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Аннотация. Обобщена информация об особенностях клеточного состава и молекулярных системах 
утилизации кислорода в скелетных мышцах костистых рыб. Рассмотрено их состояние в условиях 
нормоксии и гипоксии. Отмечено, что белые мышечные волокна имеют нескомпенсированный тип 
организации дыхательной цепи митохондрий с явным преобладанием содержания цитохромов 
группы аа3. При этом мышечная ткань имеет эффективные ферментативные системы, способные 
нейтрализовать образующийся при острой гипоксии и аноксии токсический лактат, переводя его в 
этанол, аланин, СО2, глюкозу, жиры. Показано, что функционирование цикла Кребса в условиях 
анаэробиоза, обеспечивает дополнительный ресинтез АТР на основе углеводных и белковых 
субстратов, ключевым элементом которого является высоко активный малик-фермент. Делается 
вывод о том, что скелетные мышцы и ряд других тканей у рыб изначально ориентированы на 
функционирование в условиях острого дефицита кислорода, а гипоксические состояния для них 
скорее являются нормой, чем исключением. 
Ключевые слова: скелетные мышцы, костистые рыбы, метаболизм, дыхательная цепь 
митохондрий, гипоксия.  

 
Введение. 
Диффузия кислорода в водной среде протекает в среднем в 10000 раз менее эффективно, чем на воздухе [1]. 

Поэтому любое ограничение водообмена обычно сопровождается формированием устойчивых во времени 
гипоксических зон [2]. Принято считать, что водные организмы и, прежде всего, бентосные формы, обладают 
рядом уникальных механизмов, позволяющих поддерживать жизненные функции клеточных систем в условиях 
острого дефицита кислорода [3-5]. К ним можно отнести процессы сбалансированного угнетения мембранных и 
метаболических функций [6], нескомпенсированный тип организации дыхательной цепи митохондрий [7-9], 
адаптивную перестройку метаболизма в направлении высокоэффективных анаэробных путей метаболизма  
[10-12]. 

Известно, что клетки тканей, в зависимости от направленности реакций энергетического обмена, принято 
делить на три основных типа [13]. 

• Пентозный тип. К нему относятся клеточные системы, в которых преобладает путь прямого окисления 
глюкозы (гекcомонофосфатный путь). Фермент-субстратный комплекс цикла Кребса в них неактивен, а 
ресинтез АТР обеспечивается за счет реакций гликолиза. Клетки данного типа малочувствительны к 
дефициту кислорода, а скорость потребления его в них низкая. 

• Тип Эмбдена-Мейергофа-Кребса. В клетках данного типа доминируют гликолитические реакции и 
реакции цикла Кребса, которые обеспечивают совместно с дыхательной цепью митохондрий ресинтез 
значительных количеств АТР. Путь прямого окисления глюкозы фактически не выражен. 

• Комбинированный тип. К данному типу относятся клеточные системы, в которых сбалансировано 
функционируют все три метаболических пути. 

Клетки, относящиеся к двум последним группам, обладают исключительно аэробным метаболизмом и 
крайне чувствительны к содержанию кислорода. Отсюда следует, что чувствительность тканей к РО2 может 
определяться типом клеточных систем, которые ее составляют (клеточная композиция). 

Скелетные мышцы костистых рыб являются удобным объектом для изучения этих аспектов проблемы, так 
располагают несколькими типами пространственно разобщенных клеточных систем (красные и белые мышечные 
волокна) с различной ориентацией тканевого метаболизма [14, 15]. В настоящем обзоре анализируется 
информация об особенностях их гистоструктуры, течения метаболических процессов, организации дыхательной 
цепи, а также чувствительности к дефициту кислорода.  

Скелетные мышцы костистых рыб: основные типы клеточных систем. 
Скелетные мышцы рыб, которые являются основным объектом рассмотрения в настоящей работе, содержат 

несколько типов мышечных волокон: красные, розовые и белые. Сравнительная оценка химического состава и 
особенностей их гистоструктуры впервые была проведена в ряде обзоров и монографий [15-17]. Позже этот 
вопрос неоднократно затрагивался в работах других авторов, в частности в обзоре I. A. Johnston [14]. Имеющаяся 
на сегодняшний день информация позволяет сделать однозначное заключение относительно функциональной 
специализации и чувствительности к содержанию кислорода данных клеточных систем. 
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Красные мышечные волокна. Относятся к типично аэробным клеточным системам. Крайне требовательны 
к содержанию кислорода. В сравнении с белыми мышцами они имеют высокий тканевой уровень РО2 [8, 9, 18, 
19]. Об этом свидетельствует самая высокая плотность митохондрий [14, 20, 21] и повышенная активность 
цитратсинтетазы [22-25]. Клетки активно расходуют АТР. При высокой скорости утилизации глюкозы (по 14С-
глюкозе) [26], гликогена [27, 28], повышенной активности сукцинатдегидрогеназы и цитохром-с-редуктазы [20, 
29] содержание АТР в красном мышечном волокне было минимально [30, 31].  

Характерной чертой данного типа мышечных клеток является высокая скорость β-окисления жирных кислот 
[28, 32]. Активность β-гидроксиацил-СоА-дегидрогеназы у них была максимальна [23-25]. В красных мышцах 
отмечали самый высокий уровень липидов и свободных жирных кислот [33-35, 36]. Их сухая масса тесно 
коррелировала с тканевым уровнем данных соединений [37]. В отношении ресурсов тканевого гликогена этого 
сказать нельзя. Полученные результаты оказались не однозначны. Имеется информация как о высоком [30], так 
и о низком содержании данного соединения [38, 39] в сравнении с белыми мышцами. 

Белые мышечные волокна. Аэробные процессы в данной клеточной системе протекают менее эффективно 
[40]. Напряжение кислорода снижено [8, 9, 18, 19]. Плотность митохондрий, активность цитратсинтетазы 
значительно уступает таковой в красных мышцах [14, 21-25]. Свидетельством анаэробной направленности 
метаболизма в белых мышечных волокнах является высокая активность пируваткиназы и лактатдегидрогеназы 
[23-25, 30, 41, 42]. При этом утилизация углеводов (глюкозы, гликогена) клеткой протекает менее эффективно, 
чем в красных волокнах [26, 28]. Например, активность гликогенфосфорилазы снижена в 2-3 раза [27]. Менее 
эффективна и фосфофруктокиназа. Уровень АТР в белой мышечной ткани, напротив, достигает максимальных 
значений [30, 31]. Такое соотношение процессов указывает на низкую скорость энергетического обмена в данном 
типе клеток. Это косвенно отражает величина теплопродукции. В белых мышцах она существенно ниже, чем в 
красных и мало изменяется даже в состоянии мышечной активности [22, 43].  

Белые мышцы рыб могут содержать значительный уровень каротиноидов, которые придают им 
соответствующую пигментацию [14]. При этом уровень жиров в них снижен [39]. Основным резервным 
энергетическим соединением является гликоген [38, 39]. 

Отличительной чертой белых мышечных волокон является высокий уровень клеточного белка – основная 
составляющая их сухого остатка [37] и хорошо развитая система каналов ретикулума [30]. Белые мышцы 
обладают наиболее выраженной миофибриллярной АТР-азной активностью [33, 41]. Их клетки также содержат 
наиболее эффективные Mg2+- и Ca2+-ATPазы [30].  

Розовые мышечные волокна. Количество публикаций, посвященных данному типу мышечных волокон, 
ограничено. Авторы расходятся во мнении относительно характера организации их клеточного метаболизма. 
Некоторые относят их к типично аэробным структурам [44], другие к анаэробным [41]. Учитывая пограничное 
расположение розовых мышц – между красными и белыми, очевидно, что они должны сочетать свойства и тех и 
других. Это доказывают сравнительные исследования, выполненные на карпе [30, 31]. Так, по содержанию 
гликогена они были близки к красным мышцам, тогда как по активности ферментов гликолиза: 
лактатдегидрогеназы и пируваткиназы, приближались к белым мышцам и даже превосходили их [30, 41]. 
Розовые волокна также, как и белые имели хорошо развитый ретикулум, высокую миофибриллярную Mg2+- и 
Ca2+-зависимую ATPазную активность. По уровню АТР в клетке они занимали промежуточное положение [30, 
31, 41]. Такой тип организации клеточного метаболизма скорее приближает их к анаэробным клеточным 
структурам с несколько усиленной аэробной активностью. Это доказывают эксперименты, выполненные на 
Stenotomus chrysops [44]. Запись миограммы при плавании S. chrysops в крейсерском режиме позволила выявить 
циклическую активность розовых мышц, что не свойственно белым. При этом в отличии от красных мышц 
розовые развивали большую силу при более коротком периоде сокращения, что приближало их к белым. Они 
дополняли работу красных мышц в момент, когда их аэробные возможности были исчерпаны. 

Таким образом, в скелетных мышцах рыб присутствует 3 типа мышечных волокон с различной ориентацией 
метаболических процессов: анаэробной (белые волокна), аэробной (красные волокна) и смешанной (розовые 
волокна). Их соотношение (композиция) должно определять чувствительность ткани и организма к РО2. Виды с 
высокой долей красных мышц (пелагическая ихтиофауна) должны быть наиболее требовательны к содержанию 
кислорода в среде. Красная мышечная ткань у них может составлять до 48 % скелетной мускулатуры (сардина) 
[15]. Донные же малоподвижные виды, напротив, могут вообще не содержать типичных красных мышц [15, 45] 
и чувствительность и к кислороду должна быть низкой. 

Молекулярные системы утилизации кислорода. 
Основными потребителями кислорода в клетке являются митохондрии. Дыхательная цепь данного 

органоида использует его в качестве акцептора электронов при ресинтезе АТР. Интенсивность тканевого 
дыхания зависит от ряда переменных: 

• фосфатного потенциала [46]: 

• степени редукции цитохрома с (Fe2+/Fe3+); 
• отношения NAD+/NADH. 
Степень редукции цитохрома с (cyt с) напрямую связана с величиной тканевого РО2 [47]. Эта зависимость 

вытекает из следующих уравнений: 

;
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NADH + 2cyt c (Fe3+) + 2ADP + 2Pi → NAD+ + 2ATP + 2cyt c (Fe2+); 

4cyt c (Fe2+) + 4O2 + 4 H+ + 2ADP + 2Pi → 4cyt c (Fe3+) + 2H2O + 2ATP. 
 

В соответствии с уровнем тканевого РО2 корректируется и величина сродства цитохромоксидазы к 
кислороду (КМ). Сведения по этому вопросу неоднозначны. Согласно одним данным система цитохромоксидаз 
может функционировать при достаточно низком РО2, близким к 1 мм рт. ст. С другой стороны, в ряде работ 
констатируются более высокие значения критического уровня РО2 – 5 мм рт. ст. При этом указывается на то, что 
полное окисление субстрата происходит при 38 мм рт. ст. [47, 48]. Это означает, что величина КМ 
цитохромоксидазы может корректироваться, что отражает процесс адаптации дыхательной цепи митохондрий к 
функционированию в среде с различными величинами РО2. 

Сведения о дыхательной цепи митохондрий рыб и круглоротых ограничены [49-51]. Сравнительная оценка 
показала, что для данной систематической группы организмов характерно более высокое содержание цитохрома 
а (аа3), близкие концентрации цитохрома с (с1+с) и крайне низкий уровень цитохрома b в сравнении с наземными 
позвоночными [7-9, 52]. Эти отличия прослеживаются на уровне различных тканевых структур (сердца, 
скелетных мышц, печени). Особенно хорошо эта закономерность выражена в белых скелетных мышцах у донных 
рыб [9]. М.В. Савина [7] связывает это с более низкими значениями РО2 в водной среде в сравнении с наземными 
условиями, а также с несовершенством систем кислородного обеспечения тканей рыб и круглоротых. Подобный 
нескомпенсированный тип организации дыхательных цепей получил название «гипоксические цепи». Он часто 
встречается у организмов, сталкивающихся с дефицитом кислорода – ныряющие млекопитающие, птицы [50]. 
Рыбы реки Амазонки, использующие бимодальный тип дыхания, напротив, имеют дыхательные цепи, по 
стехиометрии, приближающиеся к дыхательным цепям наземных позвоночных [53]. В целом содержание 
цитохромов в тканях и активность электронтраспортной цепи митохондрий рыб коррелировала с размерами их 
тела [54, 55] и уровнем естественной подвижности вида [9, 56]. Отмечено, что с возрастом активность цитохром-
с-оксидазы подавлялась [57]. Направленные перестройки дыхательной цепи митохондрий скелетных мышц 
отмечены у рыб при адаптации их к гипоксии и гипотермии [18, 19, 52, 58]. 

Дыхательная цепь митохондрий рыб активно реагировала на изменение состояния водной среды. В условиях 
низких температур был отмечен рост содержания цитохрома с в скелетных мышцах [59], повышение активности 
цитохром-с-оксидазы [60, 61]. Гипербария оказывала противоположный эффект на активность данного 
фермента, подавляя тканевое дыхание [62]. Негативное действие на цитохром-с-оксидазу выявлено со стороны 
ряда токсических соединений (фракций нефти, свинца) [63, 64]. Столь выраженная чувствительность 
терминального фермента дыхательной цепи к среде повышает вероятность возникновения гистотоксических 
вариантов гипоксии у данной систематической группы организмов. 

О чувствительности тканей рыб к дефициту кислорода можно судить по величинам критических значений 
PO2 для митохондрий. Однако такая информация для класса рыб крайне ограничена. Считается, что максимальная 
активность цитохромной системы у рыб и амфибий наблюдается при 10-15 мм рт. ст. (мозг) [65]. Это ниже 
значений, полученных для наземных позвоночных, и позволяет говорить о сравнительно низкой 
чувствительности рыб к дефициту кислорода. У других же гидробионтов (черви, моллюски) исследователи часто 
отмечали случаи оксиконформизма на субклеточном уровне в достаточно широком диапазоне PO2 (21-360 мм рт. 
ст.) [66, 67]. Кислородная зависимость активности цитохром-с-оксидазы показана и для эмбрионов лосося (Salmo 
trutta) [68]. Это означает, что энергетический статус клетки напрямую связан с содержанием кислорода в среде 
и исключает какую-либо направленную коррекцию этой зависимости (оксирегуляция). Насколько эта ситуация 
свойственна классу рыб в целом не ясно. 

Реакция клеточных систем на гипоксию. 
Общая стратегия адаптации клеточных систем к дефициту кислорода выражается в сбалансированном 

угнетении энергетического обмена и переходе к суббазальным скоростям метаболизма [69, 70]. При этом 
сохраняются основные показатели жизнедеятельности клетки: концентрация ATP и трансмембранные градиенты 
по Na+ и K+. Данное явление было названо «метаболическим арестом» [70, 71]. 

Как уже отмечалось, стехиометрия цитохромов митохондрий рыб носит нескомпенсированный характер с 
явным преобладанием содержания цитохрома аа3 [7-9]. Это отражает способность данного органоида 
функционировать в условиях дефицита кислорода. Экспериментальная гипоксия еще более усиливает 
асимметрию дыхательной цепи [19, 58]. Активность цитохром-с-оксидазы существенно возрастает на фоне 
снижения потребления кислорода тканью [72]. 

В условиях острой гипоксии и аноксии, когда функционирование электрон-транспортной цепи полностью 
прекращается, в тканях активизируются анаэробные процессы, которые у рыб имеют ряд особенностей. 
Содержание гликогена, креатинфосфата в мышцах и печени снижается более чем на 90 %. Одновременно 
происходит падение фосфатного потенциала клеток и рост содержания лактата и пирувата [73-81]. Эти изменения 
наблюдаются на фоне увеличения активности LDG [82]. Cчитается, что продукция данного фермента находится 
под контролем HIF-1 [82], который на ряду с другими локусами экспрессируется гипоксией [83-85]. Уровень 
гликогена в миокарде при этом остается сравнительно высоким [79], скорость потребления глюкозы не 
изменяется [603], но содержание АТР и креатинфосфата падает [86, 87]. Гипоксия способна индуцировать 
биосинтез белка в клетках миокарда и печени. О чем свидельствует рост содержания РНК в этих тканях. При 
этом в клетках мозга она оказывает противоположное действие [88]. 
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В плазме крови на фоне увеличения концентрации катехоламинов отмечается одновременный рост 
содержания глюкозы, лактата и K+ [77, 89-93], а также развитие плазменного ацидоза [80, 94]. Отмечено, что 
гипоксия экспрессирует глюкозный мембранный протеин, облегчающий поступление глюкозы в клетку [95]. 
Авторы обсуждают роль ферментов цикла Кори печени в нейтрализации образующегося лактата [78, 79]. 
Рассмотренные выше метаболические эффекты гипоксии требуют от видов устойчивых к дефициту кислорода 
повышенных ресурсов гликогена в печени и мышцах и высокой буферной емкости крови [69]. Это отмечено для 
многих видов амазонских цихлид [96] и ряда морских рыб [94]. 

Анаэробиоз у некоторых рыб (серебряный и золотой караси) сопровождается также ростом содержания 
этанола в белых и особенно красных мышцах [97-101]. Образование данного соединения связывают с 
декарбоксилированием пирувата до ацетальдегида с последующим восстановлением его до этанола при участии 
алкогольдегидрогеназы [98, 99]. Это исключает чрезмерное накопление токсичного лактата и повышает 
устойчивость организма к крайним вариантам гипоксии [74, 102]. Избыток этанола экскретируется в воду на 
уровне жабр. A. Waarde [103] связывает также образование этанола с распадом аланина. 

Одним из необычных следствий аноксии является индукция синтеза жиров в тканевых структурах рыб. 
Подобное явление было отмечено для скелетных мышц серебряного и золотого карасей (Carassius auratus gibilio, 
Carassius carassius) [101]. Синтез данных соединений рассматривается как продолжение реакций анаэробного 
гликолиза. В плазме при этом отмечается снижение уровня свободных жирных кислот [92]. 

При дефиците АТР в условиях анаэробиоза в клетках рыб активизируется аденилаткиназная реакция, 
приводящая к повышению концентрации АМР: 

2 ADP → ATP + AMP. 
АМР не может быть акцептором Pi и подвергается дезаминированию с образованием инозинмонофосфата 

(IMP) при участии аденилатдезаминазы, которая в клетках рыб обладает повышенной активностью [104, 105]:  
AMP + H2O → NH3. 

В условиях гипоксии активность данного фермента еще более возрастает [106]. Считается, что около 50 % 
NH3 при аноксии образуется в мышцах рыб в реакциях пурин-нуклеотидного цикла (цикл Ловенштейна) [105]. 
Остальная часть связана с распадом аланина и окислением глутамата [103]. NH3 в свою очередь задействуется 
при нейтрализации лактата: 

NH3 + H+ → NH4
+. 

Ферментативные системы митохондрий рыб также могут быть задействованы в анаэробных процессах 
генерации энергии. Посредством данного органоида сопрягаются гликолитические реакции с реакциями 
белкового катаболизма. Усиление продукции NH4

+ в условиях внешнего дефицита кислорода отмечено для 
многих гидробионтов [73, 102, 107-109]. Показано, что гипоксия наряду с усилением анаэробного гликолиза 
приводит к снижению пула свободных аминокислот (особенно аспартата и аминокислот с разветвленной 
структурой радикала) и накоплению аланина и сукцината в тканях, в частности красных мышцах [10-12]. 
Содержание малата, оксалоацетата при этом снижается, а уровень α-кетоглутарата растет, что свидетельствует 
об усилении распада белков и процессов переаминирования отдельных аминокислот (глутамата и аланина) [110]. 
Метаболическая схема, предложенная T.G. Owen и P.W. Hochachka [111], хорошо объясняет наблюдаемые 
изменения (рис. 1). Она основана на сочетании двух процессов. 

• Сукцинаттиокиназная реакция. Начинается с превращения гликолитического пирувата в аланин с 
образованием α–кетоглутарата, который в митохондриях окисляется до сукцината с восстановлением 
GTP. Процесс контролируется аланинаминотрансферазой, активность которой у рыб многократно 
превосходит таковую у наземных позвоночных [112]. Эта реакция также исключает образование 
токсичного лактата в тканях, что имеет решающее значение в перенесении гипоксических условий 
среды. 

• Фумаратредуктазная реакция. Начинается с трансформации аспартата в оксалоацетат под контролем 
аспартатаминотрансферазы с последующим восстановлением до малата. При этом высвобождается 
глутамат, который может быть использован в предыдущей реакции. Малат, поступая в митохондрии, 
затем превращается в фумарат и восстанавливается до сукцината. Клетка получает при этом одну 
молекулу АТР. Эта реакция катализируется малатдегидрогеназой (MDG), активность которой в условиях 
гипоксии существенно повышается на фоне угнетения LDG [42, 113, 114]. 

Малат может образовываться и из фосфоенолпирувата (ФЕП) через щавелевоуксусную кислоту при участии 
фосфоенолпируваткарбоксикиназы (ФЕПКК) (рис. 2) [115].  Активность ФЕПКК повышается в аноксичных 
условия в сравнении с пируваткиназой, что ограничивает трансформацию ФЕП в пируват. В митохондриях малат 
может метаболизироваться в двух направлениях: 

• в фумарат, а затем в сукцинат с восстановлением АТР; 
• в пируват при участии малик-фермента, а затем ацетил-СоА; последнее соединение метаболизируется 

фрагментом цикла Кребса до сукцината; ресурс NADH, образующийся на данном этапе может быть 
использован в предыдущей реакции на этапе восстановления фумарата в сукцинат. 
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Рисунок 1. Метаболическая схема использования белков и углеводов митохондриями мышц в условиях 
анаэробиоза [по 111] 

 
Рассмотренные выше процессы, позволяют клеткам рыб в условиях анаэробиоза получать дополнительно к 

гликолитическому определенный ресурс энергии в виде молекул ATP и GTP. Однако это возможно только при 
условии функциональной полноценности митохондрий, которая напрямую зависит от характера катионного 
обмена на уровне цитоплазматической мембраны клетки. В условиях дефицита энергии (АТР) активности Са2+-
АТРазы и Na+, K+-ATPазы падают [110, 116]. Это должно сопровождаться диссипацией ионных градиентов и в 
частности повышением концентрации Са2+ в цитоплазме. Подобная ситуация отмечена для печени карпа [110]. 
Са2+ связывается с фосфолипазой А2 внутренней мембраны митохондрий, которая в анаэробных условиях 
начинает расщеплять фосфолипиды, повреждая в конечном итоге органоид в целом [116]. Такая 
последовательность процессов характерна для клеток многих позвоночных. У рыб, устойчивых к гипоксии, 
подобное явление не наблюдается. Показано, что их клетки способны ограничивать число функционирующих 
Na+, K+ и Са2+ каналов на цитоплазматической мембране в условиях аноксии [70, 71]. Это снижает энерготраты 
клеток, сохраняет ионные градиенты и функциональную полноценность митохондрий. 

 

Сукцинат 

Малат 

Фн 

Сукцинат 

Сукцинил-КоА 

Сукцинат 

Фумарат 

1,3-Дифосфоглицерат Оксалоацетат 

Фосфоенолпируват 

Лактат 

Глутамат 

α -кетоглутарат 

Пируват 

Глицеральдегид –3-фосфат 

Аспартат 

Глутамат 
Малат 

НАД+ 

Глюкоза 

α-кетоглутарат 

Аланин 

НАДН 

НАД+ 

НАДН 

НАДН НАД+ 

α-кетоглутарат 

Сукцинат 

Сукцинат Фн 

ФАДН ФАД+ 

НАДН НАД+ 

НАД+ 

НАДН 

АТФ АДФ ГДФ 

ГТФ 

МИТОХОНДРИИ 

ЦИТОЗОЛЬ 



     ECOLOGICAL  BIOPHYSICS                                                                                                                                          . 

Russian Journal of Biological Physics and Chemistry, 2020, vol. 5, No. 3, pp. 524-535 

529 

 
Рисунок 2. Функционирование цикла Кребса в условиях аноксии [по 115] (ЩУК – щавелево-уксусная кислота) 

 

Наряду с реорганизацией метаболизма в условиях гипоксии отмечается также повышение антиоксидантного 
статуса клеточных систем. Многие исследователи связывают это с подготовкой клетки к процессу 
реоксигенации, так как окислительная нагрузка при низком РО2 уменьшается [69, 117, 118]. Известно, что 
дефицит кислорода понижает устойчивость клеток к действию токсических соединений [119]. 

Подводя итог настоящему подразделу можно заключить, что клетки тканей рыб изначально ориентированы 
на функционирование в условиях острого дефицита кислорода. Об этом свидетельствует:  

• нескомпенсированный тип организации дыхательной цепи митохондрий с явным преобладанием 
содержания цитохромов группы аа3;  

• наличие эффективных ферментативных систем способных нейтрализовать образующийся при острой 
гипоксии и аноксии токсический лактат, переводя его в этанол, аланин, СО2, глюкозу, жиры; 

• функционирование цикла Кребса в условиях анаэробиоза, обеспечивающего дополнительный ресинтез 
АТР на основе углеводных и белковых субстратов, ключевым элементом которого является высоко 
активный малик-фермент (сукцинаттиокиназная и фумаратредуктазная реакции).  

Такая направленность метаболизма клеточных систем рыб свидетельствует о том, что для данной 
систематической группы организмов гипоксические состояния скорее являются нормой, чем исключением. 
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SKELETAL MUSCLES OF MARINE FISH AND MOLECULAR OXYGEN UTILIZATION SYSTEMS 

(BRIEF OVERVIEW) 
Soldatov A.A.1,2, Parfenova I.A.3 

1 A.O. Kovalevsky Institute of Biology of Southern Seas, Russian Academy of Sciences 
Nakhimov Ave., 2, Sevastopol 299011, Russia; e-mail: alekssoldatov@yandex.ru 

2 Sevastopol State University 
University St., 33, Sevastopol, 299053, Russia 
3 V.I. Vernadsky Crimean Federal University 

Vernadsky Ave., 4, Simferopol, 295007, Russia 
 

Abstract. The information on the characteristics of the cellular composition and molecular oxygen 
utilization systems in skeletal muscles of bony fish is summarized. Their state under conditions of normoxia 
and hypoxia is considered. It has been noted that white muscle fibers possess an uncompensated type of 
organization of the respiratory chain of mitochondria with a pronounced predominance in the content of 
cytochromes of the aa3 group. At the same time, muscle tissue has effective enzymatic systems that can 
neutralize toxic lactate formed during acute hypoxia and anoxia, converting it to ethanol, alanine, CO2, 
glucose and lipids. It has been shown that the functioning of the Krebs cycle under conditions of 
anaerobiosis provides additional ATP resynthesis based on carbohydrate and protein substrates, with a 
highly active malik-enzyme as the key element. It is concluded that the skeletal muscles and a number of 
other tissues in fish have been initially oriented towards functioning under conditions of acute oxygen 
deficiency, and for these organisms hypoxic conditions seem to be normal and not extraordinary ones. 
Key words: skeletal muscles, marine fish, metabolism, the respiratory chain of mitochondria, hypoxia. 
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