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Представлена информация об особенностях диффузии кислорода в скелетных мышцах костистых
рыб. Показано, что она определяется рядом переменных величин. Отмечено, что эндотелий сосудов
микроциркуляторного русла не следует рассматривать как основное препятствие для диффузии
кислорода в виду наличия крупных пор и перфораций. Главный диффузионный барьер – цитоплаз-
матическая и внутриклеточные мембраны мышечных волокон. Существенный вклад в понятие
“облегченной диффузии” на клеточном уровне вносят миоглобин и содержание липидов, прежде
всего, триацилглицеридов. Обобщены сведения о структуре и функциональных особенностях мио-
глобинов скелетных мышц и сердца костистых рыб. Представлена информация по особенностям
организации полипептидной цепи данного белка, ключевым заменам, полиморфизму, кинетиче-
ским характеристикам связывания кислорода. На основе межвидового сравнения показана зависи-
мость плотности капиллярной сети мышц от содержания в них миоглобина и липидов. Отмечено,
что содержание миоглобина и липидов в мышечной ткани рыб достаточно лабильно и зависит как
от состояния среды, так и самого организма. Все это позволяет рассматривать данные показатели
как факторы, которые могут осуществлять направленную коррекцию кислородного режима мы-
шечной ткани рыб, повышая ее устойчивость к дефициту кислорода.
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Физиологические механизмы, обеспечиваю-
щие кислородный гомеостазис клеток, тканей и
организма, интенсивно исследуются в течение
последних 40–50 лет, и эти исследования имеют
явную биомедицинскую направленность. В ре-
зультате была сформулирована концепция о кис-
лородных режимах организма (Колчинская и др.,
1999). Она предполагает сбалансированное соче-
тание значений скорости транспорта и утилиза-
ции кислорода с величинами  в альвеолярном
воздухе, крови и тканях. Фактически, речь идет о
двух группах взаимосвязанных параметров: 1 –
скорость переноса кислорода на различных этапах
его транспорта (поступление в легкие и альвеолы,
диффузия через различные мембранные структу-
ры, поглощение тканями, перенос артериальной
и венозной кровью); 2 – парциальное давление
кислорода в альвеолярном воздухе, тканях, арте-

риальной и венозной крови. Первая группа пара-
метров ответственна за величины  в различных
средах организма (в альвеолярном воздухе, арте-
риальной и венозной крови, тканях); вторая – за
скорости диффузии кислорода через мембранные
структуры: альвеоло-капиллярный барьер и ГГБ.

Водная среда принципиально отличается от
воздушной. Диффузия кислорода протекает слож-
нее (в 10000 раз менее эффективно) и зависит от
многих переменных (циркуляция водных масс,
температура, соленость) (Duncombe-Rae et al.,
2000; Joyce, 2000; Soldatov, 2012). Как следствие,
возникновение гипоксических состояний у гид-
робионтов становится более вероятным событи-
ем. Особенно это актуально для рыб, у которых
энергетические траты на обмен существенно пре-
валируют над конструктивными процессами
(Shulman, Love, 1999; Maina, 2002).

На характер диффузии кислорода в тканях су-
щественное влияние оказывают процессы мик-
роциркуляции крови. Особенности геометрии

Сокращения: ГГБ – гистогематический барьер; НЭЖК – не-
этерифицированные жирные кислоты;  – парциальное
давление кислорода в альвеолярном воздухе.2OP
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сосудов капиллярного русла и плотность сосудов
определяют площадь диффузионной поверхно-
сти и толщину диффузионного слоя. У высших
позвоночных реакции перераспределения крово-
тока способны осуществлять быструю коррекцию
тканевого . Однако эта способность в эволю-
ции была достигнута не сразу. Круглоротые име-
ют слабо развитую систему микроциркуляции
(Czopek 1980). Хрящевые и костистые рыбы пред-
ставляют первую группу организмов, у которых
плотность капиллярной сети тканевых структур
близка к таковой у наземных позвоночных
(Mathieu-Costello et al., 1996; Johnston, Ball, 1997).
Однако в структурно-функциональном отноше-
нии их сосудистая система имеет ряд принципи-
альных особенностей: различия в реактивности
сосудов по отношению к вазоактивным соедине-
ниям и факторам среды (Kita, Itazawa, 1990;
Gamperl et al., 1994a, 1994б; Yoshikawa et al., 1995;
Soederstroem, Nilsson, 2000), неоднородность со-
судов капиллярного русла (Froehlich, 1991), высо-
кая проницаемость капиллярных единиц для ор-
ганических соединений (Rasio et al., 1992), нали-
чие вторичной системы циркуляции (Olson, 1996)
и т.д. Эта информация обобщена ранее в серии
обзоров (Солдатов, 2005; 2018; Soldatov, 2006). От-
мечена также низкая диффузионная способность
ГГБ у низших позвоночных в сравнении с млеко-
питающими (Soldatov, 2018). Допускается, что
этот процесс ограничен мембранными структура-
ми миоцитов.

На диффузию кислорода в тканях существен-
ное влияние оказывает также их химический со-
став, прежде всего, содержание миоглобина и ли-
пидов. Это особенно актуально для скелетных
мышц. Миоглобины, создавая на тканевом уров-
не дополнительную емкость в отношении кисло-
рода, определяют понятие “облегченная диффу-
зия” (Longeville et al., 2003; Wittenberg, 2007). В
условиях дефицита кислорода они вступают в ак-
тивное взаимодействие с митохондриями, что
способствует поддержанию окислительного ме-
таболизма тканей (Postnikova, Shekhovtsova, 2012).
Участие липидов в коррекции величины тканево-
го  определяется их способностью растворять
большие объемы кислорода. В сравнении с вод-
ной фазой различия достигают 4–5 раз (Londra-
ville, Sidell, 1990).

В обзоре рассмотрены структурно-функцио-
нальные особенности организации ГГБ на уровне
скелетных мышц рыб с акцентом на его химиче-
ский состав: содержание миоглобина, общих ли-
пидов и фосфолипидов. ГГБ включает эндотели-
альную стенку капилляров, тканевые среды,
внешние мембраны миоцитов, цитоплазму кле-
ток и мембранный комплекс митохондрий.
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Капилляры скелетных мышц рыб 
и перикапиллярное пространство

Капилляры. Геометрические характеристики
капиллярных единиц в скелетных мышцах рыб
имеют тканевую специфику. Существует обрат-
ная корреляция между плотностью капиллярной
сети ткани и линейными параметрами отдельных
сосудов. В красных мышцах при большей плот-
ности капилляры короче и уже (длина – от 470 до
770 мкм; диаметр – от 9 до 13 мкм), в белых –
длиннее и шире (длина – от 890 до 1300 мкм; диа-
метр – от 50 до 73 мкм) (Kilarski et al., 1982; Шо-
шенко и др., 1984; Egginton, Johnston, 1984). Эта
закономерность подтверждена и методами ви-
тальной микроскопии (Torres et al., 1991). Важный
момент в изучении сосудов микроциркуляторно-
го русла рыб – обнаружение в прекапиллярных
артериолах сфинктеров (Kita, Itazawa, 1990).
Предварительная оценка величины капиллярно-
го резерва показала, что в красных мышцах она
может достигать 30% (Soldatov, 2006).

Особенностью капиллярной сети рыб являет-
ся также наличие вторичной системы циркуля-
ции, сформированной на уровне межартериаль-
ных анастомозов. От них отходят вторичные ка-
пилляры, а затем венулы (Steffensen et al., 1986;
Olson, 1996). Кровь, протекающая по вторичной
системе циркуляции, содержит незначительное
число эритроцитов, т.е. ее участие в процессах га-
зообмена менее выражено.

Стенки капилляров образованы эндотелиальны-
ми клетками. Их толщина достигает 0.04–0.05 мкм
у костистых рыб и 0.10–0.50 мкм у круглоротых
(Jasinski, 1973; Potter, Welsch et al., 1995). Цито-
плазма слабо развита, клетки фактически не со-
держат органелл (Jasinski, 1973). Между клетками
эндотелия часто обнаруживаются десмосомы, в
структуру которых может входить гладкий рети-
кулум (Potter et al., 1995). Артериальный конец ка-
пилляра обычно более толстый, что связано с
лучшим развитием эндотелия (Jasinski, Kilarski,
1971). В состав стенки капилляра могут также вхо-
дить перициты и базальная мембрана (Jasinski,
1973; Couch, 1990). Для капилляров хрящевых
рыб базальная мембрана не характерна (Rhodin,
Silversmith, 1972). Капилляры у рыб развиваются
либо из одиночных клеток с большой вакуолью,
либо в результате цитоплазматического контакта
одной или нескольких клеток с соединительно-
тканным комплексом (Munoz-Chapuli et al., 1996;
Matsuyama, Iida, 2000). При этом возможно фор-
мирование капилляров двух типов: венозного и
артериального, которые отличаются по структуре
эндотелия и проницаемости (Froehlich, 1991).

Перикапиллярное пространство. На величину
проницаемости ГГБ у рыб оказывает влияние и
организация перикапиллярного пространства. У
круглоротых в этой зоне отмечено значительное
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содержание протеогликанов, гликопротеидов,
тубулиновых микрофибрилл и коллагеновых во-
локон (Potter et al., 1995), что может влиять на
диффузионные процессы. В эндотелии капилля-
ров ряда рыб имеются также вакуолеподобные
структуры, которые активно взаимодействуют с
внеклеточными полостями (Chen et al., 1998).

Как уже отмечено выше, энтотелиальные
клетки стенки капилляров рыб плотно прилегают
друг к другу. Однако местами образуются значи-
тельные разрывы и отверстия диаметром ~60 нм,
что может иметь решающее значение для обмен-
ных процессов на тканевом уровне (Jasinski,
Kilarski, 1971; Riehl, 1983). При этом число отвер-
стий оказывается выше в венозной, чем в артери-
альной части капилляра. Сравнительная оценка
проницаемости капилляров млекопитающих и
рыб показала, что у последних она в ~10 раз выше
(Nichols, 1987). Отмечено, что капиллярная сеть
рыб высоко проницаема для белков (Hargens et al.,
1974), в частности для альбумина (Rasio et al., 1992)
и даже для эритроцитов (Nikinmaa et al., 1981). Об
этом свидетельствовуют близкие концентрации
белковых соединений в капиллярном и внека-
пиллярном пространствах. Отсюда следует, что
диффузия кислорода не может ограничиваться
стенкой капилляра и скорее определяется осо-
бенностями структуры клеточных мембран.

Цитоплазматические мембраны 
и диффузия кислорода

Интегральная оценка диффузионной спо-
собности ГГБ ( ) для скелетных мышц у
низших и высших позвоночных показала, что у
первых она в 2–21 раз ниже и составляет
0.0014–0.0055 мл О2 мин–1 100 г–1 гПа–1 (Solda-
tov, 2018). Расчеты проводили по уравнению:

где  – диффузионная способность ГГБ,  –
количество потребленного кислорода,  –
диффузионный градиент по напряжению кисло-
рода для системы кровь–мышцы.

Изначально высказано предположение, что
эндотелий капилляров у рыб способен значительно
лимитировать диффузию кислорода (Rasio et al.,
1992). Однако, как показано выше, эта точка зре-
ния оказалась неправильной. Исследования, вы-
полненные на икринках вьюна (Березовский,
Сушко, 1984), выявили иную причину низких
значений напряжения кислорода в тканях у рыб.
При проколе микроэлектродом оболочки икрин-
ки зарегистрирован значительный скачок  –
~48 гПа. Это позволило предположить, что ос-
новной фактор, ограничивающий диффузию
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кислорода в мышцах рыб, – не капилляры, а низ-
кие диффузионные характеристики мембранных
структур их клеток. К подобному заключению
пришли и другие исследователи (Hills et al., 1982).

Относительно путей диффузии кислорода на
уровне цитоплазматических мембран нет единой
точки зрения. Считается, что основным препят-
ствием служит слой неподвижной воды, примы-
кающей к мембране (Huxley, Kutchai, 1981; Yama-
guchi et al., 1985). Сама же мембрана не является
серьезным барьером. Последнее утверждение
подвергается сомнению в ряде работ (Blank, 1962;
Ivanov et al., 2004). Показано, что даже мономоле-
кулярный липидный слой резко снижает интен-
сивность диффузионных потоков кислорода
(Blank, 1962; Ivanov et al., 2004). Обсуждается уча-
стие в этом процессе щелевых пространств в
структуре фосфолипидов мембран (Иванов и др.,
2007; Локтющкин и др., 2014), а также специаль-
ных трансмембранных белков, относящихся к се-
мейству аквапоринов (Törnroth-Horsefield et al.,
2007; Finn, Cerda, 2015).

Сравнительная оценка текучести цитоплазма-
тических и митохондриальных мембран пойки-
лотермных организмов и млекопитающих пока-
зала, что у первых она ниже (Brand et al., 1991).
Выявлена также высокая плотность мембран
эритроцитов миноги в сравнении с амфибиями и
млекопитающими (Забелинский и др., 2014). Все
это должно осложнять диффузию кислорода в
тканях низших позвоночных и рыб, в частности.

Миоглобин рыб: особенности структурно-
функциональной организации

Миоглобины, создавая на тканевом уровне до-
полнительную кислородную емкость, определя-
ют понятие “облегченная диффузия” (Longeville
et al., 2003; Wittenberg, 2007). Это один из хорошо
изученных мышечных белков. Сведения о его
структуре и функциональных особенностях во-
шли во многие руководства по биохимии. Пред-
ставление о том, что структурная организация
данного белка в процессе эволюции не претерпе-
ла существенных изменений, лишено оснований.
Показано, что миоглобин низших позвоночных
имеет ряд особенностей, которые нашли отраже-
ние в его структуре и свойствах.

Миоглобин – один из важнейших белков в ор-
ганизме морских и пресноводных рыб. Его доля в
общей сумме гемопротеидов у высокоподвижных
видов (скумбрия) может достигать 93–96%, что
соответствует концентрации 620–690 мг %
(Hashimoto et al., 1979). Сравнительные исследо-
вания выявили наличие прямой зависимости
между уровнем подвижности вида и содержанием
миоглобина в мышечной ткани (Joseph, George,
1987; Dickson, 1996). Наиболее ярко эти различия
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проявлялись в момент достижения особями по-
ловой зрелости (Poupa et al., 1981).

Миоглобин у рыб локализован в латерально
расположенных мышечных группах. Активно
плавающие рыбы обладают дополнительным тя-
жем красных мышц вдоль позвоночника (Love,
1980). Доля красной мышечной ткани равномер-
но нарастает в направлении от головы к хвостово-
му стеблю. Так, у скумбрии (Scomber scombrus L.)
это соотношение равно 6% (у головы): 13% (сере-
дина тела): 33% (хвостовой стебель), у сардины (Sar-
dinops sagax neopilchardus, Steindachner) 12 : 19 : 30%
соответственно (Hashimoto et al., 1979). У малоак-
тивных рыб содержание красных мышц в теле су-
щественно ниже. У некоторых видов они почти
не обнаруживаются (Love, 1980).

Структурные особенности миоглобинов рыб
изучены менее подробно, чем у высших позво-
ночных. Сравнительная оценка спектральных ха-
рактеристик показала совпадение спектров окси-
миоглобинов у некоторых видов акул и млекопи-
тающих. Максимумы поглощения приходились
на 579, 543 и 418 нм (Suzuki et al., 1985). Вместе с
тем, спектры метмиоглобинов имели существен-
ные отличия. Это связано с заменой дистального
His(E7) на Glu, что снижало устойчивость пиг-
ментов к окислению (Suzuki, 1987).

В целом миоглобины рыб отличаются низкой
стойкостью к окислению и легко переходят в мет-
форму. Константа скорости автоокисления, рас-
считанная для миоглобина тунца (Thunnus obesus
Lowe), в 10 раз выше, чем у кашалота (Yamaguchi
et al., 1979; Kitahara et al., 1990). Переход гема в
ферри-форму ускорялся действием нитрита на-
трия и гидроксиламином (Nichols, Weber, 1989).
Сравнительно недавно в скелетных мышцах голу-
бого тунца (Thunnus thynnus thynnus L.) обнаруже-
на NADH2-зависимая метмиоглобинредуктаза
(Pong et al., 2000). Фермент был однороден в элек-
трофоретическом поле и имел молекулярную
массу близкую к 100 кДа. Он сохранял активность
в широком диапазоне рН (7.0–7.3) и температуры
(4–15°С). Это доказывает, что скелетные мышцы
рыб в норме достаточно часто испытывают  эф-
фект окисления миоглобина и имеют весьма дей-
ственную ферментативную систему его восста-
новления.

Денатурирующие агенты также оказывали бо-
лее выраженный эффект на миоглобины рыб. В
сравнении с млекопитающими (овцой, кашало-
том) α-спираль апомиоглобина тунца (Thunnus
obesus Lowe), пеламиды (Sarda sarda Bloch), се-
риолы (Seriola dumerili Risso) оказалась менее
стойкой к тепловому воздействию (Chanthai et al.,
1996a, 1996б). Аналогичные результаты получены
и для холомиоглобина сардины (Sardinops neopil-
chardus Steindachner), сайры (Cololabis saira
Brevoort) и карпа (Cyprinus carpio L.) (Chanthai

et al., 1996б, 1998a). Тепловая денатурация мио-
глобина у этих рыб проходила в 2.5–4.2 раза быст-
рее, чем у млекопитающих. Авторы связывают
это с особой структурой глобулы. В ранних иссле-
дованиях, выполненных на желтопером тунце
(Thunnus albacores Bonnaterre), показано, что мио-
глобин данного вида имел более открытую, менее
спирализованную и соответственно менее ста-
бильную структуру, чем у кашалота (Fosmire,
Brown, 1960).

Молекулярная организация миоглобинов рыб
имеет ряд специфических черт. Полипептидная
цепь мышечных пигментов акул оказалась короче
и состояла из 148 аминокислотных остатков (Su-
zuki et al., 1985). N-конец был ацетилирован. Ана-
логичные данные получены для различных видов
тунцов (Amono et al., 1976). Гомология с миогло-
бинами китов была 40–55% (Suzuki, 1987). При
этом аминокислотный состав имел явно выра-
женную видовую специфику. Так, у желтоперого
тунца (Thunnus albacares Bonnaterre) в полипеп-
тидной цепи отмечали высокий уровень Ala, Ile и
низкое содержание Leu и Val, тогда как у Latimeria
chalumnae (Smith) уровень Leu, напротив, был вы-
сок (Chauvet, Acher, 1972). Для миоглобина Cory-
phaena hippurus (L.) характерно высокое содержа-
ние Asp (Bannister J., Bannister W., 1976). Дисталь-
ный His, если он присутствовал, то занимал 59-ю
позицию (Е7). При этом гидратное окружение мо-
лекул и геометрия глобул была близкa к миоглоби-
нам китов (Suzuki, 1987). Молекулярный вес нахо-
дился в пределах 15 кДа, а изоэлектрическая точка
приходилась на кислую область рН (5.8–5.9). Эти
данные получены как для хрящевых, так и кости-
стых рыб (Yamaguchi et al., 1979). При этом в мио-
глобине скумбрии (Scomber scombrus L.) и сарди-
ны (Sardinops neopilchardus Steindachner) обнару-
жена одна молекула Cys, что качественно
отличало данный белок от миоглобина кашалота
(Yamaguchi et al., 1979). В гемовой полости мио-
глобинов рыб ориентация Thr (E10) и Ile (FG5)
была близкой и не зависела от специфики суб-
страта: карбмоноокси-форма, цианмет-форма
(Yamamoto et al., 1991). По данным 1Н-ЯМР-
спектроскопии отмечена низкая подвижность ме-
тильных групп в пропаноате гема-активных участ-
ков миоглобина рыб, что свидетельствует об их
фиксированном положении (Yamamoto et al.,
1990а, 1990б). В сравнении с субъединицами гемо-
глобина для миоглобина отмечено большее число
конформационных состояний (El-Jaick et al.,
1988).

Для миоглобинов рыб характерен определен-
ный полиморфизм (Коробов, 1992). Он доказан
как при помощи электрофореза на различных но-
сителях, так и при использовании хроматографии
высокого разрешения (Ferguson, 1975; Le-Coeur
et al., 1995). В электрофоретическом поле образцы
мышечного пигмента тунца (Thunnus thynnus L.)
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были разделены на 3 компонента в соотношении
80 : 15 : 5% (Rossi-Fanelli et al., 1960). Аналогичные
данные получены и при анализе гетерогенной
структуры миоглобина сердечной и латеральной
мышцы сига (Coregonus lavaretus lavaretus L.). Ав-
торы полагают, что синтез этих белков находится
под контролем двух ко-доминантных аллелей
(АА, АА', A'A') (Ferguson, 1975). У эволюционно
древних видов (Latimeria chalumnae Smith; Cory-
phaena hippurus L.) миоглобин был однороден и не
подвергался фракционированию (Chauvet, Acher,
1972; Bannister J., Bannister W., 1976).

Значительное влияние на функциональное со-
стояние миоглобинов рыб оказывает температу-
ра. Замораживание образцов миоглобина и проб
мышечной ткани сопровождается переходом зна-
чительной доли пигмента в окисленное состоя-
ние (Chow et al., 1988; Yamazawa et al., 1993). Этот
процесс обычно сопряжен с повышением кон-
центрации супероксид-анион радикала  и мо-
жет стать причиной активизации процессов пере-
кисного окисления в мышечной ткани. В связи с
этим, по-видимому неслучайно, что мышцы мно-
гих антарктических видов рыб лишены миогло-
бина (Archer, Johnston, 1991; Feller et al., 1991;
Zummo et al., 1995; Somero et al., 1998; Montgom-
ery, Clements, 2000), а концентрация пигмента в
сердце существенно снижена (Vayda et al., 1995;
Moylan, Sidell, 1997, 2000). Исследования, прове-
денные на большом количестве антарктических
видов рыб, показали, что данное состояние обу-
словлено падением уровня экспрессии соответству-
ющих локусов генома и имеет адаптивное значение
(Sidell et al., 1997; Tota et al., 1997; Vayda et al., 1997). В
мышцах ледяных рыб не обнаружена миоглобино-
вая мРНК (Moylan, Sidell, 2000). В настоящее время
исследователи придерживаются мнения, что появ-
ление белокровных рыб (сем. Channichthyidae) в ан-
тарктическом регионе – результат мутации, про-
изошедшей миллионы лет назад, и последующей
дивергенции признака в эволюционном процессе
(Vayda et al., 1997; Small et al., 1998; Small, 1999). В
доказательство приводятся данные по структуре
миоглобинового гена и наличию изменений в
инициирующем кодоне (Small et al., 1998; Small,
1999).

Миоглобин рыб обладает выраженной антиок-
сидазной, монооксидазной и пероксидазной ак-
тивностью (Коробов, 1992). Кинетические харак-
теристики связывания кислорода и СО фактиче-
ски совпадают с таковыми у млекопитающих,
несмотря на более низкие температуры тела: ги-
перболическая форма кривой оксигенации, вы-
сокое сродство к кислороду (Р50 = 0.9 мм рт. ст.
для тунца), отсутствие эффекта Бора (r = +0.02) и
кооперативного взаимодействия (n = 1) (Jasinski,
Kilarski, 1971; Cashon et al., 1997; Legate et al., 1998;
Ivanov et al., 2004). Тепловой эффект реакции окси-

( )2O−

генации для диапазона температур 5–30°С был 13.2
ккал моль–1 (Rossi-Fanelli et al., 1960).

Миоглобин рыб и кислородный 
режим мышечной ткани

Уровень миоглобина накладывает отпечаток
на характер капилляризации и объемную плот-
ность митохондрий мышечной ткани у рыб.
Мышцы с пониженным содержанием миоглоби-
на обычно имеют более густую капиллярную сеть и
большее число митохондрий на единицу массы, что
сокращает диффузионное расстояние (Hamoir,
1988; Harrison et al., 1991; Johnston, Ball, 1997;
O’Brien et al., 2000). В них повышается активность
лактатдегидрогеназы, концентрация карнитина и
уровень липидов (Hamoir, 1988; O’Brien, Sidell,
1997, 2000). Следствие этих изменений – совпаде-
ние уровня окислительной активности мышц у
рыб с высоким и низким содержанием мышечно-
го пигмента. Об этом свидетельствуют сходные
величины активности ферментов цикла Кребса,
гликолиза и дыхательной цепи митохондрий
(Driedzic, Stewart, 1982; Sidell et al., 1987; Ewart
et al., 1988). Однако в условиях тестовой нагрузки
(гипоксии) тканевое дыхание у миоглобинсодер-
жащих рыб протекает более эффективно (Legate
et al., 1998).

Содержание миоглобина в мышечной ткани
рыб влияет на ее устойчивость к гипоксии. Так,
перфузия сердца атлантической волосатки (Hemi-
tripterus americanus Gmelin) раствором с низким

 не оказывала значимого влияния на его сокра-
тительную активность. Однако у океанической
трески (Macrozoarces americanus Bloch & Schneider)
она существенно подавлялась. Сравнительная
оценка показала, что уровень миоглобина в сер-
дечной мышце первого вида был намного выше
(Bailey, Driedzic, 1986). Введение гидроксиламина
обеспечивало перевод значительной части пиг-
мента в мет-форму и снижало устойчивость серд-
ца к гипоксии (Bailey, Driedzic, 1986; Nichols, We-
ber, 1989; Nichols, Weber, 1990). Аналогичные дан-
ные получены при сопоставлении устойчивости к
гипоксии сердец с различным уровнем метмио-
глобина (Bailey et al., 1990). Отмечено также, что
понижение  во внеклеточных средах способ-
ствует росту содержания миоглобина в миокарде
(Driedzic, 1988). У антарктических рыб (сем. Chan-
nichthyidae) с низким уровнем миоглобина в мио-
карде компенсация внешней гипоксии достига-
ется преимущественно благодаря кардиоваску-
лярным реакциям (Feller, Gerday, 1997). Рост
содержания миоглобина в условиях гипоксии от-
мечен также в печени, жабрах и головном мозге
рыб (Wystub et al., 2004; Fraser et al., 2006).

2OP
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Тканевой уровень липидов и диффузия кислорода

Как уже отмечалось, растворимость кислорода
в липидах в 4–5 раз выше, чем в оводненной ци-
топлазме (Londraville, Sidell, 1990). Это означает,
что данная группа соединений может оказать су-
щественное влияние на диффузию кислорода в
тканевых структурах рыб.

В тканях с высоким уровнем аэробного обмена
суммарное содержание липидов почти всегда по-
вышено (Крепс, 1977; Сидоров, 1983). Эта зако-
номерность хорошо прослеживается при сопо-
ставлении химического состава красных, розовых
и белых скелетных мышц. У первых уровень ли-
пидов существенно выше (Шульман и др., 1978,
1990; Love, 1980; Щепкин, Минюк, 1990; Юнева,
1990). Отмечено, что при увеличении окисли-
тельной активности мышц или затруднении до-
ставки к ним кислорода содержание липидов в
ткани с течением времени повышается. Такая си-
туация выявлена у ряда рыб при переходе к воз-
душному дыханию (Driedzic et al., 1978), повыше-
нии гидростатического давления (Saha et al.,
1976), холодовой адаптации (Desaulniers, Sidell,
1992; Giardina et al., 1998) и в других случаях. По-
казано, что величина тканевого  влияет на на-
правленность синтеза липидов. Высокий уровень

 способствует синтезу холестерина, низкий –
синтезу фосфолипидов и жирных кислот (Phleger,
1975).

Сравнительные исследования, выполненные
на сердечных клапанах ряда антарктических ви-
дов рыб, убедительно показали участие липидов в
коррекции тканевого  (O’Brien, Sidell, 2000).
Виды, в клапанах которых отсутствовал миогло-
бин, имели повышенный уровень липидов, что
облегчало диффузию кислорода от капилляров к
митохондриям клеток. Отмечена также протек-
торная роль липидов в миокарде. Она присуща
эйкозопентаноидной кислоте, которая защищает
сердечную мышцу в период реоксигенации (Chen
et al., 2003).

Компенсаторный рост содержания липидов в
случае затруднения кислородного обеспечения
организма отмечен и для других тканей рыб. Так,
в жабрах Pimephales promelas (Rafinesque) в усло-
виях интоксикации флуорентеном происходили
структурные перестройки, приводящие к росту
толщины диффузионного слоя почти в 3 раза
(Weinstein et al., 1997). Однако спустя 48 ч в эпите-
лии вторичных жаберных нитей происходило
увеличение числа жировых капель, что несколько
облегчало диффузию кислорода.

В тканях, испытывающих нехватку кислорода,
почти всегда повышается суммарное содержание
липидов (Weinstein et al., 1997; O’Brien, Sidell,
2000). Подобное явление отмечено для скелетных
мышц серебряного и золотого карасей (Carassius

2OP

2OP

2OP

auratus gibilio Bloch, Carassius carassius L.) (Wav-
ersveld et al., 1989). Синтез данных соединений
рассматривается как продолжение реакций
анаэробного гликолиза. При этом в плазме реги-
стрируется снижение уровня свободных жирных
кислот (Raaij et al., 1996). О возможности участия
липидов в коррекции диффузионных свойств
мышечной ткани отмечалось ранее в работах дру-
гих авторов (Saha et al., 1976; Giardina et al., 1998).

Липиды скелетных мышц рыб представлены в
основном двумя фракциями: триацилглицеридов
и фосфолипидов (>80% состава) (Шульман и др.,
1978, 1990; Щепкин, Минюк, 1990; Юнева, 1990).
Первая служит основным источником НЭЖК и
активно задействуется в метаболических процес-
сах, вторая относится преимущественно к группе
структурных липидов и входит в состав клеточ-
ных мембран (Крепс, 1981). Содержание триаци-
лглицеридов в мышечной ткани наиболее дина-
мично и зависит от состояния организма (мигра-
ций, нереста, нагула и т.д.) (Шульман и др., 1978;
Щепкин, Минюк, 1990; Юнева, 1990). По-види-
мому, именно эта группа соединений может ока-
зывать существенное влияние на диффузионные
характеристики ткани. Уровень фосфолипидов в
мышцах более стабилен, но имеет выраженную
тканевую и видовую специфику (Крепс, 1981;
Шульман и др., 1990).

Не следует исключать из внимания и жирно-
кислотный состав триацилглицеридов и фосфо-
липидов, особенно содержание моноеновых и
полиеновых кислот. Чем выше степень ненасы-
щенности НЭЖК, входящих в состав жиров, тем
выше их текучесть (Шульман и др., 1978; Юнева,
1990). Это должно способствовать диффузии кис-
лорода в мышечной ткани. В этой связи имеюща-
яся информация позволяет констатировать факт
зависимости степени ненасыщенности НЭЖК у
рыб от подвижности вида, сезона, температуры
воды и т.д. (Шульман и др., 1978; Юнева, 1990).

Мембраны митохондрий клеток рыб 
и диффузия кислорода

Мембраны митохондрий – последний барьер
на пути диффузии кислорода к молекулярным
комплексам данного органоида (дыхательная
цепь). К сожалению, информация по этому во-
просу крайне ограничена. Отмечена лишь более
низкая текучесть митохондриальных мембран
низших позвоночных, чем у млекопитающих, что
должно осложнять диффузию кислорода (Brand
et al., 1991). При этом миоглобин может вступать
во взаимодействие с митохондриями, способ-
ствуя поддержанию окислительного метаболизма
тканей особенно в условиях гипоксии (Postniko-
va, Shekhovtsova, 2012).
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Информация, представленная в обзоре, позво-

ляет сделать ряд обобщений. Диффузия кислоро-
да в тканях рыб зависит от ряда переменных. Эн-
дотелий сосудов микроциркуляторного русла не
следует рассматривать как основное препятствие
для диффузии кислорода в виду наличия крупных
пор и перфораций. Главным диффузионным ба-
рьером служат цитоплазматическая и внутрикле-
точные мембраны. Существенный вклад в поня-
тие “облегченной диффузии” на клеточном уров-
не вносят миоглобин и содержание липидов,
прежде всего триацилглицеридов. Функциональ-
ное состояние миоглобина рыб, его полиморфная
структура и концентрация в скелетных мышцах
являются достаточно лабильными параметрами.
Они зависят как от состояния среды, так и самого
организма. Все это позволяет рассматривать дан-
ный белок как фактор, которой может осуществ-
лять направленную коррекцию кислородного ре-
жима мышечной ткани рыб, повышая ее устойчи-
вость к дефициту кислорода. Содержание
липидов в тканевых структурах рыб также доста-
точно динамично. Направление синтеза данных
соединений зависит от уровня тканевого  и
влияет на диффузионные характеристики мета-
болически активных тканей.
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The Role of Myoglobin and Lipids in Correction of Oxygen Diffusion in Skeletal 
Muscles of Bony Fish (Review)

A. A. Soldatov1, 2, * and V. V. Sevrikov2

1Institute of Biology of Southern Sea Biology Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russia
2Sevastopol State University, Sevastopol, Russia

*e-mail: alekssoldatov@yandex.ru

The information about the peculiarities of oxygen diffusion in skeletal muscles of bony fish is presented. It is
shown that it is determined by a number of variables. It is noted that the endothelium of microcirculatory ves-
sels should not be considered as the main obstacle to oxygen diffusion due to the presence of large pores and
perforations. The main diffusion barrier is the cytoplasmic and intracellular membranes of muscle fibers. A
significant contribution to the concept of “facilitated diffusion” at the cellular level is made by myoglobin and
lipid content, primarily triacylglycerides. The data on the structure and functional features of myoglobin of
skeletal muscles and heart of bony fish are summarized. Information on the organization of the polypeptide
chain of this protein, key substitutions, polymorphism, kinetic characteristics of oxygen binding is presented.
On the basis of interspecies comparison, the dependence of the density of the capillary network of muscles
on the content of myoglobin and lipids in them is shown. It is noted that the content of myoglobin and lipids
in the muscle tissue of fish is quite labile and depends on the state of the environment and the body itself. All
this allows us to consider these indicators as factors that can carry out a directed correction of the oxygen re-
gime of fish muscle tissue, increasing its resistance to oxygen deficiency.

Keywords: myoglobin, lipids, skeletal muscles, heart, capillary network, oxygen diffusion, bony fish
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