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Исследовали влияние размеров эритроцитов, а также белково-липидного, фосфолипидно-
го и жирнокислотного составов плазматических мембран на активность мембранной экто-
АТФазы у двух хрящевых (Raja clavata, Dasyatis pastinaca) и восьми видов костистых (Scorpaena 
porcus, Uranoscopus scaber, Symphodus tinca, Diplodus annularis, Neogobius melanostomus, Spicara 
flexuosum, Trachurus mediterraneus, Gaidropsarus mediterraneus) черноморских рыб. Показана связь 
высокой активности экто-АТФазы с размерами эритроцитов как у хрящевых, так и у кости-
стых видов рыб. Найдено более высокое относительное содержание белка в мембранах чер-
номорских скатов, что, вероятно, отражает эволюционный тренд уменьшения доли белковой 
компоненты и роста липидов у костистых рыб. Установлено, что эритроциты рыб с высо-
ким содержанием белка в мембране обладали более высокой активностью экто-фермента. 
Фосфолипиды плазматических мембран эритроцитов рыб представлены пятью семейства-
ми — фосфатидилхолин, фосфатидилэтаноламин, фосфатидилсерин, монофосфоинозитид 
и сфингомиелин. Высокое содержание фосфолипидов и, в частности, фосфатидилхолина 
и фосфатидилэтаноламина в плазматических мембранах эритроцитов рыб является базисом 
в формировании их бислойного матрикса. Плазматические мембраны, имеющие более вы-
сокое содержание насыщенных жирных кислот, обладали более высокой активностью экто-
АТФазы, что указывало на важную роль фермента в физиологии мембраны клетки и всего 
кровотока в целом.
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Наиболее важным фактором внешнего воз-
действия на  рыб является температура воды. 
В прибрежной зоне Черного моря температура 
воды в зимние месяцы понижается до 3.0–5.0°C, 
а на большем удалении от Карадагского побе-
режья — до 7.0°C. Вертикальное распределение 
температуры показывает, что самыми холод-
ными в течение всего года являются глубины 
от 30 до 150 м (место зимовки рыб), где темпе-
ратура не превышает 7.5–8.5°C (Куклев и др., 

2019). В летние месяцы на глубине от 17 до 30 м 
наблюдается термоклин с  конечной темпера-
турой не  выше 8.0–9.0°C (Трощенко, Суббо-
тин, 2018). Эти данные свидетельствуют о том, 
что прибрежные донные и пелагические виды 
черноморских рыб подавляющую часть своей 
жизни проводят в условиях низких температур. 
Все это влияет на метаболизм рыб и определяет 
уникальность их системы кровообращения, ко-
торая, используя особые свойства эритроцитов, 
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плазмы и других форменных элементов, спо-
собна быстро и адекватно реагировать на внеш-
ние воздействия.

Способность эритроцитов рыб и других по-
звоночных животных расщеплять внеклеточ-
ную АТФ с выделением тепла обусловлена на-
личием на поверхности клеток экто-АТФазы, 
функциональная роль которой до настоящего 
времени неизвестна и является предметом спо-
ров и активных дискуссий (Силкин и др., 2017; 
Jensen et al., 2009). Экто-фермент, открытый 
почти 70 лет тому назад на эритроцитах ряда 
холоднокровных позвоночных (Венкстерн, 
Энгельгардт, 1957), поражает необычайно ши-
рокой вариабельностью величины активности. 
Колебания активности энзима могут состав-
лять шесть порядков (Bencic et al., 1997), что 
свидетельствует о его важной роли в функцио
нировании ядерных эритроцитов позвоночных. 
Однако до сих пор не выявлены причины коле-
бания активности фермента. Скорее всего, это 
связано с отсутствием понимания физиологи-
ческой роли экто-АТФазы в функционирова-
нии плазматической мембраны эритроцитов.

Ранее было показано, что четко прослежи-
вается зависимость между высокой удельной 
активностью фермента и  размерными харак-
теристиками ядерных эритроцитов позвоноч-
ных (Bencic et al., 1997). Величина активности 
фермента у крупных клеток рыб, земноводных, 
рептилий и птиц иногда на порядки превышала 
его активность у более мелких эритроцитов.

Экто-АТФаза является интегральным бел-
ком плазматической мембраны и ее активность 
зависит от  липидного окружения (Grinthal, 
Guidotti, 2006). Этот фермент до сих пор не вы-
делен из  эритроцитарной мембраны в  чи-
стом виде в связи с зависимостью активности 
экто-АТФазы от состояния белково-липидно-
го состава мембран. Солюбилизация мембраны 
при помощи детергентов приводила к тому, что 
фермент почти полностью терял свою актив-
ность (Wang et al., 1998). Ядерные эритроциты 
позвоночных (черепахи, змеи) имели в 50 раз 
большие значения модуля упругости, чем безъ
ядерные эритроциты млекопитающих (человек, 
опоссум) (Ивенс, Скейлак, 1982). Мы предполо
жили, что высокая удельная активность экто-
АТФазы ядерных эритроцитов у некоторых видов 
позвоночных и  их теплопродукционная актив-
ность могли быть компенсацией особенностей 

состава и  структуры мембраны клетки. В  ос-
нове “жесткости” плазматической мембраны 
эритроцитов позвоночных лежит ее белковый, 
фосфолипидный и жирнокислотный составы. 
Проверку этого и других предположений мы 
постарались провести в ходе исследований при 
изучении состава мембран эритроцитов разных 
рыб. Ранее было показано, что снижение холе-
стерина в плазматических мембранах клеток 
почки мышей и собак снижало ферментатив-
ную активность экто-АТФазы (Papanikolaou 
et al., 2005). Эти результаты позволили предпо
ложить, что экто-АТФаза локализована в ли
пидных доменах мембран, которые обогаще-
ны холестерином. После этого стало понятно, 
что насыщенные липиды играют важную роль 
в формировании высокой активности фермента.

Таким образом, в задачи исследования вхо-
дило выяснение связи активности экто-АТФа-
зы с  морфометрическими характеристиками 
эритроцитов, с  белковым, фосфолипидным 
и  жирнокислотным составом их плазматиче-
ских мембран у некоторых хрящевых и кости-
стых видов черноморских рыб.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Объектами исследования были эритроциты 
двух видов хрящевых и  восьми видов кости-
стых черноморских рыб. Хрящевые виды рыб 
(скаты): морская лисица Raja clavata Linnaeus, 
1758 и морской кот Dasyatis pastinaca (Linnaeus, 
1758). Костистые виды рыб: скорпена Scorpaena 
porcus (Linnaeus, 1758), звездочет Uranoscopus 
scaber (Linnaeus, 1758), зеленушка Symphodus 
tinca (Linnaeus, 1758), ласкирь Diplodus annularis 
(Linnaeus, 1758), бычок кругляк Neogobius melano
stomus (Pallas, 1814), смарида Spicara flexuosum 
Rafinesque, 1810, ставрида Trachurus mediterraneus 
(Steindachner, 1868) и налим Gaidropsarus mediter
raneus (Linnaeus, 1758).

В процессе проведения исследований видовой 
состав рыб варьировал и в каждом разделе мы 
указывали, от каких рыб были взяты эритроциты 
для тех или иных экспериментов.

Рыб отлавливали в районе восточного побе-
режья Крымского полуострова (горный массив 
Карадаг) с помощью ставного невода и достав
ляли в  лабораторию в  пластиковых баках 
с аэрацией. Отлов рыб осуществляли в период 
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осеннего нагула при температуре, мало отлича-
ющейся от температуры содержания их в нево-
ле. Транспортировка длилась 30–40 мин. После 
отлова хрящевых рыб рассаживали в бассейны 
объемом 1000 л, костистых рыб – в аквариумы 
емкостью 300 л. В бассейнах и аквариумах осу-
ществляли аэрацию и поддерживали темпера-
туру 10–12°C для холодолюбивых и 14–17°C для 
теплолюбивых видов. Акклимация рыб после 
отлова длилась в течение двух–четырех суток 
без кормления.

Получение эритроцитов
Забор крови у хрящевых видов рыб осуществ

ляли путем пункции желудочка сердца инъек-
ционной иглой. От  одной особи можно было 
получить до 10–15 мл крови. Этого количества 
хватало для проведения всех опытов. У костис
тых видов кровь получали путем пункции 
хвостовой вены. От  одной рыбы можно было 
получить от 0.5 до 1.0 мл крови, поэтому для 
проведения опытов кровь отбирали у 5–15 осо-
бей. Все исследования проводили в день забора 
крови, если эксперименты не требовали больше-
го времени.

Полученную кровь переносили в охлажден-
ный физиологический раствор в  соотноше-
нии 1:10 для отмывания эритроцитов от плаз-
мы. В качестве антикоагулянта использовали 
гепарин (50 ед./мл крови) (“Спофа”, Чехия). 
Эритроциты отмывали от плазмы дважды, по-
сле чего центрифугировали в  течение 5 мин 
при 1500 об./мин на центрифуге К‑23 (Герма-
ния) в  десятикратном объеме изотоничного 
раствора следующего состава (ммоль/л): для 
хрящевых видов — 220 NaCl, 400 мочевина, 
10  Трис-HCl-буфера, (рН  7.3–7.4); для кости-
стых — 180 NaCl, 10 Трис-HCl-буфера, (рН 7.3–7.4).  
Гематокрит суспензий эритроцитов определяли 
с помощью гематокритной центрифуги TL‑11 
(Германия).

Определение размерных характеристик 
эритроцитов

Для морфологического анализа эритроцитов 
делали мазки крови, высушивали их на воздухе, 
фиксировали этиловым спиртом и окрашива-
ли краской Романовского–Гимза (Золотницкая, 
1987, Пищенко, 2002). На каждом мазке окуляр-
микрометром светооптического микроскопа 

“Биолар” (Польша), оборудованного камерой 

Olympus C-7070, фотографировали эритроци
ты рыб. По полученным фотографиям клеток 
определяли линейные размеры эритроцитов 
и их ядер с помощью компьютерной програм-
мы ImageJ 1.44p (Girish, Vijavalakshmi, 2004). 
Площадь эритроцитов рыб рассчитывали по 
формуле:

S LD SD= ×π 2 2,

где S – площадь эритроцита (мкм2), π – число пи; 
LD – большая ось клетки, SD – малая ось клетки 
(Acharya, Mohanty, 2019).

Получение препаратов плазматических  
мембран эритроцитов для изучения  

их белково-липидного состава
Исследование фосфолипидного состава и сос

тава жирных кислот основных семейств фосфо
липидов (ФЛ) плазматических мембран эрит
роцитов проводили на двух видах черноморских 
скатов: морская лисица Raja clavata и  мор-
ской кот Dasyatis pastinaca, а  также трех ви-
дах костистых рыб: скорпена Scorpaena porcus, 
смарида Spicara flexuosum, ставрида Trachurus 
mediterraneus.

Для того чтобы отделить ядра клеток, отмытые 
от плазмы эритроциты помещали в 1.375 моль/л 
(ρ = 1.176) раствора сахарозы + 50 мМ трис –
HCl буфер (рН = 7.4) в соотношении 1:3. Это 
вызывало обезвоживание эритроцитов, их 
трижды замораживали при –17°C и оттаивали 
при комнатной температуре для того, чтобы вы-
звать нарушение целостности мембраны (Мося
гин и  др., 2010). После этого смесь центрифу-
гировали в  течение 10 мин при 1000 об./мин  
на  центрифуге К‑23 (Германия) и  отделяли 
фракцию ядер от теней эритроцитов. Тени эрит
роцитов осаждали при 15 000 об./мин на цент
рифуге К‑24 (Германия). Осадок теней являлся 
препаратом плазматических мембран эритроци-
тов рыб.

Одну часть полученных плазматических мем
бран использовали для определения концент
рации белка. Концентрацию белка определяли 
по методу Лоури (Lowry et al., 1951) в модифи-
кации Питерсона (Peterson, 1977) и выражали 
ее в мг белка/мл препарата. Другую часть пре-
парата мембран помещали в  хлороформ-ме-
танольную смесь (2:1) и в таком виде хранили 
до  проведения определения фосфолипидно-
го и жирнокислотного составов. Экстракцию 
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липидов проводили по  методу Фолча (Folch, 
1957). Количество общих липидов в пробах опре-
деляли взвешиванием высушенных в вакууме  
до постоянной массы аликвот экстракта. Со
держание липидов определяли по  фосфору 
(Fiske, Subbarow, 1925) и выражали в процентах 
к суммарному количеству липидов в экстрак-
те или к каждой фракции фосфолипида. Для 
разделения фосфолипидов на отдельные фрак-
ции использовали двухмерную тонкослойную 
хроматографию на силикагеле КСК в следую
щих системах растворителей — хлороформ : ме
танол  : 28% аммиак (81.2 : 31.2 : 6.0) и  хлоро
форм  : метанол  : ацетон  : уксусная кислота  : 
вода (62.0 : 12.5 : 25.0 : 12.5 : 6.25) (Rouser et  al., 
1966). Метиловые эфиры жирных кислот 
получали щелочным трансметилированием  
0.21 М NaOH на абсолютном метаноле (Foote 
et  al., 1965). Анализ метиловых эфиров про-
водили на  газожидкостном хроматографе 
(Pye‑104, Англия), на хромосорбе W при 194°C. 
Содержание отдельных жирных кислот оцени-
вали по  площади пика. Результаты выража-
ли в процентах от всех жирных кислот пробы. 
Идентификацию жирных кислот проводили 
сравнением относительных времен удержания 
проб и  стандартов. Индекс двойных связей 
определяли по формуле:

2∗–6∗ — количество двоенных связей в составе 
жирных кислот, коэффициент ненасыщенно-
сти (КН) = ∑ ненасыщенных кислот / ∑ насы-
щенных кислот.

Определение активности экто-АТФазы 
эритроцитов

Для определения активности экто-АТФазы 
в эритроцитах и препаратах мембран исполь-
зовали методику А. Казеннова с  соавторами 
(1984). Инкубационная среда для определения 
активности экто-АТФазы эритроцитов ската 
содержала в конечной концентрации (мМ) сле-
дующие ингредиенты: 400 мочевина, 135 NaCl, 
5 KCl, 6 MgCl2, 1 ЭДТА, 50 Трис-HCl, рН 7.4; 
для эритроцитов костистых видов — 125 NaCl, 
5 KCl, 6 MgCl2, 1 ЭДТА, 50 Трис-HCl, рН 7.4. 
В инкубационных пробирках смешивали 0.1 мл 

инкубационной среды, 0.1 мл Н2О, 0.1 мл раст
вора АТФ-Na2, концентрация которой в разных 
экспериментах варьировала от 0.05 до 2.0 мМ  
(0.5 мМ в стандартных условиях). Реакцию за
пускали добавлением 0.1 мл суспензии эрит
роцитов или препарата мембран. Температура 
инкубации в стандартных условиях и при оп
ределении кинетических констант составляла 
15°C (в отдельных опытах 5°C и 25°C). Реакцию 
останавливали добавлением 0.2 мл 20%-й три
хлоруксусной кислоты. Затем пробы центри-
фугировали в течение 5 мин при 8000 об./мин. 
В надосадочной жидкости по модифицирован
ному А. Казенновым и М. Масловой (1980) мето-
ду Чена (Chen et al., 1956) было определено содер-
жание неорганического фосфата, по накоплению 
которого судили об активности фермента. При 
определении содержания Фн в пробе в качестве 
восстановителя фосфорномолибденовой кисло-
ты, помимо аскорбиновой кислоты, использо
вали хлористое олово (SnCl2). К 0.9 мл H2O при- 
ливали 0.1 мл супернатанта, смешивали с 0.8 мл  
реактива “А” [10 N H2SO4 + H2O + 5% раст
вор (NH4)6Mo7O24 4H2O в  соотношении 1 : 2 : 1]  
и через 1–2 мин при непрерывном помешивании  
добавляли 0.2 мл реактива “B” [0.2% раствор 
аскорбиновой кислоты в 0.2% растворе SnCl2, 
приготовленном непосредственно перед опре-
делением из 24% раствора SnCl2 в концентри-
рованной HCl]. Через 15 мин инкубации при 
комнатной температуре интенсивность развив-
шейся окраски молибденового синего оцени
вали на спектрофотометре Specol 11 (Германия) 
по поглощению света при 720 нм. Калибровоч-
ный график показал прямолинейную зависи-
мость экстинкций от содержания в пробе от 10 
до 100 нмоль Фн. Активность экто-АТФазы рыб 
выражали в нмольФн/мин/мкл упакованных 
клеток.

Данные подвергали статистической обработ
ке и представляли как среднее арифметичес
кое ± стандартное отклонение. Достоверность 
различий определяли с  помощью критерия 
Стьюдента при уровне значимости p ≤0.05. Для 
определения нормальности распределения 
сравниваемых групп использовали критерий 
Колмогорова—Смирнова, корреляцию между 
выборками рассчитывали в  модуле Statistics 
программы OriginPro.

ИДС = ∑Моноеновые + 2∗ Диеновые +

+ 3∗ Триеновые + 4∗ Тетраеновые +

+ 5∗ Пентаеновые + 6∗ Гексаеновые/100,
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превышало их содержание у  скатов (табл.  2). 
Относительное содержание белка в  препара-
тах скатов составляло 61.0–65.0%, а липидная 
фракция — 35.0–39.0%. Липидов у костистых 
рыб было больше (47.0–56.0%), а белков меньше 
(44.0–53.0%), чем у исследованных хрящевых 
видов. Белок/липидное отношение (Б/Л) более 
наглядно отражает наметившуюся тенденцию 
более высокого содержания белкового компо-
нента в мембране эритроцитов хрящевых рыб 
по сравнению с костистыми видами прибреж-
ного ихтиоценоза (табл.  2). Тем не  менее, ак-
тивность экто-АТФазы эритроцитов скорпены 
оказалась в 2–3 раза выше активности фермен-
та в эритроцитах скатов (табл. 1). Видимо эти 
различия связаны не только с валовым содер-
жанием белков и липидов.

Мы попытались более детально исследовать 
фосфолипидный состав липидной фракции 
плазматической мембраны эритроцитов иссле-
дованных рыб (табл. 3). Основные фосфолипиды 
плазматических мембран эритроцитов рыб 
представлены пятью семействами — фосфати-
дилхолин (ФХ), фосфатидилэтаноламин (ФЭА), 
фосфатидилсерин (ФС), монофосфоинозитид 
(МФИ), сфингомиелин (СФМ). Фосфатидная 
кислота и ряд других фосфолипидов присутство-
вали в незначительных количествах (0.1–0.8%)  
и поэтому не были включены в таблицу.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Крупные эритроциты у ряда исследованных 
хрящевых и костистых видов рыб (морская ли-
сица, морской кот, скорпена, звездочет) имели 
более высокую экто-АТФазную активность 
по сравнению с мелкими клетками других рыб 
(ставрида, налим, ласкирь, бычок, смарида). 
Это хорошо видно при сравнении площадей 
эритроцитов рыб, в расчет которых входят раз-
меры большой и малой осей клеток (табл. 1).

Результаты активности экто-АТФазы эритро-
цитов у хрящевых рыб были достаточно близки, 
тогда как максимальный разброс активности 
фермента у костистых рыб составлял почти два 
порядка, а точнее, более чем шестидесятикрат-
ную величину (табл. 1).

Оценка белково-липидного состава плазма-
тической мембраны эритроцитов некоторых 
черноморских хрящевых и костистых видов рыб 
представлена в табл. 2. Содержание общего бел-
ка в мембранах скатов составляло 9.4–9.6 мг/ мл, 
в мембранах костистых рыб было меньше и ко-
лебалось в диапазоне 7.0–8.0 мг/ мл. По содер
жанию общих липидов у хрящевых и костистых 
видов рыб наблюдали обратную тенденцию. 
В  препаратах костистых видов содержание 
общих липидов было в  1.6–1.9 раза выше, 
чем у  хрящевых. Содержание фосфолипи-
дов в препаратах костистых рыб в 1.8–2.9 раза 

Таблица 1. Размеры эритроцитов и активность экто-АТФазы некоторых черноморских рыб

Вид
Размеры клеток (мкм) Площадь 

поверхности
эритроцита (Sмкм

2)

Активность 
экто-АТФазы 

(нмоль Фн/мин/мкл RBC)Большая ось Малая ось

Хрящевые
Raja clavata 26.8±1.6 14.0±0.9 294.5±9.4 3.1±0.1 (25)
Dasyatis pastinaca 23.9±1.8 15.5±1.3 290.8±7.8 2.1±0.1 (17)

Костистые
Scorpaena porcus 14.4±0.3 8.7±0.1 98.3±8.8 6.4±0.2 (38)
Uranoscopus scaber 12.7±1.1 8.3±0.7 82.7±9.3 4.2±1.3 (7)
Symphodus tinca 11.5±0.8 7.8±0.6 70.4±10.3 1.2±0.3 (5)
Diplodus annularis 10.9±0.4 7.3±0.1 62.5±5.6 0.36±0.05 (7)
Neogobius melanostomus 10.1±0.9 7.6±0.7 57.9±6.3 0.11±0.01 (5)
Spicara flexuosum 9.5±0.1 6.7±0.1 50.0±4.9 0.09±0.03 (6)
Trachurus mediterraneus 7.8±0.4 5.0±0.3 30.6±2.6 0.12±0.02 (21)
Gaidropsarus mediterraneus 6.5±0.3 4.1±0.2 20.9±1.8 0.1±0.03 (5)
Примечание. В скобках — количество повторных опытов; линейные значения размеров эритроцитов получены 
от 100 промеров; коэффициент корреляции между совокупностью значений площади эритроцитов костистых рыб 
и активностью их экто-АТФазы составил 0.8261±0.2301 c достоверностью p ≤0.05.
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Доля ФХ — основного структурообразующе-
го мембранного компонента эритроцитов рыб 
в мембранах морской лисицы составила 50.7%, 
а морского кота — 38.8% от всех фосфолипи-
дов (табл. 3). У скорпены доля ФХ была равна 
его содержанию в мембранах морской лисицы 
(51.1%), тогда как у ставриды и смариды содер-
жание ФХ было выше и составляло 61.6 и 60.1% 
соответственно.

Сумма ФХ и  ФЭА в  мембранах эритроци-
тов рыб была доминирующей. Их суммарное 
содержание варьировало у хрящевых рыб от 69 

до 82%, а у костистых видов — от 77.0 до 81.0%. 
В эритроцитарной мембране эти фосфолипи-
ды присутствовали как в диацильной (Д), так 
и  в  плазмалогенной форме (П). У  всех рыб 
в мембране эритроцитов плазмалогенная фор-
ма ФХ относительно его диацильной формы со-
ставляла от 1.3 до 4.8%, поэтому ФХ представлен 
в основном диацильной формой. Фосфолипид 
ФЭА у хрящевых видов также присутствовал 
в  двух формах, причем они находились поч-
ти в паритетных отношениях (П/Д = 0.8–1.1).  
В  мембранах эритроцитов костистых видов 
ФЭА присутствовал в основном в диацильной 

Таблица 2. Содержание белка, липидов и фосфолипидов в плазматических мембранах эритроцитов некоторых 
черноморских рыб

Вид
Общий белок 

(мг/мл 
препарата)

Общие липиды 
(мг/мл 

препарата)

Фосфолипиды 
(мг/мг белка)

Относительное содержание 
белка и липидов 

(% от суммы)
Белок 

(Б)
Липиды 

(Л) Б/Л

Dasyatis pastinaca 9.4±0.3
(n = 9)

0.550±0.023
(n = 9)

0.285±0.025
(n = 9) 61 39 1.6

Raja clavata 9.6±0.2
(n = 12)

0.531±0.037
(n = 12)

0.265±0.031
(n = 12) 65 35 1.9

Scorpaena porcus 8.0±0.1
(n = 9)

0.887±0.034*
(n = 9)

0.500±0.046*
(n = 9) 53 47 1.1

Spicara flexuosum 7.2±0.2*
(n = 9)

0.966±0.026 *
(n = 9)

0.715±0.037*
(n = 9) 48 52 0.9

Trachurus mediterraneus 7.0±0.1*
(n = 11)

0.998±0.029*
(n = 11)

0.764±0.042*
(n = 11) 44 56 0.8

*Достоверность различий между значениями костистых и хрящевых видов рыб (p ≤0.05).
Примечание. n — количество повторных опытов.

Таблица 3. Фосфолипидный состав плазматических мембран эритроцитов некоторых черноморских рыб

Вид
Относительное содержание фосфолипидов (% от суммы)

ФХ ФЭА
ФС МФИ СФМ

П Д сумма П Д сумма П/Д
Raja clavata 1.2±0.3 49.5±2.5 50.7±2.8 13.6±1.4 17.7±0.9 31.3±2.3 0.8 6.1±0.7 5.7±0.6 4.6±0.4
Dasyatis 
pastinaca 1.8±0.4 37.0±1.8 38.8±2.2 15.8±1.6 14.3±1.4 30.1±3.0 1.1 6.2±0.8 8.5±1.0 12.1±1.1

Scorpaena
 porcus 0.8±0.2 50.3±2.5 51.1±2.7 1.8±0.1 24.2±1.2 26.0±1.3 0.07 13.1±1.8 4.3±0.5 4.3±0.5

Trachurus 
mediterraneus 1.0±0.2 60.6±3.0 61.6±3.2 1.2±0.2 19.1±0.9 20.3±1.1 0.06 8.9±0.9 2.7±0.5 6.2±0.7

Spicara 
flexuosum 2.1±0.4 58.0±2.9 60.1±3.3 3.8±0.6 16.6±0.8 20.4±1.4 0.2 8.7±1.1 6.6±1.0 3.0±0.4

Примечание. ФХ — фосфатидилхолин, ФЭА — фосфатидилэтаноламин, ФС — фосфатидилсерин, МФИ — моно
фосфоинозитид, СФМ — сфингомиелин, П — плазмалогенная и Д — диацильная формы ФX и ФЭА; П/Д — отноше-
ние плазмалогенной формы ФЭА к диацильной.
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форме, поэтому отношение П/Д у этой группы 
рыб было очень низким и составляло 0.06–0.2 
(табл. 3). ФХ и ФЭА у теплолюбивого предста-
вителя хрящевых видов (морской кот) находи-
лись примерно в равных отношениях, в то вре-
мя как у холодолюбивого вида (морская лисица) 
и у костистых рыб ФХ > ФЭА. У костистых ви-
дов отношение ФХ к ФЭА ≥ 2.0.

Фосфолипиды с повышенной кислотностью 
(ФС и МФИ), имеющие отрицательный заряд, 
относятся к минорным компонентам плазма-
тических мембран эритроцитов исследован-
ных рыб. Относительное содержание ФС было 
больше в мембранах костистых, чем хрящевых 
видов, в отношении МФИ прослеживалась об-
ратная тенденция. Небольшой отрицательный 
заряд при нейтральном рН несет и ФЭА, поэто-
му общий заряд липидной составляющей этих 
мембран отрицательный.

СФМ также может быть отнесен к  минор-
ным компонентам мембран эритроцитов рыб. 

В эритроцитах морского кота его содержание 
составляло 12.1%, тогда как у остальных иссле-
дованных рыб колебалось в пределах 3.0–6.2%.

Исследования фосфолипидного состава не 
выявили различий, способных объяснить ко-
лебания активности экто-АТФазы в эритроци-
тах рыб. Необходимо было исследовать суммы 
насыщенных и ненасыщенных жирных кислот 
в плазматической мембране (табл. 4).

У хрящевых видов, суммы моно-, ди-, тетра- 
и пентаеновых кислот практически совпадали 
(51.1% — у морского кота и 51.7% — у морской 
лисицы). Основное отличие заключалось в со-
держании гексаеновых кислот в  мембранах: 
в  эритроцитах морского кота оно было поч-
ти в 3 раза выше, чем в эритроцитах морской 
лисицы. Гексаеновые кислоты представлены 
в  ФЛ рыб докозагексаеновой кислотой. Вы-
сокое содержание докозагексаеновой кисло-
ты у  морского кота обеспечивает этому виду 
самые высокие ИДС и КН (табл. 4). Для всех 

Таблица 4. Содержание насыщенных и ненасыщенных фосфолипидов в плазматических мембранах эритроцитов 
некоторых черноморских рыб (% от суммы жирных кислот), индекс двойных связей (ИДС), коэффициент 
ненасыщенности (КН) и активность экто-АТФазы

Жирные кислоты
Хрящевые рыбы Костистые рыбы

Dasyatis 
pastinaca

Raja  
clavata

Scorpaena 
porcus

Spicara 
flexuosum

Trachurus 
mediterraneus

Насыщенные 35.1 43.7 54.8 41.7 49.0
C12:0 0.4 – – – –
С14:0 0.3 1.5 4.0 9.5 1.4
C15:0 – – 1.2 2.4 0.4
C16:0 15.3 33.2 21.5 20.3 34.8
C17:0 3.1 – – – –
C18:0 16.0 9.0 28.1 9.5 12.4
Ненасыщенные 64.9 56.3 45.2 58.3 51.0
Моноеновые 20.1 19.5 17.4 21.2 29.8
Диеновые 1.7 2.9 3.7 1.6 –
Триеновые – – 0.4 1.6 2.8
Тетраеновые 19.2 21.9 10.4 12.7 4.1
Пентаеновые 10.1 7.4 5.0 10.6 4.8
Гексаеновые 13.8 4.6 8.3 10.6 9.5
ИДС 2.3 1.8 1.4 2.0 1.4
КН 1.9 1.3 0.8 1.4 1.0
Удельная активность 
экто-АТФазы эритроцитов рыб 
(нмоль Фн/мин/мкл эритроцитов)

2.1±0.1
(n = 9)

3.4±0.1
(n = 9)

6.4±0.2
(n = 17)

0.1±0.01
(n = 10)

0.17±0.02
(n = 14)
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исследованных рыб (за  исключением ставри-
ды) характерно большое содержание моноено-
вых и  тетраеновых кислот в  составе суммар-
ных ФЛ мембран эритроцитов. Распределение 
остальных ЖК у рыб носит видоспецифичный 
характер и не имеет каких-либо закономерно-
стей. У  костистых видов содержание докоза-
гексаеновой кислоты было примерно одина-
ковым. Однако сумма ненасыщенных кислот 
была самой низкой у скорпены (45.2%), более 
высокой у ставриды (51.0%) и самой высокой 
у смариды (58.3%). Плазматические мембраны 
эритроцитов смариды по составу ненасыщен-
ных ЖК были сходны с мембранами морского 
кота. В  соответствии с  этим распределились 
ИДС и КН, хотя ИДС у ставриды за счет низ-
кого содержания тетраеновых кислот оказался 
равным таковому у скорпены.

У  рыб с  высокой экто-АТФазной активно-
стью величина фосфолипидов плазматических 
мембран эритроцитов имела отрицательную 
взаимосвязь с коэффициентом соотношения 
ФХ + СФМ/ ФЭА + ФС. У рыб с высокой экто-
АТФазной активностью это соотношение име-
ло относительно низкие значения: у морской 
лисицы 1.48, у морского кота 1.40, у скорпены 
1.42. У рыб с низкой активностью экто-АТФа-
зы этот коэффициент был выше и составлял 
у ставриды 2.32, а у смариды 2.17.

ОБСУЖДЕНИЕ

Эритроциты рыб и других позвоночных жи-
вотных, за исключением млекопитающих, име-
ют ядро и представляют по форме уплощенные, 
двояковыпуклые, эллипсоидные клетки. Ввиду 
того, что эритроциты существуют как отдель-
ные клетки жидкой ткани, их внешняя морфо-
логия и внутренняя структура поддерживается 
независимо от контакта с другими клетками, 
их мембрана и цитоскелет сформированы наи-
более полным образом (Cohen, 1991). Уплощен-
ная форма имеет ряд преимуществ для ускоре-
ния скорости газообмена за счет уменьшения 
диффузионных расстояний, а эллипсоид, что 
еще более важно, ориентирует клетку в пото-
ке таким образом, что уменьшает общую вяз-
кость крови (Fischer et al., 1998). Эллиптичность 
уменьшает также эффективный диаметр клет-
ки, что существенным образом облегчает про-
хождение эритроцитами капиллярного отдела 

кровотока. Тем не менее, ядросодержащие эри-
троциты проявляют меньшую деформируе-
мость по сравнению с безъядерными эритроци-
тами млекопитающих. Мембрана эритроцитов 
млекопитающих более эластична и может лег-
че деформироваться в потоке, подстраиваясь 
под ход его течения, повышая стабильность 
и, в итоге, снижая вязкостные характеристи-
ки крови. По образному выражению Фишера 
(Fischer et al., 1998) — эритроциты млекопитаю-
щих в потоке ведут себя, как “капли жидкости”, 
в то время как ядерные эритроциты других по-
звоночных, ведут себя как “твердые тела”.

Наши исследования показали, что соотно-
шение размерных характеристик эритроцитов 
и  величины активности экто-АТФазы у  хря-
щевых и  костистых видов рыб не  носило ли-
нейного характера. Скаты, в отличие от кости-
стых видов, имели более крупные по размеру 
эритроциты, а активность экто-АТФазы в них 
была низкой по сравнению с этим показателем 
в крупных клетках костистых рыб. Причины 
этих различий не установлены. В то же время 
у  исследованных нами костистых рыб более 
крупные эритроциты обладали более высокой 
экто-АТФазной активностью (табл. 1).

Причины более высокой экто-АТФазной 
активности у крупных эритроцитов до конца 
не ясны. Можно предположить, что более вы-
сокая активность фермента крупных клеток 
является адаптационным ответом на высокие 
деформационные нагрузки при движении их 
по  сосудам, особенно в  капиллярном отделе 
кровотока. Считается, что размеры эритроци-
тов и  капилляров у  позвоночных эволюцио-
нировали параллельно и размеры капилляров 
только на  25% меньше размеров эритроци-
тов (Snyder, Sheafor, 1999). Однако это правило 
не всегда подтверждается, и крупным клеткам 
крови приходится сталкиваться с очень мелкими 
капиллярами. Поэтому крупным ядерным эри-
троцитам преодолеть мелкие капилляры (напри-
мер, у форели диаметр капилляра равен 3.0 мкм, 
а  клетки — 15.7×10.4 мкм) особенно сложно 
(Glomski et al., 1992). Тем не менее, эритроциты 
у  таких рыб эффективно преодолевают ми-
крокапиллярный отдел кровотока. Внешним 
проявлением этого процесса в капиллярах яв
ляется, как уже указывалось выше, “корпуску
лярное” движение эритроцитов, при котором 
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клетки необычайно легко по  очереди втя
гиваются в просвет сосуда и, подобно микро
поршням, проталкивают плазму, эффективно 
выполняя ее локальное обновление, что очень 
важно для осуществления как транспираци-
онной, так и  трофической функции (Skalak, 
Branemark, 1969). Выполнение такого “корпус
кулярного” движения требует энергетических 
затрат и может происходить, видимо, за счет 
тепловой энергии расщепления внеклеточного 
АТФ, осуществляемого экто-АТФазами эндо-
телиальных клеток и эритроцитов. Отщепле-
ние первых двух молекул фосфорной кислоты 
от  АТФ сопровождается большим энергети-
ческим эффектом: на  один грамм молекулы 
фосфорной кислоты выделяется 30.6 кДж/моль  
(7.3 ккал/моль) тепловой энергии (Комов, Шве-
дова, 2015). Деформация эритроцитов форе-
ли сопровождается увеличением выхода АТФ 
(Jensen et al., 2009), и, по-видимому, усилени-
ем процесса теплопродукции. Возможно, что 
повышение деформационных характеристик 
мембран эритроцитов за  счет тепловой энер-
гии гидролиза АТФ может улучшать скорость 
движения клеток, а также скорость переноса 
кислорода через эритроцитарную мембрану, 
тем самым сокращая время газообмена в тка-
нях. В то же время, ухудшение деформацион-
ных характеристик эритроцитов обусловливает 
развитие застойных явлений в микроциркуля-
торном русле и, как следствие, возникновение 
тканевой гипоксии (Kikuchi et al., 1994).

Взаимосвязь размерных характеристик ядер
ных эритроцитов и  величины активности их 
экто-АТФазы обнаружена у различных таксо-
нов позвоночных животных (Bencic et al., 1997). 
Особо отмечено, что практически все ядерные 
эритроциты позвоночных демонстрировали 
высокую активность экто-АТФазы по сравне
нию с безъядерными эритроцитами млекопи
тающих. Так, в  эритроцитах костистых рыб 
разброс активности фермента был близок к на-
шим данным и  не  превышал двух порядков. 
Сравнение величин активности экто-АТФазы 
эритроцитов у  других классов позвоночных 
с их линейными размерами показало, что самая 
высокая активность экто-АТФазы наблюдалась 
у крупных клеток крови хвостатых амфибий.  
Например, у протея размеры эритроцитов были 
58×5 мкм, а у гигантской амфиумы — 70×40 мкм  
(Мещеряков, 2002; Липунова, Скоркина, 2007; 

Bencic et al., 1997). Размеры эритроцитов у бес
хвостых амфибий были существенно меньше 
и составляли 20–25 мкм в длину и 12–14 мкм 
в ширину (Коржуев, 1973; Glomski et al., 1997). 
Разброс активности между бесхвостыми и хво-
статыми амфибиями был особенно велик и со-
ставлял более четырех порядков. Рептилии, 
включающие черепах, змей и крокодилов, так-
же характеризовались большими размерами 
эритроцитов (в  среднем 20×12 мкм) и  высо-
кими значениями активности фермента в них 
(Лисничая, Ефимов, 2014). Разброс активности 
экто-АТФазы эритроцитов у  рептилий был 
меньше, чем у  амфибий и  не  превышал двух 
порядков. Размеры эритроцитов птиц и актив-
ность экто-АТФазы были сравнимы с этими 
показателями рыб (Липунова, Скоркина, 2007).

Связь размерных характеристик ядерных 
эритроцитов позвоночных с высокой активно-
стью экто-АТФазы этих клеток имеет и эволю-
ционный аспект. Изменение размеров красных 
клеток крови происходило дважды. Первый 
раз крупные эритроциты появляются у бесче-
люстных (миноги, миксины) с последующим 
уменьшением их размера у челюстных кости-
стых рыб. Второй раз — у предков и ныне жи-
вущих хвостатых амфибий — тритонов, протеев 
и т. д. Это обусловлено неспособностью прими-
тивных бесчелюстных и первых наземных по-
звоночных поддерживать в кровеносной систе-
ме высокое давление, которое необходимо для 
преодоления сопротивления капиллярного от-
дела кровотока (Snyder, Sheaford, 1999). Большие 
эритроциты и крупные капилляры являлись 
единственным выходом, и  экто-АТФазную 
активность с ее теплопродукцией можно рас-
сматривать как адаптационный механизм для 
оптимизации движения клеток в этом отделе 
кровеносной системы.

Одним из возможных факторов, способных 
воздействовать на  активность экто-АТФазы, 
является состав мембраны. Известно, что бел-
ково-липидный состав мембран определяет вяз-
кость структуры и может влиять на конформа
цию интегрального фермента, каким является 
экто-АТФаза. Конформационные перестройки 
фермента в связи с изменением их липидного 
окружения в плазматических мембранах эрит
роцитов улучшают или уменьшают способность 
энзима к связыванию субстрата и определяют 
скорость течения ферментативной реакции. 
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Так, снижение холестерина в плазматических 
мембранах почечных клеток мышей и  со-
бак уменьшало ферментативную активность 
экто-АТФазы (Papanikolaou et al., 2005).

У  исследованных нами хрящевых и  кости-
стых рыб соотношение белковых и липидных 
компонентов в плазматической мембране име-
ло существенные различия. По  содержанию 
липидов (47.0–56.0%) и  белков (44.0–53.0%) 
мембраны костистых видов были близки к мем-
бране куньей акулы, где содержание этих ком-
понентов составляло 53.5 и 40.5 %, соответст
венно (Warren et al., 1979). В мембранах скатов 
содержание общего белка было более высоким 
(61.0–65.0%), чем у костистых видов (табл. 2). 
С учетом этого, белково-липидное соотноше-
ние в плазматических мембранах эритроцитов 
морской лисицы и морского кота было выше 
(1.6 и 1.9), чем в мембранах морских костистых 
рыб (1.1, 0.9, 0.8). Более высокое относительное 
содержание белка в мембранах черноморских 
скатов отражает, на  наш взгляд, эволюцион-
ный тренд уменьшения доли белковой компо-
ненты и роста липидов у костистых видов. Если 
судить по величине активности экто-АТФазы 
исследованных нами хрящевых и  костистых 
рыб (табл. 1), то более высокое содержание бел-
ка в  мембране может быть маркëром для вы-
явления эритроцитов с высокой активностью 
энзима. Самые высокие значения активности 
экто-фермента были получены у рыб, имеющих 
самое высокое белково-липидное соотношение 
в мембранах эритроцитов (табл. 2).

Фосфолипиды в плазматических мембранах 
эритроцитов морской лисицы и морского кота 
составляли 50.0 и 52.0%, а в эритроцитах скор-
пены, смариды и ставриды — 56.0, 74.0 и 76.0% 
соответственно (табл. 3). Эти результаты хорошо 
согласуются с данными по содержанию фосфо-
липидов в плазматических мембранах эритро-
цитов позвоночных. Высокое содержание фос-
фолипидов выявлено в мембранах эритроцитов 
лягушки (~75%) и крысы (~78%) (Забеленский 
и  др., 2014). В  мембранах эритроцитов атлан-
тического лосося (Salmo salar Linnaeus, 1758) 
содержание общих фосфолипидов также было 
высоким и составляло 70–75% от общих липи-
дов (Thompson et al., 1995). Более высокое содер-
жание фосфолипидов (81.0%) было обнаруже-
но в мембранах эритроцитах ручьевой форели 

(Salmo trutta Linnaeus, 1758) (Bolis, Fänge, 1979). 
Этими  же авторами были показаны высокие 
значения общих фосфолипидов в  эритроци-
тах ряда морских видов рыб: бопса Boops boops 
(Linnaeus, 1758) (82.0%), европейского керчака 
Myoxocephalus scorpius (Linnaeus, 1758) (80.0%) 
и северной путассу Micromesistius poutassou (Risso, 
1827) (81%).

ФХ и ФЭА у всех исследованных нами рыб 
являются “мажорными” компонентами плаз-
матической мембраны эритроцитов. У  дру-
гих морских хрящевых и костистых видов ФХ 
также является самой большой в процентном 
отношении фракцией всех фосфолипидов. 
Например, в плазматических мембранах эри-
троцитов кошачьей акулы Scyliorhinus stellaris 
(Linnaeus, 1758) было найдено 58.3% ФХ (Bolis, 
Fänge, 1979). В  мембранах эритроцитов у  ше-
сти костистых рыб, по данным тех же исследо-
вателей, концентрация ФХ колебалась от 56.9 
до  61.5%. ФЭА, как и  у  изученных нами рыб, 
была второй по величине фракцией фосфоли-
пидов. Содержание ФЭА в мембранах эритро-
цитов морских рыб колебалось от 19.6 до 21.4% 
(Bolis, Fänge, 1979). Таким образом, отношение 
ФХ и ФЭА было всегда ≥2.0 у всех костистых 
видов. Сумма фракций ФХ и ФЭА у всех иссле-
дованных нами мембран эритроцитов рыб со-
ставляла 77.1–81.9%, за исключением морского 
кота (68.9%) (табл. 3). Это практически совпа-
дает с суммой ФХ и ФЭА у других морских рыб 
(76.5–82.9%) (Bolis, Fänge, 1979). Вышеизложен-
ные факты позволяют сделать вывод о том, что 
высокое содержание фосфолипидов и, в част-
ности, ФХ и ФЭА, в плазматических мембранах 
является базисом в формировании бислойного 
матрикса, а упорядоченность их структуры по-
вышает прочность и износостойкость плазма-
леммы эритроцитов.

Фосфолипиды наружного и внутреннего сло-
ев плазматической мембраны эритроцитов чело-
века и других позвоночных имеют асимметрич-
ный состав (Мецлер, 1980). Соотношение сумм 

“мажорных” фосфолипидов внешнего и внут
реннего слоев мембраны (ФХ + СФМ/ФЭА +  
+ ФС) используют для характеристики степе-
ни их асимметрии (Kazennov et al., 1998). Расчет 
этого коэффициента для исследованных рыб 
показал, что у  мембран эритроцитов с  высо-
кой экто-АТФазной активностью (морской кот, 
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скорпена, морская лисица) он был существенно 
ниже (1.40, 1.42, 1.48), по сравнению с мембра-
нами эритроцитов рыб с низкой активностью 
фермента (смарида, ставрида) (2.17, 2.32). Мень-
шая величина коэффициента соотношения ФХ 
+ СФМ/ФЭА + ФС может свидетельствовать 
о большей сбалансированности состава между 
внешними и внутренними слоями мембраны 
и большей ее “жесткости”, что нашло отраже-
ние в величине активности экто-АТФазы эри-
троцитов этих рыб.

Наличие определенных фракций в плазмати
ческих мембранах существенным образом влия
ет на  ее свойства. При исследовании фосфо-
липидного состава плазматических мембран 
важная роль отводится поиску взаимосвязи 
между соотношениями отдельных фракций фос
фолипидов и активностью мембранных АТФаз  
(Забелинский и др., 2014).

Важным фактором фосфолипидного состава 
мембран явилось наличие насыщенных и нена-
сыщенных жирных кислот. Сравнение величин 
активности экто-АТФаз и КН плазматических 
мембран эритроцитов рыб показало наличие 
взаимозависимости между этими показате-
лями. Исходя из величин ИДС и КН, самыми 
пластичными оказались мембраны морского 
кота и смариды, а самыми “жесткими” у мор-
ской лисицы и скорпены (табл. 4). Активность 
экто-АТФаз в  эритроцитах морской лисицы 
и скорпены была максимальной, в то время как 
коэффициент ненасыщенности мембран у этих 
рыб имел минимальную величину по сравне-
нию с другими видами (табл. 4).

Насыщенные жирные кислоты формиру-
ют более упорядоченные структуры. Данные 
по  соотношению насыщенных и  ненасыщен-
ных жирных кислот в плазматических мембра-
нах эритроцитов у различных животных не де-
монстрируют уменьшения или увеличения 
вязкости мембран в процессе эволюционного 
развития. Убедительно показано, что плазма-
тические мембраны эритроцитов рыб, имею-
щие более высокое содержание насыщенных 
жирных кислот, обладали более высокой ак-
тивностью экто-АТФазы, что свидетельствует 
о важной роли фермента в физиологии мембра-
ны и всего кровотока в целом (табл. 4). Насы-
щенность мембраны коррелирует с ее “жестко-
стью” или модулем упругости (Ивенс, Скейлак, 

1982). Для каждого вида позвоночных модуль 
упругости как интегральная характеристика 
мембраны складывается, вероятно, из совокуп-
ности ряда факторов. Состояние микровязко-
сти мембран и степень их деформации сильно 
зависят от рН, осмолярности, температуры, ли-
пидного спектра, газового состава крови, дефи-
цита меди, действия тяжелых металлов и дру-
гих поллютантов (Боровская и др., 2010; Cook 
et al., 1987; Abu-Salah et al., 1992).

Сравнивая уровень содержания жирных кис-
лот в фосфолипидах во внешнем (ФХ) и вну-
треннем (ФЭА + ФС) слоях мембраны эритро-
цитов у  исследованных видов (Силкин и  др., 
2012) можно заключить, что внутренний слой 
имеет бóльшую текучесть по сравнению с на-
ружным монослоем. Это обусловлено высоким 
процентом содержания полиеновых жирных 
кислот в “мажорных” фракциях внутреннего 
монослоя мембраны. Более жесткий, наруж-
ный монослой, вероятно способен обеспечи-
вать бóльшую прочность эритроцитарной мем-
браны. Однако различие в  вязкоэластичных 
свойствах с  внутренним монослоем, как мы 
полагаем, требует наличия компенсаторного 
механизма, который бы мог обеспечить инте-
гральные белки и другие компоненты мембра-
ны стабильными условиями функционирова-
ния. Экто-АТФаза за  счет тепловой энергии 
гидролиза, выделяемого на поверхность эрит
роцита АТФ, возможно, может постоянно обе-
спечивать такую компенсацию.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ядерные эритроциты рыб, в отличие от безъ
ядерных эритроцитов млекопитающих, значи
тельно дольше существуют в русле крови. Сле
довательно, плазматическая мембрана ядерных 
эритроцитов рыб подвергается более значи-
тельным деформационным нагрузкам в  про-
цессе выполнения газотранспортной функции. 
Поэтому белково-липидный состав плазматиче-
ской мембраны должен сочетать в себе, с одной 
стороны, прочность, а с другой, достаточную 
пластичность и износостойкость при сдвиговых 
деформациях в капиллярах, где эти нагрузки 
максимальны. Крупные ядерные эритроциты 
занимают особое место в решении этих слож-
ных задач. Их мембраны уникальны, но вместе 
с тем и наиболее слабо изучены. Проведенное 
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нами исследование было направлено на то, что-
бы вскрыть взаимосвязь линейных размеров, 
белково-липидного и  жирнокислотного со-
ставов плазматических мембран и активности 
экто-АТФазы. Экто-АТФаза ввиду внеклеточ-
ной локализации активного центра, высокой 
ферментативной активности и генерации тепло-
вой энергии способна существенным образом 
влиять на вязкоэластичные свойства плазмати-
ческой мембраны и всего кровотока в целом.

Проведенные исследования на рыбах позво-
лили заключить, что активность экто-АТФазы 
плазматических мембран эритроцитов имеет 
связь с размерными характеристиками клеток, 
которая более выражена в  крупных клетках 
как у  хрящевых, так и  у  костистых рыб. Бел-
ково-липидный, фосфолипидный и  жирно-
кислотный состав плазматических мембран 
эритроцитов рыб показал, что его формирова-
ние осуществляется строго индивидуально для 
каждого вида и не все принципы организации 
этого набора компонентов ясны. У скатов доля 
белковой фракции превышает долю липидной 
компоненты более чем в 1.5 раза. Уменьшение 
доли белкового компонента в составе мембра-
ны эритроцитов костистых рыб происходит 
с ростом их естественной подвижности. Благо-
даря высокому содержанию насыщенных жир-
ных кислот в мембранах эритроцитов их высо-
коактивная экто-АТФаза выполняет функцию 

“компенсаторного” адаптационного механизма. 
Тепловая энергия гидролиза АТФ обеспечивает 
оптимальное функционирование плазматиче-
ской мембраны эритроцита, оптимизацию ее 
вязкоэластичных свойств в капиллярном отде-
ле и во всем кровотоке. Эта тепловая энергия 
лежит в  основе свободного “корпускулярно-
го” движения крупных ядерных эритроцитов 
в капиллярах, наблюдаемого в натурных экс-
периментах (Шмидт-Ниельсен, 1982). Кроме 
того, даже небольшой набор взятых для иссле-
дования видов рыб убедительно показывает 
экологическую детерминацию направленно-
сти такого отбора. Исследованные нами ска-
ты, скорпена, зеленушка в  ходе жизненного 
цикла периодически сталкиваются или даже 
большую часть своей жизни проводят при 
низкой температуре. Пойкилотермные орга-
низмы, обладающие ядерными эритроцитами, 
видимо, приспособились использовать тепло-
вую энергию ферментативного гидролиза АТФ 

на  поверхности эритроцитов не  только для 
оптимизации своих функций, но и для проти-
востояния стрессовому воздействию низких 
температур. Этот адаптационный механизм по-
могает им не только выживать, но и расширять 
свой природный ареал, осваивая более холод-
ные области, недоступные конкурентам.
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Ecto-ATPase of Erythrocyte Plasma Membrane  
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The effect of erythrocyte sizes and protein-lipid, phospholipid, and fatty acid compositions of plasma 
membranes on the activity of the membrane ecto-ATPase was studied in two cartilaginous (Raja 
clavata, Dasyatis pastinaca) and eight teleost species (Scorpaena porcus, Uranoscopus scaber, Symphodus 
tinca, Diplodus annularis, Neogobius melanostomus, Spicara flexuosum, Trachurus mediterraneus, 
Gaidropsarus mediterraneus) of Black Sea fishes. The relationships between the high ecto-ATPase 
activity and the erythrocyte sizes were shown for both cartilaginous and teleost fish species. A higher 
relative protein content was found in membranes of the Black Sea rays, which probably indicates 
an evolutionary trend of decreasing proportion of the protein component and increasing lipids in teleost 
fishes. It was determined that fish erythrocytes with high protein content in the membrane have 
higher ecto-enzymatic activity. Plasma membrane phospholipids of fish erythrocytes are represented 
by five families: phosphatidylcholine (PC), phosphatidylethanolamine (PEA), phosphatidylserine, 
monophosphoinositide, and sphingomyelin. The high content of phospholipids and, in particular,  
PC and PEA in plasma membranes of fish erythrocytes is the basis for the formation of their bilayer 
matrix. Plasma membranes with a higher content of saturated fatty acids exhibited a higher ecto-ATPase 
activity, which indicated an important role of the enzyme in the physiology of the cell membrane  
and the blood flow in general.
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