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ОСОБЕННОСТИ ГЕМОГЛОБИНОВОЙ 
СИСТЕМЫ ОКУНЯ (PERCA FLUVIATILIS L.)

И. М. Камшилов, Р. А. Запруднова  
В статье исследуются функциональные свойства гемоглобина и ионное окружение 
у речного окуня Perca fluviatilis L. По сродству гемоглобина к кислороду, эффек-
ту Бора и концентрации натрия и калия в эритроцитах определяются буферные  
и дыхательные свойствах гемоглобиновой системы. Особенности этих свойств рас-
сматриваются в качестве механизмов повышения устойчивости окуня к закисле-
нию воды и недостатку кислорода в ней. У окуня наблюдается большая величина 
реакции процесса окси-дезоксигенации гемоглобина при изменении концентрации  
и кислотности буферного раствора. На высокую эффективность гемоглобиновой бу-
ферной системы окуня в адаптации к низким значения pH среды указывают боль-
шая величина эффекта Бора и низкое сродство гемоглобина к кислороду вплоть до 
неполной оксигенации в кислом буферном растворе. Высокая концентрация натрия 
в эритроцитах окуня свидетельствует о высокой интенсивности Na+/H+ обмена через 
мембрану красных кровяных клеток и, следовательно, о способности к защелачи-
ванию внутриэритроцитарной среды. Высокое сродство гемоглобина к кислороду 
(вплоть до неполной дезоксигенации в щелочном буферном растворе), наблюдаемое 
у окуня, является важным молекулярным механизмом адаптации к гипоксии, обеспе-
чивающим уменьшение потребления кислорода организмом. Для окуня характерна 
также высокая концентрация калия в эритроцитах, как и у других рыб, устойчивых 
к гипоксии. 

Ключевые слова: окунь, гемоглобин, натрий, калий, буферы, дыхательные особен-
ности, стабильность.

FEATURES OF HEMOGLOBIN SYSTEM 
OF PERCA FLUVIATILIS L.

I. M. Kamshilov, R. A. Zaprudnova
The functional properties of hemoglobin and the ionic environment in the perch Perca 
fluviatilis L were studied. Buffer and respiratory properties of  hemoglobin system  were 
determined on the basis the oxygen affinity, Bohr effect and the concentration of sodium and 
potassium in red blood cells. The features of these properties are considered as mechanisms 
for the increase of the stability of perch to acidification of water and low oxygen content. 
At a perch the large quantity of reaction of hemoglobin oxy-deoxygenation process is 
observed at change of concentration and acidity of a buffer solution. The large value of 
the Bohr effect and a low affinity of hemoglobin to oxygen up to incomplete oxygenation 
in an acidic buffer solution indicate the high efficiency of the hemoglobin buffer system 
of a perch in adaptation to low pH value of the medium. High sodium concentrations in 
perch erythrocytes demonstrates the high intensity of the Na+/H+ exchange through the 
membrane of red blood cells and consequently a ability to alkalization intraerythrocytic 
medium. High affinity of hemoglobin for oxygen (up to incomplete deoxygenation in 
an alkaline buffer solution) observed at perch is the important molecular mechanism of 
adaptation to hypoxia, providing a reduction in oxygen consumption of an organism. 
Perch are also characterized by a high concentration of potassium in red blood cells, as 
well as other fish that are resistant to hypoxia.
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Речной окунь Perca fluviatilis L., 
1758 выделяется среди многих видов 
рыб широким диапазоном приспосо-
бления к измененным условиям сре-
ды и большой устойчивостью к воз-
действию неблагоприятных факторов.  
В частности, он высоко устойчив к за-
кислению воды: может обитать при pH 
3,5 [7]. Кроме того, окунь относитель-
но устойчив к недостатку кислорода  
в воде: его нормальная жизнедеятельность 
возможна при содержании кислорода  
в воде до 3 мг/л. У этого вида сравни-
тельно большой разрыв между крити-
ческим и пороговым содержанием кис-
лорода, что делает его менее уязвимым 
к изменениям кислородного режима. 
Кислородные потребности окуня суще-
ственно зависят от температуры воды:  
в низких температурах пороговое содер-
жание кислорода у окуня приблизительно 
такое же, как у карася, а в высоких – как 
у плотвы и щуки [8]. Однако физиоло-
го-биохимические механизмы, опре-
деляющие повышенную устойчивость 
окуня к закислению воды и недостатку 

кислорода в ней, слабо изучены. Мы 
исследовали у окуня функциональные 
свойства гемоглобина и ионное окру-
жение, особенности которых, на наш 
взгляд, могут лежать в основе широко-
го диапазона адаптивных реакций окуня  
в сравнении с другими видами рыб. 

Исследовался окунь Perca fluviatilis 
Linnaeus, 1758 Рыбинского водохрани-
лища в летний период года. Рыб изуча-
ли сразу после отлова кратковременным 
(15–20 мин) неводом. Всего было из-
учено 26 половозрелых визуально здо-
ровых особей обоего пола, длиной тела 
120–205 мм, массой 84–176 г. Методы 
сбора и обработки проб крови и эритро-
цитов, анализа функциональных свойств 
гемоглобина (сродство к кислороду, эф-
фект Бора) и концентрации ионов на-
трия и калия в эритроцитах описаны 
ранее [4; 6; 11]. Результаты, полученные  
в ходе исследования окуня, сопоставляли 
с таковыми на других рыбах. Сравнива-
ли рыб близкого возраста, исследуемых  
в одинаковых сезонных и температурных 
условиях, иногда из одних мест отлова. 

  Парциальное напряжение кислорода, мм. рт. ст.

Р и с у н о к. Кривые кислородного равновесия окуня. 1, 2 – 0,005 М буферный 
раствор; 3, 4 – 0,05 М буферный раствор
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У окуня – широкий диапазон изме-
нения кривых кислородного равнове-
сия гемоглобина при изменении кон-
центрации и кислотности буферного 
раствора (рисунок). Высокое сродство 
гемоглобина к кислороду в 0,005 М 
калийфосфатном буфере при pH 7,2 
сопровождалось неполной дезоксигена-
цией гемоглобина, т. е. лишь 65 % гемо-
глобина сохраняли способность отда-
вать кислород (Там же, кривая 1). При 
0,05 М и pH 6,6 буферного раствора у 
окуня при крайне низком сродстве ге-
моглобина к кислороду отмечалась не-
полная оксигенация гемоглобина, т. е. 
гемоглобин насыщался кислородом 
воздуха только на 36 % (Там же, кривая 
4). Величина эффекта Бора в буферных 
растворах 0,05 М и 0,005 М равнялась 
соответственно 1,73±0,043 и 1,4±0,062. 
Концентрация натрия и калия в эритро-
цитах окуня составляла соответственно 
54,3±1,8 и 89,4±2,1 мМ.

В литературе достаточно хорошо 
освещены жаберные механизмы адап-
тации окуня к низким pH воды [2]. Ре-
зультаты проведенных исследований 
позволяют говорить об участии еще 
двух буферных систем в поддержании 
высокой кислотоустойчивости окуня: 
Na+/H+ обмене через мембрану эритро-
цитов и буферной системе гемоглобина.

На высокую эффективность гемо-
глобиновой буферной системы окуня  
в адаптации к низким значения pH 
среды указывают большая величина 
эффекта Бора и низкое сродство гемо-
глобина к кислороду вплоть до нару-
шения процесса оксигенации в кис-
лом буферном растворе (Там же). Чем 
выше величина эффекта Бора у рыб, 
тем более чувствителен гемоглобин  
к закислению крови. Из исследованных 
нами видов рыб лишь у щуки, которая 
также высокоустойчива к закислению 
воды, были обнаружены близкие к оку-
невым показатели функциональных 
свойств гемоглобина: величина эффек-
та Бора при 0,05 М и pH 6,6 буферного 
раствора составляла 1,8, а кислородом 
воздуха насыщались лишь 28 % гемо-

глобина [6; 9]. У самых неустойчивых  
к закислению воды осетровых мини-
мальная величина эффекта Бора состав-
ляет 0,43–0,49. Среднеустойчивые к за-
кислению рыбы (представители семей-
ства карповых, в том числе налим и др.) 
занимают промежуточное положение 
между указанными выше видами рыб 
и по величинам эффекта Бора: 1,38–0,9. 
У осетровых кривые кислородного рав-
новесия гемоглобина имеют S-образ-
ную форму и инвариантны, т. е. могут 
быть трансформированы друг в друга 
с помощью некоторого коэффициента 
(у русского осетра – 0,51). Наибольшие 
изменения формы кривых вплоть до 
неполной оксигенации в кислом буфер-
ном растворе (рН 6,6) прослеживается 
у окуня и щуки. Остальные виды рыб 
по устойчивости к закислению воды 
и нарушению формы кривых занима-
ют промежуточное положение между 
указанными выше видами. Изменение 
формы кривых кислородного равнове-
сия гемоглобина, сопровождающееся 
неполной оксигенацией в кислом бу-
ферном растворе, можно рассматривать 
как механизм снижения кислотности 
внутренней среды организма и, следо-
вательно, как один из способов защиты 
организма от повреждающего действия 
водородных ионов.

По концентрации натрия в эритроци-
тах рыб можно судить об интенсивности 
Na+/H+ обмена через мембрану крас-
ных кровяных клеток. Наиболее силь-
ной способностью к защелачиванию 
внутриэритроцитарной среды облада-
ли окунь и щука (концентрация натрия 
в эритроцитах у последней – 62 мМ),  
т. е. виды, наиболее устойчивые к за-
кислению воды. У самых неустойчи-
вых к закислению воды осетровых 
минимальная концентрация натрия  
в эритроцитах составляла 13–17 мМ.  
У остальных, известных нам пресновод-
ных рыб, относящихся к среднеустойчи-
вым к низким pH воды, концентрация 
натрия в красных кровяных клетках 
находилась в диапазоне 28–46 мМ, т. е. 
наблюдался средней интенсивности об-
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мен Na+/H+ в эритроцитах в сравнении  
с вышеописанными видами [3; 5; 10–12].

Высокое сродство гемоглобина  
к кислороду (вплоть до нарушения про-
цесса дезоксигенации в щелочном бу-
ферном растворе) (Там же, кривая 1), 
наблюдаемое у окуня, является важ-
ным молекулярным механизмом адап-
тации к гипоксии, обеспечивающим 
уменьшение потребления кислорода 
организмом. Из всех исследованных 
нами 21 вида рыб [6; 9] высокое срод-
ство гемоглобина к кислороду с нару-
шениями дезоксигенации в щелочном 
растворе были обнаружены кроме оку-
ня у карпа, карася, сома, линя и угря,  
т. е. у рыб, наиболее устойчивых к дефи- 
циту кислорода в воде. Однако у некото-
рых из перечисленных рыб эти показате-
ли были более выраженными, чем у оку-
ня: высокое сродство гемоглобина к кис-
лороду наблюдали и в кислом буферном 
растворе, а нарушение дезоксигенации –  
еще при 0,05 М в щелочном. Кроме того, 
у этих видов рыб, особенно у факульта-
тивных анаэробов, существуют и другие 
механизмы для повышения устойчиво-
сти к гипоксии, которые отсутствуют у 
окуня [1]. Однако у окуня из всех ис-
следованных нами ранее 21 вида рыб 
отмечалась наибольшая величина ре-
акции процесса окси-дезоксигенации 
гемоглобина при изменении концентра-
ции и кислотности буферного раствора. 
Максимальное сродство гемоглобина  

к кислороду (регистрируемое при pH 
7,2 в 0,005 М буферного раствора) отли-
чалось от минимального сродства (при 
pH 6,6 и 0,05 М) у окуня в 122 раза.  
У других исследованных нами кости-
стых рыб (щуки, карася, карпа, линя, 
леща, густеры, чехони, налима, форели 
и др.) эти различия находились в диа-
пазоне 6,0–23,0, а у осетровых (русско-
го осетра, севрюги, белуги, сибирского 
осетра, лопатоноса) –2,2–3,0 [6; 9].

Известно, что существует обрат-
ная зависимость между концентраци-
ей калия в эритроцитах и содержанием 
кислорода в крови и концентрацией ок-
сигемоглобина, а также прямая зави-
симость – между концентрацией калия  
и дезоксигемоглобина в эритроци-
тах [13]. Самый низкий уровень калия  
в эритроцитах (65 мМ) отмечался  
у щуки из-за гипероксии крови вследст-
вие большой поверхности жабр для обме-
на газами [4] и самый высокий (111 мМ) –  
у стерляди, которая, как и другие осе-
тровые, может находиться без воды  
в течение нескольких часов [5]. У рыб, 
устойчивых к гипоксии (угря, карася, линя, 
карпа и сома), уровень калия в эритроци-
тах превышал аналогичный показатель  
у рыб со средней и низкой устойчивостью 
к недостатку кислорода в воде и колебал-
ся в пределах 90–106 мМ [3; 5; 10–12].  
У окуня концентрация калия в эритроци-
тах находилась в диапазоне, указанном 
для устойчивых к гипоксии рыб. 
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