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РЕЗЮМЕ

Жизненный цикл девятииглой колюшки Pungitius pungitius (Linnaeus, 1758) включает миграции из от-
крытого моря в прибрежные и пресноводные биотопы, в ходе которых рыбы испытывают осмотиче-
ский шок, провоцирующий впоследствии развитие окислительного стресса. Функцию защиты клеток 
от избытка образующихся активных форм кислорода, перекиси водорода и гидропероксидов выпол-
няет сложная многоуровневая антиоксидантная система (АОС), включающая низкомолекулярные 
соединения и специфические ферменты. В проведённом эксперименте молодь девятииглой колюшки 
из эстуария реки бассейна Белого моря попеременно экспонировали в гипо- и гиперосмотичной среде 
для изучения ответа компонентов АОС на окислительный стресс, вызванный резкой сменой солено-
сти. Показано, что перемещение рыбы из соленой воды в пресную на 1 час и 24 часа привело к сниже-
нию концентрации водорастворимого белка и активности каталазы в тканях колюшки. Активность 
гваякол-зависимой пероксидазы увеличилась после последовательного выдерживания рыб из эсту-
ария в пресной и соленой воде по 24 часа. Не выявлены изменения в активности супероксиддисмута-
зы и глутатион S-трансферазы при изученных воздействиях. Участие ферментов АОС (в частности, 
усиление реакции обезвреживания перекиси водорода по пероксидаза-зависимому пути) в реакции на 
резкую смену солености окружающей среды P. pungitius из Белого моря описано впервые. Результаты 
нашего исследования дополняют немногочисленные сведения об ответе АОС эвригалинных видов рыб 
на гипо- и гиперосмотический стресс. Полученные данные могут быть использованы при прогнозиро-
вании возможности промышленного разведения рыб в Беломорско-Баренцевоморском бассейне.

Ключевые слова: антиоксидантная система, Белое море, девятииглая колюшка, Pungitius pungitius, 
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ABSTRACT

The life cycle of P. pungitius (Linnaeus, 1758) includes migrations from the open sea to coastal and freshwater 
biotopes which are accompanied by osmotic shock and following oxidative stress in fish. The complex multilev-
el antioxidant system (AOS) includes low-molecular compounds and specific enzymes and protects cells from 
reactive oxygen species, hydrogen peroxide, and hydroperoxides generated in excess. To study the response of 
AOS components to oxidative stress caused by acute salinity changes, nine-spined stickleback juveniles from the 
White Sea estuary were alternately exposed to hypo- and hyperosmotic conditions.  In the tissues of stickleback 
transferred from saltwater to freshwater for 1 and 24 hours a decrease in water-soluble protein concentration and 
catalase activity was shown. The increased guaiacol-dependent peroxidase activity in estuary fish successively ex-
posed to fresh and saltwater for 24 hours was also observed. Under studied exposures, no changes in the activities 
of superoxide dismutase and glutathione S-transferase were detected. The involvement of AOS enzymes, particu-
larly neutralizing hydrogen peroxide by the peroxidase-dependent pathway, in the response to acute changes in 
ambient salinity was described in White sea P. pungitius for the first time. The results of our study provide the new 
data on the AOS response to hypo- and hyperosmotic stress in euryhaline fish species. The obtained data could be 
used in predicting the possibility of industrial fish farming in the White Sea-Barents basin.

Key words: antioxidant system, White Sea, nine-spined stickleback, Pungitius pungitius, salinity, osmotic stress, 
euryhaline species

ВВЕДЕНИЕ

Соленость воды является важным абиоти-
ческим фактором, лимитирующим распростра-
нение гидробионтов. Резкая смена солености 
вызывает у водных организмов осмотический 
стресс, который может стать причиной нару-
шения физиологического и иммунного стату-
са организма (Merilä 2013; Kültz 2015; Xu et al. 
2018). Однако эвригалинные виды рыб способ-
ны заселять биотопы различной солености, по-
скольку имеют биохимические и физиологиче-
ские адаптационные механизмы обеспечения 
гомеостаза при осмотическом дисбалансе (Fiol 
and Kültz 2007; Gonzalez 2012). У пресноводных 
костистых рыб поддержание осмотического ба-
ланса осуществляется за счет сопротивления 
пассивной потере соли путем активного погло-
щения или пассивного накопления воды с по-
следующим выделением разбавленной мочи. 
В свою очередь, у морских костистых рыб ме-
ханизм сохранения осмотического гомеоста-
за заключается в активном выделении соли 
и задержании воды за счет увеличения коли-
чества питья, реабсорбции воды в кишечнике 
и снижения осмотической проницаемости жа-
берного эпителия (Laverty and Skadhauge 2012; 
Kültz 2015). В регуляции экспрессии генов, ко-
торые отвечают за адаптацию к осмотическому 
стрессу, принимают участие внутриклеточные 
осмосенсорные сигнальные пути, включаю-
щие различные осморецепторы и сигнальные 

молекулы (ионные каналы, кальций-чувстви-
тельный рецептор, фосфолипаза А2, рецепторы 
цитокинов, белки, непосредственно регулируе-
мые неорганическими катионами, белки цито-
скелета, митоген- активируемые протеинкина-
зы, белок 14-3-3 и другие), а также сигнальные 
пути, опосредованные гормонами и паракрин-
ными факторами (Fiol and Kültz 2007; Kültz 
2015). Поддержание осмотического баланса 
в организме сопровождается ускорением энер-
гетических процессов, что приводит к нако-
плению активных форм кислорода (АФК), вы-
зывающих окислительный стресс и нарушение 
общих физиологических функций (Arun and 
Subramanian 1998; Shin et al. 2010; Gan et al. 2016; 
Bal et al. 2021; Shukry et al. 2021). Антиоксидант-
ная система (АОС) нейтрализует избыток АФК, 
тем самым предотвращая повреждение макро-
молекул и структур организма результате окис-
лительного стресса. АОС представляет собой 
сложную многоуровневую систему, которая со-
стоит из низкомолекулярных антиоксидантов 
(витамины А, Е, глутатион и др.) и комплекса 
специфических ферментов, таких как суперок-
сиддисмутаза (SOD), каталаза (САТ), группа 
пероксидаз (Px) и глутатион S-трансфераза 
(GST) и другие.

Девятииглая колюшка Pungitius pungitius Lin-
naeus, 1758 – циркумполярный эвригалинный 
вид, широко распространенный в арк тическом 
регионе России. Жизненный цикл P. pungitius 
включает нерестовые миграции популяций 
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из открытого моря в прибрежные и пресново-
дные биотопы. Девятииглая колюшка, наряду 
с родственным видом – трехиглой колюшкой 
Gasterosteus aculeatus Linnaeus, 1758, является 
модельным объектом для эволюционных, ге-
нетических, поведенческих и экологических 
исследований (Kuparinen et al. 2011; Aikio 2013; 
Merilä 2013; Bruneaux et al. 2014; Makaras and 
Stankevičiūtė 2022), включая механизмы при-
способительных реакций, характеризующих 
развитие окислительного стресса, вызванного 
осмотическим шоком. У эвригалинных видов 
рыб, в том числе колюшек, ответ компонен-
тов АОС на окислительный стресс, вызванный 
резкой сменой солености, имеет, по всей види-
мости, свои особенности, еще недостаточно из-
ученные. Ранее показано, что при повышении 
солености воды в жабрах морских и пресново-
дных популяций трехиглой колюшки наблюда-
ется изменение экспрессии трех осморегулятор-
ных генов, таких как Na+/K+-ATPаза (ATPA13), 
трансмембранный регулятор муковисцидоза 
(CFTR) и ген потенциал-зависимого калиевого 
канала (KCNH4), и одного гена белка теплового 
шока (HSP70) (Taugbøl et al. 2014). Экспрессия 
гена ATP1A3 увеличивалась у пресноводной 
формы колюшки, адаптированной к морской 
воде, а экспрессия KCNH4 и HSP70 – у морских 
особей, помещенных в пресную воду. У молоди 
оливковой камбалы Paralichthys olivaceus (Tem-
minck et Schlegel, 1846), которая подвергалась 
воздействию различной солености (морская 
вода, 16, 8, 4, 2 и 0 ‰) в течение двух недель, вы-
явлено изменение активности ферментов АОС, 
а именно – повышение активности SOD и GST. 
Также в печени рыб повышался уровень восста-
новленного глутатиона (GSH), тогда как в жаб-
рах выявлено его снижение (Kim et al. 2021). 
У другого эвригалинного вида костистых рыб, 
желтопёрого морского леща Acanthopagrus la-
tus (Houttuyn, 1782), был изучен ответ системы 
осморегуляции, иммунитета и АОС в жабрах, 
печени и мышцах на гипоосмотический стресс 
при экспонировании рыб в пресной (0 ppt), сла-
боминерализованной (3 ppt) и солоноватой воде 
(6 ppt) в течение 8 дней. Выявленные диффе-
ренциально экспрессирующиеся гены связаны 
с осморегуляцией и Т-клеточным иммуните-
том. Из исследуемых тканей жабры оказались 
наиболее чувствительными к осмотическому 

шоку, что отражалось в повышении активно-
сти Na+K+-АТФазы; в печени по изменению ак-
тивности ферментов SOD, CAT и содержанию 
малонового диальдегида отмечались признаки 
окислительного стресса (Lin et al. 2020). Путем 
осморегуляции поддерживается баланс воды 
и белка в тканях рыб, при нарушении которо-
го развивается избыточная гидратация тканей, 
особенно мышечной, и, как следствие, сниже-
ние содержания белка. Осмотическое давление 
клеток у эвригалинных видов рыб стабилизи-
руется, в том числе, путем гидролиза белков 
и генерации аминокислот-осмолитов. Таким 
образом, адаптационные биохимические меха-
низмы ответа рыб на осмотический стресс и его 
влияние на другие защитные системы организ-
ма, в том числе на антиоксидантную, до конца 
не изучены.

Цель работы заключалась в изучении влия-
ния гипо- и гиперосмотического стресса на ак-
тивность ферментов АОС (SOD, САТ, Px и GST) 
и концентрацию водорастворимого белка в тка-
нях молоди девятииглой колюшки P. pungitius.

MATЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор материала и дизайн эксперимента

Объектом исследования служила молодь 
девятииглой колюшки P. pungitius.  Сбор биоло-
гического материала проводили  в июне 2021 г., 
в эстуарии р. Индёра бассейна Белого моря 
(66°14’29.42” N, 37°08’33.72” E), на участке реки 
с глубинами 15–25 см и скоростью течения 
0.0–0.1 м/с. Визуально находили косяк колю-
шек и подхватывали рыбу сачком диаметром 
30 см, с ячеей 5х5 мм. Выловленную рыбу поме-
щали в емкость объемом 10 л, в которой транс-
портировали колюшку к месту проведения экс-
перимента. Перед началом эксперимента часть 
рыб была зафиксирована для использования 
в качестве контроля (Группа 1/Контроль (18–
22 ‰)).

Основным местом обитания исследуе-
мой девятииглой колюшки является эстуарий 
реки, где активно выражены приливно-отлив-
ные процессы, в связи с чем суточная соле-
ность воды колеблется от морской соленой до 
речной пресной. Для приведения рыб к едино-
му стрессовому состоянию и снижению разно-
качественности выборки провели последова-



Антиоксидантная система колюшки при осмотическом стрессе 101

тельную смену режима солености. Для этого 
колюшку, оставшуюся после отбора контро-
ля, поместили в бочки с пресной водой (0 ‰) 
на 24 часа, а затем перенесли в бочки с морской 
водой (27–28 ‰) на 24 часа. По окончании дан-
ного этапа отобрали и зафиксировали часть об-
разцов (Группа 2/Опыт).

Оставшуюся после предыдущего опыта рыбу 
(Группа 2), пересадили в емкости с пресной во-
дой и провели фиксацию проб через 1 час (Груп-
па 3/Опыт) и через 24 часа (Группа 4/Опыт). На 
Рис. 1 представлена схема проведенного экспе-
римента. Бочки, в которых содержалась рыба, 
в ходе экспонирования находились в реке для 
поддержания в них постоянной температуры 
воды (16–17° С). По окончании каждого из эта-
пов эксперимента девятииглую колюшку (цели-
ком) фиксировали в жидком азоте и доставля-
ли в лабораторию, где хранили при температуре 
–80° С до дня проведения биохимического ана-
лиза.

Для анализа выборки колюшки были норма-
лизованы по размерно-весовым характеристи-
кам: среднее значение длины рыб (AB) состав-

ляло 2.44±0.07 см, среднее значение массы тела 
– 0.098±0.08 г.

Биохимический анализ

В день проведения анализа пробы колюш-
ки (целый организм без разделения на органы) 
гомогенизировали с помощью Digital Disruptor 
Genie (Scientific Industries, Inc., USA) в 50 мМ бу-
ферном растворе Трис-HCl pH 7.5 при 5-кратном 
разбавлении и центрифугировали при 45 000 g 
в течение 1 часа при 4° C на центрифуге Allegra 
64R (Beckman Coulter Inc., США). Полученный 
супернатант использовали для дальнейшего 
биохимического анализа.

Концентрацию водорастворимого белка 
(мг белка/мл гомогената) определяли спек-
трофотометрическим методом по поглощению 
пептидной связи при длине волны 220 нм (Noble 
and Bailey 2009; Суховская и др. [Sukhovskaya et 
al.] 2010). Для построения калибровочного гра-
фика в день анализа готовили растворы бычьего 
сывороточного альбумина различной концен-
трации (0.02–0.1 мг/мл) в буферном растворе 
50 мМ трис-HCl рН 7.5.

Рис. 1. Схема эксперимента.

Fig. 1. Scheme of the experiment.
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Активность супероксиддисмутазы (SOD) 
определяли спектрофотометрически по моди-
фицированной методике, основанной на спо-
собности фермента тормозить аутоокисление 
адреналина в щелочной среде (Fridovich 1975). 
Для измерения активности фермента к супер-
натанту добавляли 0.3 М карбонатного бу-
фера рН 10.6 и 0.022 М раствор адреналина 
в 0.1 Н HCl и регистрировали изменение опти-
ческой плотности раствора в течение 1 минуты 
при 480 нм. Единицы относительной активно-
сти SOD выражали в условных единицах, ко-
торые представляют 50 % ингибирования ско-
рости реакции при максимальном увеличении 
абсорбции за минуту на прямолинейном участ-
ке образования адренохрома, пересчитанной на 
концентрацию белка ткани (усл.ед./мг белка*-
мин–1).

Активность каталазы (CAT) определяли 
спектрофотометрическим методом по измене-
нию оптической плотности анализируемого 
раствора при распаде перекиси водорода (Beers 
and Sizer 1952). К супернатанту добавляли ре-
акционную смесь (25 мМ перекиси водорода 
в 50 мМ буфере Трис-HCl pH 7.5) и измеряли 
изменение оптической плотности раствора при 
длине волны 240 нм. Относительную актив-
ность CAT выражали в µМ Н2О2, катаболизиро-
ванной ферментом за минуту, пересчитанное на 
концентрацию белка в ткани (µМ Н2О2/мг бел-
ка*мин–1).

Активность гваякол-зависимой пероксида-
зы (Px) определяли спектрофотометрическим 
методом (Chance and Maehly 1955). Измерение 
активности фермента проводили при длине 
волны 470 нм в течение 1 минуты после добавле-
ния к супернатанту реакционной смеси (10 мМ 
гваякола и 25 мМ перекиси водорода). Относи-
тельную активность Px выражали в µМ продук-
та реакции, пересчитанного на концентрацию 
белка в ткани (µМ продукта реакции/мг бел-
ка*мин–1).

Активность глутатион S-трансферазы (GST) 
определяли по скорости связывания восста-
новленного глутатиона (GSH) с субстратом 
1-хлор-2,4-динитробензолом (CDNB) (Habig 
1974). Измерение проводили при длине вол-
ны 340 нм в течение минуты, после добавле-
ния к супернатанту реакционной смеси (1 мМ 
CDNB, 1 мМ GSH, 0.125 М фосфатный буфер 

рН 6.5). Относительную активность GST выра-
жали в µМ продукта реакции, пересчитанного 
на концентрацию белка в ткани (µМ продукта 
реакции/мг белка*мин–1).

Определение всех биохимических показате-
лей проводили на планшетном ридере CLARIO-
star Basic Unit (BMG Labtech, Germany) при 25° С.

Статистический анализ

Статистический анализ проведен с ис-
пользованием программ R (R Core Team 2020) 
и RStudio (RStudio Team 2019). Сравнительный 
анализ биохимических показателей в тканях 
колюшки из анализируемых групп проводили 
с использованием попарного теста Вилкоксона 
с поправкой на множественное сравнение Бон-
феррони при р-value≤0.05 и q-value≤0.05 (пакет 
‘stats’ для R (R Core Team 2020)).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Экспонирование рыб попеременно в пресной 
и соленой воде в течение двух суток (Группа 2/
Опыт) не привело к значимому снижению кон-
центрации растворимого белка по сравнению 
с контролем в тканях колюшки, хотя некоторая 
динамика (р-value =0.07) данного показателя 
отмечается у рыб этой группы. Последующее 
перемещение колюшек на 1 час в пресную воду 
вызвало достоверное снижение в 1.5 раза кон-
центрации водорастворимого белка в тканях 
колюшки (Группа 3/Опыт) по сравнению с кон-
тролем (Табл. 1). Дальнейшее пребывание рыб 
в пресной воде не повлияло на этот показатель, 
он оставался стабильным в течение следующих 
24 часов у молоди, находящейся в пресной воде 
(Группа 4/Опыт). Активность ферментов SOD 
и GST в тканях колюшки оставалась постоян-
ной во всех исследованных группах. Наиболее 
лабильным ферментом в условиях смены режи-
ма солености оказалась CAT, активность кото-
рой уменьшилась в 2 раза у рыб 3 и 4 опытных 
групп по сравнению с контролем. Активность 
гваякол-зависимой пероксидазы увеличилась 
в 2 раза у P. pungitius из группы 2 по сравне-
нию с контролем в ответ на перемещение рыбы 
из соленой в пресную воду. При последующем 
экспонировании рыб в пресной воде достовер-
но значимого изменения активности Px не об-
наружено.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Абиотические и биотические факторы 
водной среды, такие как загрязнители, гидро-
химический состав, температура воды, болез-
ни, алиментарные нарушения, могут оказывать 
влияние на биохимические системы в организ-
ме рыб (Lohner et al. 2001; Francis and Nagarajan 
2013). В частности, изменение физических или 
химических параметров среды их обитания 
приводит к развитию стресса, в том числе ок-
сидативного, нарушающего ферментативные 
и иммунные процессы (Sinha et al. 2018). Для 
оценки стресс-индуцированных перестроек, 
помимо гормональных, иммунных и метаболи-
ческих маркеров, используют показатели АОС 
(Kavitha et al. 2010).

В нашем исследовании снижение концентра-
ции белка в тканях молоди колюшки отмечено 
уже через 1 час после пересадки рыб из соленой 
(Группа 2/Опыт) в пресную воду, и она остава-
лась неизменной в следующие 24 часа (Группа 3/
Опыт и Группа 4/Опыт). Основной причиной 

снижения концентрации белка может являться 
увеличение количества воды в организме рыб 
при снижении солености, что необходимо для 
поддержания осмотического баланса. Интерес-
но, что эта реакция проявляется достаточно бы-
стро, уже в течение 1 часа обнаруживаются из-
менения, которые сохраняются на протяжении 
последующих 24 часов. Ранее показано, что при 
окислительном стрессе, вызванном нарушени-
ем осмотического баланса, происходит нако-
пление избыточного количества АФК, что при-
водит к деградации пептидных связей в белках, 
окислению различных макромолекул, и в итоге 
является причиной метаболической дисфунк-
ции и даже гибели клеток (Lushchak 2011; Sha-
kir et al. 2014; Giang et al. 2018). Осмотический 
стресс вызывает быстрые изменения размера 
клетки в зависимости от типа стрессового воз-
действия (гипо- или гиперосмотического) и на-
рушает взаимодействие белков цитоскелета 
с мембранами, что может отражаться на концен-
трации белка (Nepal and Fabrizio, 2020). Напри-
мер, уменьшение концентрации белка в плазме 

Таблица 1. Активность ферментов АОС и концентрация водорастворимого белка в тканях девятииглой колюшки при смене 
солености воды. 

Table 1. AOS parameters and water-soluble protein concentration in the nine-spined stickleback tissues during changes in water salinity.

Показатель / Группа
Parameter / Group

1 (Контроль)
1 (Control)

2 (Опыт)
2 (Experiment)

3 (Опыт)
3 (Experiment)

4 (Опыт)
4 (Experiment)

Концентрация белка (мг белка/мл гомогената)
Protein concentration (mg protein/ml homogenate)

61.59±4.28
n=7

44.54±3.00
n=7

39.78±1.81a

n=6
42.40±2.64a

n=8

Активность SOD (усл.ед./мг белка*мин–1)
SOD activity (units/mg protein*min–1)

0.53±0.13
n=5

1.38±0.73
n=7

1.43±0.74
n=4

1.84±1.06
n=8

Активность САТ (µМ H2O2/мг белка*мин–1)
CAT activity (µM H2O2/mg protein*min–1)

0.44±0.06
n=6

0.31±0.05
n=7

0.22±0.03a

n=5
0.22±0.04a

n=8

Активность Рх (nM продукта реакции/мг белка*мин–1)
Px activity (nM reaction product/mg protein*min–1)

0.13±0.05
n=6

0.25±0.04a

n=7
0.17±0.02

n=6
0.23±0.03

n=8

Активность GST (µМ продукта реакции/мг белка*мин–1)
GST activity (µM reaction product/mg protein*min–1)

7.44±1.4
n=7

7.69±2.59
n=5

11.95±1.23
n=5

10.36±3.40
n=7

Данные в таблице представлены как медиана±межквартильный размах. Соленость воды в анализируемых группах: 
эстуарий – 18–22 ‰, пресная вода – 0 ‰, соленая вода – 27–28 ‰.
Группы образцов: 1 (Контроль) – рыбы из эстуария; 2 (Опыт) – рыбы из эстуария, помещенные сначала в пресную воду на 
24 ч, затем в соленую воду на 24 ч; 3 (Опыт) – рыбы из группы 2, помещенные в пресную воду на 1 ч; 4 (Опыт) – рыбы группы 
3, помещенные в пресную воду еще на 24 ч.
a – отличия значимы относительно контроля (Группа 1/Контроль) при р-value≤0.05; n – объем выборки.

The data are presented as median±interquartile range. Water salinity in the analyzed groups: estuary – 18–22 ‰, freshwater – 0 ‰, 
salt water – 27–28 ‰.
Sample groups: 1 (Control) – fish from the estuary; 2 (Experiment) – fish from the estuary, placed first in fresh water for 24 hours, and 
then in salt water for 24 hours; 3 (Experiment) – fish from group 2, placed in fresh water for 1 hour; 4 (Experiment) – fish of group 3, 
placed in fresh water for another 24 hours.
a – differences are significant compared to the control (Group 1/Control) at p-value≤0.05; n – sample size.
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крови при осмотическом шоке, вызванном пе-
ремещением рыб из пресной воды в соленую 
(10 ‰), выявлено у стеногалинного сома Lophio-
silurus alexandri Steindachner, 1876 (Mattioli et al. 
2020). Снижение соотношения количества бел-
ка к содержанию воды и липидов наблюдалось 
у пресноводного голубого сома Ictalurus furcatus 
Valenciennes, 1840 при выдерживании его в воде 
с соленостью 10 ‰ (Nepal and Fabrizio, 2020). 
Распад белка также может быть обусловлен от-
сутствием питания колюшки при проведении 
эксперимента, так как молодь рыб более чув-
ствительна к голоданию по сравнению со взрос-
лыми особями (Jafari et al. 2018).

В тканях молоди колюшки не отмечено зна-
чимых различий в активности SOD между ва-
риантами эксперимента, хотя этот фермент 
играет решающую роль в снижении уровня 
окислительного стресса, превращая суперок-
сид (один из основных прооксидантов в клет-
ке) в молекулу кислорода и пероксида водорода. 
Большое количество литературных источников 
утверждает, что повышение активности SOD 
является индикатором окислительного стресса 
(Chen et al. 2007). Увеличение активности дан-
ного фермента наблюдали в тканях молоди пят-
нистого угря Anguilla marmorata Quoy, Gaimard, 
1824 в процессе адаптации рыб к смене солено-
сти воды при перемещении из пресной в солоно-
ватую воду (10 ‰) и снижение при перемещении 
из пресной в соленую воду (25 ‰), что указы-
вает на снижение адаптивных способностей 
организма во втором случае (Wang et al. 2016). 
Несмотря на то, что нами не было выявлено до-
стоверных различий в активности SOD между 
анализируемыми группами колюшки в связи 
с высокими значениями вариации данных в вы-
борках, можно отметить рост данного показате-
ля в ходе эксперимента.

Активность каталазы снижалась у особей ко-
люшки, экспонированных в пресной воде, отно-
сительно контроля (Группа 3/Опыт и Группа 4/
Опыт). При этом уменьшение активности прои-
зошло уже через 1 час экспозиции, что являет-
ся достаточно быстрым ответом. Предположи-
тельно, причины таких изменений могут быть 
связаны с переключением системы утилизации 
H2O2 на другие ферменты, а также с замедлени-
ем белкового обмена, возникающего при осмо-
тическом стрессе (Lesser 2006). Известно, что 

ответная реакция каталазы на осмотический 
стресс у различных видов рыб отличается. Так, 
при выдерживании молоди серебристого пампа 
Pampus argenteus Euphrasén, 1788 в соленой воде 
(25 ‰), которая соответствует условиям есте-
ственного обитания данного вида, активность 
САТ в мышцах рыб была стабильна на протяже-
нии 120 часов, но при экспонировании рыб в воде 
с соленостью 10 ‰ активность каталазы повы-
шалась с увеличением длительности экспози-
ции (Yin et al. 2011). У проходного эвригалинно-
го вида осетра Acipenser naccarii Bonaparte, 1836 
наблюдалось снижение активности каталазы 
в печени при постепенном увеличении солено-
сти воды от 15 ‰ до 35 ‰ (Martínez-Alvarez et 
al. 2002). Недостаток корма также может вызы-
вать прооксидантные эффекты и истощать за-
пасы антиоксидантов в организме рыб (Guderley 
et al. 2003; Pascual et al. 2003). При окислитель-
ном стрессе повышается концентрация АФК, 
что приводит к нарушению функционирования 
белков, в том числе к ингибированию антиок-
сидантных ферментов, что может быть причи-
ной снижения активности каталазы (Valko et al. 
2006; Heink et al. 2013).

Для оценки состояния антиоксидантной си-
стемы важно учитывать взаимосвязь работы 
САТ и SOD, для которых характерно явление 
перекрестной регуляции ферментативной ак-
тивности. На фоне статистически значимого 
снижения активности каталазы наблюдалось 
повышение активности SOD, которое не было 
достоверным из-за высокой вариации данных 
в выборках. Супероксидный радикал ингиби-
рует каталазу, а перекись водорода – активиру-
ет, в отношении SOD описан обратный эффект, 
а именно – перекись водорода ингибирует, а су-
пероксидный радикал активирует этот фермент 
(Pigeolet et al. 1990). Для стабильного функци-
онирования компонентов АОС важен баланс 
между активностью SOD и CAT, поскольку сни-
жение активности CAT приводит к накопле-
нию перекиси водорода. H2O2 является силь-
ным окислителем, который дает начало очень 
активному OH-радикалу, и при дефиците CAT 
высокая активность SOD может привести к де-
структивным процессам (Меньшикова и др. 
[Men’shikova et al.] 2006).

Гваякол-зависимая пероксидаза в нашем экс-
перименте проявила себя как более лабильный 



Антиоксидантная система колюшки при осмотическом стрессе 105

показатель, который быстро реагирует на изме-
нения окружающей среды. Более низкие значе-
ния активности Рх в первой точке сбора проб, 
возможно, являются реакцией на хендлинг. Ин-
тересно отметить, что для девятииглой и тре-
хиглой колюшек показан сходный ответ компо-
нентов АОС на изменение условий окружающей 
среды, выражающийся в увеличении актив-
ности Px при снижении активности САТ, либо 
отсутствии реакции последней (Смирнов и др. 
[Smirnov et al.] 2019). Пероксидаза, как и катала-
за, катализирует расщепление H2O2, но в мень-
шей степени. При этом перекись водорода может 
ингибировать пероксидазу, а для ее обратной 
активации необходимы восстановители, кото-
рые защищают фермент от инактивации (Arnao 
et al. 1990).

GST принимает участие во II фазе биотранс-
формации ксенобиотиков, а также в процессах 
детоксикации перекиси водорода, которая на-
капливается в организме в результате ее преоб-
разования из АФК под действием SOD (Strange 
et al. 2001). Таким образом, можно говорить об 
антиоксидантных свойствах этого фермента. 
Ранее отмечалось, что в жабрах и печени тиля-
пии Oreochromis niloticus Linnaeus, 1758 экспрес-
сия гена GST увеличивалась при повышении 
солености от 6 до 16 ‰ и снижалась при соле-
ности 20 ‰ по сравнению с 16 ‰ (El-Leithy et 
al. 2019). У креветок Crangon crangon Linnaeus, 
1758 ни температура, ни соленость не оказыва-
ли влияния на активность фермента (Menezes et 
al. 2006).

Полученный нами результат согласуется 
с исследованием Менезес и коллег (Menezes et al. 
2006). Несмотря на то, что медиана активности 
GST у рыб, помещенных в пресную воду, была 
в 1.6 раза выше, чем у колюшек, содержавшихся 
в соленой воде, различия статистически недо-
стоверны из-за высокой вариабельности этого 
показателя у отдельных особей, что свидетель-
ствует об отсутствии выраженной реакции GST 
колюшки на изменение солености водной среды.

Также необходимо отметить, что, несмотря 
на действие сопутствующих эксперименту фак-
торов (отсутствия питания, хендлинга), особи 
колюшки не погибли при резкой смене солено-
сти – определяющей гидрохимической харак-
теристики. Этот факт может свидетельствовать 
о широком диапазоне адаптивных возможно-

стей девятииглой колюшки к осмотическому 
стрессу.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изучено влияние гипо- и гиперосмотическо-
го стресса на активность ферментов АОС (су-
пероксиддисмутазы, каталазы, гваякол-зави-
симой пероксидазы, глутатион S-трансферазы) 
и концентрацию водорастворимого белка в тка-
нях молоди девятииглой колюшки P. pungitius 
с целью выявления биохимических механизмов 
адаптационных реакций эвригалинных рыб на 
резкую смену солености воды. Обнаружено из-
менение концентрации водорастворимого бел-
ка, активности каталазы и гваякол-зависимой 
пероксидазы в тканях молоди девятииглой ко-
люшки при последовательном экспонировании 
рыб в пресной и соленой воде в течение двух 
и трех суток. Наблюдаемые реакции колюшки 
на осмотический стресс – усиление деградации 
тканевых белков и изменение ферментативных 
реакций обезвреживания перекиси водорода, 
способствующие выживанию особей – описаны 
у колюшки P. pungitius Белого моря впервые. Ре-
зультаты исследования дополняют имеющиеся 
знания об адаптации АОС эвригалинных видов 
рыб к условиям осмотического стресса, кото-
рый они испытывают в ходе жизненного цикла. 
Полученные данные могут быть использованы 
для оценки возможности промышленного раз-
ведения рыб в Беломорско-Баренцевоморском 
бассейне.
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