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РЕЗЮМЕ

Изучены особенности реакции осморегуляторной системы пресноводного вида осетровых реки Волга 
(стерляди Acipenser ruthenus Linnaeus, 1758) на воздействие гиперосмотической среды (искусственной 
морской воды) солёностью 12.5–2.7‰ (403–409 мосм/л). Прослежены морфофункциональные измене-
ния некоторых элементов комплекса органов, ответственного за осуществление процесса осморегуля-
ции. Через 72 ч после перевода неполовозрелых особей стерляди в возрасте 2+ в гиперосмотическую 
среду из пресной воды осмолярность сыворотки крови становится изоосмотичной внешней среде. 
Интерреналовая железа на солевое воздействие отвечает повышением концентрации кортизола в сыво-
ротке крови, высокий уровень которого (75.13 ± 12.96 против 19.29 ± 6.36 нг/мл в контроле) сохраняется 
в течение всего опыта (7 сут.), что указывает на стрессорное состояние рыб. Выведение кортизола в 
кровяное русло не сопровождается повышением активности транспортного фермента Na+/K+ АТФ-азы 
в гомогенате жабр и увеличением концентрации Na+ непосредственно в хлоридных клетках, определя-
емой при использовании А-голд техники. Ультраструктура хлоридных клеток, являющихся главным 
местом выведения и сорбции одновалентных ионов (Na+, K+, Cl-) у рыб, у стерляди не характеризуется 
чертами активного экскреторного состояния. Таким образом, кортизол не оказывает стимулирующего 
действия на повышение активности фермента Na+/K+ АТФ-азы в жабрах, необходимого для транспорта 
избытка ионов из организма. Щитовидная железа отвечает увеличением концентрации тироксина (Т4) 
в сыворотке крови в течение 3–6 ч солевого воздействия. В дальнейшие 114 ч происходит снижение кон-
центрации гормона до исходного уровня (в контроле). Динамика концентрации тироксина в сыворотке 
крови не сопряжена с динамикой осмолярности сыворотки крови. Возможно заключить, что между эф-
фекторным «органом», каким является совокупность многочисленных хлоридных клеток жаберного 
эпителия, и эндокринными железами (интерреналовая и щитовидная), находящимися под контролем 
гормонов тропных клеток гипофиза, отсутствует функциональная связь. У стерляди в гиперосмоти-
ческой среде в почке сохраняется более высокая активность фермента Na+/K+ АТФ-азы, чем в жабрах. 
Высокая концентрация Na+ в моче (163.2 ± 5.3 мэкв/л), близкая к концентрации этого катиона в гиперос-
мотической среде, высокая доля Na+ (87.1 ± 0.1%) в суммарной концентрации основных катионов в моче, 
низкий уровень сорбции воды (50.8 ± 4.0%) в почечных канальцах, высокий диурез (0.58 ± 0.09, мл/
час/100 г массы тела) обусловливают высокий уровень выведения Na+ с мочой (94.66 ± 3.50 мэкв/мл/
час/100 г массы тела). Существенная роль почки в выведении избытка Na+ в гиперосмотических усло-
виях среды лежит в основе стратегии осмоконформности стерляди. 
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ABSTRACT
Some features of response to hyperosmotic environment (artificial sea water with a salinity of 12.5–12.7 ‰ (403–
409 mosm/l) were studied in the osmoregulatory system of freshwater sturgeon species from the Volga river, ster-
let Acipenser ruthenus Linnaeus, 1758. Morphofunctional changes were traced in certain elements of the organ 
complex responsible for the osmoregulatory process. 72 hours after the immature sterlet individuals (age 2+) were 
transferred from fresh water to the hyperosmotic medium, blood serum osmolarity becomes iso-osmotic respective 
to the external environment. The interrenal gland responds to saline exposure by increasing cortisol concentra-
tion in the blood serum. A high cortisol level (75.13 ± 12.96 vs. 19.29 ± 6.36 ng/ml in the control group) persists 
throughout the entire experimental period (7 days), which indicates that fishes are under stress. The cortisol ex-
cretion into the bloodstream is not followed by an increased activity of the transport enzyme, Na+/K+ ATPase, in 
homogenate of the gills and an increased Na+ concentration in chloride cells, was identified by A-gold technique. 
The ultrastructure of chloride cells, being the main site for the removal and sorption of monovalent ions (Na+, K+, 
Cl-) in fishes, does not display the characteristic of an active excretion in sterlet. Thus, cortisol does not provide a 
stimulating effect on increasing Na+/K+ ATPase activity, an enzyme needed to transport excess ions from the body. 
The thyroid gland responds by increasing the thyroxin (T4) concentration during 3–6 hours of saline exposure. In 
the next 114 hours, the concentration of this hormone decreases to its initial level (in the control group). The thy-
roxin dynamics in serum does not correlate with the dynamics of serum osmolarity. So it seems possible to conclude 
that no functional relationship exists between the effector “organ” (the set of numerous chloride cells of the gills 
epithelium) and the endocrine glands (interrenal and thyroid) controlled by the hormones of tropic pituitary cells. 
In sterlet dwelling in hyperosmotic medium the kidney keeps a higher Na+/K+ ATPase activity, as compared with 
the gills. High Na+ concentration in the urine (163.2 ± 5.3 meq/l), close to its concentration in the hyperosmotic 
environment, high Na+ proportion (87.1 ± 0.1%) in the total concentration of major urinary cations, low level of 
water sorption (50.8 ± 4.0%) in the renal tubules, high diuresis (0.58 ± 0.09, ml/hr/100 g body weight) determine 
high level of Na+ excretion in the urine (100.95 ± 13.21 meq/ml/hr /100 g body weight). The important role of the 
kidney in removing Na+ excess under hyperosmotic environment underlies the osmoconformity strategy in sterlet.
Key words: gills, interrenal and thyroid gland, intestinal fluid, urine, kidneys, acipenserids, osmolarity, blood serum

ВВЕДЕНИЕ

Семейство осетровых Acipenseridae, включа-
ющее 25 видов (Eschmeyer 2019), имеет широкое 
распространение в Северном полушарии в 
водах различной солёности – пресных, соло-
новатых и океанических. Оно представлено 4 
родами: род Scaphirhynchus включает 3 вида, 
являющихся пресноводными эндемиками Се-
верной Америки, в основном бассейнов рек 
Миссисипи, Рио-Гранде и Алабама; в состав 
рода Pseudoscaphirhynchus входят 3 вида, ко-

торые являются пресноводными эндемиками 
рек Средней Азии: Аму-Дарья и Сыр-Дарья; 
род Huso включает 2 вида, из которых один 
вид – H. dauricus (Georgi, 1775) – относится к 
пресноводным рыбам реки Амур (несмотря на 
случаи выхода калуги в открытое море с высо-
кой солёностью), а второй – H. huso (Linnnaeus, 
1758) – является анадромным преимуществен-
но солоноватоводным (иногда морским) видом, 
распространённым в бассейнах Каспийского, 
Черного, Азовского морей, а также в восточной 
части Средиземного моря; наиболее многочис-
ленный род Acipenser включает 17 видов, среди 
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которых имеются пресноводные (4 видов), 
анадромные солоноватоводные (4 видов) и ана-
дромные морские (9 видов). 

Анадромные виды во взрослом состоянии 
большую часть жизни проводят в морских 
условиях, но для нереста заходят в реки. 
При совершении регулярных миграций 
«река→море→река» анадромные виды осетро-
вых (русский осётр A. gueldenstaedtii Brandt et 
Ratzeburg, 1833; севрюга A. stellatus Pallas, 1771; 
белуга Huso huso (Linnaeus, 1758); коротконосый 
осетр A. brevirostrum Lesueur, 1818; атлантиче-
ский осетр A. oxyrhynchus Mitchill, 1815) меняют 
тип осмотической регуляции (гиперосмоти-
ческий в пресной воде и гипоосмотический в 
морской среде), обеспечивая тем самым осмо-
тический гомеостаз при смене среды обитания 
(Krayushkina 2006; Krayushkina and Semenova 
2006; Krayushkina 1998). 

Cмена типа осморегуляции у осетровых 
происходит в результате существенной функ-
циональной перестройки системы органов, 
ответственной за поддержание осмотического 
гомеостаза (Krayushkina et al. 2015; Krayushkina 
et al. 2016; Semenova et al. 2018). Основную функ-
циональную нагрузку в осуществлении осмо-
тической регуляции несёт комплекс органов 
гипоталамо – гипофизарной – интерреналовой 
оси, который контролирует и стимулирует ра-
боту эффекторных органов – хлоридных клеток 
жаберного эпителия, почек, кишечника. Анализ 
этих изменений при переводе неполовозре-
лых особей волго-каспийского вида севрюги 
A. stellatus из пресной воды в гиперосмотическую 
среду (искусственную морскую воду, сходную 
по составу и соотношению солей с каспийской 
водой средней солёности 12.5 ‰), показал, что 
на солевое воздействие первыми отвечают ней-
росекреторные и эндокринные органы. Через 
1 ч после перевода происходит выведение ней-
рофизин-иммунопозитивных (НФ-ИП) гранул 
(белкового носителя аргинин-вазотоцина) из 
перикарионов нейросекреторных клеток (НСК) 
преоптического ядра в аксоны и адренокор-
тикотропин- иммунопозитивных (АКТГ)-ИП 
гранул из НСК туберального ядра гипотала-
муса в аксоны, направляющиеся к зоне median 
eminence, переднему нейрогемальному району 
гипоталамогипофизарной нейросекреторной 
системы (ГГНС), и к гипофизу. Выведение 

АКТГ из (АКТГ)-ИП клеток проаденогипофиза 
и соматотропина из НСК мезоаденогипофиза 
отмечается через 1 ч и в последующее время 
экспозиции рыб в гиперосмотической среде. 
Интерреналовая железа, которая находится 
под контролем АКТГ гипофиза, через 1 ч после 
перевода рыб в гиперосмотическую среду от-
вечает повышением синтетической активности 
и накоплением предшественников стероидных 
гормонов в клетках, а затем началом выведения 
этих гормонов через 24–72 ч после перевода рыб 
в гиперосмотическую среду. Действие стеро-
идных гормонов, в основном кортизола у рыб, 
направлено на повышение активности Na+/K+ 
АТФ-азы – транспортного фермента в хлорид-
ных клетках жаберного эпителия, совокупность 
которых является основным «органом» выве-
дения избытка одновалентных ионов Na+ и K+. 
Снижение концентрации Т4 в сыворотке крови, 
свидетельствующее о потреблении гормона щи-
товидной железы органами-мишенями, отме-
чается также через 1 ч после перевода севрюги 
в гиперосмотическую среду и продолжается в 
течение 3 сут. опыта. В дальнейшем уровень Т4 
повышается, и на 7 сут. опыта он не отличается 
от контрольного значения. Щитовидная железа 
приходит в умеренно активное состояние.

Повышение функциональной активности 
органов нейроэндокринной и эндокринной си-
стем стимулирует морфофункциональные из-
менения эффекторных органов, направленные 
на выполнение гипоосмотической регуляции. 
Изменяется тонкая структура хлоридных 
клеток в связи с их переходом к экскреторной 
функции – выведению избытка одновалентных 
ионов. Отмечено повышение активности транс-
портного фермента Na+/K+ АТФ-азы в гомоге-
натах жабр и в самих хлоридных клетках через 
12 ч и в последующее время экспозиции рыб в 
гиперосмотической среде. В почках уменьша-
ются размеры гломерул, уменьшается клубоч-
ковая фильтрация, увеличивается реабсорбция 
воды из мочи в почечных канальцах, что в целом 
приводит к снижению уровня диуреза, направ-
ленного на сохранение воды в организме и регу-
ляцию водного баланса в организме.

В период перестройки происходит поднятие 
осмолярности сыворотки крови вследствие 
дегидратации организма в новых условиях ос-
мотического градиента. После осуществления 
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функциональной перестройки отмечаемого 
комплекса начинается гипоосмотическая регу-
ляция, в результате которой происходит сниже-
ние поднявшейся осмолярности и поддержание 
ее на относительно постоянном уровне. Таким 
образом, процесс перестройки комплекса ор-
ганов для выполнения им гипоосмотической 
регуляции обуславливает двухфазность в изме-
нении уровня осмолярности сыворотки крови 
при адаптации анадромных видов осетровых к 
гиперосмотической среде.

Пресноводные виды рода Acipenser (стерлядь 
A. ruthenus Linnaeus, 1758 волго-каспийской 
популяции; сибирский осетр байкальской и 
ленской популяций A. baerii Brandt, 1869) де-
монстрируют высокую солевую толерантность, 
поскольку выживают в искусственной морской 
среде солёностью 12.5‰ после их перевода из 
пресной воды так же, как анадромные виды 
волго-каспийского бассейна. Однако в отли-
чие от них, поддерживающих осмотический 
гомеостаз при изменении солёности воды, 
пресноводные виды в воде этой солёности 
становятся изоосмотичными среде обитания, 
так как осмолярность сыворотки крови непре-
станно возрастает и через 24–72 ч достигает 
осмолярности среды обитания. (Краюшкина и 
Моисеенко [Krayushkina and Moiseenko] 1977a, 
b); Krayushkina and Semenova 2006). Такие виды 
приспосабливаются к гиперосмотической среде 
как осмоконформеры. 

В связи с этим возникает вопрос, какие мор-
фофункциональные изменения в комплексе 
органов, ответственных за осмотическую ре-
гуляцию, происходят у пресноводных видов в 
ответ на воздействие гиперосмотической среды, 
и как эти изменения отличаются от изменений 
в аналогичном комплексе у вышеупомянутых 
анадромных видов рода Acipenser? Чем можно 
объяснить осмоконформность пресноводных 
видов осетровых?

В связи с поставленными вопросами цель на-
стоящего исследования – выявить особенности 
морфофизиологических изменений элементов 
осморегуляторной системы пресноводного 
вида осетровых, стерляди A. ruthenus, при воз-
действии на неё гиперосмотической среды и 
ответить на поставленные выше вопросы. 

Стерлядь совершает регулярные миграции 
в реке. Однако в реке Волга ранее различали 

две формы стерляди: типичную жилую форму в 
Средней и Верхней Волге и полупроходную – в 
Нижней Волге (Лукин [Lukin] 1947; Борзенко 
[Borzenko] 1951). В более позднее время также 
подтверждалось наличие полупроходной фор-
мы стерляди, отличающейся от туводной не 
только по экологии, но также по более быстрому 
темпу роста и морфологическим показателям 
(Соколов и Цепкин [Sokolov and Tsepkin] 1971). 
Особо следует отметить, что стерлядь вы-
ходила за пределы дельты не далее изобаты в 
5–6 м и обитала при солености 1.2–7.7‰ (38.6–
248.1 мосм/л) (Белогуров [Belogurov] 1937), 
т. е. в среде, осмолярность которой была ниже 
осмолярности сыворотки крови этого вида в 
пресноводных условиях. Стерлядь нерестилась 
выше дельты, и мальки мигрировали в север-
ную опресненную часть моря. Осенью сеголет-
ки возвращались обратно в дельту. В настоящее 
время полупроходная популяция стерляди от-
сутствует. Широкое распространение стерляди 
во всех реках, а также регулярные миграции ее 
в реке дали основание сделать вывод о недавнем 
переходе стерляди от проходного образа жизни 
к пресноводной жизни (Шмидт [Shmidt] 1947). 
Такое же заключение было сделано на основа-
нии изучения объемов ядер и цитоплазмы в 
ооцитах осетровых (Садов [Sadov] 1957). 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Место и условия проведения опыта

Для исследования осморегуляции стерляди 
Acipenser ruthenus были использованы непо-
ловозрелые особи средневолжской популяции 
этого вида, выведенные и выращенные в научно-
производственном центре «БИОС» (Астрахан-
ская обл., Икрянинский р-н, дельта реки Волга). 
Экспериментальная работа была проведена на 
Бертюльском осетроводном заводе, располо-
женном в том же районе. Молодь из «БИОС» на 
завод перевозили в специальных контейнерах в 
течение 45–60 мин. На заводе рыб содержали в 
проточных пластиковых бассейнах (из расчета 
6 рыб на 700 л воды), установленных в рыбовод-
ном цехе с кондиционерами, поддерживающими 
постоянную оптимальную температуру воздуха 
(18.5–19 °С). Температура воды в соответствии 
с температурным режимом помещения также 
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поддерживалась в этих пределах. Перед началом 
опытов рыб переводили в замкнутые бассейны с 
пресной водой, где они оставались в течение 3 
суток. Затем их переводили из пресной воды в 
замкнутые бассейны с искусственной морской 
водой солёностью 12.5‰, по составу и соот-
ношению солей близкой к средней солёности 
Каспийского моря (Бруевич [Bruevich] 1937; Па-
хомова и Затучная [Pakhomova and Zatuchnaya] 
1966). Оптимальный кислородный режим в 
замкнутых бассейнах поддерживали с помощью 
постоянной аэрации воды компрессором и пу-
тем замены в бассейне 30% объема воды каждые 
2 суток. Азотистые соединения, образующиеся 
в результате жизнедеятельности рыб, удаляли 
при фильтрации воды через внешние фильтры 
(Eheim, Германия), содержащие силикон. Таким 
образом, в экспериментальный периоды под-
держивали оптимальные условия (содержание 
кислорода 6–7 мг О2/л, показатель водородных 
ионов рН 7–8, температура воды 18–19 ºС, со-
держание нитритов NO2 0.001 – 0.0005мг%, ам-
миака NH3 – 0.1мг%). 

Проведение опыта

Сбор проб для анализов проводили через 
различные промежутки времени (см. Табл. 4 
и Fig. 1) после перевода рыб в морскую (гипе-
росмотическую) среду. Пробы крови (около 
5 мл) отбирали шприцем из хвостовой вены 
и помещали в центрифужные пробирки. По-
сле коагуляции кровь центрифугировали на 
микроцентрифуге (20 мин, 800 об/мин) и от-
бирали надосадочную жидкость – сыворотку. 
Часть цельной сыворотки (около 2 мл) пере-
носили в криопробирки, которые помещали в 
морозильную камеру, где пробы хранили при 
температуре –80 °С до момента определения 
концентрации гормонов (кортизола, тирок-
сина). Оставшуюся часть сыворотки сразу же 
использовали для определения ее осмоляр-
ности криоскопическим методом. Пробы мочи 
собирали с помощью введенного в мочеполовое 
отверстие эластичного пластикового катетера, 
на другом конце которого был укреплён не-
большой резиновый мешочек. Катетер в теле 
рыбы укрепляли путём наложения лигатуры 
на мочеполовое отверстие. Сбор мочи прово-
дили в течение 1.5–3.0 ч в зависимости от среды 

обитания рыб. Кишечную жидкость из полости 
спирального клапана собирали с помощью 
эластичной пластиковой трубки, введённой 
в анальное отверстие. Часть проб сыворотки 
крови, мочи и жидкости из кишечника раз-
водили дистиллированной водой (1:100) для 
дальнейшего определения в них концентрации 
катионов. Пробы жабр и почек замораживали 
при температуре –80 °С и –18 °С для дальней-
шего определения активности фермента Na+/K+ 
АТФ-азы в гомогенатах этих органов. Фрагмен-
ты почек вместе с тельцами интерреналовой 
железы фиксировали в жидкости Буэна и/или 
в растворе по Мевесу для оценки динамики 
морфофункционального состояния анализи-
руемых органов в условиях смены солёности 
среды обитания рыб, используя гистологиче-
ские и морфометрические критерии анализа. 
Для трансмиссионной электронной микро-
скопии (ТЭМ) жабры фиксировали в течение 
24 ч при температуре 4оС в модифицированной 
жидкости Карновского (Karnovsky 1965): смесь 
2%-ного параформальдегида и 2%-ного глу-
таральдегида в 0.15 М растворе фосфатного 
буфера (рН 7.2) с постфиксацией в течение 2 ч 
в 1%-ном растворе OsO4 на фосфатном буфере. 
После промывки в фосфатном буфере образцы 
дегидратировали в серии спиртов возрастаю-
щей концентрации и ацетоне, затем заключали 
в эпоксидную смолу Эпон – 812. 

Использованные методики для обработки проб

Для определения осмолярности анализируе-
мых сред использовали миллиосмометр ОСКР-
1 (Россия). Концентрацию Na+ и K+ определяли 
при использовании пламенного фотометра 
“Flapho-4” (Германия), Ca2+ и Mg2+ – с помощью 
атомного абсорбционного спектрофотометра 
“AAS-4” (Германия). 

Срезы жабр (для электронной микроско-
пии) приготавливали на ультратоме Рейхерта 
(Reichert Ultracut E) корундовым ножом. По-
лутонкие срезы (0.6 мкм) жабр окрашивали 
метиленовым голубым в 1%-ном растворе буры 
и анализировали под световым микроскопом. 
Ультратонкие срезы жабр контрастировали 
цитратом свинца и уранил ацетатом в соот-
ветствии с методом E.S. Reynolds (1963), за-
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тем анализировали под ТЭМ “Zeiss – EM900” 
(Germany). Гистологическую обработку проб 
проводили по обычной методике (Ромейс 
[Romeis] 1953). Для характеристики изменений 
морфофункционального состояния интеррена-
ловой железы использовали площадь клеток с 
целью оценки уровня накопления и выведения 
липофильных предшественников стероидных 
гормонов. Среднюю площадь клеток интеррена-
ловой железы определяли путём деления про-
извольно выбранной площади железы (1400μ2) 
на количество ядер, которые располагаются на 
этой площади. 

Содержание кортизола в сыворотке крови 
определяли с помощью процедуры энзимо-
связывающего иммуносорбционного анализа 
(ELISE) при использовании коммерческого 
набора реактивов производства ООО «Алкор 
Био» (Санкт-Петербург), приготовленных для 
работы с осетровыми (Semenkova et al. 2002).

Функцию щитовидной железы оценивали по 
динамике концентрации Т4 в сыворотке крови, 
которую определяли методом твердофазного 
иммуноферментного анализа при использова-
нии реактивов производства фирмы ООО «Ал-
кор Био» (Санкт-Петербург). 

Активность Na+/K+ АТФ-азы в гомогенатах 
жабр и почек определяли с помощью метода За-
угга (Zaugg 1982).

Количественную оценку содержания Na+ 
непосредственно в самих хлоридных клетках 
проводили по протеин А-голд технике для 
электронно-микроскопических исследований 
(Roth et al. 1978) с использованием антител 
против Na+ на ультратонких среза жаберных 
лепестков. Подсчёт голд-меток, включённых 
в хлоридные клетки, проводили на условной 
площади фотоснимков клетки (размером 6 × 
6 см), сделанных при просмотре ультрасрезов 
под электронным микроскопом при увеличе-
нии в 7000 раз.

Транспортную функцию почки определяли 
по уровню клубочковой фильтрации, измеря-
емому традиционным инулиновым методом 
(Бахтеева и Наточин [Bakhteeva and Natochin] 
1976). 

Результаты исследования обрабатывали 
статистически по общепринятым методикам 
(Урбах [Urbakh] 1964). Для сравнительного 
анализа использовали тест Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В опыте были использованы неполовозре-
лые особи стерляди A. ruthenus Linnaeus, 1758 
двух размерно-весовых групп в возрасте 2+  
(1-ая группа рыб: длина 49.6 ± 0.3 см, масса 
493.2 ± 10.6 г; 2-ая группа рыб: длина 39 ± 0.6 см, 
масса 393 ± 10.3 г). (Здесь и далее указана пол-
ная длина рыб).

Динамика осмолярности и концентрации 
катионов сыворотки крови. После перевода 
стерляди (длина 49.6 ± 0.3 см, масса 493.2 ± 
10.6 г) из пресной воды в гиперосмотическую 
среду солёностью 12.5‰ (403 мосм/л) осмоляр-
ность сыворотки крови постоянно возрастает. 
Уже через 1 ч после начала солевого воздей-
ствия она увеличивается (p < 0.01) до 271.0 ± 
4.0 мосм/л сравнительно с величиной этого па-
раметра (253.3 ± 1.5 мосм/л) у контрольных рыб 
в пресной воде. На 3-и сутки осмолярность сы-
воротки крови достигает осмолярности среды 
обитания (p > 0.05), и этот уровень сохраняется 
в течение последующих трех суток (415.2 ± 3.5). 
Осмолярность сыворотки крови становится на 
161.9 мосм/л больше первоначального уровня 
(у рыб в пресной воде) (Рис. 1). Таким образом, 
динамика осмолярности сыворотки крови в 
период пребывания стерляди в морской среде 
свидетельствует о том, что стерлядь не способ-
на поддерживать относительное постоянство 
этого параметра при смене солености среды 
обитания. Стерлядь приспосабливается к гипе-
росмотической среде как осмоконформер. 

В течение 7 суток после перевода рыб в 
гиперосмотическую среду солёностью 12.7‰ 
(409 мосм/л) происходит повышение концен-
трации ионов в сыворотке крови, в результате 
чего осмолярность сыворотки крови увеличи-
вается на 55.8%, и стерлядь становится изоос-
мотичной среде обитания (p > 0.05) (410.7 ± 4.0) 
(Табл. 1) так же как этот процесс наблюдалcя в 
предыдущем опыте (Рис. 1). Концентрация Na+ 
в сыворотке крови у рыб после 7 суток пребыва-
ния их в гиперосмотической среде оказывается 
больше, чем во внешней среде (p < 0.05) (Табл. 1). 
Общая концентрация основных катионов (Na+, 
K+, Ca2+, Mg2+) в сыворотке крови увеличивается 
(p < 0.001) до 211. ± 2.8 мэкв/л (против 119.6 ± 
0.8 мэкв/л у рыб в пресной воде). Несмотря на 
эти изменения, процентное содержание в ней 
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Na+, Ca2+, Mg2+ сохраняется таким же (p > 0.05), 
каким оно было у рыб в пресной воде, но содер-
жание К+ уменьшается (Табл. 2).

Известно, что анадромные виды костистых 
рыб способны регулировать относительное 
постоянство осмолярности сыворотки крови 
при изменении солености воды. Потерю воды 
в результате изменения концентрационного 
градиента при переходе в гиперосмотическую 
среду из пресной воды они восполняют за счёт 
заглатывания воды. В кишечнике происходит 
реабсорбция воды вместе с ионами, в основном 
с одновалентными (Na+, K+, Cl–), избытки ко-
торых затем выводятся через жабры и почки. 
Избыток двухвалентные ионов выводятся, в 

основном почками и через кишечник. У стерля-
ди, переведенной в гиперосмотическую среду, 
заглатывание воды визуально не было отмече-
но, и извлечь пробы жидкости из спирального 
клапана удавалось с большим трудом. Можно 
было бы полагать, что заглатывание морской 
воды происходит, видимо, в очень небольших 
объемах, но это предположение не согласует-
ся с высоким уровнем диуреза в этот период 
(Табл. 3). По всей видимости, заглатываемая 
вода быстро реабсорбируется из кишечника в 
кровь, откуда она вместе с ионами попадает в 
почку, продуцирующую мочу с высоким содер-
жанием натрия. У стерляди, адаптированной к 
гиперосмотической среде в течение 7 суток, ки-

Рис. 1. Динамика осмолярности сыворотки крови (мосм/л) стерляди A. ruthenus (возраст 2+, длина 49.6 ± 0.3 см, масса 493.2 
± 10.6 г) в период воздействия гиперосмотической среды соленостью 12.5‰ (403 мосм/л). Сплошная линия – осмолярность 
сыворотки крови, вертикальные линии (I) – 95% доверительные интервалы средней; горизонтальная пунктирная линия – 
уровень осмолярности среды. Различие достоверно при: p** < 0.01 сравнительно с контролем – С (в пресной воде). По оси 
х – продолжительность солевого воздействия (ч); C – контроль (в пресной воде); по оси y – осмолярность (мосм/л). 

Fig. 1. Dynamics of the blood serum osmolarity (mosm/l) of sterlet Acipenser ruthenus (age 2+, length 49.6 ± 0.3 cm, weight 493.2 ± 10.6 
g) during influence of hyperosmotic medium 12.5‰ salinity (403mosm/l). Unbroken line – the osmolarity of the blood serum; vertical 
line (I) – the 95% confidence interval for the mean of the osmolarity; horizontal dotted line – the osmolarity of the medium; differences 
are significant: p ** < 0.01 in comparison with control – C (in fresh water). x – period of influence of hyperosmotic medium, h; y – the 
osmolarity, mosm/l.
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шечная жидкость по своему составу отличается 
от заглоченной воды более низким содержанием 
Na+ и K+. Достоверных различий в уровне Mg2+ 

сравнительно с его содержанием в морской воде 
не обнаружено, вероятно, в связи со значитель-
ными колебаниями этого параметра у исследо-
ванных особей. В целом кишечная жидкость 
оказывается изоосмотичной (p > 0.05) морской 
воде и сыворотке крови (Табл. 1).

Функциональное состояние почек при со-
левом воздействии. В пресноводных условиях 
стерлядь характеризуется высоким уровнем 
выведения гипоосмотичной (по отношению к 
сыворотке крови) мочи (1.13 ± 0.09 мл/час/100 
г массы). После перевода ее в гиперосмотиче-
скую среду к 7 суткам солевого воздействия 
диурез достоверно сокращается (p < 0.001) 

на 48.7% вследствие сокращения (p < 0.05) 
клубочковой фильтрации на 33.3% при со-
кращении (p < 0.001) размера гломерул (Табл. 
3). Высокому диурезу стерляди в морской 
среде (0.58 ± 0.09 мл/час/100г массы тела) 
способствует более низкий уровень реабсорб-
ции воды в проксимальном сегменте (50.8 ± 
4.0 %), чем у анадромных солоноватоводных 
видов (соответственно, для севрюги 0.17 ± 
0.04 мл/час/100г массы тела и 83%, по нашим 
неопубликованным данным). У стерляди при 
высокой концентрации катионов в моче и при 
сравнительно высоком диурезе в условиях 
гиперосмотической среды с мочой выводится 
значительный избыток одновалентных ионов 
(Na+ – 94.66 ± 3.50 против 15.30 ± 1.70 мэкв/л/
час/100г массы тела у севрюги).

Таблица 1. Осмолярность и концентрация катионов сыворотки крови, мочи и кишечной жидкости у стерляди A. ruthenus 
(возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 10.3 г) в пресной воде и после экспозиции в гиперосмотической среде 12.7‰ (409 
мосм/л). M ± s.e.

Table 1. Osmolarity and cation concentration in the blood serum, the urine, and the intestinal liquid in starlet A. ruthenus (age 2+ yr, 
length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) in fresh water and after exposition in hyperosmotic environment with salinity 12.7‰. M ± s.e.

Период экспозиции, ч
Time of exposition, h

Осмолярность,
мосм/л

Osmolarity,
mosm/l

Концентрация ионов, мэкв/л
Cation concentration, meq/l

Na+ K+ Ca2+ Mg2+

Сыворотка крови
Blood serum

Контроль (в пресной воде) 263.6 ± 1.2 113.6 ± 0.4 1.68 ± 0.20 3.20 ± 0.12 1.16 ± 0.32

12.7‰, 168 ч/h 410.7 ± 4.0 *** 200.3 ± 4.4 *** 2.00 ± 0.15 5.40 ± 0.53*** 3.48 ± 0.66**

Моча
Urine

Контроль (в пресной воде) 50.3 ± 2.7 17.2 ± 1.3 0.70 ± 0.21 0.72 ± 0.19  0.66 ± 0.15

12.7‰, 168 ч/h 398.8 ± 7.4*** 163.2 ± 5.3*** 3.38 ± 0.23*** 8.80 ± 0.57*** 12.00 ± 1.41***

Кишечная жидкость
Intestinal liquid

12.7‰, 12 ч/h

12.7‰, 168 ч/h

333.0 ± 7.1

416.5 ± 3.5

130.0 ± 2.7

146.7 ± 5.4***

1.52 ± 0.11 

1.63 ± 0.18**

22.35 ± 2.79

28.80 ± 5.91

63.00 ± 5.20

124.00 ± 48.04

Гиперосмотическая среда 12.7‰
Hyperosmotic environment 12.7‰

409 ± 2 178.2 ± 2.0 2.53 ± 0.04 20.23 ± 0.75 65.0 ± 2.03

Примечание: M ± s.e. – среднее значение и его стандартная ошибка; различия достоверны при p: ** – <0.01; *** – <0.001 – 
по сравнению с контролем (в пресной воде) для сыворотки крови и мочи; по сравнению с гиперосмотической средой для 
кишечной жидкости. Количество рыб в контроле – 5, в каждом варианте опыта – 6.

Note: M ± s.e. – mean value and standard error; differences are significant: p: ** − <0.01; *** − <0.001 – in comparison with control (in 
fresh water) for the blood serum and the urine, but in comparison with hyperosmotic environment for the intestinal liquid. Number of 
fish in control (in fresh water) – 5, in experiment – 6.
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Морфофункциональное состояние хлорид-
ных клеток. Пресная вода. Хлоридные клетки 
стерляди, находящейся в пресной воде, характе-
ризуются низкой электронной плотностью в свя-

зи с разреженным расположением органоидов в 
цитоплазме. Ядро занимает базальное положе-
ние. Бóльшая часть митохондрий располагается 
в центральной и апикальной частях клетки, где 

Таблица 2. Суммарная концентрация (Σ) основных катионов и их процентное соотношение в сыворотке крови и моче у 
стерляди A. ruthenus (возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 10.3 г) в пресной воде и после экспозиции в гиперосмотиче-
ской среде солёностью 12.7‰ (409 мосм/л) в течение 168 ч. M ± s.e.

Table 2. Summary concentration (Σ) of the main cations and their ratio in the blood serum and the urine in starlet A. ruthenus (age 2+ 
yr, length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) in fresh water and after exposition in hyperosmotic environment with salinity 12.7‰ (409 
mosm/l) during 168 h. M ± s.e.

Внутренняя среда
Internal medium

Σ, мэкв/л
Σ, meq/l

Соотношение, %
Cation concentrations, % n

Na+ K+ Ca2+ Mg2+

Сыворотка крови
Blood serum

119.6 ± 0.8
211.2 ± 2.8***

94.95 ± 0.70
94.85± 0.80

1.40 ± 0.07
0.95 ± 0.06***

2.67 ± 0.16
2.56 ± 0.33

0.97 ± 0.40
1.65 ± 0.57

5
6

Моча
Urine

19.3 ± 0.6
187.4 ± 6.3***

89.21 ± 1.10
87.10 ± 0.10

3.63 ± 0.65
1.80 ± 0.09*

3.74 ± 0.78
4.70 ± 0.06

3.42 ± 0.74
6.40 ± 0.11**

5
5

Примечание: M ± s.e. – среднее значение и его стандартная ошибка; различия достоверны при p: * – < 0.05, *** – <0.001, – по 
отношению к контролю (в пресной воде). Над чертой – в пресной воде, под чертой – после экспозиции в гиперосмотической 
среде. n – количество проб.

Note: M ± s.e. – mean value and standard error; differences are significant: p: * – <0.05; *** – <0.001. The date for fish in fresh water are 
given above the line; after exposition in hyperosmotic environment – under the line; n – number of fish.

Таблица 3. Физиологические и морфологические параметры почек стерляди A. ruthenus (возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 
393 ± 10.3 г) в пресной воде и гиперосмотической среде солёностью 12.7 ‰ (409 мосм/л) в течение 168 часов. M ± s.e.

Table 3. Physiological and morphological parameters of kidneys of starlet A. ruthenus (age2+, length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) 
in freshwater and hyperosmotic environment with salinity 12.7 ‰ (409 mosm/l) during 168 h. M ± s.e.

Параметры
Parameters

В пресной воде
Control, in fresh 

В морской воде
In sea water

Клубчковая фильтрация, мл/ч/100 г массы тела
Glomerular filtration, ml/h/100g body weight

1.77 ± 0.11 1.18 ± 0.16 * 

Реабсорбция воды, %
Reabsorbtion of water,%

36.3 ± 2.1 50.8 ± 4.0 **

Соотношение U/P in
U/P in ratio

1.60 ± 0.05 2.08 ± 0.18 * 

Диурез, мл/час/100г массы тела
Diuresis, ml/h/100 g body weight 

1.13 ± 0.05 0.58 ± 0.09 *** 

Диаметр гломерул, мкм
Diameter of glomeruli, μm

103.7 ± 3.1 66.1 ± 3.3***

Выведение Na+, мэкв/л/час/100г массы тела 
Removal Na+, meq/L/h/100 g body weight

19.44 ± 2.63 94.66 ± 3.50*** 

Примечание: M ± s.e. – среднее значение и его стандартная ошибка; различия достоверны при p: * – < 0.05, ** – < 0.01, *** − 
< 0.001 – по сравнению с контролем. Количество в контроле и в опыте по 5. U/Pin – отношение содержания инулина в моче 
(U) и сыворотке (P). 

Note: M ± s.e. – mean value and standard error; differences are significant: p: * − < 0.05, **– < 0.01, *** − < 0.001 − in comparison with 
control, the number of fish tested in control and experiment by 5; U/Pin – the ratio between the urine inulin concentration (U) and blood 
serum inulin concentration (P).
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эти органоиды не имеют чёткой ориентации 
по отношению к базо-апикальной оси клетки, 
вследствие чего на срезах клетки митохондрии 
имеют различную форму: как удлинённую, 
так и округлую (Рис. 2). Кристы митохондрий 
располагаются плотно и имеют различную 
направленность. В базо-латеральных частях 
клетки митохондрии, как правило, встречаются 
редко. Трубочки гладкого эндоплазматического 
ретикулума (ГЭР) также не имеют плотного рас-
положения в клетке, часть из них располагается 
вблизи митохондрий. В цитоплазме имеются 
скопления свободных рибосом.

Гиперосмотическая среда солёностью 
12.7‰ (409 мосм/л). Хлоридные клетки стер-
ляди после 7 суток обитания в гиперосмоти-
ческой среде обнаруживают различные мор-
фофункциональные состояния. Часть клеток 
обладает некоторыми чертами, характерными 
для экскреторного состояния. Они становятся 
оптически плотными в результате появления 
большого числа митохондрий, трубочек ГЭР 

и ШЭР (шероховатого эндоплазматического 
ретикулума), скоплений свободных рибосом 
(Рис. 3А). В апикальной части клеток заметно 
скопление мелких вакуолей, свидетельствую-
щее о выведении хлоридов через апикальную 
мембрану хлоридной клетки. Вместе с тем в 
клетках только некоторые трубочки ГЭР имеют 
тесный контакт с митохондриями (Рис. 3B). Из-
вестно, что плотное прилегание трубочек ГЭР 
к митохондриям связано с передачей энергии, 
образующейся в результате гидролиза АТФ, 
локализованной на мембранах митохондрий, 
транспортному ферменту Na+/K+ АТФ-азе, 
локализованному на мембранах трубочек ГЭР, 
для транспорта избытка Na+ из организма. В 
апикальной части клеток, в большей степени 
свободной от митохондрий и трубочек рети-
кулума, имеется тесный контакт с соседними 
клетками. Эта черта характерна для жаберного 
эпителия рыб, находящихся в пресной воде, 
тогда как у рыб, выполняющих гипоосмотиче-
скую регуляцию в морской среде, межклеточ-
ные пространства, напротив, широкие, так как 
именно по ним происходит выведение избытка 
Na+ из организма. Наряду с вышеописанными 
клетками, в жаберном эпителии имеются клет-
ки, тонкая структура которых демонстрирует 
черты дегенерации (Рис. 4). Имеются клетки с 
митохондриями округлой формы, характерной 
для этих органоидов при их набухании, а также 
клетки с разрушенными митохондриями. Мож-
но полагать, что признаки дегенерации могут 
быть обусловлены высокой функциональной 
нагрузкой, не соответствующей экскреторным 
возможностям клеток.

Концентрация кортизола в сыворотке кро-
ви. У стерляди в течение первых трёх часов 
после перевода её из пресной воды в гиперосмо-
тическую среду солёностью 12.7‰ (409 мосм/л) 
уровень кортизола в сыворотке крови увели-
чивается в 3.9 раза (p < 0.01). Этот уровень со-
храняется (p > 0.05) в течение последующего 
времени опыта (Табл. 4). Высокое содержание 
кортизола в крови поддерживается двукратным 
выведением гормонов из интерреналовой желе-
зы, что подтверждается уменьшением площади 
клеток этой железы через 12 и 144 ч опыта, опре-
делённой на гистологических срезах (Табл. 4). 
Динамика кортизола в сыворотке крови позво-
ляет предположить наличие у стерляди осмо-

Рис. 2. Хлоридная клетка стерляди A. ruthenus (возраст 2+, 
длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 10.3 г), обитающей в пресной 
воде. N – ядро, АP – апикальная часть клетки, BP – базаль-
ная часть клетки, M – митохондрии. Увел. ×7000, масштаб 
1.1 мкм.

Fig. 2. Chloride cell of sterlet Acipenser ruthenus (age 2+, length 
39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) dwelling in fresh water. N – 
nucleus, AP – apical part of the cell, BP – basal part of the cell, 
M – mitochondria. Magnification: ×7000, bar – 1.1 μm.
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тического стресса, поскольку высокий уровень 
кортизола сохраняется в течение всего экспери-
ментального периода (Wendelaar-Bonga 1993).

Активность Na+/K+ АТФ-азы. Жабры. При 
содержании молоди стерляди в гиперосмотиче-
ской среде активность транспортного фермента 
Na+/K+ АТФ-азы в гомогенатах жабр умень-
шается (p < 0.05), хотя через 12 ч опыта можно 
отметить тенденцию повышения активности 
этого фермента (Табл. 4). Снижение активности 
фермента почти в 4 раза (p < 0.05) на 7-е сутки 
воздействия гиперосмотической среды, по срав-
нению с его уровнем в контроле, свидетельству-
ет о том, что хлоридные клетки не переходят в 
высоко активное экскреторное состояние, не-
обходимое для выведения через жабры избытка 

одновалентных ионов из организма. Снижение 
активности транспортного фермента в жабрах у 
стерляди наблюдается при существенном уве-
личении концентрации кортизола в сыворотке 
крови (Табл. 4). Можно полагать, что у пресно-
водной стерляди рецепторная система хлорид-
ных клеток для восприятия стимулирующего 
действия кортизола, обеспечивающего повыше-
ние активности Na+/K+ АТФ-азы, развита слабо. 

Отсутствие повышения экскреторной актив-
ности хлоридных клеток жабр при воздействии 
гиперосмотической среды подтверждает ре-
зультат количественной оценки содержания Na+ 
непосредственно в самих хлоридных клетках, 
проведённой по протеин А-голд технике для 
электронно-микроскопических исследований 

Рис. 3. Хлоридная клетка стерляди A. ruthenus (возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 10.3 г), обитающей в гиперос-
мотической среде солёностью 12.5‰ в течение 7 сут. A – MV – микровиллы, C – контакт с соседними клетками; другие 
обозначения как на Рис. 2. Увел. ×7000, масштаб 1.1 мкм; B – центральная часть клетки: M – митохондрии, SER – тру-
бочки гладкого эндоплазматического ретикулума, RER – трубочки шероховатого эндоплазматического ретикулума. Увел. 
×30000, масштаб 0.25 мкм.

Fig. 3. Chloride cell of sterlet Acipenser ruthenus (age 2+, length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) dwelling in hyperosmotic medium of 
12.5‰ salinity during 7 days. A – MV –microvilli, C – contact with neighbouring cells; other designations as in Fig. 2. Magnification: 
×7000, bar – 1.1 μm; B – central part of the cell: M – mitochondria, SER – tubules of rough endoplasmic reticulum, RER – fragment of 
rough endoplasmic reticulum. Magnification: ×30000, bar – 0.25 μm.
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Таблица 4. Концентрация кортизола в сыворотке крови, активность Na+/K+ АТФ-азы в гомогенатах жабр и почек и площадь 
клеток интерреналовой железы в течение экспозиции стерляди A. ruthenus (возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 0.3 г) 
в гиперосмотической среде солёностью 12.7 ‰ (409 мосм/л) в течение 168 ч. M ± s.e.

Table 4. Concentration of cortisol in the blood serum, Na+/K+ ATPase activity in homogenates of the gills and the kidneys and area of 
cells in interrenal gland during exposition of starlet A. ruthenus (age 2+ yr, length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) in hyperosmotic 
medium with salinity 12.7 ‰ (409 mosm/l) during 168 h. M ± s.e.

Период экспозиции, ч
Time of exposition, h

Концентрация  
кортизола, нг/мл
Concentration of 
cortisol, ng/ml

Площадь клеток  
интерреналовой  

железы, мкм 2

Area of cells, μm2 

Активность Na+/K+ АТФ-азы, 
μмол Pi|/ч-1/мг белка-1

Na+/K+ATPase activity, μmol Pi /h/mg protein

жабры/gills почки/kidneys

Контроль, в пресной воде 
Control, in fresh water

19.29 ± 6.36 (5) 292.8 ± 9.4 (5) 15.0 ± 3.0 (3) 45.0 ± 4.0 (4)

3 75.13 ± 12.96**(5) – – 29.0 ± 9.0 (4)

12 66.54 ± 15.96*(3) 229.3 ± 10.8(5)*** 26.0 ± 8.0 (4) –

24 300.1 ± 12.1(5)***-12 – –

72 367.5 ± 9.8(5) – –

144 324.4 ± 10.1(5)***-72 – –

168 79.83 ± 10.90**(4) – 4.0 ± 2.0*,*-12 (5) 22.0 ± 7.0* (4)

Примечание: M ± s.e. – среднее значение и его стандартная ошибка; различия достоверны при p: * – <0.05; ** – <0.01, *** – 
<0.001 (без индекса – по сравнению с контролем, с индексом (12 и 72) – по сравнению с соответствующим периодом экспо-
зиции); количество рыб в опыте указано в скобках. 

Note: M ± s.e. – mean value and standard error; differences are significant: p: * − <0.05; ** − <0.01, *** − <0.001 (without index – in 
comparison with control, with index (12  and 72) – in comparison with corresponding period of exposition); in round brackets – the number 
of fish tested.

Рис. 4. Фрагмент хлоридной клетки стерляди A. ruthenus 
(возраст 2+, длина 39 ± 0.6 см, масса 393 ± 10.3 г), имеющей 
признаки дегенерации тонкой структуры после обитания в 
гиперосмотической среде солёностью 10.5‰ в течение 5 су-
ток и последующего обитания в солёности 12.5‰ в течение 
7 суток. M – деформированные митохондрии, SER – тру-
бочки гладкого эндоплазматического ретикулума. Увел. 
×30000, масштаб 0.25 мкм. 

Fig. 4. Fragment of chloride cells of starlet Acipenser ruthenus 
(age 2+, length 39 ± 0.6 cm, weight 393 ± 10.3 g) having the signs 
of degeneration in ultrastructure after dwelling in hyperosmot-
ic medium of 10.5‰ during 5 days and subsequent dwelling in 
12.5‰ salinity during 7 days. M – deformed mitochondria, 
SER – tubules of rough endoplasmic reticulum. Magnification: 
×30000, bar – 0.25 μm.
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(Roth et al. 1978). Подсчёт голд-меток в отдель-
ных клетках показал, что среднее число голд-
меток, связанных с Na+ в хлоридных клетках, у 
стерляди после 24 ч обитания в гиперосмоти-
ческой среде солёностью 12.7‰ (409 мосм/л) 
достоверно не отличается (p > 0.05) от уровня 
аналогичного параметра контрольных рыб, на-
ходящихся в пресной воде (34.50 ± 12.15 против 
11.55 ± 1.52 в контроле). Вместе с тем можно 
отметить тенденцию увеличения голд-меток в 

хлоридных клетках у стерляди при обитании 
её в гиперосмотической среде. Большой размах 
колебания среднего значения этого параметра у 
рыб после воздействия гиперосмотической сре-
ды свидетельствует о различиях в уровне экс-
креторной активности хлоридных клеток рыб.

Почки. У стерляди в пресной воде активность 
Na+/K+ АТФ-азы была больше, чем в жабрах (p < 
0.001), так же, как это наблюдается у костистых 
рыб. Действие фермента у рыб в пресной среде 

Рис. 5. Динамика осмолярности сыворотки крови и концентрации тироксина (Т4) в сыворотке крови стерляди A. ruthenus 
(возраст 2+, длина 49.6 ± 0.3 см, масса 493.2 ± 10.6 г) в течение воздействия гиперосмотической среды соленостью 12.5‰ 
(403 мосм/л); (•)– осмолярность; (■) – концентрация Т4; вертикальные линии (I) – стандартная ошибка для среднего зна-
чения концентрации Т4 и 95% доверительный интервал средней осмолярности; различия достоверны при р * – < 0.05, ** – 
< 0.01, *** – < 0.001 – по сравнению с контролем – С (в пресной воде). По оси x – длительность воздействия, ч; C – контроль 
(в пресной воде); по оси y (левая) – осмолярность, мосм/л; y (правая) – концентрация Т4, нмол/л.

Fig. 5. Dynamics of blood serum osmolarity (mosm/l) and thyroxin (T4) concentration in the blood serum of sterlet Acipenser ruthenus 
(age 2+, length 49.6 ± 0.3 cm, weight 493.2 ± 10.6 g) during influence of hyperosmotic medium 12.5‰ salinity (403mosm/l); (■) 
osmolarity; (♦) – T4; vertical lines (I): standard error for the mean value of the T4 concentration and the 95% confidence interval for the 
mean of the osmolarity; differences are significant: p:* − < 0.05, ** − < 0.01, *** − < 0.001 – in comparison with control – C (in fresh 
water), x– period of influence of hyperosmotic medium, h; y (left) – osmolarity, mosm/l; y (right) – concentration of T4 .
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направлено на обеспечение сорбции однова-
лентных ионов из мочи для предотвращения по-
тери этих ионов и поддержания ионного баланса 
в организме (Табл. 4). Через 3 ч после перевода 
рыб в гиперосмотическую среду активность 
фермента остается на том же уровне, который 
отмечается у стерляди в пресноводных услови-
ях. К концу опыта активность фермента суще-
ственно (p < 0.05) сокращается по сравнению с 
контролем, но она остаётся выше (p < 0.05), чем 
в жабрах (в 5.5 раза,) что даёт основание считать 
сохранение относительно высокой реабсорбци-
онной способности почечных канальцев. 

Изменения функционального состояния 
щитовидной железы. В течение первых 6 часов 
после перевода рыб в гиперосмотическую среду 
солёностью 12.7‰ (409 мосм/л) в сыворотке 
крови стерляди происходит увеличение (p < 
0.05) концентрации тироксина, но в последу-
ющие 18 ч опыта происходит снижение содер-
жания гормона, что можно было бы отнести к 
его потреблению органами-мишенями (Рис. 5). 
Вместе с тем после снижения концентрации 
тироксина осмолярность сыворотки крови 
продолжает увеличиваться. Таким образом, ди-
намика концентрации тироксина в сыворотке 
крови у стерляди в период воздействия гипе-
росмотической среды не сопряжена с динами-
кой осмолярности сыворотки крови, что можно 
рассматривать как отсутствие использования 
энергетики организма для затрат на выведения 
избытка ионов против градиента концентрации 
этих ионов у рыб в гиперосмотической среде.

ОБСУЖДЕНИЕ

В гиперосмотической среде солёностью 
12.5–12.7‰ (403–409 мосм/л) осмолярность сы-
воротки крови неполовозрелых особей стерля-
ди повышается до уровня осмолярности среды 
обитания, который значительно выше (на 55%), 
чем была исходная осмолярность сыворотки 
крови у рыб в пресной воде. Этот показатель 
свидетельствует о значительной солевой толе-
рантности стерляди, которой не обладает пред-
ставитель пресноводных среднеазиатских энде-
миков рода Pseudoscaphirhynchus – P. kaufmanni 
(Kessler, 1877). У Большого Амударьинского 
лопатоноса в солёности 10.5‰ (338.3 мосм/л) 
уровень осмолярности сыворотки крови уве-

личивается до осмолярности среды через 24 ч 
экспозиции и не изменяется в последующие 
144 ч опыта. В более высокой солёности 12.5‰ 
(403 мосм/л) осмолярность сыворотки крови 
этого вида становится изоосмотичной среде 
также через 24 ч, но по достижении этого уровня 
лопатонос погибает (Краюшкина и Моисеенко 
[Krayushkina and Moiseenko] 1977a, b).

Динамика кортизола в сыворотке крови 
стерляди показывает, что этот вид испытывает 
существенный осмотический стресс, поскольку 
высокий уровень кортизола сохраняется в те-
чение всего экспериментального периода после 
перевода рыб в солоноватую воду. Известно, 
что кортизол признан важным стрессорным 
гормоном, наряду с другими его ролями в жиз-
ни рыб. Эта функция кортизола может иметь 
прямое отношение к обстоятельству, когда 
стрессорные стимулы вызывают напряжение 
в активности осморегуляторного механизма 
(Wendelaar-Bonga 1993). У эвригалинных ко-
стистых рыб, которые успешно адаптируются к 
морской воде в естественных условиях, уровень 
кортизола увеличивается после перевода рыб в 
морскую воду в экспериментальных условиях, 
но после некоторого времени он возвращается 
к первоначальному уровню (Forrest et al. 1973). 
Содержание кортизола в сыворотке крови у рус-
ского осетра и севрюги после 7 сут. экспозиции 
в солоноватой воде 12.7‰ также достоверно не 
отличались (p > 0.05) от значений этого параме-
тра у рыб в контроле (в пресной воде). Вместе с 
тем содержание севрюги в течение 7 сут. в более 
высокой солёности 18‰ (580 мосм/л) вызывает 
повышение содержания кортизола в крови в 3 
раза (по сравнению с уровнем этого гормона у 
севрюги при адаптации к солёности 12.5‰), что 
свидетельствует о появлении напряжения её 
осморегуляторной системы в этих условиях. В 
сыворотке крови русского осетра уменьшение 
уровня гормона в течение первых 12 ч адапта-
ции, т. е. в период функционального напряжения 
осморегуляторной системы при переходе рыб в 
это время к гипоосмотической регуляции, мож-
но связать с эффективной утилизацией гормона 
органами-мишенями (Krayushkina et al. 2006). 
Сохранение уровня кортизола в крови отмечает-
ся и у эвригалинного адриатического осетра (A. 
naccarii Bonaparte, 1836) при адаптации к мор-
ской воде солёностью 35‰ (Martines–Álvarez 
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et al. 2002). Из этого можно заключить, что от-
носительное постоянство уровня кортизола при 
изменении солености среды является индикато-
ром успешной адаптации рыб к этим условиям. 

У костистых рыб, поддерживающих осмо-
тический гомеостаз, кортизол стимулирует 
повышение активности фермента Na+/K+ ATФ 
aзы в жабрах, необходимое для транспорта Na+ 
против градиента концентрации этого иона в 
среде, т. е. для выведения избытка этого катиона 
из организма. Такое повышение (в 13 раз) фер-
мента наблюдается в гомогенатах жабр у севрю-
ги при её адаптации к гиперосмотической среде 
солёностью 12.5‰ (Krayushkina et al. 2006). В 
настоящем исследовании у осмоконформера 
стерляди высокий уровень кортизола не при-
водит к повышению активности транспортного 
фермента Na+/K+ ATФaзы и морфофункцио-
нальной перестройке структуры хлоридых кле-
ток в экскреторное состояние.

Щитовидная железа на воздействие гипе-
росмотической среды отвечает увеличением 
концентрации тироксина (Т4) в сыворотке крови 
в течение 3–6 ч солевого воздействия, но в даль-
нейшие 114 ч происходит снижение концентра-
ции гормона до исходного уровня (в контроле). 
У анадромного вида осетровых (севрюги), на-
против, в течение 6–72 ч адаптации к гиперос-
мотической среды происходит уменьшение кон-
центрации Т4 в сыворотке крови, что, вероятно, 
связано с потреблением гормона органами-ми-
шенями и включением его в осморегуляторной 
процесс. В дальнейшие часы адаптации у этого 
вида происходит восстановление уровня Т4 до 
исходного значения (Krayushkina et al. 2015). В 
нашем опыте динамика концентрации тирокси-
на в сыворотке крови не сопряжена с динамикой 
осмолярности сыворотки крови у стерляди. 
Повышение гормона в крови в ответ на солевое 
воздействие, видимо, является проявлением 
стрессорной реакции на солевое воздействие 
организма и не связано с адаптационным про-
цессом, поскольку отсутствует необходимая 
рецепторная связь между органами, принимаю-
щими участие в осмотической регуляции.

Таким образом, повышение концентрации 
кортизола и Т4 в сыворотке крови в результате 
активации интерреналовой и щитовидной желез 
следует рассматривать как стрессорные реак-
ции, которые не связаны с адаптационным про-

цессом поддержания осмотического гомеостаза 
у стерляди как осмоконформера. Эти реакции 
не приводят к функциональной стимуляции ак-
тивности транспортного фермента Na+/K+ ATФ 
aзы в жабрах и к перестройке тонкой структу-
ры хлоридных клеток жабр для выполнения 
экскреторной функции по регуляции баланса 
Na+ в организме. Можно заключить, что между 
эффекторным «органом», каким является сово-
купность многочисленных хлоридных клеток 
жаберного эпителия, и эндокринными железами 
(интерреналовая и щитовидная), находящимися 
под контролем тропных гормонов гипофиза, не 
сформирована функциональная связь.

Вместе с тем очевидно, что у стерляди вы-
работана определённая стратегия для под-
держания изоосмолярности сыворотки крови 
в солоноватой воде, в которой почка играет 
существенную роль в выведении избытка Na+ 
в организме. Высокая концентрация Na+ в моче 
(163.2 ± 5.3 мэкв/л), близкая к концентрации 
этого катиона в гипоосмотической среде, вы-
сокая доля Na+ (87.1 ± 0.1%) в суммарной кон-
центрации основных катионов в моче, низкий 
уровень сорбции воды (50.8 ± 4.0%) в почечных 
канальцах, высокий диурез (0.58 ± 0.09 мл/
час/100г массы тела) обусловливают высо-
кий уровень выведения Na+ с мочой (100.95 ± 
13.21 мэкв/мл/час/100 г массы тела).

Анализ реакции осморегуляторной системы 
стерляди на воздействие гиперосмотической 
среды даёт возможность предположить исход-
ную стратегию в функциональной эволюции 
механизма осмотического гомеостаза у осетро-
вых на начальных этапах освоения ими морских 
ареалов при их переходе к анадромии. Особен-
ностью этой стратегии является способность 
осетровых использовать почку для выведения 
избытка Na+ (и Cl–) и тем самым поддерживать 
изоосмотичность сыворотки крови по отноше-
нию к гиперосмотической (солоноватоводной) 
среде. Высокая морфофункциональная пла-
стичность осетровых способствовала выработ-
ке у них значительной солевой толерантности. 
При освоении более солёных вод эволюция ос-
морегуляторной системы шла по пути увеличе-
ния роли жабр (хлоридных клеток) в выведении 
одновалентных ионов и усилении роли почки и 
кишечника в выведении двухвалентных ионов 
(Krayushkina 2006).
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