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Аннотация. Естественная подвижность организма сказывается на функциональном состоянии и 
развитии многих систем органов и тканей. Она затрагивает, прежде всего, системы кислородного 
обеспечения: респираторную, циркуляционную, кровь. Особый интерес представляют 
молекулярные комплексы, функциональные характеристики детерминированы на генетическом 
уровне. К ним следует отнести респираторные пигменты, гемоглобины в частности, которым и 
посвящена настоящая работа. Исследовали газотранспортные свойства крови высокоподвижной 
кефали-пиленгаса (Planiliza haematocheilus) и донного малоподвижного вида – бычка-травяника 
(Zosterisessor ophiocephalus). Кровь получали пункцией хвостовой артерии. В качестве 
антикоагулянта применяли гепарин. Кровь пиленгаса имела более высокую концентрацию 
гемоглобина и число эритроцитов. Различия в отношении гемоглобина составляли почти 40 %  
(p <0,01), по эритроцитам около 2-х раз (p <0,01) (p <0,001). В отношении среднеклеточного 
содержания гемоглобина (МСН) результаты были противоположны. Кровь пиленгаса отличалась 
низким сродством к кислороду и повышенной чувствительностью к рН. Величина Р50 и значения 
эффекта Бора (r) у пиленгаса были на 25-26 % (p <0,01) и в 2,7-2,8 раз (p <0,001) соответственно 
выше, чем у травяника. Значения коэффициента Хилла (n), внутриклеточные концентрации 
нуклеотидтрифосфатов и Cl- совпадали у обоих видов. Полученные различия отражают процесс 
адаптации организма пиленгаса к высокоподвижному образу жизни. 
Ключевые слова: гемоглобин, эритроциты, кривые диссоциации крови, внутриэритроцитарная 
среда, Planiliza haematocheilus, Zosterisessor ophiocephalus. 

 
ВВЕДЕНИЕ 

 
Количественные значения концентрации гемоглобина и числа эритроцитов в крови рыб имеют явно 

выраженную видовую специфику. Встречаются виды как с крайне низкими значениями данных показателей 
(эритроциты – 0,5-1,5 (1012) л-1; гемоглобин – 50-70 г л-1) [1,2], так и с крайне высокими (эритроциты –  
3,0-4,2 (1012) л-1; гемоглобин – 125-130 г л-1) [3,4]. Эти различия в основном обусловлены уровнем естественной 
подвижности рыб. Пелагические, активно мигрирующие формы практически всегда имеют высокую 
кислородную емкость крови. Циркулирующая кровь донных, малоактивных видов, напротив, имеет низкий 
уровень пигмента и красных кровяных клеток. Данная закономерность отмечена в работах многих авторов [5-8]. 
Некоторые виды антарктических рыб, сочетающие низкую двигательную активность с существованием в 
переохлажденной среде (-1,8оС), вообще не содержат в крови гемоглобина и эритроцитов [9]. 

Респираторные характеристики крови (кинетические характеристики связывания, чувствительность к рН, 
теплота оксигенации) в отношении рыб разной естественной подвижности не столь однозначны. Принято 
считать, что кровь у донных рыб обладает повышенным сродством к кислороду и низкой чувствительностью к 
рН [10]. Однако это наблюдается не всегда. В настоящем исследовании сравниваются гематологические 
показатели и кинетические характеристики связывания кислорода кровью рыб различной естественной 
подвижности: донного бычка-травяника и пелагического вида – кефали-пиленгаса. 

 
МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ  

 
Материал. Работа выполнена на взрослых половозрелых особях кефали-пиленгасе Planiliza haematocheilus 

(Temminck & Schlegel, 1845) (длина – 22,7-36,5 см, вес – 350,6-515,3 г) (далее пиленгас) и бычка-травяника 
Zosterisessor ophiocephalus (Pallas, 1814) (длина – 12,0-18,9 см, вес – 40,2-91,5 г) (далее травяник). Стадия зрелости 
гонад II-III. Первый является типичным пелагическим стайным видом, второй – донным [11]. 

Рыбу перевозили в аквариальную в пластиковых баках емкостью 50 л с воздушной аэрацией. При 
транспортировке материала на значительные расстояния использовали полиэтиленовые мешки, атмосферу в 
которых заполняли чистым кислородом. После транспортировки животных рассаживали в аквариумы и бассейны 
объемом 200-1500 л, которые имели централизованные системы проточности воздушной аэрации и 
терморегуляции. Плотность посадки составляла 50-80 л на одну особь. Фотопериод – 12 часов день: 12 часов 
ночь. Температура воды поддерживалась на уровне 15+1оС. В данных условиях рыбу содержали в течение  
30-45 суток с целью адаптации и снятия стресса, вызванного отловом и транспортировкой. В этот период, а также 
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в течение опыта особей кормили фаршем из малоценных видов рыб. Суточный пищевой рацион составлял 6-7% 
от массы тела. В экспериментах использовали активно питающихся, подвижных особей. 

Гематологические исследования. Пробы крови получали пункцией хвостовой вены. В качестве 
антикоагулянта применяли гепарин (“Richter”, Венгрия). Концентрацию гемоглобина в крови определяли при 
помощи гемиглобинцианидного метода, используя стандартный набор реактивов (НПО “Биолар”). Количество 
эритроцитов в крови подсчитывали в камере Горяева [12]. На основании полученных значений рассчитывали 
среднеклеточное содержание гемоглобина (MCH). 

Респираторные характеристики крови. Кривые кислородного насыщения крови строили по методу 
Таккера в модификации Кляшторина и Саликзянова [13]. Измерения выполняли при PCO2 в газовой среде 
тонометра – 4,0 и 10,7 гПа и температуре 15оС, параллельно регистрируя рН раствора. PO2 в измерительной 
ячейке контролировали при помощи кислородного электрода Е 5046 (“Radiometer”, Дания), соединенного с 
кислородным модулем кислотно-щелочного анализатора ОР-210 (“Radelkis”, Венгрия). Содержание 
нуклеотидтрифосфатов (NTP) в клетках красной крови и растворах определяли посредством гидролиза 
лабильного фосфата [14]. Концентрацию Cl- в эритроцитах определяли спектрофотометрически, используя 
наборы реактивов (“Lacheme”, Чехия). Эффект Бора (r) для цельной крови и гемолизатов рассчитывали по 
уравнению Дилла: 

 𝑟𝑟 = ∆lg𝑃𝑃50
∆𝑝𝑝𝑝𝑝

,          (1) 

где Р50 – величина полунасыщения гемоглобина кислородом. 
Коэффициент Хилла (n) оценивали, как tg угла наклона к оси абсцисс кривых диссоциации в 

логарифмической системе координат. 
Статистические сравнения выполнены на основе непараметрического критерия Манна-Уитни. Результаты 

представлены как M±m. В работе использовали стандартный пакет Grapher (версия 11). 
 

РЕЗУЛЬТАТЫ 
 

Гематологические характеристики циркулирующей крови представлены в таблице 1. Как видно, кровь 
высокоподвижного пиленгаса отличалась высокой концентрацией гемоглобина. В сравнении с травяником 
различия составляли более 40% (p <0,01). Сходные отличия были установлены и в отношении числа эритроцитов 
в крови. У пиленгаса уровень клеток красной крови был почти в 2 раза выше (p <0,001). В отношении 
среднеклеточного содержания гемоглобина (МСН) картина была обратной. Уровень пигмента в эритроцитах 
травяника на почти 15% превышал значения, полученные для пиленгаса (p <0,01). 

О степени сродства цельной крови рыб к кислороду судили по величине ее полунасыщения (P50) при PCO2 
– 4 гПа и температуре 15oС. Результаты представлены в таблице 2. Значения, полученные для пиленгаса, 
на 25-26% превышали величины, установленные для травяника (p <0,01). Характер кооперативного 
взаимодействия субъединиц в молекуле гемоглобина отражает коэффициент Хилла. Можно констатировать, что 
эти характеристики совпадали у обоих видов. Различия не были статистически выражены. В то же время, 
чувствительность гемоглобина пиленгаса к изменению величины рН (изменения PСО2 инкубационной среды 
4,0→10,7 гПа, 15oС) была явно выше. Об этом судили по величине эффекта Бора. Различия составляли 2,7-2,8 раз 
(p <0,001). 

На кинетические характеристики связывания кровью кислорода могут оказывать существенное влияние 
параметры внутриэритроцитарной среды. В настоящем исследовании определили концентрацию Cl и уровень 
нуклеотидтрифосфатов (NTP) в клетках красной крови (табл. 2). Принципиальных различий установлено не 
было. Полученные значения были близки у обоих видов (p >0,05). 

 
Таблица 1. Гематологические характеристики крови пиленгаса и травяника 

Показатели 
 

Пиленгас 
 

Травяник n n 

Гемоглобин,  
г л-1 24 92,0+1,5 32 54,3+1,2 

Эритроциты,  
л-1 (1012) 24 2,05+0,03 32 1,08+0,04 

     
MCH,  

пг 24 44,9+0,5 32 51,4+1,4 

Примечание: МСН – среднеклеточное содержание гемоглобина; n – число особей 
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Таблица 2. Кинетические характеристики связывания кислорода кровью и некоторые параметры 
внутриэритроцитарной среды у пиленгаса и травяника 

Показатели 
 

Пиленгас 
 

Травяник n n 

P50, гПа 24 24,4+0,8 26 19,4+0,6 
Коэффициент 

Хилла (n) 24 1,48+0,02 26 1,49+0,02 

Эффект Бора (r) 24 -0,46+0,01 26 -0,17+0,01 
NTP,  

ммоль л-1 Er 24 7,94+0,19 6 7,82+0,42 

Cl-,  
ммоль л-1 Er 24 176,3+3,0 6 165,4+3,9 

Примечание: n – число особей 
 

ОБСУЖДЕНИЕ 
 

Из результатов, представленных в настоящей работе, следует обратить внимание на следующие 
особенности респираторной функции крови пиленгаса в сравнении с травяником: 

• высокую кислородную емкость крови, что отражает повышенная концентрация гемоглобина в крови и 
более высокое содержание циркулирующих эритроцитов; 

• низкое сродство к кислороду и повышенная чувствительность к рН крови. 
Относительно первой позиции можно констатировать, что она полностью совпадает с результатами, 

полученными на других видах морских и пресноводных рыб [5-8]. Организм высокоподвижных стайных видов, 
к которым можно отнести и пиленгаса, отличается особой организацией кислородотранспортных систем, 
обеспечивающих значительный приток кислорода к работающим скелетным мышцам. Рост кислородной емкости 
крови в данном случае оправдан с функциональной точки зрения.  

Низкое сродство к кислороду, обнаруженное для цельной крови пиленгаса позволяет ей более полноценно 
разряжаться на тканевом уровне, что снижает нагрузку на циркуляционную систему (сердце) [15]. Такая кровь 
хуже насыщается на уровне респираторных поверхностей. Однако стайные виды практически не сталкиваются с 
дефицитом кислорода. Поэтому смещение кривых насыщения вправо обеспечивает необходимый 
адаптационный эффект. Донные, малоактивные виды, обитающие в прибрежных хорошо прогреваемых 
акваториях, напротив, довольно часто сталкиваются с внешней гипоксией. Повышение сродства крови к 
кислороду, в сочетании с общим угнетением скоростей обменных процессов в тканях, в этой ситуации является 
наиболее удачной стратегией адаптации. 

Различия в сродстве цельной крови к кислороду часто не выявляются на уровне очищенных гемолизатов. 
Это позволяет рассматривать внутриэритроцитарную среду как один из факторов коррекции 
кислородосвязующих свойств крови. Известно, что NTP (ATP, GTP) являются основными аллостерическими 
модуляторами сродства гемоглобина к кислороду у костистых рыб [16-19]. Характерный для эритроцитов 
млекопитающих 2,3-дифосфоглицерат обнаружен только в клетках красной крови миног и рыб, обладающих 
бимодальным типом дыхания [18,20]. NTP фиксируют дезоксиконформацию гемоглобина, снижая его сродство 
к кислороду, повышая эффект Бора [21]. Участки связывания NTP с молекулой гемоглобина окончательно не 
определены [22]. Можно допустить, что отмеченные выше различия в сродстве крови к кислороду между 
пиленгасом и травяником могут определяться этими причинами. 

Высокая чувствительность к рН (эффект Бора) крови пиленгаса позволяет повысить эффективность 
процесса деоксигенации крови на тканевом уровне в условиях локального тканевого ацидоза [16]. У донного 
травяника такая стратегия адаптации снизит эффективность процесса оксигенации крови на уровне 
респираторных поверхностей, что является приоритетным при обитании в придонных слоях воды с низким 
содержанием кислорода. Поэтому у него сохраняется низкая чувствительность к рН. 

Различная чувствительность крови к рН (эффект Бора), установленная в данной работе, по-видимому, 
определяется особенностями первичной структуры белка. Показано, что около 60% протонов, высвобождаемых 
молем гемоглобина человека при оксигенации определяется Hisβ146 и Valα1 [23]. В гемоглобине рыб количество 
этих групп может изменяться [15,24,25]. В ряде случаев His заменяется на Phe, а Val на Ser, что приводит к 
ослаблению или полному исчезновению чувствительности пигмента к рН [23,26,27]. Снижение эффекта Бора 
можно также связать с диссоциацией комплекса Hb-NTP вследствие высокой концентрации Mg2+ в клетке, 
которая в настоящем исследовании не определялась. Таким образом, понижение чувствительности гемоглобина 
донных рыб к рН, по-видимому, носит комплексный характер и связано как с составом внутриклеточной среды, 
так и свойствами самого пигмента. 

С другой стороны, установлено, что гемоглобиновая система рыб, независимо от уровня их подвижности 
обычно содержит два функционально различных компонента: один обладает высоким сродством к кислороду и 
низкой чувствительностью к рН, второй – пониженной связующей способностью и выраженным эффектом Бора 
[27-31]. Соотношение этих компонентов может меняться в зависимости от условий среды. Можно допустить, что 
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в гемоглобине донных рыб доминируют компоненты первого, а в гемоглобине пелагических рыб – второго типа. 
Действие эритроцитарной среды на процесс оксигенации пигмента в целом, в связи с этим, может иметь 
различную эффективность. 

Таким образом, результаты сравнительного анализа показали, что респираторные характеристики крови 
высокоподвижного пиленгаса и малоподвижного травяника отражают процесс адаптации их к различным 
условиям среды и состоянию организма. Высокая кислородная емкость крови, низкое ее сродство к кислороду, 
повышенная чувствительность к рН позволяют доставлять к работающим мышцам пиленгаса значительные 
объемы окислителя, что важно при продолжительном активном плавании. У донного малоподвижного травяника, 
обитающего в воде с пониженным содержанием кислорода, в приоритете остается сам факт доставки кислорода. 
Этому способствует высокое сродство крови к нему и пониженная чувствительность к рН. 

 
Работа выполнена в рамках госзадания (№ гос. регистрации АААА-А18-118021490093-4) и при частичной 

поддержке проекта РФФИ (№ 20-04-00037). 
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Abstract. The natural mobility of the organisms affects the functional state and development of many organ 
systems and tissues. It influences, first of all, oxygen supply systems: respiratory, circulatory, blood. Of 
particular interest are molecular complexes whose functional characteristics are determined at the genetic 
level. These include respiratory pigments, hemoglobin in particular, to which this work is devoted. The gas 
transport properties of the blood of a highly mobile mullet-pilengas (Planiliza haematocheilus) and a 
sedentary bottom species – grass goby (Zosterisessor ophiocephalus) were studied. Blood was obtained by 
puncture of the caudal artery. Heparin was used as an anticoagulant. Pilengas' blood had a higher 
concentration of hemoglobin and the number of red blood cells. The differences in hemoglobin were almost 
40% (p <0.01), in erythrocytes about 2 times (p <0.01) (p <0.001). With respect to the mean cell hemoglobin 
content (MCN), the results were the opposite. Pilengas' blood was characterized by low affinity for oxygen 
and increased sensitivity to pH. The value of P50 and the values of the Born effect (r) in pilengas were  
25-26% (p <0.01) and 2.7-2.8 times (p <0.001), respectively, higher than in grass goby. The values of the 
Hill coefficient (n), intracellular concentrations of nucleotide triphosphates and Cl- coincided in both 
species. The differences obtained reflect the process of adaptation of the pilengas organism to a highly 
mobile lifestyle. 
Key words: hemoglobin, erythrocytes, blood dissociation curves, intra-erythrocyte medium, Planiliza 
haematocheilus, Zosterisessor ophiocephalus. 
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