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В обзоре собраны сведения об участии аминокислот и дипептидов в поддержании осмотического го-
меостаза у низших водных позвоночных – рыб (элазмобранхий, осетрообразных, костистых рыб) и бес-
челюстных рыбообразных (миног, миксин). Основное внимание уделяется роли аминокислот как “со-
вместимых осмолитов”, помогающих биологическим макромолекулам сохранять свою нативную кон-
формацию и функции в условиях повышенной ионной силы. Также рассмотрены энергетическая роль 
аминокислот и роль промежуточных метаболитов. Результаты проведенной работы показали, что в каче-
стве осмолитов в рассмотренных таксонах наиболее важную роль играют аминокислоты таурин, бета-
аланин, саркозин и глицин, а после них – аланин, глутамат, глутамин и пролин. Обсуждается возможная 
роль гистидиновых дипептидов и дипептида лизин-пролин, для установления которой требуются даль-
нейшие исследования. 
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ВВЕДЕНИЕ 
Осмотические адаптации играют у мно-

гоклеточных организмов важную роль в регу-
ляции водного баланса сред снаружи и внутри 
клеток. Организмы, обитающие в водной среде, 
вынуждены либо адаптироваться к функциони-
рованию в условиях изоосмотического равнове-
сия с внешней средой (такие организмы назы-
вают осмоконформерами), либо активно проти-
востоять влиянию анизоосмотической внешней 

среды, поддерживая осмолярность своей внут-
ренней жидкой среды (такие организмы назы-
ваются осморегуляторами). 

В данном обзоре рассмотрено разнообра-
зие механизмов регуляции осмотического го-
меостаза с участием аминокислот и дипептидов 
на примере хрящевых и костных рыб, обитаю-
щих в пресных и морских водах, а также при-
митивных бесчелюстных рыбообразных. 

ПОНЯТИЕ СОВМЕСТИМЫХ ОСМОЛИТОВ И ИХ ВИДЫ 
Осмотически активные вещества отли-

чаются своей способностью связывать молеку-
лы воды. Небольшие осмотически активные 
молекулы, или осмолиты, играют крайне важ-
ную роль в живых системах, так как, в отличие 
от белков и других макромолекул, могут про-
никать через мембраны и проводить через них 
воду, меняя таким образом осмотическое рав-
новесие в системах “плазма–межклеточная 
жидкость” и “клетка–межклеточная жид-
кость”, и, следовательно, участвуя в регуляции 
объема клеток. Среди этих малых частиц – не-
органические ионы, такие как ионы натрия и 
хлорида, а также небольшие гидрофильные 
органические молекулы. Первые в больших 
концентрациях способны дестабилизировать 
биологические макромолекулы и нарушать их 
функции. Среди вторых также встречаются 
такие осмолиты, которые в больших концен-
трациях способны разрушить нативные белки. 
При этом во второй группе есть осмолиты, ко-
торые не взаимодействуют с макромолекулами 
и даже оказывают на них стабилизирующий 

эффект; это так называемые “совместимые ос-
молиты”, например, триметиламиноксид 
(ТМАО). Часто в литературе под словом “ос-
молит” имеют в виду именно “совместимые 
осмолиты”, стабилизирующие макромолекулы 
в организме. 

Органические осмолиты, называемые 
“совместимыми осмолитами” (с английского 
“compatible osmolytes” [Bolen, 2001; Yancey, 
2005; Burg, Ferraris, 2008]), имеют свойство 
вытеснять агрессивно реагирующие неоргани-
ческие ионы из окружения макромолекул, 
не вступая в прямое взаимодействие с послед-
ними, и таким образом защищать их от дена-
турирующего действия высокой ионной силы. 
Помимо этого, органические осмолиты могут 
защищать макромолекулы от действия других 
губительных факторов, таких как низкие тем-
пературы, гидростатическое давление, токси-
ческое действие мочевины и аммиака [Yancey, 
Siebenaller, 2015]. Защитное действие органи-
ческих осмолитов, по-видимому, проистекает 
из их общего свойства не входить в сферу 
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ближнего окружения макромолекулы, и, сле-
довательно, не нарушать ее гидратной оболоч-
ки. Неорганические ионы или мочевина связы-
ваются с макромолекулой, давая множество 
термодинамически выгодных связей. А со-
вместимый осмолит, напротив, не взаимодей-
ствует с макромолекулой напрямую, так как 
такое взаимодействие термодинамически не-

выгодно. В результате этого развернутая фор-
ма молекулы в растворе, содержащем совмес-
тимый осмолит, становится термодинамически 
менее выгодной, чем в чистом растворителе, и 
это способствует поддержанию наиболее ком-
пактной, свернутой ее конформации [Bolen, 
2001; Yancey, 2005; Burg, Ferraris, 2008; 
Yancey, Siebenaller, 2015] (см. рисунок). 

 

 
Рисунок. Взаимодействие макромолекулы с различными осмолитами: (a) – с неорганическими ионами при вы-
сокой ионной силе: кружочки со знаками “+” и “-” – неорганические ионы; “-” у макромолекулы – заряды 
функциональных групп на ее поверхности; L – лиганд, с которым макромолекула связана в нативной конфор-
мации; кружочки – молекулы воды; (b) – с совместимым осмолитом; О – совместимый осмолит; L – лиганд, 
с которым макромолекула связана в нативной конформации; кружочки – молекулы воды; (c) – с мочевиной; U – 
мочевина; L – лиганд, с которым макромолекула связана в нативной конформации; кружочки – молекулы воды 
[по Yancey et al., 2005]. 

Figure. The interaction of a macromolecule with various osmolytes: (a) with inorganic ions at high ionic strength. 
Circles with the signs “+” and “-” are inorganic ions; The “-” signs of a macromolecule are the charges of functional 
groups on its surface; L – the ligand with which the macromolecule is bound in the native conformation; circles are wa-
ter molecules. (b) with a compatible osmolyte. O – a compatible osmolyte; L – a ligand with which a macromolecule 
is bound in a native conformation; circles are water molecules. (c) with urea. U – urea; L – the ligand with which 
the macromolecule is bound in the native conformation; circles are water molecules [Yancey et al., 2005]. 

В различных тканях и органах одного 
организма могут предпочтительно использо-
ваться для осморегуляции различные органи-
ческие осмолиты; причем осмолиты, исполь-
зуемые в клетках, могут меняться в зависимо-
сти, например, от пищевых источников; часто 
организмы используют смеси осмолитов 
[Yancey, 2005]. 

Среди органических осмолитов по хи-
мическому строению можно выделить сле-
дующие основные группы: 

1) Аминокислоты: пролин, глицин, тау-
рин и другие. Защищают лучше всего от по-
вреждающего действия высокой ионной силы 
неорганических солей. Среди рыб наиболь-
шую роль играют у костистых, а также неко-
торых пресноводных элазмобранхий [Ballan-
tyne, Fraser, 2012]. Возможно также участие 
в осморегуляции некоторых дипептидов, 
в большом количестве присутствующих в тка-
нях рыб (например, гистидиновые дипепттиды 
карнозин и ансерин) 
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2) Полиолы: глицерин, сахароза, трега-
лоза, инозитол и другие. Осмолиты данного 
класса лучше всего работают для защиты мак-
ромолекул от дегидратации, температурного 
стресса. Хорошо изучены у костистых рыб. 

3) Метиламины: ТМАО, саркозин, бета-
ин, глицерофосфохолин. Защищают от денату-
рирующего действия мочевины. Широко ис-
пользуются организмами, поддерживающими 
высокий уровень мочевины в тканях, такими 
как морские и эвригалинные элазмобранхии 
[Yancey, Somero, 1979; Yancey, 2001; Ballan-
tyne, Fraser, 2012]. 

4) Мочевина – “несовместимый” органи-
ческий осмолит, является продуктом метабо-
лизма аминокислот. Используется в качестве 
осмолита морскими и эвригалинными элаз-
мобранхиями [Yancey, Somero, 1979; Yancey, 
2001; Ballantyne, Fraser, 2012]. 

В данном обзоре мы рассмотрим первую 
группу данного списка – свободные аминокис-
лоты и дипептиды в качестве осмолитов в раз-
ных таксономических группах рыб и бесчелю-
стных рыбообразных. 

СВОБОДНЫЕ АМИНОКИСЛОТЫ КАК ОСМОЛИТЫ В ГРУППАХ AGNATHA И PISCES 
Миксины – представители бесчелюст-

ных рыбообразных Agnatha – единственные 
строгие осмоконформеры среди позвоночных 
[Yancey, 2001; Edwards, Marshall, 2012; Glover 
et al., 2017]. Осмолярность (концентрация ос-
мотически активных частиц в молях на 1 л 
раствора) их внутренней среды совпадает 
с осмолярностью морской воды: 1000 мОс-
моль/л. И если осмотическое давление внекле-
точной жидкости у них определяется неорга-
ническими ионами (натрий, кальций, калий, 
магний, хлорид, сульфат, карбонат и др.), то 
внутри клеток существенный вклад вносят ор-
ганические осмолиты [Yancey, 2001], в числе 
которых большую роль играют свободные 
аминокислоты. Их содержание в мышцах пря-
мо пропорционально осмолярности среды, а 
в крови – ничтожно мало [Cholette et al., 1970]. 
Из всех позвоночных лишь миксины способны 
поглощать аминокислоты не только с пищей, 
но и напрямую из окружающей воды. Однако 
Glover с сотрудниками в работе [Glover et al., 
2017] показали, что прямое поглощение ами-
нокислот через кожу или жабры не зависит 
от солености окружающей среды. 

Морские элазмобранхии все еще близки 
к осмоконформерам [Yancey, 2015]. Осмоляр-
ность внеклеточной среды тела у них чуть вы-
ше таковой для морской воды [Yancey, 2001]. 
В качестве основных осмолитов они обычно 
используют мочевину и ТМАО, хотя амино-
кислоты также играют заметную роль [Yancey, 
Somero, 1979]. Содержание аминокислот неве-
лико во внеклеточных жидкостях хрящевых 
рыб, но внутри клеток выше [Ballantyne, Ro-
binson, 2010]. Например, снижение концентра-
ции свободных аминокислот при помещении 
рыбы в среду с пониженной соленостью на-
блюдалось у следующих элазмобранхий: 
в мышцах, эритроцитах и плазме крови катра-
на Squalus acanthias [Bedford, 1983]; в мышцах 
[Forster, Goldstein, 1976; Forster, Hannafin, 
1980], эритроцитах [Forster, Goldstein, 1976], 

в печени [King et al., 1980] и мозге [Forster et 
al., 1978] ежового ската Raja erinacea; в мыш-
цах и эритроцитах американского хвостокола 
Dasyatis americana [Forster, Goldstein, 1976]. 
В работе [Forster et al., 1978] показано, что 
уровень свободных аминокислот в плазме 
при адаптации ежового ската к 50% морской 
воде практически не менялся: по всей видимо-
сти, за регуляцию осмотического давления 
плазмы у данной рыбы отвечают мочевина и 
ТМАО, а не аминокислоты. При снижении со-
лености окружающей среды свободные ами-
нокислоты элазмобранхий, которые служили 
осмолитами, расщепляются: азот направляется 
на синтез мочевины, а углеродный скелет рас-
щепляется в цикле Креббса для получения 
энергии [Ballantyne, Robinson, 2010]. 

В отличие от морских хрящевых рыб, 
пресноводные элазмобранхии, видовое разно-
образие которых гораздо меньше, уже активно 
регулируют осмолярность своей внутренней 
среды, так как осмолярность окружающей их 
пресной воды незначительна. Таким образом, 
они являются осморегуляторами [Yancey, 
2015]. Повышение содержания свободных ами-
нокислот при адаптации к повышенной солено-
сти наблюдалось у следующих пресноводных 
элазмобранхий: в мышцах и печени глазчатого 
речного хвостокола Potamotrygon motoro 
[Ip et al., 2009], в мышцах хвостокола-
гимантуры Himantura signifier [Tam et al., 2003]. 

Осетрообразные рыбы – это сохранив-
шийся до наших дней отряд древнего подклас-
са хрящевых ганоидов, они занимают проме-
жуточное положение в эволюции рыб между 
хрящевыми и костистыми. Большинство 
из них являются проходными эвригалинными 
рыбами и при адаптациях к смене солености 
в числе прочих механизмов могут использо-
вать и регуляцию уровней свободных амино-
кислот как осмолитов. В работе [Hajirezaee 
et al., 2017] Hajirezaee с коллегами отметили 
снижение количества многих аминокислот 
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в плазме крови персидского осетра Acipenser 
persicus при адаптации рыбы к повышенной 
солености. Наряду с использованием их как 
осмолитов в тканях, авторы привели такую 
возможную причину как расходование амино-
кислот на синтез гормонов, таких как Т3 и Т4, 
количество которых повышается при осмоти-
ческом стрессе. Однако в работе [Jarvis, Ballan-
tyne, 2003] обнаружено отсутствие зависимо-
сти суммарной концентрации свободных ами-
нокислот в плазме тупорылого осетра 
Acipenser brevirostrum от солености среды. 

Костистые рыбы (Teleostei) являются 
активными осморегуляторами: осмолярность 
их внутренней среды составляет ~300 мОс-
моль/л (втрое меньше осмолярности морской 
воды). Они активно используют органические 
осмолиты, в числе которых немаловажны сво-
бодные аминокислоты, для осморегуляции как 
внутри, так и вне клеток. Повышение свобод-
ных аминокислот в тканях при адаптациях 
к повышенной солености среды наблюдалось 
у таких эвригалинных костистых рыб как мо-
замбикская тиляпия Oreochromis mossambicus 
[Venkatachari, 1974], морской язык Cynoglossus 
semilaevis [Jiang et al., 2019], речной угорь An-
guilla anguilla [Huggins, Colley, 1971], рисовый 
угорь Monopterus albus [Tok et al., 2009], золо-
тистый спар Sparus aurata [Polakof et al., 2006], 
анабас Anabas testudineus [Chang et al., 2007], 
арктический голец Salvelinus alpinus [By-
striansky et al., 2007], мраморный бычок Oxye-
leotris marmorata [Chew et al., 2009; Chew et al., 
2010], обыкновенный судак Sander lucioperca 
[Sadok et al., 2004], губач Crenimugil labrosus 
[Lasserre, Gilles, 1971], ложный палтус 
Paralichthys lethostigma [Lasserre, Gilles, 1971]. 
В почках мозамбикской тиляпии при адапта-
ции к повышенной солености происходило 
повышение транскрипции ряда белков-
переносчиков, реабсорбирующих аминокисло-
ты и пептиды обратно в кровоток, что свиде-
тельствует об их важности для осморегуляции 
[Con et al., 2021], а в жабрах [Fiol et al., 2006] и 
в кишечнике [Nitzan et al., 2017] повышался 
синтез натрий-зависимого переносчика ней-
тральных аминокислот. В работе Chang с кол-
легами [Chang et al., 2007] исследовали влия-
ние продолжительной акклиматизации анабаса 
к солоноватой и морской воде на содержание 
свободных аминокислот в мышцах, печени и 
плазме крови рыбы и обнаружили, что содер-
жание свободных аминокислот снова снижает-
ся к седьмому дню акклиматизации (рыбу 
во время эксперимента не кормили). Авторы 
делают вывод, что аминокислоты в качестве 
осмолитов требуются организму эвригалинной 

рыбы только в первые дни акклиматизации, 
то есть это средство экстренной адаптации 
к повышенной солености. В дальнейшем рыба 
уже адаптируется посредством ионных пере-
носчиков [Chang et al., 2007]. У другой потен-
циально эвригалинной рыбы, мраморного быч-
ка [Chew et al., 2009], повышенный уровень 
аминокислот в мышцах держится и при аккли-
матизации в течение 14 сут, что может свиде-
тельствовать о менее эффективной осморегуля-
ции у данной рыбы. Однако в отличие от рабо-
ты [Chang et al., 2007], в работе [Chew et al., 
2009] рыбы питались во время эксперимента, 
что могло позволить им поддерживать высокий 
уровень аминокислот. 

Акклиматизация к пониженной солено-
сти среды также вызывала повышение содер-
жания свободных аминокислот в плазме 
у морского языка [Jiang et al., 2019] и у сереб-
ряного леща Sparus sarba [Kelly, Woo, 1999], а 
также в тканях у азиатского паралихта 
Paralichthys olivaceus [Wu et al., 2017]. Содер-
жание свободных аминокислот при адаптации 
к пониженной солености снижалась в мышцах 
губача и ложного палтуса [Lasserre, Gilles, 
1971]. Адаптация к пониженной солености бу-
рого фугу Takifugu rubripes приводила к сниже-
нию экспрессии генов, участвующих в биосин-
тезе аминокислот, кроме глицина, аланина и 
таурина, в жабрах [Jiang et al., 2020]. Авторы 
этой работы предполагают, что при понижен-
ной солености идет биосинтез данных амино-
кислот уже не в качестве осмолитов, а 
для дальнейшего получения энергии. Однако 
у данной рыбы подтверждено снижение энерге-
тических затрат при сниженной солености 
[Jiang et al., 2020]. 

В качестве источника энергии в первую 
очередь используются заменимые аминокисло-
ты (глицин, аланин, глутамин), поэтому их со-
держание в плазме эвригалинных рыб (напри-
мер, арктического гольца) при осмоадаптациях 
быстро падает, возрастая при этом в осморегу-
ляторных тканях, таких как жабры. Количество 
незаменимых же аминокислот (гистидин, трип-
тофан, фенилаланин) снижается в жабрах рыб 
за счет участия в синтезе белков, необходимых 
для осморегуляции [Bystriansky et al., 2007]. 
При этом в плазме крови и в мышцах рыбы 
происходит существенное повышение концен-
трации незаменимых аминокислот, что может 
быть связано с процессами протеолиза в мыш-
цах [Bystriansky et al., 2007]. Однако снижение 
концентрации незаменимых аминокислот на-
блюдалось в печени мраморного бычка 
при адаптации к морской воде [Chew et al., 
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2009], что авторы работы объясняют катабо-
лизмом для получения энергии. 

Рассмотрим изменение метаболизма от-
дельных аминокислот в плазме крови и тканях 

различных рыб при адаптациях к изменению 
солености среды. 

ГЛИЦИН 
Глицин является одним из наиболее рас-

пространенных “совместимых” органических 
осмолитов, используемых различными тканями 
рыб для борьбы с повышенной ионной силой. 

Среди элазмобранхий глицин не играет 
роли основного совместимого осмолита, однако 
показано уменьшение его концентрации в эрит-
роцитах ежового ската при снижении солености 
среды [Haynes, Goldstein, 1993], обратная зави-
симость скорости окисления глицина митохонд-
риями гепатоцитов ежового ската от осмолярно-
сти среды [Moyes et al., 1986], а также повыше-
ние концентрации в мышцах при помещении 
глазчатого речного хвостокола в солоноватую 
воду [Ip et al., 2009] и накопление глицина в моз-
ге глазчатого хвостокола-гимантуры при адапта-
ции к солоноватой воде [Tam et al., 2003]. В то 
же время в плазме уровень глицина практически 
не меняется [Tam et al., 2003; Ip et al., 2009]. 

У осетрообразных рыб было обнаруже-
но снижение глицина в плазме крови персид-
ского осетра при адаптации рыбы к солонова-
той воде (повышенная соленость). Это может 
свидетельствовать о потреблении данного ос-
молита тканями с целью регуляции объема кле-
ток [Hajirezaee et al., 2017]. Однако в дальней-
шем концентрация глицина в плазме повыша-
лась, что авторы объясняют гидролизом белка 
в мышцах [Hajirezaee et al., 2017]. 

Показано, что концентрация глицина по-
вышается при адаптации к повышенной соле-
ности у следующих видов костистых рыб: 
в мышцах и почках мозамбикской тиляпии 
[Assem, Hanke, 1983; Fiess et al., 2007]; в жабрах 
и плавниках нильской тиляпии Oreochromus 
niloticus [Kalujnaia et al., 2013]; в почках у реч-
ного угря [Kalujnaia et al., 2013]; в жабрах мор-
ского языка [Jiang et al., 2019]; в мышцах аркти-
ческого гольца [Bystriansky et al., 2007], мра-
морного бычка [Chew et al., 2009], губача [Las-
serre, Gilles, 1971], ложного палтуса [Lasserre, 
Gilles, 1971], речного угря [Huggins, Colley, 
1971] и рыбки гуппи Poecilia reticulata 
[Daikoku, Sakaguchi, 1983]. Как и некоторые 
другие заменимые аминокислоты, глицин нака-
пливается в жабрах и снижается в плазме арк-
тического гольца при адаптации к морской во-
де, что авторы объясняют его использованием 
для получения энергии [Bystriansky et al., 2007]. 
Повышение транскрипции генов, участвующих 
в метаболизме глицина, серина и треонина, об-
наружено в тканях морского языка при адапта-

ции к повышенной солености [Vij et al., 2020]. 
Кроме того, концентрация глицина может по-
вышаться и при адаптации к пониженной соле-
ности, что показано на примере эвригалинных 
видов – азиатского паралихта [Wu et al., 2017] и 
серебряного леща [Kelly, Woo, 1999]. В то же 
время у губача и ложного палтуса концентра-
ция глицина в мышцах снижается при адапта-
ции к пониженной солености среды [Lasserre, 
Gilles, 1971]. 

Есть также данные о повышении в тканях 
активности фермента, катализирующего синтез 
глицина из глиоксилата, у популяции эврига-
линных трехиглых колюшек (Gasterosteus 
aculeatus), обитающих в морской воде, по срав-
нению с пресноводным экотипом этого же вида. 
Авторы работы, Kültz с коллегами, также упо-
минают о возможности использования глицина 
не только как самостоятельного органического 
осмолита, но также и как промежуточного ме-
таболита для синтеза других осмолитов – а 
именно, бетаина и сорбитола [Kültz et a., 2016]. 

Промежуточным метаболитом в синтезе 
глицина является саркозин (N-метилглицин). 
Данное соединение относится одновременно 
к аминокислотам и к метиламинам, и элазмоб-
ранхии используют его в качестве самостоя-
тельного осмолита, наряду с другими метила-
минами: ТМАО и бетаином. Например, зареги-
стрировано снижение концентрации саркозина 
при снижении солености среды в тканях ежово-
го ската [King et al., 1980; Ballantyne, Fraser, 
2012]. Кроме того, скорость окисления сарко-
зина в митохондриях гепатоцитов ежового ска-
та обратно пропорциональна осмолярности 
[Ballantyne et al., 1986, Moyes et al., 1986], что 
может означать расходование освободившегося 
избытка осмолита для получения энергии. 
Доказано, что окисление саркозина у ежового 
ската происходит главным образом в печени 
[King et al., 1980]. У пресноводных элазмобран-
хий, таких как хвостокол-гимантура и глазча-
тый речной хвостокол, содержание в мышцах 
саркозина, как и других метиламинов, мало 
[Treberg et al., 2006]. 

Костистые рыбы используют саркозин 
для синтеза глицина в качестве осмолита. 
Например, накопление саркозина было зафик-
сировано в тканях азиатского паралихта при 
адаптации к пониженной солености, и это мо-
жет свидетельствовать о его использовании для 
превращения в глицин с целью осморегуляции 
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[Wu et al., 2017]. У пресноводной рыбы панга-
сиуса Pangasianodon hypophthalmus наблюда-
лось повышение экспрессии белков, участвую-

щих в синтезе саркозина, в почках при адапта-
ции к солоноватой воде [Schmitz et al., 2017]. 

АЛАНИН 
Аланин может использоваться организ-

мом рыбы как в качестве совместимого осмо-
лита [Chew et al., 2009], так и для синтеза дру-
гого осмолита – таурина [Jiang et al., 2019], а 
также использоваться в качестве источника 
энергии для осморегуляции [Kelly, Woo, 1999].  

Элазмобранхии используют в качестве 
осмолита не L-аланин, который входит в со-
став белков, а его изомер бета-аланин. 
Например, зарегистрировано снижение кон-
центрации бета-аланина при снижении солено-
сти среды в эритроцитах [Goldstein, Brill, 1991; 
Haynes, Goldstein, 1993] и повышенное окис-
ление бета-аланина в почках, печени и мозге 
[King et al., 1980] ежового ската. Кроме того, 
наблюдалось повышение уровня фермента, 
участвующего в катаболизме бета-аланина, 
при адаптации к пониженной солености в рек-
тальной железе калифорнийской тройнозубой 
акулы Triakis semifasciata, что может свиде-
тельствовать об использовании данной амино-
кислоты в качестве осмолита в нормальной 
морской воде [Dowd et al., 2010]. У ежового 
ската также зарегистрировано повышенное 
окисление L-аланина в печени и почках при 
снижении солености среды [King et al., 1980]. 

Среди пресноводных элазмобранхий от-
мечено повышение бета-аланина при адапта-
ции к повышенной солености в мышцах, пече-
ни и мозге хвостокола-гимантуры [Tam et al., 
2003]. Авторы работы полагают, что повыше-
ние бета-аланина в тканях пресноводного хво-
стокола-гимантуры играет большую роль 
в защите от мочевины, синтез которой у дан-
ной рыбы повышается при адаптации к повы-
шенной солености, чем непосредственно в ос-
морегуляции, так как суммарная концентрация 
свободных аминокислот в соответственных 
тканях при этом не менялась. 

Среди осетрообразных рыб зарегистри-
ровано снижение концентрации бета-аланина 
в плазме крови персидского осетра при адап-
тации рыбы к солоноватой воде (повышенная 
соленость). Это может свидетельствовать о его 

транспорте в ткани с целью использования 
в качестве осмолита [Hajirezaee et al., 2017]. 

У некоторых видов костистых рыб 
происходит снижение уровня аланина в тканях 
при адаптации к экстремальным соленостям – 
высокой и низкой (в мышцах у гуппи [Daikoku, 
Sakaguchi, 1983], в мышцах мозамбикской ти-
ляпии [Assem, Hanke, 1983] и в жабрах у мор-
ского языка [Jiang et al., 2019]), которое может 
свидетельствовать об истощении этого мета-
болита в результате интенсивного использова-
ния при осморегуляции, а также повышение 
концентрации аланина в крови [Kelly, Woo, 
1999], свидетельствующее о высвобождении 
данного метаболита из осморегуляторных тка-
ней и транспорте в другие ткани, использую-
щие его для получения энергии. В жабрах арк-
тического гольца наблюдается повышение со-
держания аланина при снижении его в плазме 
крови [Bystriansky et al., 2007], что авторы ра-
боты трактуют как накопление данной амино-
кислоты тканью в качестве энергетического 
источника. Кроме того, в печени и мышцах 
гольца наблюдается повышение активности 
аланин-аминотрансферазы, что подтверждает 
энергетическую роль данной аминокислоты 
[Bystriansky et al., 2007]. 

Повышение концентрации аланина при 
адаптации к морской воде было отмечено 
в мышцах мраморного бычка [Chew et al., 2009] 
и речного угря [Huggins, Colley, 1971], а в жаб-
рах японского гренадерского анчоуса Coilia 
nasus при адаптации к морской воде происхо-
дит повышение экспрессии генов фермента се-
рин-пируват-аминотрансферазы, участвующего 
в синтезе аланина [Gao et al., 2021], что авторы 
работ трактуют как использование его в качест-
ве осмолита. У губача и ложного палтуса кон-
центрация аланина в мышцах существенно по-
вышается при адаптации к повышенной соле-
ности и снижается при адаптации к пресной 
воде [Lasserre, Gilles, 1971], что свидетельству-
ет об использовании данной аминокилоты 
в качестве совместимого осмолита. 

ЛИЗИН 
Согласно данным работы [Yancey et al., 

1982], свободный лизин может ухудшать рабо-
ту ферментов. Однако лизин может участво-
вать в метаболизме липидов (как субстрат кар-
нитина), который важен для снабжения энер-
гией осморегуляторных органов. Например, 
при адаптации к повышенной солености 

в жабрах мозамбикской тиляпии [Su et al., 
2023], а также в печени, мышцах [Chew et al., 
2009] и кишечнике [Chew et al., 2010] у мра-
морного бычка снижалось содержание лизина. 
Кроме того, всасывание лизина в кишечнике 
радужной форели Oncorhynchus mykiss при пе-
реносе рыбы в морскую воду не повышалось – 
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в противовес ожидаемому на основе анализа 
активности связанной с поглощением данной 
аминокислоты Na+/K+-АТФазы [Hedén et al., 

2022]. Авторы последней работы связывают 
этот факт с активным катаболизмом лизина 
энтероцитами кишечника рыбы. 

РАЗВЕТВЛЕННЫЕ АМИНОКИСЛОТЫ (ЛЕЙЦИН, ИЗОЛЕЙЦИН, ВАЛИН) 
Разветвленные аминокислоты могут ис-

пользоваться в качестве энергетических суб-
стратов при повышенных энергетических за-
тратах на осморегуляцию. При этом они мета-
болизируются с образованием глутамата 
под действием аминотрансферазы аминокислот 
с разветвленной цепью [Bystriansky et al., 2007]. 

Есть различные данные по разветвлен-
ным аминокислотам при адаптациях к смене 
солености у элазмобранхий. Например, в ра-
боте [Haynes, Goldstein, 1993] показано, что 
уровень лейцина в эритроцитах ежового ската 
не менялся при снижении солености. А в рабо-
те [King et al., 1980] наблюдалось снижение 
концентрации изолейцина и валина в печени 
ежового ската при снижении солености среды. 

Среди осетрообразных: есть данные 
о снижении концентрации лейцина в плазме 
персидского осетра при адаптации рыбы к со-
лоноватой воде (повышенная соленость), что 
может свидетельствовать о расходовании дан-
ной аминокислоты с целью удовлетворения 
повышенных энергетических затрат на осмо-
регуляцию [Hajirezaee et al., 2017]. 

Среди костистых рыб: в жабрах морско-
го языка при адаптации к воде с соленостью 
выше морской происходило повышение содер-
жания лейцина и валина [Jiang et al., 2019], 
а при адаптации к гипоосмотической среде 
у серебряного леща значительно повышались 
концентрации в крови изолейцина и валина 
[Kelly, Woo, 1999]. Существенное повышение 
содержания разветвленных аминокислот было 
зарегистрировано в плазме крови, эритроцитах 
и мышцах арктического гольца при адаптации 
к морской воде [Bystriansky et al., 2007]. 
Эритроциты, наряду с плазмой крови, участву-
ют в доставке аминокислот к тканям. Кроме 
того, в жабрах данной рыбы накапливается изо-
лейцин, который может в дальнейшем превра-
щаться в глутамат [Bystriansky et al., 2007]. 

Повышение экспрессии ферментов, уча-
ствующих в энергетическом катаболизме раз-
ветвленных аминокислот, наблюдалось в поч-
ках пангасиуса при адаптации к солоноватой 
воде [Schmitz et al., 2017]. 

МЕТИОНИН 
Метионин может использоваться для 

синтеза распространенного совместимого ос-
молита – таурина. 

У элазмобранхий, например, у ежового 
ската, не было зависимости концентрации ме-
тионина в клетках от солености среды [Haynes, 
Goldstein, 1993]. 

Среди костистых рыб у морского языка 
и у серебряного леща описано существенное 

повышение уровня метионина в крови 
при адаптации к экстремальным соленостям, 
что может свидетельствовать о его транспорте 
в осморегуляторные органы для последующего 
превращения в таурин [Kelly, Woo, 1999; Jiang 
et al., 2019]. 

 

ГЛУТАМИН И ГЛУТАМАТ 
Морские элазмобранхии используют 

глутамин (а не ион аммония) для синтеза мо-
чевины через орнитиновый цикл, в силу чего 
они обладают высокой концентрацией глута-
минсинтетазы [Ballantyne, Fraser, 2012] и низ-
кой активностью глутаматдегидрогеназы 
[Speers-Roesch et al., 2006] в печени. В печени 
ежового ската при снижении солености среды 
концентрация глутамата снижалась, при этом 
глутамин не был обнаружен [King et al., 1980], 
что может свидетельствовать о разложении 
глутамата для получения энергии. 

У элазмобранхий, живущих в пресной 
воде, таких как представители рода 
Potamotrygon, метаболизм глутамина отлича-
ется и больше напоминает костистых рыб 
[Ballantyne, Robinson, 2010]. В печени проис-

ходит синтез глутамина (под действием глута-
минсинтетазы), который затем транспортиру-
ется в ткани, такие как мышцы, где подверга-
ется окислению для получения энергии 
[Ballantyne, Robinson, 2010]. Например, повы-
шение концентрации глутамина обнаружено 
в мышцах и печени, но не в плазме крови глаз-
чатого речного хвостокола при помещении 
рыбы в солоноватую воду [Ip et al., 2009]. 
Глутамат повышался только в печени рыбы, но 
не в мышцах и плазме. При этом повышалась 
активность и количество глутаминсинтетазы 
как в печени, так и в мышцах, а активность и 
количество глутаматдегидрогеназы (катализи-
рующей превращение глутамата в альфа-
кетоглутарат либо обратно) не менялись. 
Авторы работы [Ip et al., 2009] трактуют это 
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как использование глутамина в качестве осмо-
лита. Похожая картина метаболизма глутамата 
и глутамина видна у костистой рыбы мрамор-
ного бычка (см. ниже). 

Редкий в неполной мере эвригалинный 
речной хвостокол, в отличие от хвостоколов 
рода Potamotrygon, имеет промежуточное со-
держание мочевины и сохраняет способность 
повышать ее синтез при повышении солености 
среды [Tam et al., 2003; Speers-Roesch et al., 
2006]. В печени данной рыбы наблюдается бо-
лее высокая активность глутаматдегидрогена-
зы, чем у морских элазмобранхий, а при повы-
шении солености среды активность данного 
фермента повышается также и в почках [Speers-
Roesch et al., 2006]. При этом активность глута-
минсинтетазы в печени у H. Signifer ниже, чем 
у морских элазмобранхий, и повышается при 
адаптации к солоноватой воде [Tam et al., 2003]. 
Глутамат и глутамин накапливаются в мозге 
H. Signifer при адаптации к солоноватой воде 
[Tam et al., 2003]. 

Есть данные по осетрообразным рыбам: 
было обнаружено снижение концентраций 
глутамата и глутамина в плазме крови персид-
ского осетра при адаптации рыбы к солонова-
той воде (повышенная соленость). Это может 
свидетельствовать об использовании данных 
аминокислот тканями для осморегуляторных 
целей [Hajirezaee et al., 2017]. 

Эвригалинные костистые рыбы могут 
использовать глутамат как в качестве энерге-
тического субстрата для покрытия повышен-
ных затрат на осморегуляцию, так и для синте-
за глутамина как совместимого осмолита. 
В первом случае глутамат синтезируется 
из других аминокислот, превращается в альфа-
кетоглутарат под действием глутаматдегидро-
геназы и далее разлагается до иона аммония, 
который выводится из организма рыбы. 
Например, у оризии Oryzias latipes повышается 
содержание глутамата, глутамина, пролина 
(являющегося предшественником в биосинтезе 
глутамата), повышается экспрессия белков-
переносчиков глутамата и глутамина, а также 
активность глутамат-дегидрогеназы в жабрах 
после переноса из пресной в солоноватую воду 
[Huang et al., 2020]. У речного угря при адап-
тации к морской воде существенно повышает-
ся содержание как глутамина, так и глутамата 
в мышцах [Huggins, Colley, 1971]. Также по-
вышение глутамата и глутамина наряду с ак-
тивностью синтезирующего глутамат фермен-
та аспартатаминотрансферазы наблюдается 
в жабрах арктического гольца при адаптации 
к морской воде. При этом активность глута-
матдегидрогеназы не повышалась. Одновре-

менно в плазме крови происходило снижение 
содержания данных аминокислот [Bystriansky 
et al., 2007]. Однако при этом содержание глу-
тамина в эритроцитах повышалось, что может 
свидетельствовать о его использовании в каче-
стве субстрата для синтеза азотистых основа-
ний, транспорте к органам, либо для выведе-
ния аммония. В печени арктического гольца 
при адаптации к морской воде повышалась 
активность глутаматдегидрогеназы, что подра-
зумевает катаболизм аминокислот с целью по-
лучения энергии [Bystriansky et al., 2007]. 
Данные Chew с коллегами [Chew et al., 2009; 
Chew et al., 2010] говорят о повышении мета-
болизма глутамата/глутамина в организме 
мраморного бычка при гиперосмотическом 
стрессе. В кишечнике рыбы повышается син-
тез глутамата (на основании повышения кон-
центрации самой аминокислоты, а также ак-
тивности глутаматдегидрогеназы, [Chew et al., 
2010]), который преобразуется в печени рыбы 
в глутамин (повышенное содержание и актив-
ность глутаминсинтетазы [Chew et al., 2009]), и 
затем транспортируется в ткани (повышенное 
содержание глутамина в мышцах [Chew et al., 
2009], в качестве осмолита либо депо энерге-
тического субстрата). 

Рисовый угорь может использовать глу-
тамин в качестве совместимого осмолита. 
Это рыба с рудиментарными, не пригодными 
для дыхания жабрами, дышащая воздухом. 
У данной рыбы при переходе к более сухопут-
ным условиям, а значит, к более солоноватой 
воде, наблюдается выраженное повышение 
осмолярности плазмы (до 450 мОсмоль/кг), 
таким образом, ее можно считать частичным 
осмоконформером. Рыба выдерживает такое 
повышение осмолярности, используя органи-
ческие осмолиты, основным из которых явля-
ется глутамин [Tok et al., 2009]. 

Такой вывод авторы работы делают 
на основе существенного повышения концен-
трации данной аминокислоты, а также актив-
ности и уровня экспрессии глутаминсинтетазы 
в мышцах и в печени, при адаптации к повы-
шенной солености среды. Глутаминсинтетаза 
использует в качестве субстрата глутамат, ко-
торый, в свою очередь, синтезируется в орга-
низме рыбы из альфа-кетоглутарата и аммо-
ния, а также из аланина и аспартата. Повыше-
ние активности соответственных ферментов 
также было подтверждено в данной работе 
[Tok et al., 2009]. Экспрессия, а также амини-
рующая активность глутаматдегидрогеназы 
повышалась в кишечнике рисового угря при 
адаптации к солоноватой воде [Tok et al., 
2011]. Деятельность данного фермента должна 
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приводить к повышению концентрации глута-
мата, а следовательно, и глутамина для нужд 
осморегуляции. 

Кроме того, было подтверждено повы-
шение транскрипции гена глутаминсинтетазы 
при гиперосмотическом стрессе у мозамбик-
ской тиляпии [Kim, Kültz, 2020], в жабрах ра-
дужной форели [Tian et al., 2022], а также 
в жабрах лучеперой рыбы японского гренадер-
ского анчоуса [Gao et al., 2021]. Tian с колле-
гами [2022] обнаружили повышенную экс-
прессию генов переносчиков нейтральных 
аминокислот, которые могут переносить в том 
числе глутамин, наряду с повышенной экс-
прессией гена глутаминсинтетазы и повыше-

нием содержания самой аминокислоты, в жаб-
рах радужной форели при адаптации к повы-
шенной солености. При этом также наблюда-
лось падение концентрации глутамата, повы-
шение экспрессии гена переносчика глутамата 
в митохондрии клеток и повышение концен-
трации альфа-кетоглутаровой кислоты, что 
может свидетельствовать об использовании 
глутамата в качестве субстрата для цикла 
Креббса с целью получения энергии. Однако 
экспрессия переносчика глутамина в митохон-
дрии не повышалась, так что, неясно, участву-
ет ли глутамин в энергетическом обмене, или 
же используется в качестве органического ос-
молита [Tian et al., 2022]. 

АСПАРТАТ 
Выступает в качестве субстрата для син-

теза глутамата, катализируемого ферментом 
аспартатаминотрансферазой. Далее глутамат 
метаболизируется с целью получения энергии 
(см. ниже, раздел “Глутамин и глутамат”). 

Среди элазмобранхий зарегистрировано 
повышение концентрации аспартата в печени 
хвостокола-гимантуры при адаптации к повы-
шенной солености [Tam et al., 2003]. 

Уровень аспартата повышался у сле-
дующих костистых рыб: в жабрах и в печени 
арктического гольца (наряду с активностью 
аспартатаминотрансферазы) [Bystriansky et al., 
2007], в мышцах и печени рисового угря 
[Tok et al., 2009]. 

 

ПРОЛИН 
Может использоваться в качестве со-

вместимого осмолита. 
Среди элазмобранхий. При снижении 

солености наблюдалось снижение концентра-
ции пролина в эритроцитах ежового ската 
[Haynes, Goldstein, 1993], а при повышении 
солености пролин накапливался в мышцах и 
в печени хвостокола-гимантуры [Tam et al., 
2003]. В жабрах калифорнийской тройнозубой 
акулы при снижении солености среды проис-
ходило снижение уровня пептидазы, расщеп-
ляющей пролин-содержащие белки [Dowd 
et al., 2010], соответственно, можно предполо-
жить снижение концентрации пролина. 

Среди осетрообразных. У тупорылого 
осетра было обнаружено повышение концен-

трации гидроксипролина в плазме крови при 
адаптации к повышенной солености среды 
[Jarvis, Ballantyne, 2003]. Гидроксипролин по-
является только в белках при их пост-
трансляционных изменениях, следовательно, 
источник данной аминокислоты – повышенная 
деградация белков. Концентрация пролина 
при этом не менялась, следовательно, он 
не играет роли осмолита у данной рыбы 
[Jarvis, Ballantyne, 2003]. 

Среди костистых рыб. В почках панга-
сиуса было обнаружено повышение экспрес-
сии фермента, участвующего в синтезе проли-
на, при адаптации рыбы к солоноватой воде 
[Schmitz et al., 2017]. 

ТАУРИН 
Таурин – это сульфокислота, являющая-

ся одним из самых распространенных совмес-
тимых органических осмолитов, используемых 
рыбами при адаптациях к изменению солено-
сти. В основном, таурин транспортируется 
в клетки при помощи специального белка-
переносчика, но может иметь место его синтез 
из других серосодержащих аминокислот – 
цистеина и метионина [Takeuchi et al., 2000]. 

Среди элазмобранхий обнаружена пря-
мая корреляция уровня таурина с соленостью 
среды [Ballantyne, Fraser, 2012]. При адаптации 
к пониженной солености наблюдается сниже-

ние концентрации таурина в гепатоцитах [Bal-
latori, Boyer, 1992], срезах печени [King et al., 
1980], эритроцитах [Goldstein et al., 1990; 
Goldstein, Brill, 1991; Haynes, Goldstein, 1993; 
Goldstein et al., 2003] и мозге [Forster et al., 
1978] ежового ската, в ректальной железе кат-
рана [Goldstein et al., 1990]. При адаптации 
к повышенной солености происходит повыше-
ние концентрации таурина в мозге ежового 
ската [Forster et al., 1978]. В то же время 
для альфа-аминокислот не отмечено подобной 
корреляции [Ballatori, Boyer, 1992]. Показано, 
что отток таурина из клеток элазмобранхий 



Transactions of Papanin Institute for Biology of Inland Waters RAS, issue 104(107), 2023 

39 

активируется не концентрацией натрия, а уве-
личением объема клеток [Goldstein, Brill, 
1991]. Кроме того, отток таурина из эритроци-
тов ежового ската под действием пониженной 
солености ингибируется нуклеотидами (АТФ, 
АДФ и АМФ) [Goldstein et al., 2003]. Есть сви-
детельства, что при снижении солености тау-
рин не окисляется в организме морских элаз-
мобранхий, таких как ежовый скат, а выводит-
ся в неизменном виде [King et al., 1980]. 
В работе [Ziyadeh et al., 1988] показана прямая 
зависимость поглощения таурина тканью рек-
тальной железы катрана от концентрации на-
трия в среде и обратная зависимость от кон-
центрации бета-аланина, что говорит об общем 
натрий-зависимом переносчике для двух этих 
бета-аминокислот. 

У пресноводных элазмобранхий, напри-
мер, хвостокола-гимантуры и глазчатого речного 
хвостокола, уровень таурина в мышцах выше 
по сравнению с морскими (Raja ocellata, 
R. erinacea, Taeniura lymma, Chiloscyllium 
punctatum) [Treberg et al., 2006]. Этот уровень 
еще больше возрастает при адаптации H. signifier 
к солоноватой воде [Treberg et al., 2006]. 

Среди осетрообразных. У тупорылого 
осетра было обнаружено снижение концентра-
ции таурина в плазме крови при адаптации 
к повышенной солености среды [Jarvis, 
Ballantyne, 2003], что может свидетельствовать 
о его использовании тканями в качестве 
осмолита. 

Повышение уровня таурина при адапта-
ции к повышенной солености было зарегист-
рировано у следующих видов костистых рыб: 
в жабрах и плавниках нильской тиляпии 
[Kalujnaia et al., 2013], в мышцах мозамбик-
ской тиляпии [Assem, Hanke, 1983], губача и 
ложного палтуса [Lasserre, Gilles, 1971], в пе-
чени нерки Oncorhynchus nerka [Benskin et al., 
2014], в печени мраморного бычка [Chew et al., 
2009], а также в жабрах морского языка [Jiang 
et al., 2019] и радужной форели [Tian et al., 
2022]. При этом может наблюдаться пониже-

ние концентрации таурина в крови, свидетель-
ствующее об активном поглощении данного 
осмолита клетками [Assem, Hanke, 1983]. Было 
также выявлено повышение экспрессии мРНК 
переносчиков таурина под действием повы-
шенной осмолярности внешней среды в куль-
туре клеток сазана Cyprinus carpio [Takeuchi 
et al., 2000; Takeuchi, Toyohara, 2003], в раз-
личных тканях и в эмбрионах мозамбикской 
тиляпии [Takeuchi et al., 2001; Takeuchi, 
Toyohara, 2003; Su et al., 2023], в жабрах ра-
дужной форели [Tian et al., 2022], а также 
в культуре клеток жабр японского угря 
Anguilla japonica [Chow et al., 2009]. В работе 
[Takeuchi et al., 2001] показано, что повышение 
экспрессии переносчика таурина происходит 
быстрее и раньше в плавниках, чем в мышцах 
рыбы, что, вероятно, связано с большой по-
верхностью плавников, контактирующей 
со внешней средой [Takeuchi et al., 2001]. 
У пресноводной рыбы пангасиуса обнаружено 
повышение экспрессии декарбоксилазы цис-
теиновой кислоты (фермента, участвующего 
в синтезе таурина из цистеина) в почках 
при адаптации рыбы к солоноватой воде 
[Schmitz et al., 2017]. 

При акклиматизации к пониженной со-
лености уровень таурина в тканях обыкновен-
но снижается, в прямой зависимости от осмо-
лярности плазмы (например, в сердечной 
мышце камбалы Platichthys flesus, при адапта-
ции к пресной воде после переноса из соленой 
[Vislie, Fugelli, 1975]; у молоди азиатского па-
ралихта [Wu et al., 2017]; в мышцах губача и 
ложного палтуса [Lasserre, Gilles, 1971]). 
При этом может повышаться уровень таурина 
в сыворотке крови, что наблюдалось, напри-
мер, у серебряного леща [Kelly, Woo, 1999]. 

Однако есть и противоречащие данные: 
в жабрах у морского языка концентрация тау-
рина росла, при этом активность белка-
переносчика таурина не повышалась, что Jiang 
с коллегами трактуют как синтез данного ос-
молита из цистеина [Jiang et al., 2019]. 

ДИПЕПТИДЫ 
Гистидиновые дипептиды: карнозин – 

дипептид бета-аланина и гистидина, а также 
ансерин – дипептид бета-аланина и метилги-
стидина, известны своей ролью в развитии и 
функции нервной системы у рыб [Lamas et al., 
2007; Senut et al., 2009]. Эти дипептиды 
обычно содержаться в нейронах мозга, а так-
же в органах чувств [Lamas et al., 2007; Senut 
et al., 2009]. 

Есть данные о повышении концентрации 
ансерина при акклиматизации к повышенной 
солености в мышцах у семги Salmo salar [Пе-

гова, 2002 (Pegova, 2002)], что может свиде-
тельствовать о возможной роли данного ди-
пептида в осморегуляции. Однако другие ре-
зультаты говорят об отсутствии связи концен-
трации карнозина с соленостью окружающей 
среды в мышцах у речного угря [Huggins, 
Colley, 1971] и ансерина в мышцах анабаса 
[Chang et al., 2007]. 

В жабрах нильской тиляпии при адапта-
ции к повышенной солености обнаружена по-
вышенная экспрессия дипептида лизин-
пролин, роль которого неясна, так как обычно 
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он подвергается быстрому протеолизу in vivo 
[Qin et al., 2022]. 

Таким образом, для выявления возмож-
ной роли дипептидов в осморегуляции и меха-

низма их действия требуются дальнейшие ис-
следования. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ. 
ЭВОЛЮЦИЯ СИСТЕМ ОСМОРЕГУЛЯЦИИ У РЫБООБРАЗНЫХ И РЫБ 

И РОЛЬ В ЭТИХ СИСТЕМАХ СВОБОДНЫХ АМИНОКИСЛОТ 
Мы можем проследить роль свободных 

аминокислот в адаптациях водных организмов 
к изменениям солености среды в эволюцион-
ном ряду: от примитивных рыбообразных 
(круглоротые: миксины) к хрящевым рыбам 
(элазмобранхии: акулы и скаты), хрящевым 
ганоидам (осетрообразные) и наиболее про-
грессивным – костистым рыбам. 

Выше уже было упомянуто, что микси-
ны являются единственными строгими осмо-
конформерами среди позвоночных. Они оби-
тают в морской воде, и соответственно, имеют 
осмолярность и ионный состав внеклеточной 
среды организма совпадающие с таковыми 
для морской воды (1000 мОсмоль/л). В литера-
туре мало данных по изменениям концентра-
ции аминокислот при адаптациях миксин 
к колебаниям солености [Cholette et al., 1970; 
Yancey, 2001; Glover et al., 2017], но известно, 
что осмолиты, в частности аминокислоты, иг-
рают важную роль в осмотических адаптациях 
внутри их клеток. Несмотря на способность 
миксин поглощать свободные аминокислоты 
из окружающей воды, эта способность 
не влияет на осморегуляцию. То есть уже 
на данном раннем этапе эволюции важно вы-
свобождение и ассимиляция аминокислот 
в метаболизме, а также их транспорт внутри 
организма животного, а не поглощение их 
из окружающей среды [Glover et al., 2017]. 

Миноги уже являются осморегулятора-
ми, поддерживающими осмолярность внекле-
точной среды тела около 300 мОсмоль/л, то 
есть примерно втрое ниже морской воды 
(1000 мОсмоль/л). Их осморегуляторные ме-
ханизмы схожи с таковыми для костистых 
рыб: известно, что миноги имеют специализи-
рованные клетки в жабрах, богатые ионными 
переносчиками и осуществляющие активный 
ионообмен, а также более продвинутые почки 
по сравнению с миксинами [Edwards, Marshall, 
2012]. Эти механизмы позволили им стать 
первыми позвоночными, вошедшими в пре-
сную воду. Многие миноги являются анадром-
ными и мигрируют из морских в пресные сре-
ды обитания. К сожалению, нам не удалось 
найти в литературе данных по изменениям 
концентрации аминокислот при осмотических 
адаптациях у миног, хотя логично было бы 
допустить наличие такой роли по аналогии 

с миксинами как ближайшими родственника-
ми и с костистыми рыбами как животными 
со схожим типом осморегуляции. 

Морские элазмобранхии (например, 
ежовый скат и катран) считаются условными 
осмоконформерами. Они имеют уникальные 
адаптации к высоким концентрациям мочеви-
ны: например, особые ферменты, нуждающиеся 
в высоких концентрациях мочевины 
для оптимальной работы, практически непро-
ницаемые для мочевины жабры и др. [Yancey, 
Somero, 1979; Yancey, 2015] Элазмобранхии 
используют для выделения избытка ионов спе-
циализированный орган: ректальную железу, 
которая концентрирует и выделяет соли 
в просвет кишечника [Edwards, Marshall, 2012]. 
Основными и наиболее распространенными 
осмолитами у морских элазмобранхий высту-
пают мочевина и ТМАО, однако аминокислоты 
также играют немаловажную роль, о чем свиде-
тельствует как динамика суммарной концен-
трации свободных аминокислот при адаптациях 
к изменениям солености, так и динамика кон-
центраций отдельных аминокислот. В общем 
случае концентрация свободных аминокислот 
в тканях изменяется пропорционально солено-
сти среды. Это можно трактовать как накопле-
ние их в качестве совместимых осмолитов 
при повышенной солености и расходование из-
лишков в метаболизме с ее снижением, когда 
осмолиты становятся не столь нужны. Но также 
эта динамика может объясняться катаболизмом 
аминокислот для покрытия возросших энерге-
тических затрат организма в период осмотиче-
ского стресса (если морскую рыбу помещают 
в среду с пониженной соленостью). Известно, 
что элазмобранхии используют липиды и жир-
ные кислоты в качестве основного источника 
энергии, но в ситуации повышенных энергети-
ческих затрат могут катаболизироваться также 
белки и аминокислоты. Концентрация свобод-
ных аминокислот в плазме крови у элазмобран-
хий обычно мала, вероятно, они играют роль 
внутриклеточных осмолитов. Наиболее важны 
как осмолиты следующие аминокислоты: тау-
рин, бета-аланин и саркозин; также играют роль 
осмолитов: глицин, L-аланин, пролин. 

В силу специфики своей физиологии 
(образование большого количества мочевины 
в теле; специальный орган, секретирующий 
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соли – ректальная железа; электрорецепция; 
репродуктивные аспекты) хрящевые рыбы го-
раздо лучше приспособлены для жизни в мор-
ской воде, пресноводных же видов значитель-
но меньше (всего 5% против 40% среди кости-
стых рыб) [Ballantyne, Robinson, 2010; Ballan-
tyne, Fraser, 2012]. Пресноводные элазмоб-
ранхии (такие как глазчатый речной хвосто-
кол и хвостокол-гимантура), в противополож-
ность морским, не образуют в своем теле 
больших количеств мочевины, их жабры по-
глощают ионы, а ректальная железа часто бы-
вает атрофирована [Edwards, Marshall, 2012]. 
Элазмобранхии, живущие в пресной воде, яв-
ляются осморегуляторами, так как вынуждены 
поддерживать осмолярность внутренней среды 
выше уровня пресной воды [Yancey, 2015]. 
Эвригалинные элазмобранхии сохраняют спо-
собность к образованию больших количеств 
мочевины и регулируют ее в зависимости 
от солености среды [Chow et al., 2009]. Элаз-
мобранхии, живущие в пресной воде, могут 
использовать в качестве осмолитов следующие 
аминокислоты: бета-аланин, таурин, пролин, 
глицин, глутамин, глутамат. 

Существует гипотеза, согласно которой 
предпочтительная группа осмолитов (метила-
мины или аминокислоты), которую использу-
ют элазмобранхии, коррелирует с уровнем мо-
чевины в их организме: так, метиламины 
(ТМАО, бетаин, саркозин) лучше противодей-
ствуют токсическому влиянию мочевины, а 
потому используются при высоких уровнях ее 
синтеза, какие наблюдаются у морских элаз-
мобранхий; а при низких уровнях мочевины, 
как, например, у глазчатого речного хвостоко-
ла, преимущественно накапливаются бета-
аминокислоты (бета-аланин, таурин) [Treberg 
et al., 2006; Speers-Roesch et al., 2006]. 

Что касается свободных аминокислот 
при адаптациях к соленостному стрессу 
у осетрообразных рыб (например, тупорыло-
го осетра и др.) – промежуточного таксона 
между хрящевыми и костистыми рыбами – 
удалось найти данные только касательно кон-
центраций различных аминокислот в плазме 
крови, но не в тканях. По снижению таковых 
можно косвенно предположить возможную 
роль во внутриклеточной осморегуляции сле-
дующих аминокислот: глицин, бета-аланин, 
таурин, глутамат, глутамин. Требуются даль-
нейшие исследования с целью уточнения этой 
роли: используются ли данные аминокислоты 
клетками рыб непосредственно в качестве ос-
молитов, для получения энергии, в качестве 
промежуточных метаболитов или с какой-то 
иной целью. 

Костистые рыбы (такие как мозамбик-
ская и нильская тиляпии, речной угорь, рисо-
вый угорь, морской язык, золотистый спар, 
мраморный бычок, арктический голец и др.) 
являются активными осморегуляторами и под-
держивают осмолярной внутренней среды тела 
на уровне около 300 мОсмоль/л. Они широко 
распространены как в морских, так и в пре-
сных водоемах. С целью поддержания осмоти-
ческого гомеостаза костистые рыбы, живущие 
в морской воде, предотвращают осмотический 
отток воды из тела посредством питья воды, 
активно отводя при этом ионы через почки. 
А пресноводные рыбы, напротив, активно вы-
деляют воду, чтобы предотвратить приток ее 
излишков по осмотическому градиенту. 
При этом и те, и другие по-прежнему исполь-
зуют органические осмолиты (в том числе 
аминокислоты) как внутри, так и вне клеток. 
Среди костистых рыб встречаются как стено-
галинные, так и эвригалинные виды. 

Общая концентрация свободных амино-
кислот в плазме крови или в тканях у рыб от-
ражает интенсивность их метаболизма, а также 
баланс катаболизма и синтеза белка. Основ-
ным фактором, стимулирующим их образова-
ние, является повышение концентрации гор-
мона стресса – кортизола, который, как из-
вестно, усиливает протеолиз [Laiz-Carrion 
et al., 2003]. Хотя в то же время экспрессия 
некоторых сериновых протеаз в жабрах ниль-
ской тиляпии понижается при адаптации рыбы 
к солоноватой воде [Burg, Ferraris, 2008]. 
В ситуации соленостного стресса образую-
щиеся свободные аминокислоты могут ис-
пользоваться в качестве “совместимых” орга-
нических осмолитов, хотя не все они относятся 
к таковым. К примеру, есть данные, что сво-
бодные лизин и аргинин, напротив, могут 
сильно ухудшать активность ферментов [Yan-
cey et al., 1982; Edwards, Marshall, 2012]. 

Наиболее распространенная тенденция 
у костистых рыб состоит в повышении кон-
центрации свободных аминокислот в тканях 
при адаптации к повышенной солености среды 
(накопление в качестве внутриклеточных ос-
молитов), а также в повышении их концентра-
ции в плазме крови при снижении солености 
среды (отток из тканей при снижении потреб-
ности во внутриклеточных осмолитах). Однако 
есть и противоположные данные (повышение 
концентрации аминокислот в тканях при адап-
тации к пониженной солености), которые мо-
гут быть связаны с иными ролями аминокис-
лот: например, энергетической ролью (повы-
шение энергетических затрат при адаптации 
к пониженной солености) или усилением про-
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теолиза под действием гормонов стресса. 
В качестве осмолитов у костистых рыб ис-
пользуются главным образом следующие ами-
нокислоты: таурин, пролин, глицин, аланин, 
у некоторых видов, например, рисового угря – 
глутамин. Некоторые аминокислоты участву-
ют в осморегуляции не в качестве самостоя-
тельных осмолитов (или не только), а в каче-

стве предшественников в биосинтезе других 
аминокислот, которые в свою очередь исполь-
зуются как осмолиты: саркозин, аланин, ме-
тионин, глутамат, аспартат. 

Для установления возможной роли в ос-
морегуляции дипептидов (карнозина, ансери-
на, дипептида лизин-пролин) требуются даль-
нейшие исследования. 

ВЫВОДЫ 
Подводя итог проделанной работы, 

можно отметить, что в эволюции водных по-
звоночных аминокислоты играют роль в раз-
ных стратегиях поддержания осмотического 
гомеостаза: 

1. Роль совместимых осмолитов для не-
посредственного баланса осмолярности между 
разными компартментами организма 

2. Роль энергетических субстратов, 
удовлетворяющих повышенные энергетиче-
ские затраты организма в период осмотическо-
го стресса 

3. Роль строительных компонентов 
для переносчиков, гормонов и прочих белков, 
участвующих в осморегуляции. Баланс между 
катаболизмом и синтезом белков отражает 
степень испытываемого организмом стресса. 
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This article is a review of the data presented in literature describing the roles of free amino acids and dipep-
tides in maintenance of osmotic homeostasis in following groups of lower vertebrates: hagfishes, lampreys, 
elasmobranchs, sturgeons and bony fishes. The emphasis is made on the role of former metabolites as “compati-
ble osmolytes”. Those are small organic metabolites preserving biological function and native structure of ma-
cromolecules such as proteins and nucleic acids under action of high ionic power. Mechanism of this biological 
action is briefly described. Evolution of the main osmoregulatory strategies in lower vertebrates is briefly consi-
dered. The role of amino acids as energy sources helping to cover elevated demands of the organism during os-
motic stress and the role of building blocks for synthesis of protein ionic channels, hormones, enzymes etc. par-
ticipating in salinity coping strategies of the organism are also discussed. Amino acids playing the main role 
in osmotic adjustments of marine elasmobranchs are: taurine, beta-alanine, sarcosine, followed by glycine, ala-
nine and proline. In freshwater elasmobranchs beta-alanine, taurine, proline, glycine, glutamine and glutamate 
can be used. In sturgeons main amino acids in osmoregulation can be glycine, beta-alanine, taurine, glutamate, 
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glutamine. Finally, bony fishes use mainly taurine, proline, glycine, alanine, in particular species such as Monop-
terus albus – glutamine as compatible osmolytes. Bony fishes also use sarcosine, alanine, methionine, glutamate, 
aspartate as metabolic precursors of amino acid osmolytes. The role of dipeptides such as carnosine, anserine 
and dipeptide lysine-proline is controversial and requires further investigations. 

Keywords: osmotic homeostasis, fish, osmolytes, free amino acids, dipeptides 
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