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Введение 

Na+/K+АТФаза – фермент активного транспор-
та, встроенный в наружную плазматическую мем-
брану клетки, обеспечивает перенос ионов Na+ и 
К+ против их концентрационного градиента и уча-
ствует в процессах осмотической и ионной регу-
ляции. Помимо непосредственной функции – соз-
дания оптимального внутриклеточного соотноше-
ния ионов Na+ и К+, этот фермент создает электро-
генный мембранный градиент, который может 
обеспечивать перенос различных метаболитов, в 
том числе сахаров и аминокислот, через клеточ-
ную мембрану (Болдырев, 1998). В связи с важно-
стью выполняемых функций, естественно предпо-
ложить наличие сложной, гибкой, разноуровневой 
системы регуляции активности Na+/K+ АТФазы, 
которая является одним из ключевых ферментов, 
вовлеченных в регуляцию ответа организма на 
воздействие окружающей среды. Целью ионной 
регуляции организмов является поддержание во 
внутренней среде наиболее благоприятного соот-
ношения ионов, необходимого для нормального 
функционирования макромолекул в клетках. 

Выяснение роли и участия Na+/K+ АТФазы в 
биохимических механизмах развития адаптив-
ных реакций в ответ на изменение факторов 
среды (абиотических и биотических) было про-
ведено у различных объектов исследования: у 
рыб семейства осетровые – стерлядь (Asipenser 
rutenus) при адаптации к среде с различной со-
леностью и кислотностью и у птиц Баренцева 
моря: моевка (Rissa tridactyla L.), толстоклювые 
кайры (Uria lomvia L.), тонкоклювые кайры 
(Uria aalge Pontop L.) при гельминтной инвазии 
(биотический фактор).  

Особенностью экологии эвригалинных ви-
дов, к которым относится стерлядь, является 
то, что в своем жизненном цикле они могут 
сталкиваться со значительными изменениями 
абиотических факторов среды обитания, в ча-
стности, солености и кислотности. Это положе-
ние справедливо и по отношению к стерляди, 
выдерживающей значения солености среды 
обитания до 10‰, тогда как для большинства 
представителей пресноводной ихтиофауны 
критическими являются значения выше 5–8‰ 
(Хлебович, 1974). Исследуемый диапазон ки-
слотности среды (рН от 7,0 до 9,0) находится в 
пределах адаптативной нормы для стерляди. 
Уже первые детальные исследования экологии 
и физиологии разных видов осетровых показа-
ли высокую адаптативную пластичность, лежа-
щую в основе биологического прогресса пред-
ставителей этого семейства. Успех адаптации 
зависит от способности рыб перестраивать 
свой водно-солевой обмен. Учитывая генетиче-
скую близость стерляди к проходным осетро-
вым, представляет интерес более глубокое рас-
крытие эффективных механизмов регуляции 
ионно-солевого баланса для поддержания ус-
тойчивости метаболизма в связи с проблемой 
возможной акклиматизации стерляди к водам 
Куршского залива Балтийского моря (Калинин-
градская область).  

Использование биохимических методов в 
эколого-паразитарных исследованиях на мор-
ских птицах актуальны, так как в циркуляции 
гельминтов в прибрежных морских экосисте-
мах птицы играют особую роль (Куклин, Кук-
лина, 2005). Птицы, используя в качестве пи-
щевых объектов морских беспозвоночных и 
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рыб, зараженных гельминтами, становятся эн-
дотермными хозяевами. Взаимоотношения в 
системе паразит-хозяин зависят от вида и 
свойств гельминта, и, с другой стороны, от ин-
тенсивности метаболизма хозяина. Паразитар-
ная инвазия оказывает общее негативное воз-
действие на организм хозяина, но в его органах 
паразитарные семейства вызывают стимуля-
цию клеточного метаболизма для обеспечения 
собственной жизнедеятельности, так как гель-
минты не способны самостоятельно синтезиро-
вать многие вещества (Высоцкая, 1989). Гель-
минтная инвазия вызывает биохимические пе-
рестройки зараженных тканей, направленные 
на избирательное поглощение питательных ве-
ществ, и может привести к серьезным струк-
турным и функциональным изменениям в орга-
нах. Поскольку известна роль Na+/К+-АТФазы 
в метаболизме клетки как одного из важней-
ших участников регуляции водно-солевого ба-
ланса и обеспечения переноса различных мета-
болитов, представляет интерес определить уча-
стие Na+/К+-АТФазы в адаптациях организма 
морских птиц к паразитарной инвазии. 

Материалы и методы 

Исследование влияния абиотических факто-
ров выполнено на сеголетках стерляди 
(Asipenser rutenus), выращивание которой про-
водили в экспериментальных УЗВ (установки с 
замкнутым циклом водообеспечения) в аквари-
альной кафедры аквакультуры ФГОУ ВПО Ка-
лининградского Государственного технического 

университета в течение 3 месяцев. В одной се-
рии экспериментов по влиянию солености мо-
лодь стерляди выращивалась в трех аквариумах 
с различной концентрацией соли: I – 3‰; II – 
6‰; III – контроль (0,3‰). В другой серии экс-
периментов по влиянию рН молодь выдержива-
лась в трех аквариумах с различными значения-
ми рН: I – 7; II – 8; III – 9.  

Добыча морских птиц производилась на мысе 
Крутик (Восточный Мурман) Баренцева моря. 
Препарирование птиц, получение биологическо-
го материала (печень), гельминтологическое об-
следование и видовая идентификация осуществ-
лялась в секторе паразитологии ММБИ РАН 
(Куклин, Куклина, 2005). Исследованные кайры 
были заражены только цестодами: толстоклювые 
кайры цестодами сем. Dilepithidae, а тонкоклю-
вые – цестодами сем. Tetrabothriidae и сем. 
Hymenolepididae. Моевки были поражены цесто-
дами сем. Tetrabothriidae, сем. Dilepithidae, сме-
шанное заражение цестодами сем. Tetrabothriidae 
и сем. Dilepididae и четвертая группа – тремато-
дами Cryptocotyle lingua. 

Активность Na+/K+-АТФазы определяли по 
методу Елаева (Елаев и др., 1974), количество 
белка в пробе – по методу Бредфорда (Bradford, 
1976). 

Результаты и обсуждение 

Полученные данные по определению актив-
ности Na+/K+-АТФазы в мышцах и жабрах стер-
ляди, содержавшейся в условиях различной со-
лености, представлены на рисунке 1.  

 

 

Рис. 1. Влияние солености среды на активность Na+/К+-АТФазы (М±σ) в органах стерляди.  
Различия достоверны (р<0,05) по сравнению с соленостью в контроле 0,3 ‰ (а) и 3‰ (б).  

Различия достоверны между органами при р<0,05 (*), при р<0,01 (**). Критерий Вилкоксона-Манна-Уитни 
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Достоверно зафиксировано увеличение ак-
тивности Na+/К+-АТФазы (р<0,05) в мышцах и 
жабрах при увеличении солености до 6‰. Это 
свидетельствует о том, что фермент обладает 
высокой чувствительностью к повышению это-
го фактора в данном диапазоне изменения соле-
ности, оказывающего однонаправленое влияние 
на его активность. Это связано с ролью Na+/К+-
АТФазы в метаболизме клетки как одного из 
важнейших участников регуляции водно-соле-
вого баланса (Болдырев и др., 2006).  

В жабрах рыб при повышении солености от-
мечают (Матей, 1996) увеличение числа ио-
нотранспортирующих хлоридных клеток, при 
этом происходит увеличение суммарного коли-
чества сайтов Na+/K+-АТФазы на плазматиче-
ских мембранах. С этим связано увеличение 
экспрессии, а также активности Na+/К+-АТФазы 
при повышении солености.  

Возможно, именно увеличение проницаемо-
сти жаберного эпителия с повышением солено-
сти приводит к увеличению потока ионов в ор-
ганизм и активации ионотранспортных систем. 
Основными морфологическими структурами, 
ответственными за ионную регуляцию у различ-
ных видов рыб, являются эпителий жабр, почек 
и кишечника, органы выделительной системы, 
особенностью которых является наличие прони-
цаемого эпителия. Из литературных источников 
известно, что у морских рыб таким органом яв-
ляется кишечник, в котором происходит впиты-
вание проглоченной морской воды и избира-
тельная абсорбция из неё ионов Na+ и К+, а у 
пресноводных рыб, которым не нужно пить во-

ду, значительная осморегуляторная нагрузка ло-
жится на почки (Матей, 1996; Виноградов, 
2000). Многие исследования говорят о том, что 
обитающие в пресной воде рыбы характеризу-
ются меньшей проницаемостью эпителия, чем 
морские, что связано с экономией ионов, в де-
фиците присутствующих в окружающей среде. 
Эту же тенденцию демонстрируют эвригалин-
ные рыбы, проницаемость жабр для ионов у ко-
торых многократно снижается при переносе из 
морской воды в пресную (Виноградов, 2000). 

При повышении рН среды наблюдалось сни-
жение активности Na+/K+-АТФазы в жабрах и 
мышцах стерляди (рис. 2). Так как ионы Н+ об-
мениваются на Na+ из внешней среды с участи-
ем Na+/H+-транспортера, работающего за счет 
градиента ионов Na+, непосредственно создавае-
мого Na+/К+-АТФазой, поэтому наблюдаемое 
снижение активности Na+/K+-АТФазы при повы-
шении рН от 7,0 до 9,0, предположительно, свя-
зано со снижением секреции ионов Н+, в кото-
рой косвенно задействована Na+/К+-АТФаза.  

При повышении рН среды наблюдалось 
снижение активности Na+/K+-АТФазы в жаб-
рах и мышцах стерляди (рис. 2). Так как ионы 
Н+ обмениваются на Na+ из внешней среды с 
участием Na+/H+-транспортера, работающего 
за счет градиента ионов Na+, непосредственно 
создаваемого Na+/К+-АТФазой, поэтому на-
блюдаемое снижение активности Na+/K+-
АТФазы при повышении рН от 7,0 до 9,0, 
предположительно, связано со снижением сек-
реции ионов Н+, в которой косвенно задейст-
вована Na+/К+-АТФаза.  

 

 

Рис. 2. Влияние кислотности среды на активность Na+/К+-АТФазы (М±σ) в различных органах  
стерляди. Различия достоверны (р<0,05) по сравнению с рН= 7 (а) и рН=8 (б).  

Различия достоверны между органами при р<0,05 (*), при р<0,01 (**). Критерий Вилкоксона-Манна-Уитни 
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Многие исследования демонстрируют повы-
шение активности и экспрессии этого транс-
портного белка при адаптации рыб к закисле-
нию окружающей среды (Choe K.P., 2002; Hirata 
T., 2003), указывая на важную роль Na+/Н+ об-
менных процессов в регуляции кислотно-ще-
лочного равновесия (Виноградов, 2000). 

Также следует отметить, что снижение ак-
тивности в жабрах идет медленнее, чем в мыш-
цах. Это может быть результатом большей при-
способленности жабр к колебаниям внешних 
факторов среды, что связано с наличием эволю-
ционно выработанных приспособительных ре-
акций к непосредственному контакту с постоян-
но изменяющейся внешней средой. Существует 
гипотеза, что решение проблемы регуляции ки-
слотно-щелочного баланса было первейшей за-
дачей жаберного эпителия рыб, заселивших 
континентальные водоемы, которые, по сравне-
нию с морскими, отличаются значительными 
колебаниями этого фактора (Виноградов, 2000). 

Щелочная среда благоприятствует снижению 
проницаемости жабр. Это приводит к уменьше-
нию диффузной потери основного внеклеточно-
го Na+, в результате чего общий уровень их по-
тери не будет превышать поглощение (Виногра-
дов, 2000). Вероятно, с замедлением поступле-
ния ионов в организм может быть связано пони-
жение уровня активности Na+/К+-АТФазы, в том 
числе и в мышцах, где при рН=9,0 ее значение 
становится меньше, чем в жабрах.  

Ферменты обычно наиболее активны в пре-
делах узкой зоны концентрации водородных ио-
нов, соответствующей для животных тканей, в 
основном, выработанным в процессе эволюции 
физиологическим значением рН среды 6,0–8,0. 
рН-оптимум действия ферментов лежит в преде-
лах физиологических значений. При этом неко-
торые из них выдерживают сильные колебания 
рН и восстанавливают свою активность при воз-
вращении к оптимальным условиям.  

Исследуемый диапазон солености до 6‰ и 
кислотности среды (рН от 7,0 до 9,0) находится 
в пределах адаптативной нормы для стерляди. 
Полученные данные продемонстировали, что 
активность Na+/К+-АТФазы стерляди находится 
в прямой зависимости от солености внешней 
среды (в диапазоне до 6‰) и в обратной зависи-
мости от увеличения рН среды (при изменении 
рН от 7,0 до 9,0). Известно, что нарастание ко-
личественного значения какого-либо абиотиче-
ского фактора до определенной критической 
точки благоприятно для организма, а затем ста-
новится отрицательным. Согласно данным Хо-

чачка, при отклонении от оптимальных значе-
ний включаются компенсаторные механизмы, 
снижающие даже стрессовое воздействие фак-
торов (Хочачка, 1994). Раскрытие эффективных 
механизмов ионной и осмотической регуляции 
для поддержания устойчивости метаболизма в 
связи с проблемой возможной акклиматизации 
стерляди к условиям повышенной солености 
указывает на приспособительный характер реак-
тивности ферментов активного транспорта ио-
нов Na+ и К+ при изменении солености и рН сре-
ды обитания стерляди Acipenser ruthenus L. в 
диапазоне докритических значений.  

Большее разнообразие гельминтофауны у 
моевок и различия в зараженности гельминтами 
двух типов кайр, ареалы обитания которых сов-
падают, вызвано их пищевыми преференциями. 
Моевки по типу питания относятся к полифа-
гам, включают в свой рацион кроме рыб беспо-
звоночных, в частности, моллюсков и ракооб-
разных. В связи с этим у них более широко 
представлен спектр гельминтофауны. Основу 
питания тонкоклювых кайр составляет только 
рыба, а толстоклювые кайры наряду с разными 
видами рыб потребляют ракообразных. В ре-
зультате особенностей экологии двух близких 
видов кайр (Barrett R. T. et al, 1997), переключе-
ния ихтиофагов на измененное питание проис-
ходит заражение неспецифичными для данного 
вида хозяев паразитами. 

В проведенном эксперименте выявлено, что 
в ответ на инвазию паразитами различной так-
сономической принадлежности, попадающими в 
организм морских птиц – баренцевоморской мо-
евки и кайр с пищей (рыбой и морскими беспо-
звоночными) в их печени происходит активация 
Na+/K+ АТФазы (рис. 3, 4). 

В печени моевок (рис. 3) эффект совместной 
инвазии паразитами семейств Dilepididae и 
Tetrabothriidae оказывается более выраженным 
по сравнению с влиянием отдельного (синглет-
ного) заражения паразитами указанных се-
мейств.  

У тонкоклювых и толстоклювых кайр пара-
зитарная инвазия также вызывает в печени рост 
активности Na+/К+ АТФазы (рис. 4). 

У толстоклювой кайры наибольший эффект 
вызывало заражение цестодами Hymenolepididae. 
Возрастание активности Na+/К+-АТФазы в печени 
морских птиц при зараженности паразитами раз-
ных семейств позволяет подтвердить участие дан-
ного фермента в ответной реакции плазматиче-
ских мембран клетки. Реактивность ферментов ак-
тивного транспорта ионов Na+ и К+ в ответ на па-
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разитарную инвазию зависит от вида организма – 
паразита. Показано, что один из механизмов адап-
тации организма хозяина к воздействию предста-
вителей различных семейств паразитов связан с 
включением механизмов, повышающих прони-

цаемость мембран для ионов и различных метабо-
литов. Направленность и амплитуда изменения 
изученных показателей зависела от вида гельмин-
та, особенностей экологии и специфичности хо-
зяина. 
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Рис. 3. Активность Na+/K+ АТФазы (мкг фосфора/мг белка в час) в печени моевки  
при инвазии различными семействами паразитов: 1 – Dilepididae; 2 – Tetrabothriidae;  

3 – смешанное Dilepididae и Tetrabothriidae; 4 – Трематоды 
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Рис. 4. Активность Na+/K+ АТФазы (мкг фосфора/мг белка в час) в печени кайр (К 1 – толстоклювые 
кайры, контроль; К 2 – тонкоклювые кайры, контроль) при инвазии различными семействами  

паразитов (1, 2 – толстоклювые кайры; 3 – тонкоклювые кайры): 1 – Tetrabothriidae;  
2 – Hymenolepididae; 3 – Dilepididae 

 
Изменение биохимического статуса иссле-

дуемых организмов в различных экологических 
ситуациях включают в себя изменение метабо-
лических функций Na+/К+-АТФазы, направлен-
ных на компенсацию возможных негативных 
последствий таких воздействий, чтобы сохра-
нить целостность макромолекул и поддержать 

регуляторные механизмы метаболизма на уров-
не, необходимом для осуществления жизненно 
важных функций организма. 
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The lead experiment has shown reactivity of 

enzymes of osmoregulation Na+/K+-АТPase to 
changing ecological factors of environment, such as 
increase of salinity and рН, that underlies the adaptive 
reactions developed at eurygallinic kinds of fishes to 

which the sterlet is concerned. Also it was investigated 
the ifluence of different kind of helminthes on this 
biochemical parameter of birds and it was shown that 
the permeability of membranes for ions and various 
metabolites was higher than in control bird group. 




