздушно-про-
пановом пламени. Активности Na+/К+-АТФазы 
и суммарной фракции уабаинрезистентных 
АТФаз в жабрах и почках определяли по мето-
ду Заугга (Zaugg 1982). Пробы тканей жабр 
(лепестки с обеих сторон) и почек помещали 
в криопробирки с 1 мл раствора Заугга, которые 
содержали в морозильной камере при −70 °C 
до последующего определения активности 
ферментов спектрофотометрическим методом 
(СФ-46, Россия).

Статистическая обработка результатов была 
проведена с использованием пакета программ 
STATISTICА 8.0 (StatSoft Inc.). Оценка нормаль-
ности распределения значений в выборках была 
проведена с помощью критерия Шапиро — 
Уилка. Сравнения проводили с использова- 
нием t-теста с поправкой Бонферрони для 
множественных различий. Различия считали 
статистически значимыми при р < 0,05 для 
сравнений каждой точки с контролем в каждой 
из групп, а также при сравнении показателей 
в тканях жабр и почек в каждой из временных 
точек и в контроле, при р < 0,01 для множе-
ственных сравнений в группе 1, р < 0,012 для 
множественных сравнений в группе 2, р < 0,017 
для множественных сравнений в группе 3. 
Данные представлены в виде среднего ± стан-
дартное отклонение. 

Результаты

После 30-дневного содержания молоди фо-
рели в пресной воде у рыб группы 1 (pH = 6,9) 
(рис. 1а) и группы 2 (рН = 9,0) (рис. 1b) значения 
осмолярности и концентрации Na+ в сыворотке 
крови совпадают, тогда как в кислой среде 
(рН = 5,0) у рыб из группы 3 осмолярность и кон-
центрация Na+ в сыворотке крови (рис. 1с) были 
достоверно ниже, чем у особей из групп 1 и 2. 

Активность Na+/К+-АТФазы в жабрах форе-
ли, содержащейся при рН = 5,0 (группа 3), пре-
вышала этот показатель у рыб из нейтральной 
(группа 1) и щелочной (группа 2) пресной воды 
(табл. 1). При этом у всех рыб в пресной воде 
наблюдалась более высокая активность Na+/
К+-АТФазы в почках (р < 0,05), чем в жабрах 
(табл. 1). В то же время активность суммарной 
фракции уабаинрезистентных АТФаз в жабрах 
и почках у рыб в каждой исследованной группе 
не различалась. Однако необходимо отметить, 
что у форели из щелочной среды этот показатель 
был ниже, по сравнению с рыбами, находящи-
мися в нейтральной и кислой средах (табл. 1).

После перевода молоди форели из пресной 
воды с рН = 6,9 (группа 1) в искусственную 
морскую воду соленостью 15,3 ‰ осмолярность 
сыворотки крови повышается (р < 0,05) в те-
чение 12 ч на 15%, оставаясь ниже осмоляр-
ности среды обитания на 35% (рис. 1а). Этот 
уровень осмолярности сохраняется в после- 
дующие 12 ч опыта, но затем через 72 ч опыта 
он снижается и к 144 ч достигает исходного 
уровня, который наблюдался при содержании 
рыб в нейтральной пресной воде. Концентрация 
Na+ в сыворотке крови этих рыб повысилась 
(р < 0,05) в течение первых 12 ч опыта на 11,8%, 
оставаясь ниже концентрации этого иона  
в среде (190 мэкв/л) на 11,7% (рис. 1а). Через  
72 ч после перевода молоди форели группы 1 
в искусственную морскую воду было обнару-
жено снижение этого показателя, по сравнению 
со значениями через 12 ч опыта, а к концу 
опыта содержание Na+ в сыворотке крови  
не отличалось от этого показателя в пресной 
воде. 

Форель из группы 2 на перевод в искусствен-
ную морскую воду тоже отреагировала повы-
шением (р < 0,05) осмолярности и концентра-
ции Na+ (рис. 1b) в сыворотке крови в течение 
первых 12 ч опыта. Однако снижение (р < 0,05) 
этих показателей, по сравнению со значениями, 
достигнутыми через 24 ч опыта, наблюдалось 
только через 216 ч. Осмолярность сыворот- 
ки крови снизилась до 350,0 ± 1,5 мОсм/л,  
а концентрации Na+ — до 159,8 ± 0,8 мэкв/л, 
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Рис. 1. Изменение осмолярности (мосм/л, столбики) и концентрации Na+ (мэкв/л, линии) сыворотки 
крови молоди радужной форели в процессе адаптации к гиперосмотической среде соленостью 15,3 ‰. 
Пунктирные линии (осмолярность — 493 мосм/л, Na+ — 190 мэкв/л); по оси абсцисс — длительность 

адаптации, ч.; К — контроль (в пресной воде). a — после 30‑дневного содержания в пресной воде 
с рН = 6,9; b — после 30-дневного содержания в пресной воде с рН = 9,0; c — после 30-дневного 
содержания в пресной воде с рН = 5,0. * — р < 0,01 — по сравнению с контролем; ◊ — р < 0,01 — 

по сравнению с показателем для 12 ч; ○ — р < 0,01 — по сравнению с показателем для 24 ч; § — р < 0,01 — 
по сравнению с показателем для 72 ч; # — р < 0,01 — по сравнению с показателем для контроля группы 1

Fig. 1. Changes in osmolarity (mOsm/l, bars) and Na+ concentration (mEq/l, lines) in the blood serum 
of juvenile rainbow trout of different groups during adaptation to hyperosmotic environment with a salinity 
of 15.3‰. Dashed lines: osmolarity — 493 mOsm/l, Na+ — 190 mEq/l. The abscissa axis shows the duration 
of adaptation in hours. K is the control value (in freshwater). a — after 30 days of maintenance in freshwater 

with pH = 6.9; b — after 30 days of maintenance in freshwater with pH = 9.0; c — after 30 days of maintenance 
in freshwater with pH = 5.0. * — p < 0.01 compared with the control; ◊ — p < 0.01 compared with the value  

at 12 h; ○ — p < 0.01 compared with the value at 24 h; § — p < 0.01 compared with the value at 72 h;  
# — р < 0.01 compared with the value for control group 1
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Табл. 1. Изменение активности Na+/K+-АТФазы и активности суммарной фракции  
уабаинрезистентных АТФаз у молоди радужной форели различных групп в течение адаптации 

к гиперосмотической среде соленостью 15,3 ‰ (493 мосм/л)

Группы рыб и период 
воздействия гиперосмо-

тической среды (час)

Активность Na+/K+-АТФазы  
(мкМ Pi/мг белка/ч)

Активность суммарной фракции  
уабаинрезистентных АТФаз  

(мкМ Pi/мг белка/ч)

жабры почки жабры почки

Группа 1
Контроль в пресной воде 

(рН = 6,9)

Адаптация к среде:   
S = 15,3 ‰ (493 мосм/л)

12
24
72

144

0,52 ± 0,08[7]

 
 

0,47 ± 0,011[7]
5,35 ± 0,85*[7]
1,58 ± 0,39*[7]
0,76 ± 0,19[6]

2,69 ± 0,46G[6]

 
 

2,96 ± 0,70[7]
3,25 ± 0,65[7]
2,79 ± 0,42[7]

1,11 ± 0,17*#[7]

5,36 ± 0,12[7]

 
 

3,37 ± 0,71*[7]
10,63 ± 2,88*[7]
5,81 ± 1,66[7]
6,37 ± 2,15[6]

5,76 ± 1,96[6]

 
 
–

8,16 ± 0,11[6]
6,43 ± 1,80[6]
2,82 ± 0,55[6]

Группа 2
Контроль в пресной воде 

(рН = 9,0)

Адаптация к среде:   
S = 15,3 ‰ (493 мосм/л)

12
24
72

144
216

0,56 ± 0,06[8]

 

 
1,39 ± 0,31*[8]

–
0,55 ± 0,13[7]

1,28 ± 0,30*[8]

1,52 ± 0,19&G[8]

 
 

1,47 ± 0,36[8]
3,53 ± 0,66*[8]
2,00 ± 0,29G[7]

3,76 ± 0,94*G[8]

1,66 ± 0,10& [8]

 
 

12,76 ± 0,88*[8]
13,38 ± 0,48*[7]

–

12,84 ± 0,84*[8]

1,30 ± 0,08&[8]

 
 

8,87 ± 0,53*G[8]
6,47 ± 0,53*G[8]

–

9,18 ± 1,11*G[8]

Группа 3
Контроль в пресной воде 

(рН = 5,0)

Адаптация к среде:  
S = 15,3 ‰ (493 мосм/л)

12
24
72

144
216

1,29 ± 0,32&[7]

 
 

0,34 ± 0,08*[7]

2,44 ± 0,21*[6]

3,15 ± 0,44$G[6]

 
 

3,21 ± 0,80G[7]

3,15 ± 0,78[6]

4,72 ± 1,96[7]

 
 

3,32 ± 0,41[7]

12,9 ± 2,63*[6]

4,83 ± 2,79[6]

 
 

3,77 ± 2,17[7]

6,28 ± 1,68[6]

Примечание: среднее ± SEM; различия достоверны: * — p < 0,05 — по сравнению с контролем в пресной воде для 
каждой группы, G — р < 0,05 — по сравнению с жабрами, # — р < 0,01 — по сравнению с показателем для 24 ч, 
& — р < 0,017 — по сравнению с показателем для группы 1, $ — р < 0,017 — по сравнению с показателем для 
группы 2; в квадратных скобках — количество рыб.
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Table 1. Changes in Na+/K+-ATPase activity and the activity of the total fraction of ouabain-resistant ATPases  
in juvenile rainbow trout of different groups during adaptation to a hyperosmotic environment with a salinity  

of 15.3‰ (493 mosm/l)

Fish groups and period 
of exposure to hyperos-

motic environment 
(hours)

Na+/K+- TPase activity  
(µM Pi/mg protein/h)

Activity of the total fraction  
of ouabain-resistant ATPases  

(μM Pi/mg protein/h)

gills kidneys gills kidneys

Group 1
Control in freshwater 

(pH 6.9)

Adaptation to the envi-
ronment: S = 15.3‰ 

(493 mOsm/L)
12
24
72

144

0.52 ± 0.08[7]

 
 
 

0.47 ± 0.011[7]
5.35 ± 0.85*[7]
1.58 ± 0.39*[7]
0.76 ± 0.19[6]

2.69 ± 0.46G[6]

 
 
 

2.96 ± 0.70[7]
3.25 ± 0.65[7]
2.79 ± 0.42[7]

1.11 ± 0.17*#[7]

5.36 ± 0.12[7]

 
 
 

3.37 ± 0.71*[7]
10.63 ± 2.88*[7]
5.81 ± 1.66[7]
6.37 ± 2.15[6]

5.76 ± 1.96[6]

 
 
 

–
8.16 ± 0.11[6]
6.43 ± 1.80[6]
2.82 ± 0.55[6]

Group 2
Control in freshwater 

(pH 9.0)

Adaptation to the envi-
ronment S = 15.3‰ 

(493 mOsm/L)
12
24
72

144
216

0.56 ± 0.06[8]

 
 
 

1.39 ± 0.31*[8]
–

0.55 ± 0.13[7]

1.28 ± 0.30*[8]

1.52 ± 0.19&G[8]

 
 
 

1.47 ± 0.36[8]
3.53 ± 0.66*[8]
2.00 ± 0.29G[7]

3.76 ± 0.94*G[8]

1.66 ± 0.10&[8]

 
 
 

12.76 ± 0.88*[8]
13.38 ± 0.48*[7]

–

12.84 ± 0.84*[8]

1.30 ± 0.08&[8]

 
 
 

8.87 ± 0.53*G[8]
6.47 ± 0.53*G[8]

–

9.18 ± 1.11*G[8]

Group 3
Control in freshwater 

(pH 5.0)

Adaptation to the envi-
ronment: S = 15.3‰ 

(493 mOsm/L)
12
24
72

144
216

1.29 ± 0.32&[7]

 
 
 

0.34 ± 0.08*[7]

2.44 ± 0.21*[6]

3.15 ± 0.44$G[6]

 
 
 

3.21 ± 0.80G[7]

3.15 ± 0.78[6]

4.72 ± 1.96[7]

 
 
 

3.32 ± 0.41[7]

12.9 ± 2.63*[6]

4.83 ± 2.79[6]

 
 
 

3.77 ± 2.17[7]

6.28 ± 1.68[6]

Note: mean ± SEM; differences are significant: * — p < 0.05 compared to the freshwater control for each group, G —  
p < 0.05 compared to gills, # — p < 0.01 compared to the 24 h value, & — p < 0.017 compared to the value for group 1, 
$ — p < 0.017 compared to the value for group 2; the number of fish is given in square brackets.
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оставаясь выше исходного значения на 11% 
и 4% соответственно.

Перевод в искусственную морскую воду рыб, 
предварительно содержавшихся в кислой пресной 
воде (группа 3), был сопряжен с повышением  
(р < 0,05) в первые 24 ч осмолярности и концен-
трации Na+ в сыворотке крови на 33% и 23% 
соответственно (рис. 1с). Далее эти показатели 
в течение всего опыта оставались на достигну-
том уровне, ниже осмолярности среды на 40% 
и ниже концентрации Na+ в среде на 12%. В кон-
це опыта и осмолярность, и концентрация Na+ 
в сыворотке крови превышали показатели этой 
же группы в пресной воде на 30%. 

Na+/К+-АТФазная активность в жабрах мо-
лоди форели группы 1 через 24 ч после перево-
да в искусственную морскую воду увеличилась 
в 10 раз, после чего начала снижаться и к концу 
опыта достигла значений, наблюдаемых при 
обитании рыб в пресной воде (табл. 1). Актив-
ность суммарной фракции уабаинрезистентных 
АТФаз в жабрах увеличилась через 24 ч после 
перевода рыб группы 1 в искусственную морскую 
воду, но к концу опыта этот показатель снизил-
ся до значений, наблюдаемых у группы 1 в пре-
сной воде. В почках активности всех исследо-
ванных транспортных АТФаз к концу опыта 
уменьшились в два раза, по сравнению с ис-
ходными значениями, наблюдаемыми у молоди 
форели, содержащейся в нейтральной пресной 
среде (табл. 1). 

У рыб группы 2 активность Na+/К+-АТФазы 
в жабрах через 12 ч пребывания в морской воде 
достоверно увеличилась в два раза, а через 72 ч 
уменьшилась до уровня, наблюдаемого у этих 
рыб в пресной воде. К концу опыта (216 ч) этот 
показатель опять увеличился (табл. 1). Сходная 
динамика активности Na+/К+-АТФазы наблю-
далась в почках этих рыб: через 24 ч после пере-
вода в искусственную морскую воду активность 
Na+/К+-АТФазы в почках увеличилась в два раза, 
затем снизилась через 72 ч, а к концу опыта 
вновь увеличилась, в два раза превышая актив-
ность этого фермента в почках рыб, содержав-
шихся в пресной щелочной воде. Активности 
суммарной фракции уабаинрезистентных АТФаз 
в жабрах и почках после перевода рыб груп- 
пы 2 в морскую воду увеличились примерно  
в 10 раз и оставались на высоком уровне до кон-
ца опыта. 

У рыб из группы 3 через 24 ч после перевода 
в морскую воду активность Na+/К+-АТФазы 
в жабрах снизилась в четыре раза, но к концу 
опыта, через 216 ч содержания в искусственной 
морской воде, активность фермента в два раза 
превысила исходное значение, наблюдаемое 

у форели при содержании в кислой пресной 
среде (табл. 1). Одновременно в жабрах к концу 
опыта в три раза возросла активность суммар-
ной фракции уабаинрезистентных АТФаз. В поч-
ках на протяжении всего опыта активность всех 
транспортных АТФаз не менялась.

Обсуждение

В пресноводных условиях работа осморегу-
ляторной системы костистых рыб направлена 
на предотвращение гипергидратации организма 
и сохранение осмотического и ионного гомео-
стаза внутренней среды (Evans 2008; Griffith 2017). 
По результатам наших исследований у молоди 
радужной форели, содержавшейся в пресной 
воде рН = 6,9, активность Na+/К+-АТФазы в поч-
ках выше, чем в жабрах, как и у других видов 
рыб в пресноводных условиях (Krayushkina et al. 
2006). Высокая активность фермента в почках, 
вероятно, обусловлена активной реабсорбцией 
ионов в почечных канальцах (Natochin 1996). 
После содержания в нейтральной пресной воде 
(рН = 6,9) молодь радужной форели адаптиру-
ется к искусственной морской воде соленостью 
15,3 ‰ (493 мОсм/л) в течение трех суток, де-
монстрируя характерную для солевой адаптации 
двухфазную динамику (Krayushkina 1983) осмо-
лярности и концентрации Na+ сыворотки крови 
(рис. 1а).

Повышение осмолярности и концентрации 
Na+ в сыворотке крови наблюдалось через 12 ч 
после перевода рыб группы 1 в искусственную 
морскую воду (1-я фаза адаптации). Начало 
уменьшения этих параметров через 24 ч опыта 
(начало 2-й фазы адаптации) совпало с увели-
чением в это время активности исследованных 
в нашем опыте транспортных АТФаз в жабрах 
(табл. 1). В почках к концу опыта было обнару-
жено достоверное снижение активности Na+/
K+-АТФазы, что согласуется с данными литера-
туры о снижении активности этого фермента 
в почках рыб в связи с изменением типа регу-
ляции (Natochin 1996). Одновременно была 
обнаружена тенденция к снижению активности 
уабаинрезистентных АТФаз в почках (табл. 1). 
Таким образом, молодь форели из группы 1 
меняет гиперосмотический тип осморегуляции 
на гипоосмотический через трое суток адапта-
ции к искусственной морской воде.

Как показали результаты наших исследований, 
защелачивание пресной воды (рН = 9,0) не по-
влияло на уровень осмолярности сыворотки 
крови рыб, что согласуется с результатами, 
полученными другими исследователями (Li  
et al. 2024). По нашим данным, уровень Na+  
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в сыворотке крови у рыб из нейтральной и ще-
лочной пресной воды не отличается. Активность 
Na+/K+-АТФазы в жабрах у рыб группы 2 на 30-й 
день экспозиции в щелочной пресной воде не 
отличается от показателей рыб группы 1. Од-
нако, по сравнению с молодью форели из ней-
тральной среды, у особей, содержавшихся 
в щелочной пресной воде, было обнаружено 
снижение активности Na+/K+-АТФазы в почках 
и суммарной фракции уабаинрезистентных 
АТФаз в жабрах и почках (табл. 1). Причинами 
такого снижения уабаинрезистентной АТФаз-
ной активности может быть влияние повы-
шенного содержания ОН- ионов в воде (Geng 
et al. 2016), а также изменение фосфолипидно-
го состава клеточных мембран в жабрах и поч-
ках при защелачивании среды (Bystriansky, 
Ballantyne 2007; Lança et al. 2015).

Адаптация к гиперосмотической среде рыб 
из группы 2 также представляет собой двух-
фазный процесс (рис. 1b). Однако, хотя первая 
фаза этого процесса (повышение осмолярности 
и концентрации Na+ в сыворотке крови) наблю-
дается через 12 ч после перевода рыб в морскую 
воду, но во второй фазе даже к концу опыта эти 
показатели не достигли исходных значений, 
было обнаружено только снижение их, по срав-
нению с 72 ч опыта. Возможно, одной из причин 
затрудненной адаптации рыб группы 2 к гипер
осмотической среде является нарушение про-
цессов, направленных на увеличение количества 
хлоридных клеток в жаберном эпителии и пере-
ход их в экскреторное состояние. Активности 
Na+/К+-АТФазы в жабрах и в почках после пере-
вода рыб из щелочной пресной воды в искус-
ственную морскую воду в течение опыта по-
стоянно изменяются (табл. 1).

К концу опыта активность Na/К-АТФазы 
в жабрах и почках была в два раза выше, чем 
у рыб этой группы в пресной воде. Это свиде-
тельствует о том, что в почках продолжает со-
храняться высокий уровень сорбции ионов из 
мочи, результатом чего может быть высокое 
содержание ионов в сыворотке крови и труд-
ность их выведения при пониженной актив-
ности Na+/K+-АТФазы в жабрах. Для сравнения, 
у рыб из группы 1 активность Na+/K+-АТФазы 
в жабрах увеличивается в 10 раз через 24 ч после 
перевода в морскую воду, а в почках ее актив-
ность не превышает контрольные значения на 
протяжении всего опыта и снижается через 144 ч 
в 2,5 раза. Одновременно уабаинрезистентная 
АТФазная активность в жабрах и почках рыб 
из группы 2 повышается уже через 12 ч после 
перевода молоди в искусственную морскую воду 
(в 7,5 раз, по сравнению с уровнем фермента-

тивной активности при содержании рыб в ще-
лочной пресной воде) и держится на этом 
уровне на протяжении экспозиции рыб в гиперос
мотической среде.

Известно (Lewy et al. 1973), что Na+/K+-АТФаза, 
участвует в переносе только 40% всего транс-
портируемого Na+. В остальных случаях Na+ 
транспортируется как элемент, сопутствующий 
переносу других ионов. По-видимому, резкое 
увеличение активности суммарной фракции 
уабаинрезистентных АТФаз может быть одной 
из причин регуляции этими рыбами осмоляр-
ности и концентрации Na+ внутренней среды 
при переносе рыб группы 2 в искусственную 
морскую воду. В то же время компенсаторная 
работа суммарной фракции уабаинрезистентных 
АТФаз на протяжении всего опыта высокоак-
тивна, но не продуктивна. По-видимому, при 
переходе рыб группы 2 на гипоосмотический 
тип регуляции в искусственной морской среде 
происходит дискоординация в работе транс-
портных АТФаз в жабрах и почках.

Данные наших опытов показали, что при 
закислении пресной среды обитания (рН = 5,0) 
осмолярность и концентрация Na+ в сыворотке 
крови уменьшаются. Вероятно, это происходит 
вследствие вымывания ионов Са2+ и увеличения 
проницаемости контактов между клетками, что 
приводит к свободному выходу ионов во внеш-
нюю среду по градиенту концентрации (Breves, 
Shaughnessy 2024; Matey 1996). Одновременно 
у этих рыб наблюдается высокая активность 
Na+/K+-АТФазы не только в почках, но и в жабрах 
(табл. 1), что соотносится с фактом увеличения 
количества хлоридных клеток жабр для повы-
шения сорбционной способности при закисле-
нии среды обитания и для регулирования кис-
лотно-щелочного равновесия (Evans 2008; Wood, 
Eom 2021). Как показали наши опыты, уабаин-
резистентная АТФазная активность в жабрах 
и почках не снижается при закислении среды 
обитания, что может демонстрировать способ-
ность к сопротивлению потери ионов в орга-
низме (Gonzalez et al. 2002). Осмолярность 
и концентрации ионов в крови исследуемых рыб 
уменьшаются, но остаются в допустимых гра-
ницах жизнеспособности (рис. 1с).

После перевода молоди форели в искусствен-
ную морскую воду в целях поддержания вод- 
ного баланса рыбы начинают заглатывать  
морскую воду, насыщенную одновалентными 
и двухвалентными ионами. Прекращается утеч-
ка ионов и начинается их восполнение. Одно-
временно, вероятно, начинает восстанавливать-
ся структура плотных межклеточных контактов. 
Прекращается утечка ионов и начинается их 
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восполнение. В результате осмолярность и кон-
центрация Na+ в крови исследуемых рыб по- 
вышаются. Однако критического значения,  
необходимого для включения механизмов  
гипоосмотической регуляции при обитании 
в морской среде, концентрация Na+ в сыворот-
ке крови этой группы достигает только к концу 
опыта, через 216 ч после перевода в искусствен-
ную морскую воду. В то же время у особей из 
группы 1 критический пик концентрации Na+ 
(170 мэкв/л) наблюдается уже через 12 ч после 
перевода в морскую воду. У рыб из группы 3 
к концу опыта мы также наблюдали резкое по-
вышение активностей Na+/K+-АТФазы и сум-
марной фракции уабаинрезистентных АТФаз 
в жабрах этих рыб. Возможно, что предвари-
тельное содержание рыб в кислой среде с даль-
нейшим переводом в морскую воду отодвинуло 
на восемь суток процесс смены гиперосмоти-
ческого на гипоосмотический тип регуляции 
внутренней среды.

Как показали наши опыты, при защелачива-
нии среды снижение общей активности транс-
портных ферментов не влияет на способность 
молоди радужной форели регулировать осмо-
лярность и ионный состав внутренней среды 
в пресноводных условиях и сохранять жизне-
способность на границе зоны толерантности, 
что согласуется с результатами, полученными 
другими исследователями (Li et al. 2024). Суще-
ствует множество видов, обитающих в есте-
ственных пресноводных щелочных водоемах, 
и есть интерес к товарному выращиванию рыбы 
в хозяйствах с использованием пресных водое
мов различного солевого состава и щелочности 
(Li et al. 2024; Wang et al. 2024; Zhou et al. 2023).

Для развития прудовых рыбных хозяйств 
с использованием таких водоемов это может 
иметь большое практическое значение. Однако 
снижение общей активности транспортных 
ферментов, вероятно вследствие деструктивных 
изменений клеточных мембран, не позволяет 
этим рыбам полноценно адаптироваться к ис-
кусственной морской воде. Нарушение осморе-
гуляторных механизмов у форели, содержащей-
ся в пресной щелочной среде, происходит, 
возможно, вследствие деструктивных изменений 
клеточных мембран (Geng et al. 2016; Lança et al. 
2015), что серьезно ухудшает осморегуляторные 
способности рыб и не позволяет им полноценно 
адаптироваться к искусственной морской воде. 

Опасность закисления пресной среды связа-
на с потерей ионов при гипергидратации орга-
низма. В результате нарушения механизмов 
осмо- и ионорегуляции происходит увеличение 
на жаберных лепестках популяции хлоридных 

клеток, необходимых для регулирования ионно-
го и кислотно-щелочного равновесия в организ-
ме, что влечет за собой снижение респираторной 
функции жабр (Wood, Eom 2021). Однако способ-
ности к осморегуляции в гипертонической среде 
сохраняются, так как при переводе рыб в искус-
ственную морскую среду происходит естествен-
ное устранение причин нарушения плотности 
межклеточных контактов и недостатка ионов. 
По-видимому, сохранение структуры клеточных 
мембран обусловливает нормальную функцио-
нальную активность транспортных ферментов, 
и в первую очередь Na+/K+-АТФазы. Следова-
тельно, сохраняется возможность перехода на 
гипоосмотический тип регуляции, хотя и за более 
продолжительный период времени.

Таким образом, закисление и защелачивание 
пресноводной среды обитания оказывает пато-
логическое влияние на способность молоди 
форели к осморегуляции в пресной воде и на ее 
последующую адаптацию в гиперосмотической 
среде, однако механизмы и последствия этого 
влияния различаются в пресной воде с низким 
и высоким рН.

Выводы

1.	 Содержание молоди форели в кислой пресной 
среде (рН = 5,0) значительно, но обратимо 
нарушает осмотическую и ионную регуляцию.

2.	 Сохранение функциональной активности 
транспортных ферментов, в первую очередь 
Na+/K+-АТФазы, у рыб, содержащихся в пре-
сной воде при рН = 5,0, позволяет им в гипер
осмотической среде после восстановитель-
ного периода переходить на гипоосмотический 
тип регуляции.

3.	 Содержание молоди форели в щелочной 
среде (рН = 9,0) не влияет на осмотическую 
и ионную регуляцию в пресной воде.

4.	 На фоне снижения активности транспортных 
ферментов в жабрах и почках молоди форели, 
содержащейся в щелочной пресной воде, по-
сле перевода рыб в гиперосмотическую сре-
ду, в пределах экспозиции нашего опыта, было 
обнаружено ухудшение их осморегуляции.
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