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В условиях эксперимента изучали влияние краткосрочной гипоксии на активность оксиредуктаз (ма-
лат- и лактатдегидрогеназы: МДГ, ЛДГ) в структурах головного мозга и жабр (передняя дуга) морского
ерша, определяющих процессы срочной адаптации организма к дефициту кислорода. Контрольная
группа рыб содержалась при 4.5–6.7 мг O2 л–1 (нормоксия), опытные группы – при 1.7–3.7 мг O2 л–1

(умеренная гипоксия) и 0.3–1.0 мг O2 л–1 (острая гипоксия). Содержание кислорода в воде снижали пу-
тем насыщения ее азотом. Экспозиция – 90 мин. Температура воды – 21–22°С. Показано, что гипо-
ксия не оказывала значимого влияния на структуры головного мозга морского ерша. Активность МДГ,
ЛДГ, значения индекса МДГ/ЛДГ и содержание АТФ в переднем, промежуточном и среднем мозге
(СПМ), а также продолговатом мозге (ПМ) в условиях острой гипоксии сохранялись на уровне кон-
трольных значений. Умеренные формы гипоксии вызывали пропорциональный рост активности
МДГ, ЛДГ и повышение уровня АТФ в СПМ. Последнее скорее является следствием снижения по-
требности СПМ в данном соединении, в основе этого явления может лежать ГАМК-эргический ме-
ханизм регуляции активности тканевых структур мозга, который способен понижать энергетические
потребности нервной ткани за счет увеличения плотности ГАМКА рецепторного аппарата. Жабры
отличались минимальными активностями МДГ, ЛДГ при высоких значениях индекса МДГ/ЛДГ.
Острые формы гипоксии приводили к снижению в них активности ЛДГ и повышению значений ин-
декса МДГ/ЛДГ, что отражает переход данного органа на анаэробный режим работы. В условиях
острой гипоксии отмечалось усиление связи в системе “активность МДГ ↔ активность ЛДГ”
(r = 0.81–0.94, p < 0.05–0.01) во всех типах тканевых структур, что характерно для видов, толерант-
ных к дефициту кислорода. По-видимому, основу данного эффекта составляет сопряжение МДГ с
субстратами гликолиза в условиях острого дефицита О2, что исключает накопление лактата при ме-
таболической депрессии.
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ВВЕДЕНИЕ

Жизнь в водной среде значительно увеличивает
вероятность возникновения гипоксии, которая
связана прежде всего с тем, что вода может содер-
жать гораздо меньше О2, чем воздух, а также пото-
му, что скорость диффузии О2 в воде составляет
лишь около 1/10000 от скорости диффузии в возду-
хе [1]. Именно поэтому у водных обитателей гипо-
ксия может быть важной движущей силой выра-
ботки физиологических стратегий выживания [1],
конечной целью которой является формирование
устойчивости к гипоксии/аноксии.

При внешней гипоксии “первую линию оборо-
ны” организма рыб составляют кардиореспиратор-
ные рефлексы, которые обеспечивают предельно
корректный баланс потребления О2 согласно мета-
болическому запросу [2]. Обычно рыбы реагируют
на гипоксию рефлекторной брадикардией и усиле-
нием вентиляторных движений [3]. Источником
кардиореспираторных реакций является актив-
ность специализированных О2-чувствительных хе-
морецепторов в виде хромаффинных нейро-эпите-
лиальных клеток, преимущественно располагаю-
щихся на первых жаберных дугах [4, 5]. При
изменении напряжения кислорода (PwО2) аффе-
рентная импульсация от жаберных хеморецепто-

УДК 574.24:577.121:577.152.1:597.2/.5

СРАВНИТЕЛЬНАЯ И ОНТОГЕНЕТИЧЕСКАЯ БИОХИМИЯ



214

ЖУРНАЛ ЭВОЛЮЦИОННОЙ БИОХИМИИ И ФИЗИОЛОГИИ  том 56  № 3  2020

СОЛДАТОВ и др.

ров поступает в соответствующие нервные центры
продолговатого мозга, где преобразуется в реакции
дыхательной и сердечно-сосудистой систем.

“Вторую линию обороны”  при изменениях
PwО2 составляют быстрые и адекватные метаболи-
ческие перестройки. Животные с более развитой
толерантностью к гипоксии/аноксии могут реаги-
ровать на резкое снижение О2 в окружающей среде,
перепрограммируя свой метаболизм, чтобы скор-
ректировать продукцию и потребление АТФ и
предотвратить катастрофические последствия рез-
кого падения энергетического статуса клеток. Вы-
живаемость и переносимость гипоксии, по-види-
мому, прежде всего определяются способностью
рыб поддерживать стабильный уровень АТФ в тка-
нях, несмотря на снижение продукции энергии [6].
Установлено, что поддержание энергетического
баланса может достигаться за счет активации O2-
независимой продукции АТФ, в том числе за счет
анаэробного гликолиза, равно как и за счет обрати-
мой депрессии метаболизма [6]. Причем у рыб пер-
вичной и универсальной причиной гибели при
экспозиции к гипоксии является нарушение го-
меостаза АТФ в мозге независимо от общей устой-
чивости определенного вида к фактору гипоксии
[7].

Оценку параметров энергетического обмена,
интенсивности и направления составляющих его
путей проводят на основании определения актив-
ности ряда ферментов энергетического метаболиз-
ма [8]. Малатдегидрогеназа (МДГ, НФ 1.1.1.37) –
фермент, катализирующий окислительно-восста-
новительное превращение малата и оксалоацетата,
а также окислительное декарбоксилирование ма-
лата до пирувата; относится к оксидоредуктазам,
действующим на CH–OH-группу донора водоро-
да, акцептором которого являются НАД+ или
НАДФ+. МДГ принимает участие в глюконеогене-
зе и липогенезе и вовлекается в малат-аспартатный
шунт при аэробном гликолизе. На двойственную
роль МДГ в аэробном и анаэробном метаболизме
указывает использование оксалоацетата и НАДН
МДГ в качестве субстрата [9]. Для индикации уров-
ня гликолиза используется активность лактатдегид-
рогеназы (ЛДГ, НФ 1.1.1.27), катализирующей взаи-
мопревращения лактата и пирувата. ЛДГ участвует
в завершении гликолиза с образованием лактата
или в окислении лактата до пирувата, который по-
ступает в цикл трикарбоновых кислот, либо в глю-
конеогенезе. ЛДГ является главным индикатором
анаэробного потенциала организма [10]. Соотно-
шение активности цитоплазматической МДГ и
ЛДГ используется как маркер интенсивности и на-
правленности окислительных процессов в тканях
[9–16]. Увеличение индекса МДГ/ЛДГ свидетель-
ствует об адаптивной реакции организма на усло-
вия гипоксии, что происходит, в основном, за счет
ингибирования активности ЛДГ, при этом возрас-

тает роль МДГ в поддержании уровня НАДН, не-
обходимого для гликолитического процесса.

Отдельные виды черноморских рыб обладают
высокой степенью устойчивости к действию гипо-
ксии, в частности, морской ерш – Scorpaena porcus
[17, 18], что позволяет этим рыбам переносить 20–
30 мин эпизоды аноксии [19]. Ранее тканевые меха-
низмы высокой устойчивости скорпены к гипо-
ксии – биохимические адаптации [11] – были ис-
следованы недостаточно.

В настоящей работе исследуются активность
МДГ, ЛДГ и содержание АТФ в органах, ответ-
ственных за процессы срочной адаптации организ-
ма к дефициту кислорода (мозг и жабры), у толе-
рантного к гипоксии морского ерша в условиях
кратковременной гипоксии различной степени тя-
жести.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Работа выполнена на половозрелых особях чер-

номорского ерша Scorpaena porcus Linnaeus, 1758 в
летний период (17 экз., II–III стадия зрелости го-
над, длина тела – 15–17 см, вес – 90–110 г). Рыбу
отлавливали в июле при помощи ставного невода в
акватории Севастополя (Крым) и доставляли в ла-
бораторию в течение двух–трех часов в пластико-
вых баках объемом 60 л с принудительной аэраци-
ей. После отлова ершей помещали в проточный ак-
вариум, температура воды в котором была такая
же, как в море (21–22°С), и выдерживали в течение
одной недели для снятия стресса после отлова и
транспортировки. Особей кормили рыбным фар-
шем, в работе использовали только подвижных и
активно питающихся ершей.

Экспериментальная часть выполнена с приме-
нением специально разработанного стенда, ко-
торый позволяет стабилизировать требуемую
температуру и концентрацию кислорода в воде
на протяжении неограниченного периода време-
ни. Температура воды в рабочей камере поддержи-
валась на уровне 21–22°С. Фотопериод – 12 ч день:
12 ч ночь. Содержание кислорода – 4.5–6.7 мг O2 л–1

(контрольная группа). После адаптации к этим
условиям (24 ч) содержание кислорода в воде в од-
ной серии экспериментов снижали в течение 2.5–
3.0 ч до 0.3–1.0 мг O2 л–1 (опыт 1), а в другой серии
– до 1.7–3.7 мг O2 л–1 (опыт 2) путем прокачива-
ния азота. Экспозиция особей в обеих сериях экс-
перимента составляла 90 мин. Содержание кисло-
рода в воде контролировали потенциометрически
с помощью оксиметра ELWRO PRL T N5221
(Польша).

Ткани (мозг, жабры) для исследования брали
сразу после декапитации рыб. Препарирование
тканей, гомогенизацию и центрифугирование про-
водили при охлаждении (0 ± 4°С). Образцы мозга
разделяли на две части: средний, передний и про-
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межуточный (далее СПМ) и продолговатый мозг
(далее ПМ), мозжечок экстирпировали и не учиты-
вали в исследовании в связи с его отдельной, слож-
ной функцией (рис. 1). Навески тканей хранили
при температуре –80°С в морозильной камере
(Farma 900 Series, Termo Scientific, USA).

Активность цитоплазматических оксидоредук-
таз – малатдегидрогеназы (L-малат: НАД-оксире-
дуктаза; МДГ, 1.1.1.37) и лактатдегидрогеназы (лак-
тат: НАД-оксидоредуктаза; ЛДГ, 1.1.1.27) – измеря-
ли спектрофотометрически в кварцевой кювете c
ходом луча 10 мм, объемом 3 мл при длине волны
340 нм по скорости окисления восстановленной
формы кофермента НАДН, используя в качестве
трансформирующей среды 0.2 М Трис-HCl буфер,
рН 7.5, как описано ранее [20]. Изменение оптиче-
ской плотности на 0.207 соответствует превраще-
нию 0.1 мкмоль субстрата. Реакцию начинали вне-
сением экстракта и снимали отсчеты через 30 с в
течение 2–3 мин. Температура инкубации реакци-
онной смеси составляла 25°C. Субстратом для
определения активности ЛДГ служил пируват, а
для МДГ – оксалоацетат. Удельную активность
ферментов выражали в мкмолях НАДН мин–1 мг–1

белка супернатанта. Содержание белка определяли
микробиуретовым методом, экстинкцию измеряли
при длине волны 330 нм. В качестве стандарта для
построения калибровочной кривой использовали
препарат кристаллического сывороточного альбу-
мина.

Навески тканей, хранившихся при температуре
–80°С, помещали в 3 мл кипящего трис-ацетатного
буфера (рН 7.75) для дезактивации АТФ-азы, гомо-

генезировали и инкубировали в течение 5 мин на
кипящей водяной бане. Средняя масса навески
жабр составляла 38 мг, СПМ – 28 мг, ПМ – 12 мг.
Охлажденные экстракты хранили при температуре
–80°С до определения АТФ. Содержание АТФ в
тканях определяли хемилюминесцентным мето-
дом с регистрацией на приборе ATP-Luminometer
(LKB–1250, Швеция) [21]. Результаты выражали в
нг АТФ мг–1 сырой массы ткани.

Результаты представлены как M ± m. Нормаль-
ность распределения проверена при помощи кри-
терия Пирсона. Статистически сравнения выпол-
нены на основе двустороннего t-критерия Стью-
дента. Различия считали значимыми при p < 0.05.
Уровень двусторонней корреляции рассчитывали
по Спирмену. Статистическая обработка и графи-
ческое оформление полученной информации про-
водились при помощи стандартного пакета “Gra-
pher-7”.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Реакция тканей морского ерша на краткосроч-

ную ранжированную гипоксию была неоднознач-
на.

В тканях СПМ выявлена максимальная актив-
ность МДГ и ЛДГ: 4.70 ± 0.22 и 2.09 ± 0.22 мкмоль
НАД Н2 мин–1 мг–1 белка, соответственно (рис. 2).
В сравнении с ПМ различия были незначительны
4–15% (p > 0.05), тогда как в отношении жабр они
достигали 7–11 раз (p < 0.001). Индекс МЛГ/ЛДГ
находился на уровне 2.55 ± 0.27. При этом содержа-
ние АТФ в СПМ, напротив, было минимально –

Рис. 1. Общий вид мозга (a) и жаберного аппарата (b) Scorpaena porcus.
1 – продолговатый мозг; 2 – мозжечок; 3 – средний мозг; 4 – передний мозг; 5 – обонятельные доли переднего мозга; 6 –
спинной мозг; 1G – первая жаберная дуга; IX – языкоглоточный черепно-мозговой нерв, иннервирующий первую жа-
берную дугу; X – блуждающей черепно-мозговой нерв.
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0.74 ± 0.17 нг АТФ мг–1 сырого веса ткани, что в
1.7–2.2 раза ниже (p < 0.05), чем ПМ и жабрах
(рис. 3).

Содержание особей морского ерша в условиях
умеренной гипоксии (1.7–3.7 мг O2 л–1) сопровож-
далось пропорциональным ростом активности
обоих ферментов. При этом статистически значи-
мые отличия зарегистрированы только в отноше-

нии МДГ (p < 0.05). Значения индекса МДГ/ЛДГ
сохранялись на уровне контрольных значений. Од-
новременно в ткани повышалось содержание АТФ
на 27.3% (p < 0.05).

Острые формы гипоксии (0.3–1.0 мг O2 л–1), на-
против, не приводили к изменению энергетиче-
ского статуса ткани. Активности МДГ, ЛДГ, значе-
ния индекса МЛГ/ЛДГ и содержание АТФ были

Рис. 2. Активность МДГ (a, b), ЛДГ (c, d) и индекс МДГ/ЛДГ (e) в жабрах и мозгу Scorpaena porcus. 1 – контроль; 2 – уме-
ренная гипоксия; 3 – острая гипоксия. СПМ – средний, передний и промежуточный мозг; ПМ – продолговатый мозг;
* – достоверно по сравнению с контролем, р < 0.05; ** – достоверно по сравнению с умеренной гипоксией, р < 0.05.
Fig. 2. MDH activity (a, b), LDH activity (c, d) and MDH/LDH index (e) in the gills and brain of Scorpaena porcus. 1 – control;
2 – moderate hypoxia; 3 – acute hypoxia. MFD –  midbrain, forbrain and diencephalon; OB – oblongate; * – reliable compared to
control, p < 0.05; * * – reliable compared to moderate hypoxia, p < 0.05.
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близки к значениям, зарегистрированным у рыб в
условиях нормоксии (4.5–6.7 мг O2 л–1). Имеющи-
еся различия не были статически выражены.

ПМ. Данная структура, в сравнении с СПМ, яв-
ляется филогенетически более древней. При сход-
ных значениях активности МДГ и ЛДГ, относи-
тельно СПМ, в ПМ отмечен более высокий уро-
вень АТФ. Он в 2.2 раза превышал величины,
полученные для СПМ (p < 0.05; рис. 2). При этом
реакция ПМ на умеренные и острые формы гипо-
ксии не была выражена. Все измеряемые величины
сохранялись на уровне контрольных значений.
Рост содержания АТФ в ткани носил характер тен-
денции и не был статистически значимым (p =
= 0.063; рис. 3).

Жабры. В сравнении с СПМ и ПМ жабры харак-
теризовались минимальными активностями МДГ
и ЛДГ, о чем упоминалось выше (рис. 2). При этом
значения индекса МДГ/ЛДГ были выше, чем в тка-
невых структурах мозга (p < 0.05).

Умеренные формы гипоксии приводили к сни-
жению активности обоих ферментов на 50–63%

(p < 0.05; рис. 2). Изменения были пропорциональ-
ны. Значения индекса МЛГ/ЛДГ относительно
контроля не изменялись. В условиях острой гипо-
ксии снижалась только активность ЛДГ на 53–54%
(p < 0.05), что приводило к росту индекса на 39–
40%. Однако последние изменения не были досто-
верны (p = 0.066). При этом уровень АТФ в жабрах
был стабилен и не зависел от вариантов гипоксиче-
ской нагрузки (рис. 3). В целом при усилении гипо-
ксической нагрузки заметна тенденция к росту ин-
декса МЛГ/ЛДГ и одновременному снижению
уровня АТФ в жабрах (p = 0.068).

Корреляционные отношения. Следует обратить
внимание на следующие моменты. В СПМ в усло-
виях нормоксии (4.5–6.7 мг О2 л–1) и умеренной ги-
поксии (1.7–3.7 мг О2 л–1) значения коэффициента
корреляции (r) не превышали 0.6 (табл. 1). Тогда
как острые формы гипоксии (0.3–1.0 мг О2 л–1), на-
против, характеризовались усилением этого взаи-
модействия: r превышал 0.8 (p = 0.061). Увеличение
значений r в условиях острой гипоксии показано и
для жабр. Однако оно не было статистически зна-
чимо (p = 0.315). В случае с ПМ рост r значений от-
мечали уже при умеренных формах гипоксии: зна-
чения коэффициента превышали 0.9 (p < 0.05) и со-
хранялись на этом уровне в условиях острой
гипоксии.

ОБСУЖДЕНИЕ
Из представленной выше информации необхо-

димо остановиться на следующих аспектах:
• СПМ отличался высокой активностьюМДГ и

ЛДГ и минимальным содержанием АТФ. Умерен-
ные формы гипоксии (1.7–3.7 мг O2 л–1) индуциро-
вали рост активности данных ферментов при со-
хранении значений индекса МДГ/ЛДГ. Одновре-
менно повышалось содержание АТФ в ткани.
Острые формы гипоксии не оказывали существен-
ного влияния на энергетический статус СПМ.

• Гипоксия не оказывала значимого влияния на
состояние ПМ.

• Жабры отличались минимальными активно-
стями МДГ, ЛДГ при высоких значениях индекса
МДГ/ЛДГ. Острые формы гипоксии приводили к
снижению активности ЛДГ и повышению значе-
ний индекса МДГ/ЛДГ.

• В условиях острой гипоксии отмечалось уси-
ление связи в системе “активность МДГ ↔ актив-
ность ЛДГ” во всех типах тканей при достоверном
увеличении коэффициента корреляции между ак-
тивностью ферментов (r = 0.81–0.94, p < 0.05–0.01).

Мозг костистых рыб относится к ихтиопсидно-
му типу и является ведущим центром рефлектор-
ной деятельности. В мозгу рыб выделяют следую-
щие основные отделы – передний, промежуточ-
ный, средний мозг, мозжечок и продолговатый

Рис. 3. Содержание АТФ в жабрах и мозгу Scorpaena por-
cus. Обозначения – как на рис. 2.
Fig. 3. Content of ATP in gills and brain of Scorpaena porcus.
The notation are as in Fig. 2.
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Таблица 1. Коэффициент корреляции (r) между актив-
ностью МДГ и ЛДГ при нормоксии и гипоксии в тканях
Scorpaena porcus
Table 1. Correlation coefficient (r) between MDH and LDH
activity in normoxia and hypoxia in tissues of Scorpaena
porcus

Ткани
Tissues

Концентрация кислорода, мг О2 л–1

Concentration of O2, mg L–1

4.5–6.7 1.7–3.7 0.3–1.0

СПМ/MDF 0.52 ± 0.19 0.57 ± 0.17 0.81 ± 0.19

ПМ/OB 0.74 ± 0.09 0.96 ± 0.06 0.94 ± 0.07

Жабры/Gills 0.75 ± 0.18 0.61 ± 0.16 0.87 ± 0.15
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мозг [22, 23]. Степень развития отделов мозга рыб
зависит от сенсорного потока, поступающего из
среды. Мозг донных рыб в среднем крупнее, чем у
пелагических [17]. Размеры мозжечка донных рыб
относительно малы, однако передний и продолго-
ватый отделы мозга развиты сильнее.

Мозг является наиболее сложным, чувствитель-
ным к О2 органом, состоящим из множества струк-
турных и функциональных компонентов с заметно
различающимися и независимо регулируемыми
уровнями функциональной и метаболической ак-
тивности. Основной путь использования глюкозы
мозгом – аэробное окисление, которое определяет
крайне высокую чувствительность мозга к гипо-
ксии. Кроме того, известно, что часть промежуточ-
ных продуктов окисления глюкозы используется
мозгом для образования медиаторов (ацетилхоли-
на, ГАМК), которые (в частности, ГАМК) служат
поддержанию устойчивости мозга к гипоксии, а
также для резервирования ацетильного остатка в
виде ацетиласпартата [24, 25]. Известно, что мозг
рыб, а также почки и жабры используют 60–90%
потребляемой глюкозы [26], что указывает на их
высокую метаболическую активность.

Реакция СПМ на гипоксию. Анализ результатов
исследования показал, что умеренные формы ги-
поксии (1.7–3.7 мг О2 л–1) активизировали обмен-
ные процессы в СПМ (рис. 2). Об этом свидетель-
ствовал пропорциональный рост активности МДГ
и ЛДГ при сохранении значений индекса
МДГ/ЛДГ. Одновременно в ткани повышалось со-
держание АТФ (рис. 3). Последнее скорее является
следствием снижения потребности СПМ в данном
соединении. В основе данного явления может ле-
жать ГАМК-эргический механизм (ГАМК – γ-ами-
номасляная кислота). Он приобретает ведущее
значение при адаптации структур мозга к условиям
гипоксии/аноксии, поскольку способствует
уменьшению запроса нервной ткани на макроэрги
под тормозным воздействием ГАМК [27]. Установ-
лено, что при аноксии (2 ч) количество ГАМКА ре-
цепторов способно увеличиваться, продолжая рас-
ти до 24 ч экспозиции [28], что повышает эффек-
тивность реализации тормозного действия
высвобождающейся ГАМК. Данный механизм
считают универсальным (по плотности рецептор-
ного аппарата мозга, его регуляторным и кинети-
ческим свойствам) для разных классов позвоноч-
ных животных [29].

Полученные нами данные по увеличению ак-
тивности ферментов энергетического метаболизма
в структурах СПМ скорпены при умеренной гипо-
ксии совпадают с представлениями о предпочти-
тельном использовании гликогена в мозге некото-
рых бесчелюстных и бентосных костистых рыб в
качестве ближайшего источника глюкозы при сни-
жении РwО2, а также возможном привлечении к ме-

таболическим преобразованиям лактата или кето-
нов при дефиците глюкозы [30].

Острые формы гипоксии (0.3–1.0 мг O2 л–1), на-
против, не оказывали существенного влияния на
состояние СПМ. Все контролируемые показатели
сохранялись на уровне контрольных величин
(рис. 2 и 3).

Причины устойчивости структур СПМ к гипо-
ксии могут быть следующие. Маловероятно, что
гипоксия усиливала анаэробные процессы в дан-
ном отделе мозга, поскольку это было бы сопряже-
но со снижением уровня АТФ, что в свою очередь
ограничивало бы дыхательную и сердечную ритми-
ку. Скорее всего в СПМ сохраняется аэробная ори-
ентация метаболизма и поддержание этого обеспе-
чивается избирательным перераспределением и
активизацией объемного кровотока. Такая реак-
ция отмечена у ряда видов рыб [31]. Она происхо-
дит на фоне мобилизации гликогена печени [32] и
росте содержания глюкозы в крови [33]. С другой
стороны, виды, устойчивые к острым формам ги-
поксии, содержат в митохондриях цитохромокси-
дазу, обладающую высоким сродством к кислоро-
ду. Это позволяет поддерживать аэробный метабо-
лизм при крайне низком напряжении О2 в ткани
[34]. Не следует исключать из внимания и неском-
пенсированный тип организации дыхательной це-
пи в митохондриях, для которого характерно уве-
личение содержания терминальной группы цито-
хромов (аа3). Последнее было отмечено нами ранее
для ряда донных видов рыб [35]. Определенное
значение в адаптации СПМ к острым формам ги-
поксии может иметь и ГАМК-эргический меха-
низм, снижающий запрос нервной ткани на АТФ,
который был рассмотрен выше [27].

Реакция ПМ на гипоксию. Продолговатый мозг
(ПМ) рыб принимает участие в образовании ствола
мозга и содержит базовые рефлекторные центры,
регулирующие дыхание, сердечную деятельность,
тонус сосудов, является местом прохождения вос-
ходящих и нисходящих путей. В ПМ расположены
ядра шести пар (V–X) черепно-мозговых нервов
[22]. Как уже отмечали, ПМ является эволюционно
наиболее древним отделом головного мозга. Нали-
чие в ПМ респираторного и сердечно-сосудистого
центров накладывает определенные требования на
поддержание кислородного гомеостаза в данном
отделе мозга. Из результатов, представленных в на-
стоящей работе, следует, что ПМ имел сопостави-
мые с СПМ активности МДГ и ЛДГ (рис. 2). При
этом уровень АТФ в данной структуре был более
чем в 2 раза выше (рис. 3). Умеренные и острые
формы гипоксии не оказывали существенного
влияния на метаболизм ПМ. Все измеряемые вели-
чины сохранялись на уровне контрольных значе-
ний, что позволяет поддерживать активность ав-
томатических нервных центров в данной структу-
ре, прежде всего респираторного и сердечно-
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сосудистого. Известно, что способность поддер-
живать стабильные уровни АТФ во время гипо-
ксии, особенно в оксифильных тканях, таких как
мозг, считается признаком толерантности к гипо-
ксии [36].

В основе толерантности ПМ к дефициту кисло-
рода, по-видимому, лежит изначально низкая ско-
рость аэробного обмена. Об этом свидетельствует
высокий уровень АТФ в данной структуре в срав-
нении со СПМ. За этим качеством могут стоять
высокая плотность ГАМКА рецепторов, повышен-
ное содержание цитохромов терминальной группы
(аа3), высокое сродство к кислороду цитохромок-
сидазы и т.д.

Жабры. Жаберный аппарат морского ерша, как
и у других бентосных видов рыб, обладает относи-
тельно небольшой площадью по сравнению с ак-
тивными, быстро плавающими рыбами [37]. Для
изучения особенностей метаболического профиля
скорпены нами использовалась ткань только пер-
вой жаберной дуги (рис. 1b). Как известно, первые
жаберные дуги многих видов костистых рыб, вклю-
чая скорпену [38], получают иннервацию со сторо-
ны языкоглоточного (IX) и блуждающего (X) нер-
вов (рис. 1a) и содержат чувствительные к колеба-
ниям РwО2 нейро-эпителиальные клетки, что
определяет специфическую функцию первой жа-
берной дуги в качестве места расположения О2-сен-
сора, запускающего каскад кардиореспираторных
рефлексов как “первую линию обороны” при ги-
поксии [3].

С точки зрения цитоморфологии жаберный
эпителий рыб представляет собой “мозаику” ре-
спираторных, слизистых и хлор-секретирующих
клеток – ионоцитов, содержащих большое количе-
ство митохондрий [39]. Респираторные клетки,
контактирующие с артериальным кровотоком, со-
ставляют существенную часть эпителия жаберных
ламелл; в то же время как ионоциты, топографиче-
ски связанные с венозным руслом, располагаются
преимущественно на филаментах. Жаберная ткань
характеризуется высокой интенсивностью крово-
тока; давление в афферентной жаберной артерии
составляет около 30 мм рт. ст. и является одним из
самых высоких, зарегистрированных у позвоноч-
ных животных [40]. Установлено, что респиратор-
ные клетки напрямую связаны не только с газооб-
меном в жаберном аппарате, а также с регуляцией
кислотно-щелочного баланса, выделением аммо-
ния и других продуктов азотного катаболизма [41].
За исключением обмена воды, кислорода и угле-
кислого газа, которые, по-видимому, определяют-
ся простой диффузии, все остальные процессы,
упомянутые выше, требуют приложения значи-
тельной метаболической активности и затраты
макроэргов.

Известно, что на снижение РwО2 многие виды
рыб реагируют уменьшением частоты сердечных
сокращений и увеличением частоты дыхания;
причем, брадикардия обычно компенсируется по-
вышением давлением кровотока [42]. Очевидно,
подобного рода физиологическая реакция рыб
оказывается полезной для эффективности погло-
щения О2, поскольку более высокое пульсовое дав-
ление способствует расправлению жаберных ла-
мелл и приводит к выраженному равномерному
распределению интраламеллярного кровотока. В
упомянутой ситуации “раскрытие” закрытых ла-
мелл под действием высокого давления крови со-
провождается их интенсивной перфузией на фоне
гипоксии, содействуя наиболее полному удовле-
творению кислородного запроса организма рыб.
Диффузионная способность жаберной ткани при
гипоксии может заметно повышаться на фоне уве-
личения кровотока либо гематокрита [43].

Ткани жабр характеризуются существенным
“внутренним” поглощением О2 жаберными фила-
ментами, которое не относится непосредственно к
дыхательной функции жаберного аппарата и связа-
но прежде всего с функционированием специали-
зированных жаберных клеток-ионоцитов [40]. В
покое жаберная ткань потребляет около 27% О2,
составляя всего лишь 3.9% от массы тела [43].

Известно, что одними из следствий адаптации
организма рыб к гипоксии являются накопление
лактата (лактатный ацидоз) и снижение рН крови;
причем в зависимости от видовой принадлежности
упомянутые сдвиги имеют разную степень выра-
женности [44, 45]. Показано, что жабры и почки
рыб являются основными участками ионного и
кислотно-щелочного обмена с помощью Na+/кис-
лотного и Cl–/щелочного эквивалентов [46]. При
этом жаберная ткань в 2–3 раза эффективнее почек
по степени нейтрализации кислотной нагрузки
[47]. Развитие плазменного ацидоза в условиях
внешней гипоксии у рыб может быть обусловлено
не только накоплением лактата, но и ростом РСО2
вследствие слабой буферной емкости крови [48].
Отмечено также, что жабры у рыб не отличаются
высокой эффективностью по выведению СО2 из
крови [49]. Дополнительным активатором метабо-
лического феномена в жабрах скорпены следует
считать высвобождение адреналина, который об-
ладает дополнительной способностью увеличивать
проницаемость жабр для воды [50] и газов, в част-
ности для О2 [49]. Таким образом, помимо функ-
ции респирации жаберная ткань, является своего
рода регулятором рН, РО2 в крови при стрессорных
воздействиях, которая при прогрессирующей ги-
поксии должна реагировать на увеличение концен-
трации лактата, СО2 и других метаболических аген-
тов.
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Из результатов, представленных в настоящей
работе, следует то, что жабры при крайне низких
активностях МДГ и ЛДГ относительно СПМ и ПМ
имеют более высокие значения индекса МДГ/ЛДГ
(p = 0.061) (рис. 2), отражающие анаэробную ори-
ентацию метаболизма в данном органе. Доказа-
тельством этого является значительный ресурс
гликогена в жаберной ткани, отмеченный в рабо-
тах на представителях рода Fundulus [51], а также
способность их к утилизации повышенных коли-
честв лактата [41]. Снижение активности МДГ и
ЛДГ в жабрах в условиях умеренной гипоксии
(1.7–3.7 мг O2 л–1), отмеченное в настоящей работе,
при сохранении значений индекса МДГ/ЛДГ и ре-
сурса АТФ, следует рассматривать как общую ме-
таболическую депрессию. Данная реакция харак-
терна для начальных этапов адаптации большин-
ства гидробионтов к условиям гипоксии [9].
Острые формы гипоксии (0.3–1.0 мг O2 л–1) сопро-
вождались исключительно понижением активно-
сти ЛДГ и ростом значений индекса МДГ/ЛДГ в
жабрах, что отражает переход данного органа на
анаэробный режим работы.

Сохранение высокой активности МДГ в услови-
ях дефицита (отсутствия) кислорода характерно
для гидробионтов, толерантных к гипоксии/анок-
сии [12, 52]. Известно, что цитоплазматическая
фракция МДГ сопряжена с гликолитическими
процессами через фосфоенолпируваткарбоксики-
назу [13], трансформирующую фосфоенолпируват
в оксалоацетат. МДГ восстанавливает оксалоаце-
тат до малата, который затем посредством малат-
сукцинатного переносчика направляется в мито-
хондрии и доводится ферментами ветви цикла
Кребса, при участии митохондриальной МДГ, до
сукцината. Подобная ориентация метаболизма
ограничивает поток углеводных субстратов в на-
правлении лактата, исключая его чрезмерное на-
копление, и сохраняет энергетический статус тка-
ни. Ранее данная реакция описана нами для жабер-
ной ткани моллюсков [20].

Представленные в настоящей работе результаты
исследований совпадают с данными, полученными
на других видах костистых рыб. Так, увеличение
активности ЛДГ как показателя анаэробного обме-
на в тканях жабр рыбы-пятна Leiostomus xanthurus,
обитающей у восточного побережья Северной
Америки, отмечалось только при 10% насыщении
О2 (0.8 мг О2 л–1) [53] без изменения активности
цитратсинтазы как индикатора аэробного метабо-
лизма. При более высоких значениях насыщения
воды О2 (более 25%) активность ЛДГ в жабрах не
изменялась.

Корреляционные отношения. Одним из эффек-
тов, выявленных в настоящей работе, является
рост значений коэффициента корреляции между
МДГ и ЛДГ в условиях острой гипоксии. В отдель-
ных тканях (ПМ) его значения превышали 0.9.

В основе этого эффекта, по-видимому, лежит факт
сопряжения МДГ в условиях острого дефицита О2
с субстратами гликолиза, которые фермент полу-
чает через фосфоенолпируваткарбоксикиназу [13].
Такая ориентация биохимических процессов ис-
ключает накопление лактата и сохраняет энергети-
ческий статус ткани в условиях метаболической де-
прессии.

Можно заключить, что краткосрочная гипоксия
(90 мин) не оказывала значимого влияния на
структуры головного мозга морского ерша. Актив-
ность МДГ, ЛДГ, значения индекса МДГ/ЛДГ и
содержание АТФ в СПМ и ПМ в условиях острой
гипоксии (0.3–1.0 мг O2 л–1) сохранялись на уровне
контрольных значений (4.5–6.7 мг О2 л–1). Умерен-
ные формы гипоксии (1.7–3.7 мг О2 л–1) вызывали
пропорциональный рост активности МДГ, ЛДГ и
повышение уровня АТФ в СПМ. Последнее скорее
является следствием снижения потребности СПМ
в данном соединении, в основе которого может
лежать ГАМК-эргический механизм регуляции
активности тканевых структур мозга, способный
понижать энергетические потребности нервной
ткани через увеличение плотности ГАМКА рецеп-
торов. Жабры отличались минимальной активно-
стью МДГ, ЛДГ при высоких значениях индекса
МДГ/ЛДГ. Острые формы гипоксии приводили к
снижению в них активности ЛДГ и повышению
значений индекса МДГ/ЛДГ, что отражает переход
данного органа на анаэробный режим работы. В
условиях острой гипоксии отмечалось усиление
связи в системе “активность МДГ ↔ активность
ЛДГ” во всех типах тканей при росте коэффициен-
та корреляции между активностью ферментов (p <
< 0.05–0.01), что характерно для видов, толерант-
ных к дефициту кислорода. В основе данного эф-
фекта, по-видимому, лежит факт сопряжения МДГ
с субстратами гликолиза в условиях острого дефи-
цита О2, что исключает накопление лактата при
метаболической депрессии.
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The effect of short-term hypoxia on the activity of oxidoreductases – malate dehydrogenase (MDH, 1.1.1.37) and
lactate dehydrogenase (LDH, 1.1.1.27) in the scorpaena organs determining an urgent adaptation to oxygen de-
ficiency – brain and gills (first branchial arch) was studied. The control group of fish was exposed to 4.5–6.7 mg O2 L–1
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(normoxia), experimental groups were kept under 1.7–3.7 mg O2 L–1 (mild hypoxia) and to 0.3–1.0 mg O2 l–1 (acute
hypoxia). The oxygen content in the water was reduced by saturating it with nitrogen. All groups of fish were ex-
posed to examined condition during 90 min under 21–22°С. It was shown that hypoxia had not a significant im-
pact on the brain structures of scorpaena. Under acute hypoxia MDH, LDH activity, MDH/LDH index and
ATP content in forebrain, diencephalon, midbrain (FDMB) and medulla (MB) remained at the level of control
values. Mild hypoxia caused a proportional rise of MDH, LDH activity and increased ATP level in FDMB like
a consequence of the reducing need in ATP in these brain area. Above-mentioned phenomenon could be based
on the GABA-ergic mechanism of the regulation of brain tissue activity that is able to reduce the energetic needs
of the nervous tissue through the increased density in GABAA receptor apparatus. The gill tissue had a minimal
activity of MDH, LDH on the background of high MDH/LDH index value. Acute hypoxia was accompanied by
the drop in LDH activity and increased MDH/LDH which was related to anaerobic mode of operation in gill
tissue. Under acute hypoxia there was an increase in the relationship in “MDH activity ↔ LDH activity” system
(r = 0.81–0.94, p < 0.05–0.01) in all types of tissues, which is typical for the species tolerant to oxygen deficiency.
Probably, this effect is achieved by the conjugation of MDH with glycolysis substrates in the conditions of acute
O2 deficiency, which excludes the accumulation of lactate during metabolic depression.
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