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Гипоксия – это такое состояние, когда к тка-
ням не поступает достаточное количество кисло-
рода, что приводит к угнетению жизненных про-
цессов и нередко к гибели. В работах, посвящён-
ных изучению этого состояния, объектом, как
правило, являются представители семейства Sal-
monidae (Gold et al., 2015) и рассматриваются в ос-
новном проблемы, либо связанные с внешней ги-
поксией, а именно низким рО2 в водоёме (McKen-
zie et al., 2004), изменениями в жабрах (Matey et al.,
2008) и гематологических показателей (Gaulke et al.,
2014), либо связанные с действием органических
фосфатов (Val et al., 1984, 2015; Monteiro et al.,
1987; Val, 2000; Rutjes et al., 2007) и катехоламинов
(Thomas, Gilmour, 2012). А исследований влияния
гипоксии на функциональные свойства гемогло-
бинов рыб практически нет.

Цель работы – изучить влияние внешней ги-
поксии на функциональные свойства и спек-
тральные характеристики гемоглобинов карася
Carassius carassius и леща Abramis brama.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Работа проведена на особях карася (массой

80–120 г) и леща (250–350 г), отловленных нево-
дом в естественном водоёме. Контрольную пробу
крови (норма) брали непосредственно на берегу
сразу после отлова. Экспериментальных рыб со-
держали в бассейнах объёмом 600–700 л в течение
двух недель с нормальной продувкой воздухом,
затем подачу воздуха прекращали для карася и
уменьшали для леща. Концентрация кислорода в
бассейнах с карасём и лещом снижалась соответ-

ственно до ~ 2.5 и 3.5 мг/л. Карася выдерживали в
таких условиях 40 сут., леща – 20 сут. Отбор проб
крови и получение гемоглобина проводили по
стандартной методике, кривые кислородного
равновесия получали спектрофотометрически по
разработанной ранее методике (Камшилов, 2001).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Под воздействием гипоксии форма кривой

кислородного равновесия гемоглобина карася
изменяется, переходя от S-образной к гиперболи-
ческой, что особенно хорошо заметно при рН 7.2
и обеих молярностях буферной системы 0.005 и
0.05 М (рис. 1). Несколько иная картина наблю-
дается у леща. В норме при рН 6.6 и молярности
0.05 М эта кривая имеет практически прямую
форму, при гипоксии становится S-образной, а
при рН 7.2 переходит в гиперболу (рис. 2а). При
0.005 М и рН 7.2 у леща нарушается процесс дезок-
сигенации: гемоглобин дезоксигенируется только
на 67% (рис. 2б). Все исследованные кривые неин-
вариантные, т.е. не могут быть трансформированы
друг в друга. У обоих исследуемых видов рыб под
воздействием гипоксии значительно увеличивает-
ся сродство гемоглобина к кислороду: у карася
при 0.005 М и рН 7.2 и 6.6 сродство увеличивается
соответственно в 3.4 и 2.5 раза, а при 0.05 М – в 3.1
и 1.5 раза; у леща – соответственно в 3.7 и 1.5 и в
3.9 и 1.9 раза.

Величина эффекта Бора у исследованных видов
рыб под воздействием гипоксии увеличивается по-
разному. У карася при 0.005 М происходит незна-
чительное увеличение, тогда как при 0.05 М эф-
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фект увеличивается в 1.8 раза (рис. 3). При этом в
норме изменение молярности не оказывает значи-
мого влияния на величину эффекта Бора гемогло-
бина карася – кривые практически полностью сов-

падают. Несколько иная картина наблюдается у
кривых эффекта Бора гемоглобина леща (рис. 4).
При обеих молярностях буферного раствора воз-
действие гипоксии приводит к увеличению эффек-

Рис. 1. Кривые кислородного равновесия гемоглобина карася Carassius carassius в нормальных условиях и под воздей-
ствием гипоксии при молярности буферного раствора 0.05 М (а) и 0.005 М (б): 1 – норма, pH 6.6; 2 – норма, рН 7.2;
3 – гипоксия, pH 6.6; 4 – гипоксия рН 7.2.
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Рис. 2. Кривые кислородного равновесия гемоглобина леща Abramis brama в нормальных условиях и под воздействием
гипоксии при молярности буферного раствора 0.05 М (а) и 0.005 М (б); обозначения см. на рис. 1.
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та Бора тем более выраженному, чем меньше мо-
лярность: при 0.005 М эффект увеличился в 2.1 раза,
а при 0.05 М – в 1.5 раза.

ОБСУЖДЕНИЕ

Карась населяет болотистые пруды, заросшие
водной растительностью озёра, участки рек с мед-
ленным течением; может жить при очень низком
содержании кислорода в воде (Никольский, 1971;
Вилер, 1983; Шатуновский и др., 1988). Кроме то-
го, хорошо переносит низкую температуру и за-
грязнение водоёмов органическими сточными
водами (Вилер, 1983). Лещ также населяет водоё-
мы со слабым течением. В реках живёт в омутах
или заливах, в водохранилищах придерживается
наиболее глубоких русловых участков. Обычно
встречается у дна на илистых и песчанно-илистых
грунтах. Ведёт оседлый образ жизни, совершая
лишь ограниченные перемещения, связанные с на-
гулом, нерестом и зимовкой (Шатуновский и др.,
1988). Если карась может жить в водоёмах c очень
низким (0.5–2.0 мг/л) содержанием кислорода
(Садыкова, 2016) и даже переходить на анаэроб-
ный тип энергообеспечения (Гулевский и др.,
2007), то лещ выживает только при содержании
кислорода в придонных слоях не ниже 3.5–4.0 мг/л
летом и 2.5 мг/л зимой (Кожина, 1956).

Пертнер и Кнуст (Pörtner, Knust, 2007) обнару-
жили, что крупные рыбы более чувствительны к
недостатку кислорода, чем мелкие особи. В на-
шем случае исследованные караси были значи-
тельно меньше лещей. Известно также (Wells,
2009), что более активные рыбы менее приспо-
соблены к внешней гипоксии, обитают в хорошо
актированных водоёмах и способны испытывать
внутреннюю или функциональную гипоксию,

происходящую при длительных чрезмерных на-
грузках; как правило, они обладают высокой спо-
собностью получать кислород при относительно
низком сродстве гемоглобина к кислороду, кото-
рое модулируется при помощи АТФ. Противопо-
ложная картина наблюдается у рыб, ведущих спо-
койный образ жизни и обитающих в условиях ги-
поксии.

У карася, находящегося в близком к гибели со-
стоянии, происходит резкое снижение сродства
гемоглобина к кислороду (величина Р50 при рН
7.2 увеличивается почти в 3.0 раза, при рН 6.6 −
более чем в 1.6 раза), что, по-видимому, свиде-
тельствует о смещении равновесия между ионами
магния и АТФ в сторону увеличения последнего
(Камшилов, 2017). Однако гипоксия оказывает со-
вершенно противоположное действие. Это свиде-
тельствует о том, что у гемоглобина карася имеются
некоторые механизмы, при помощи которых он
может относительно долгое время находится в усло-
виях дефицита кислорода. Об этом свидетельству-
ет высокое сродство гемоглобина к кислороду.
Если при уменьшении молярности буферного
раствора в 10 раз у гемоглобина леща при гипо-
ксии наблюдается нарушение процесса дезокси-
генации, то у карася таких нарушений нет, хотя
сродство гемоглобина выше, чем у леща (Р50 1.6
против ~ 293.3 Па). Следует также отметить, что в
процессе акклимации к низкому содержанию
кислорода рыбы долгое время оставались без пи-
щи, что привело к постепенному расходованию
АТФ и в конце концов к значительному смеще-
нию равновесия между содержанием ионов маг-
ния и макроэргом в сторону Mg2+. Примечатель-
но, что у гемоглобина леща, как и у большинства
исследованных нами ранее видов рыб, величина
эффекта Бора при гипоксии при обеих молярно-
стях статистически значимо увеличивается, тогда

Рис. 3. Величины эффекта Бора гемоглобина карася
Carassius carassius в нормальных условиях (⎯) и под
воздействием гипоксии (⎯) при молярности буфер-
ного раствора 0.05 М (r) и 0.005 М (d).
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Рис. 4. Величины эффекта Бора гемоглобина леща
Abramis brama; обозначения см. на рис. 3.
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как у гемоглобина карася при 0.005 М он практи-
чески не изменяется.

Таким образом, воздействие гипоксии на функ-
циональные свойства гемоглобинов карася и леща
вызывает значительное увеличение сродства гемо-
глобина к кислороду и возрастание величины эф-
фекта Бора.
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