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АКТИВНОСТЬ NA+/K+-АТФАЗЫ В РАЗЛИЧНЫХ 
ОРГАНАХ СТЕРЛЯДИ (ACIPENSER RUTHENUS L.) 
ПРИ ИЗМЕНЕНИИ ФАКТОРОВ СРЕДЫ

Е. И. Кяйвяряйнен, Н. Н. Немова
Институт биологии КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

Исследования механизмов регуляции ионно-солевого и кислотно-щелочного рав-
новесия в организме молоди стерляди особую актуальность приобретают в связи 
с возможной ее акклимацией к среде обитания с меняющейся соленостью и кис-
лотностью. В аквариальных условиях были проведены две серии экспериментов 
по влиянию солености и рН среды на активность Na+/K+-АТФазы в жабрах и мышцах 
сеголеток стерляди Acipenser ruthenus L. (средней массой ~ 50 граммов): в первой 
серии молодь стерляди выращивали в трех аквариумах с различной концентраци-
ей соли – 0,3 (контроль), 3 и 6 ‰); во второй – молодь рыб содержалась в воде 
с концентрацией соли 0,3 ‰ и в трех аквариумах с различными значениями рН: 7,0; 
8,0 и 9,0. В жабрах и мышцах рыб обнаружено достоверное (р < 0,05) увеличение 
активности Na+/К+-АТФазы при возрастании солености среды до 6 ‰, а при по-
вышении рН воды в аквариумах до 9,0 активность фермента достоверно (р < 0,05) 
снижалась. Показано, что одним из важных механизмов биохимической адаптации 
молоди стерляди, направленной на поддержание гомеостаза при акклимации к из-
менению солености и рН среды обитания, является активация/реактивация Na+/
K+-АТФазы в жабрах и мышцах рыб.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: соленость; влияние рН; Acipenser ruthenus L.; Na+/K+-АТФаза.

E. I. Kaivarainen, N. N. Nemova. Na+/K+-ATPase ACTIVITY IN VARIOUS 
ORGANS OF THE STERLET (ACIPENSER RUTHENUS L.) UNDER CHANGES 
IN ENVIRONMENTAL FACTORS

Studies of the mechanisms regulating the ion-salt and acid-base balance in the organism 
of juvenile sterlet acquire special relevance in connection with its possible acclimation 
to habitats with varying salinity and acidity. In aquarium conditions, two series of experi-
ments were carried out, investigating the effect of ambient salinity and pH on the activity 
of Na+/K+-ATPase in the gills and muscles of juvenile sterlet, Acipenser ruthenus L. (aver-
age body mass ~ 50 g): in the first series juvenile sterlet were reared in three aquariums 
with different salt concentrations (control – 0.3, 3, 6 ‰); in the second series juvenile 
fish were kept in water with 0.3 ‰ salt concentration in three aquariums with different 
pH values: 7.0, 8.0, and 9.0. A significant (р < 0.05) increase in Na+/K+-ATPase activity 
was observed in the gills and muscles of fish under salinity increase to 6 ‰, and when 
the water pH in the aquariums increased from 7.0 to 9.0, the activity of the enzyme de-
clined significantly (p < 0.05). It is shown that activation / reactivation of Na+/K+-ATPase 
in the gills and muscles of fish is one of the important mechanisms of biochemical adap-
tation in juvenile sterlet, aimed at maintaining homeostasis when acclimating to a change 
in ambient salinity and pH.

K e y w o r d s: salinity; effect of pH; Acipenser ruthenus L.; Na+/K+-ATPase.
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Введение

Особенностью экологии эвригалинных ви-
дов рыб, к которым относится стерлядь Aci‑
penser ruthenus L., является то, что на протя-
жении жизненного цикла они могут встречать-
ся со значительными изменениями солености 
среды обитания. При этом успех адаптации за-
висит от способности рыб перестраивать свой 
водно-солевой обмен. При переходе из прес-
ной воды в морскую эвригалинные рыбы пере-
ключаются с гиперосморегуляции плазмы кро-
ви (соленость < 9 ‰) на гипоосморегуляцию 
плазмы крови (соленость > 9 ‰).

Эколого-физиологические исследования 
разных видов осетровых показали высокую 
адаптивную пластичность, лежащую, по-ви-
димому, в основе биологического прогресса 
представителей этого семейства [Кузьмичев, 
2005]. Несмотря на то что стерлядь не образу-
ет проходные формы и представлена исклю-
чительно пресноводной формой, она выдер-
живает значения солености среды обитания 
до 10 ‰, тогда как для большинства предста-
вителей пресноводной ихтиофауны критиче-
скими являются значения выше 5–8 ‰ [Хлебо-
вич, 2012]. Известно, что изменение солености 
среды вызывает ответную реакцию у гидроби-
онтов, в том числе у эвригалинных видов рыб, 
на уровне поведенческих и физиолого-био-
химических механизмов [Бергер, 1986; Kültz, 
2015].

Соленость среды тесно связана с водо-
родным показателем (рН), который обуслов-
лен не только растворенными минеральными 
[Алекин, 1970] и органическими веществами, 
но и содержанием СО2 и жизнедеятельностью 
водных организмов [Скадовский, 1955]. На ряд 
физиологических и осморегуляторных процес-
сов в пресноводных рыбах влияют изменения 
рН среды [Fenner, 2001], которые вызывают на-
рушения в кислотно-щелочной и ионной регу-
ляции, причем щелочные значения способству-
ют аммиачной интоксикации [Wood, 1989; Wilkie 
et al., 1993; Wilkie, Wood, 1996]. Оптимальный 
диапазон pH отличается для различных видов 
рыб, при этом значения рН 6,5–9,0 оказыва-
ются наиболее благоприятными [Zweig, 1999; 
Heydarnejad, 2012]. Высокие (более 10,0) или 
низкие (менее 4,5) значения рН критичны для 
большинства водных организмов и могут при-
водить к уменьшению темпа их роста [Boyd, 
1998; Zweig, 1999] и к смертности. Тем не ме-
нее обнаружены популяции иных рыб, в част-
ности лосося Кларка (Oncorhynchus clarki hen‑
shaw), который обитает в сильнощелочных 
(pH 9,4) водах озера Пирамида (США, штат 

Невада), и этот вид, по всей вероятности, уни-
кально приспособлен к природным средам, ко-
торые были бы токсичны для других лососевых 
[Wilkie et al., 1993; Salama et al., 1999; Wilkie, 
2002].

Устойчивость рыб к изменению солености 
и рН среды зависит не только от сформиро-
ванности морфологических структур, ответст-
венных за приспособление к этим факторам, 
но и от активности ферментов, входящих в их 
состав и участвующих в поддержании ионного 
гомеостаза. Вызванные изменением внешней 
среды сдвиги электролитного состава в ор-
ганизме, и прежде всего содержания ионов 
Na+ как наиболее вариабельного компонен-
та, приводят к адаптивным преобразовани-
ям клеточного метаболизма [Хлебович, 2012]. 
Известно, что ключевая роль в процессах ос-
мотической и ионной регуляции принадле-
жит АТФазам – белкам-ферментам активного 
транспорта, обеспечивающим перенос ионов 
против их концентрационного градиента [Бол-
дырев и др., 2006]. Среди них фермент Na+/
K+-АТФаза имеет особое значение, так как по-
мимо непосредственной функции создания оп-
тимального соотношения ионов Na+ и K+ в клет-
ке он создает электрогенный градиент – дви-
жущую силу переноса других ионов в клетке. 
Этот мембранный фермент играет уникальную 
роль в клеточной функции, поскольку он обес-
печивает создание ионных градиентов, актив-
ный перенос Na+ и K+ через клеточную мембра-
ну и, таким образом, мембранный потенциал 
и осмотическое равновесие клетки. Имеется 
немало сведений о роли этого фермента в ос-
морегуляции у таких рыб, как атлантический 
лосось Salmo salar, тихоокеанский лосось On‑
corhynchus, тиляпия Tilapia [Folmar, Dickhoff, 
1980; Kültz et al., 1992; Tipsmark et al., 2002; Fiol, 
Kültz, 2007]. Также было изучено воздействие 
солености и изменения рН среды [Shaugh-
nessy et al., 2015] на примере эвригалинного 
вида – белого осетра (Acipenser transontanus), 
который оказался устойчив к широкому спектру 
солености и к кислотно-щелочным изменени-
ям [Baker et al., 2009]. Акклимация обитающих 
в пресной воде осетровых рыб к изменению 
солености и рН включает ионно-осмотическую 
регуляцию путем изменения активности Na+/
K+-АТФазы.

В нашей работе в качестве модельного объ-
екта для исследований влияния абиотических 
факторов среды на ионно-осмотическую регу-
ляцию использовали молодь стерляди Acipen‑
ser ruthenus L. Учитывая генетическую близость 
пресноводной стерляди Acipenser ruthenus L. 
к проходным осетровым, а также возможность 
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ее содержания и выращивания в прибрежных 
зонах эстуария, представляет интерес изучить 
в условиях аквариального эксперимента влия-
ние возрастания солености до 6 ‰ и рН от 7 до 
9 на активность осморегуляторного фермента 
Na+/K+-АТФазы.

Материалы и методы

Проведение аквариального эксперимента

Эксперименты по влиянию солености и рН 
на активность Na+/K+-АТФазы в жабрах и мыш-
цах молоди стерляди (средней массой 50 г) 
проводили в аквариальной кафедры аквакуль-
туры ФГОУ ВПО Калининградский государст-
венный технический университет с использова-
нием экспериментальных УЗВ (установки с за-
мкнутым циклом водообеспечения). Кормление 
проводили 4 раза в сутки кормом Aller Futura. 
Дозу корма рассчитывали согласно кормовым 
таблицам для осетровых рыб – в зависимости 
от массы тела рыбы и температуры воды. Было 
проведено две серии экспериментов. В первой 
серии молодь стерляди выращивалась в трех 
аквариумах с различной концентрацией соли: 
I – 3 ‰; II – 6 ‰; III – контроль – 0,3 ‰. Для экс-
перимента использовали комплекс морской 
соли. Согласно литературным данным [Нато-
чин и др., 1980], адаптация к повышенной соле-
ности у осетровых происходит через 12–15 су-
ток, поэтому продолжительность эксперимента 
составляла 20 суток. В исследуемом времен-
ном и соленостном диапазоне смертность 
мальков не наблюдалась. В другой серии экс-
периментов молодь стерляди выдерживалась 
в трех аквариумах с концентрацией соли 0,3 ‰ 
и с различными значениями рН: I – 7,0; II – 8,0; 
III – 9,0. Следует отметить, что исследуемый 
диапазон кислотности среды (рН от 7,0 до 9,0) 
находится в пределах адаптивной нормы для 
стерляди, как и для большинства других видов 
рыб [Zweig, 1999].

Биохимические методы

В работе использованы химические реаген-
ты, произведенные Sigma-Aldrich (США), при-
боры ЦКП КарНЦ РАН: гомогенизатор Tissue 
Lyser LT (Qiagen, Германия), центрифуга Allegra 
64R (Beckman Coulter, США), термостатируе-
мая водяная баня UT-4334 (Россия), спектро-
фотометр СФ-2000 (ОКБ-Спектр, Россия).

Определение активности Na+/K+-
АТФазы. Жаберные дужки у рыб извлекали 
после вылова особей, фильтровальной бума-
гой удаляли избыток воды. Хрящевую ткань 

обрезали для получения жаберного эпителия. 
Кусочки мышечной и жаберной ткани получали 
от рыб через 5–7 мин после их отлова.

Активность Na+/K+-АТФазы (КФ 3.6.1.3) 
определяли в супернатанте после гомогени-
зации и центрифугирования образцов жабр 
и мышц сеголеток стерляди, используя в ка-
честве субстрата АТФ [Елаев, Семенов, 1974]. 
Пробы ткани 0,2 г гомогенизировали в 10-крат-
ном объеме буфера для гомогенизации 0.1 M 
имидазола и 10–4 M EDTA, pH 7,5, и центрифу-
гировали при 15 000 g в течение 30 минут. Оса-
док ресуспендировали в буфере для гомоге-
низации в соотношении 1:3 [г/мл] и добавляли 
2% раствор дезоксихолата натрия до конечной 
концентрации 0,2 %. Приготовленный раствор 
выдерживали на холоде в течение 2 часов. Су-
спензию центрифугировали при 15 000 g в те-
чение 30 минут. В полученном супернатанте 
оценивали активность Na+/K+-АТФазы по раз-
нице неорганического фосфата (Pi) в инкуба-
ционной среде (субстратный буфер) и среде 
без Na+ и K+ в присутствии ингибитора уабаи-
на (10–4 М). Полная инкубационная среда для 
определения активности фермента содержала 
0,01 М NaCl, 0,02 М KCl, 0,002 M MgCl2, 3 мM 
АТФ. В контроль добавляли уабаин до конечной 
концентрации 10–3, вместо субстратного буфе-
ра использовали буфер трис-НС1 (рН = 7,55) 
без добавления солей. В результате гидроли-
за АТФ под действием АТФазы накапливается 
неорганический фосфат (Рi). Реакцию прово-
дили при 37 °С в течение 30 мин и останавли-
вали добавлением равного объема 10 % ТХУ. 
После центрифугирования (6000 g в течение 
20 мин) в надосадочной жидкости определяли 
неорганический фосфат (Pi) [Kahovcova, Oda-
vic, 1969]. Содержание Рi в пробе определя-
ли по величине экстинкции по калибровочной 
кривой. Активность Na+/K+-АТФазы оценивали 
по разности неорганического фосфата (Pi) пол-
ной среды и среды без Na+ и K+ в присутствии 
уабаина за 1 час реакции в расчете на концен-
трацию белка.

Анализ содержания белка. Количествен-
ное содержание белка в исследуемом матери-
але определяли согласно методу Бредфорда 
[Bradford, 1976]. В качестве стандарта для по-
строения калибровочной кривой использовал-
ся бычий сывороточный альбумин (БСА) в физ-
растворе.

Статистическая обработка результатов

Цифровые данные были обработаны при 
помощи непараметрического критерия U (Вил-
коксона – Манна – Уитни) [Гублер, Генкин, 
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1969], использование которого позволяет оце-
нивать достоверность различий при неболь-
ших размерах выборок (n1, n2 ≤ 20). Критерий U 
позволил выявить различия между выборками 
с достоверностью p ≤ 0,05.

Результаты и обсуждение

Данные по определению активности Na+/K+-
АТФазы в жабрах и мышцах молоди стерляди, 
содержавшейся в условиях различной солено-
сти, представлены в таблице 1.

Показано достоверное (р < 0,05) увеличение 
активности Na+/К+-АТФазы в жабрах и мышцах 
при солености среды до 6‰, что указывает 
на участие фермента осморегуляции в под-
держании водно-солевого баланса при возра-
стании солености среды (табл. 1). Увеличение 
активности Na+/K+-АТФазы в жабрах и мышцах 
стерляди при достижении 6 ‰ солености сре-
ды согласуется с данными, полученными дру-
гими авторами [Tipsmark et al., 2002; Wilson 
et al., 2002; Shaughnessy et al., 2015].

Результаты исследований [Кузьмичев, 2005] 
по изучению ионного состава плазмы крови 
различных видов осетровых в среде с различ-
ной соленостью свидетельствовали о 100% вы-
живаемости особей стерляди при акклимации 
к солености 6 ‰ при экспозиции в течение 15 
суток. При экспозиции в среде с 10‰ солено-
стью наблюдалась гибель 50–53 % мелкой мо-
лоди (до 7 г), а выживаемость рыб массой от 8 
до 40 г составляла 100 %. В воде с соленостью 
15 ‰ все особи стерляди гибли через 24–28 ча-
сов. При повышении солености до 10 ‰ стер-

лядь переходила от гиперосмотического к ги-
поосмотическому типу регуляции, о чем свиде-
тельствует поддержание концентрации ионов 
Na+ в плазме крови на уровне, сходном со зна-
чением этого показателя у рыб в пресной воде. 
Высокая смертность наблюдалась у молоди 
белого осетра Acipenser transmontanus при экс-
позиции в среде с соленостью до 16 ‰ [Amiri 
et al., 2009] в возрасте 14 месяцев уже через 24 
часа. Исходя из данных эксперимента по выжи-
ваемости можно предположить, что cтерлядь 
устойчива к диапазону солености до 6 ‰.

Известно, что у рыб основную регулятор-
ную функцию ионного обмена между организ-
мом и внешней средой несут жабры, кишечник 
и почки [Матей, 1996; Виноградов, 2000; Kulac 
et al., 2013; Atli, Canli, 2013]. В нашей работе 
показано (табл. 1), что активность исследуемо-
го фермента ионного транспорта у рыб, адап-
тированных к повышению солености до 6 ‰, 
достоверно выше по сравнению с контролем 
не только в жабрах, но и в мышцах. В скелет-
ных мышцах рыб Na+/K+-АТФаза также участву-
ет в создании электрохимического градиента, 
но в отличие от органов, непосредственно свя-
занных с осморегуляцией, определяет свойст-
ва возбуждения и сокращения мышечной ткани 
[Canfield et al., 2002; Doĝanli et al., 2012] и сход-
ным образом реагирует на изменение состава 
внешней среды обитания [Oseni, 2015].

В другой серии экспериментов молодь стер-
ляди выдерживали в аквариумах с водой с раз-
личным рН, равным 7,0; 8,0 и 9,0. Таблица 2 
иллюстрирует данные по активности Na+/K+-
АТФазы в жабрах и мышцах молоди стерляди.

Таблица 1. Активность Na+/К+-АТФазы в жабрах и мышцах стерляди (Acipenser ruthenus L.) в средах с различ-
ной соленостью
Table 1. Na+/К+-АТPase activity in gills and muscles of the sterlet (Acipenser ruthenus L.) at different environmental 
salinity

Соленость
Salinity

Органы
Organs

Активность Na+/K+-АТФазы
(мкг Pi/на мг белка/час), М ± m

Na+/K+-ATPase activity
(µg Pi/mg protein/h),

М ± m

Концентрация белка (мг/мл),
M ± m

Concentration
of protein (mg/ml),

M ± m

Контроль 0,3 ‰
Control 0,3 ‰

Жабры
Мышцы

Gills
Muscles

1,58 ± 0,05
2,00 ± 0,03

5,02 ± 0,1
5,00 ± 0,1

3 ‰

Жабры
Мышцы

Gills
Muscles

1,95 ± 0,05*
2,40 ± 0,04*

6,95 ± 0,08*
4,64 ± 0,08*

6 ‰

Жабры
Мышцы

Gills
Muscles

2,3 ± 0,05*
2,8 ± 0,06*

6,57 ± 0,07*
3,60 ± 0,10*

Примечание. *Статистически значимые различия показателей по сравнению с контролем, p ≤ 0,05.
Note. *Significant differences of the parameters in comparison with the control, p ≤ 0,05.
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При повышении рН среды от 7,0 до 9,0 
наблюдалось снижение активности Na+/K+-
АТФазы в жабрах и мышцах стерляди (табл. 2), 
возможно, связанное либо со снижением се-
креции ионов Н+, в которой косвенно прини-
мает участие Na+/К+-АТФаза за счет создания 
электрохимического градиента, либо с измене-
нием проницаемости жаберного эпителия.

Поглощение Na+ и Cl- в жабрах пресноводных 
рыб осуществляется параллельно, но не свя-
занно друг с другом. Ионы Н+ и NН4

+ и НСО3
- об-

мениваются на Na+ и Cl- из внешней среды. При 
этом поглощение Na+ сопряжено с секрецией 
Н+ с помощью Na+/H+-транспортера, работаю-
щего за счет градиента ионов Na+, непосредст-
венно создаваемого Na+/К+-АТФазой. Поэтому 
при закислении окружающей среды многие ис-
следования демонстрируют повышение актив-
ности и экспрессии этого транспортного бел-
ка при адаптации рыб к уменьшению рН [Choe 
et al., 2002; Hirata et al., 2003], а в щелочной 
среде c ростом рН активность Na+/К+-АТФазы 
в жабрах и почках акклиматизированных рыб 
соответственно уменьшается, что связано с со-
кращением метаболизма на 40 % [Wang et al., 
2003; Wood et al., 2007].

С другой стороны, при защелачивании уве-
личивается количество ионов НСО3

- и регуляция 
внутриклеточного рН осуществляется путем об-
мена ионов бикарбоната на ионы Na+ и Cl– за счет 
Na+/NH4

+- и Сl-/НСО3
--транспортеров [Матей, 

1996; Виноградов, 2000; Choe et al., 2002; Hirata 
et al., 2003; Еvans et al., 2005]. В результате на ак-
тивный транспорт не требуется дополнительных 
энергетических затрат, так как осморегуляция 
осуществляется вместе с регуляцией кислот-

ности и секрецией продуктов обмена веществ 
[Виноградов, 2000]. Возможно, такая экономия 
энергии, затрачиваемой на осморегуляцию, мо-
жет быть еще одним объяснением общей тен-
денции повышения ихтиомассы водоемов, отли-
чающихся повышенными значениями рН от 6,5 
до 9,0 [Китаев, 2007; Heydarnejad, 2012].

В связи с этим также интересно отметить эф-
фект влияния уменьшения рН внешней среды 
на общий метаболизм рыб. Характерным про-
явлением такого воздействия является повы-
шение проницаемости жаберного эпителия, что 
объясняется потерями ионов кальция, вовлечен-
ных в регуляцию проницаемости [Виноградов, 
2000; Моисеенко, 2003]. Можно предположить, 
что щелочная среда создает противоположный 
эффект и, напротив, способствует уменьшению 
проницаемости жабр. Такой механизм позволя-
ет поддерживать осмотический гомеостаз, не-
смотря на низкие значения активного транспор-
та ионов через жаберный эпителий. Вероятно, 
понижение уровня активности Na+/К+-АТФазы 
с ростом рН среды до 9,0 может быть связано 
с замедлением поступления ионов в организм.

Заключение

Результаты проведенного аквариального 
эксперимента по изучению влияния возраста-
ния солености до 6 ‰ и рН от 7,0 до 9,0 на ак-
тивность одного из основных ферментов осмо-
регуляции Na+/K+-АТФазы в жабрах и мышцах 
эвригалинного вида рыб – стерляди свидетель-
ствуют о том, что реактивность этого фермента 
может лежать в основе приспособительных ре-
акций (по компенсаторному типу) и обусловли-

Таблица 2. Активность Na+/К+-АТФазы в жабрах и мышцах стерляди (Acipenser ruthenus L.) в средах с различ-
ным рН
Table 2. Na+/К+-АТPase activity in gills and muscles of the sterlet (Acipenser ruthenus L.) at different environmental 
pH

рН среды
Environmental pH

Органы
Organs

Активность Na+/K+-АТФазы
(мкг Pi/на мг белка/час), М ± m

Na+/K+-ATPase activity
(µg Pi/mg protein/h), М ± m

Концентрация белка  
(мг/мл)

Сoncentration
of protein (mg/ml)

pH 7,0

Жабры
Мышцы

Gills
Muscles

1,69 ± 0,04
2,21 ± 0,04

4,63 ± 0,08
4,35 ± 0,05

pH 8,0

Жабры
Мышцы

Gills
muscles

1,46 ± 0,02*
1,60 ± 0,04*

4,45 ± 0,08
4,26 ± 0,06

pH 9,0

Жабры
Мышцы

Gills
muscles

1,19 ± 0,03*
1,11 ± 0,04*

4,93 ± 0,08
4,40 ± 0,10

Примечание. *Статистически значимые различия показателей по сравнению с рН = 7,0; p ≤ 0,05.
Note. *Significant differences of the parameters in comparison with рН = 7,0; p ≤ 0,05.
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вать успешную акклимацию стерляди при интро-
дукции ее в среду с повышенной соленостью (до 
6 ‰) и рН (до 9,0). Активация Na+/K+-АТФазы 
определена необходимостью сохранения вну-
треннего ионного гомеостаза в зоне адаптивной 
пластичности стерляди при увеличении соле-
ностной нагрузки на организм до 6 ‰, кото-
рая, как было показано ранее [Хлебович, 2012], 
оказывается пограничной для течения самых 
разных физиологических процессов. Кислотно-
щелочная регуляция внутренней среды орга-
низма рыб, связанная с возрастанием рН воды, 
приводит к опосредованному неспецифиче-
скому подавлению активности Na+/K+-АТФазы, 
которое, вероятно, может быть следствием си-
нергизма действия ферментов ионного обмена 
(Na+/H+, Na+/NH4

+) и (Сl-/HCO3
-), регулирующих 

кислотно-щелочное состояние клетки, и Na+/
K+-АТФазы, участвующей в минеральном об-
мене. Активация/реактивация Na+/K+-АТФазы 
в жабрах и мышцах молоди стерляди в условиях 
соленостного и кислотного воздействия явля-
ется примером биохимической адаптации при 
акклимации, направленной на поддержание ме-
ханизмов обмена веществ и его изменений в за-
висимости от изменяющихся условий среды. 
Благодаря этому поддерживается оптимальное 
микроокружение макромолекул на клеточном 
уровне, что является одним из главных принци-
пов, определяющих стратегию биохимической 
адаптации [Хочачка, Сомеро, 1977; Немова, Вы-
соцкая, 2004; Хлебович, 2012].

Авторы благодарят профессора Г. Г. Серпу‑
нина за предоставление экспериментального 
материала.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (Институт биологии КарНЦ 
РАН, тема № АААА‑А17‑117031710039‑3).
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