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Îáîáùåíû ìàòåðèàëû ïî ìåõàíèçìàì ðàçâèòèÿ ãèïîêñè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé ó
ïåðâè÷íîâîäíûõ îðãàíèçìîâ. Ïðåäëàãàþòñÿ ïóòè ìîäèôèêàöèè äåéñòâóþùåé
êëàññèôèêàöèè ãèïîêñè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé ïî îòíîøåíèþ ê ãèäðîáèîíòàì íà îñíî-
âå ïðåäñòàâëåíèé î ïåðâè÷íîé è âòîðè÷íîé ãèïîêñèè. Ðàññìàòðèâàþòñÿ íîâûå
âèäû ýêçîãåííîé, ãåìè÷åñêîé, ëîêîìîòîðíîé è äèôôóçèîííîé ãèïîêñèè, êîòîðûå
ñâîéñòâåííû ïðåèìóùåñòâåííî âîäíûì ôîðìàì æèçíè.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: âîäíûå îðãàíèçìû, ãèïîêñè÷åñêèå ñîñòîÿíèÿ, êëàññèôè-
êàöèÿ ãèïîêñè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé.

Êèñëîðîä ÿâëÿåòñÿ âàæíåéøåé ñîñòàâëÿþùåé ãèäðîõèìè÷åñêîãî êîìï-
ëåêñà ôàêòîðîâ âîäíîé ñðåäû, îãðàíè÷èâàþùåé ðàñïðîñòðàíåíèå îðãàíèç-
ìîâ è âëèÿþùåé íà âèäîâîå ðàçíîîáðàçèå èõ ñîîáùåñòâ. Ââèäó åãî íèçêîé
äèôôóçèîííîé ñïîñîáíîñòè çîíû ýêñòðåìàëüíîé ãèïîêñèè (êîíöåíòðàöèÿ
ìåíåå 0,5 ìã·ë–1) è àíîêñèè øèðîêî ïðåäñòàâëåíû â Ìèðîâîì îêåàíå è êîí-
òèíåíòàëüíûõ âîäîåìàõ [37, 42].Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿþò îðãàíèçìû,
âðåìåííî èëè ïîñòîÿííî îáèòàþùèå â ýòèõ àêâàòîðèÿõ, äëÿ êîòîðûõ ñîñòîÿ-
íèå ãèïîêñèè ÿâëÿåòñÿ ôóíêöèîíàëüíîé íîðìîé. Ìåõàíèçìû ðàçâèòèÿ ýòèõ
ñîñòîÿíèé, èõ ïîçèòèâíûå è íåãàòèâíûå ñëåäñòâèÿ èíòåíñèâíî èññëåäóþòñÿ
íà ïðîòÿæåíèè ïîñëåäíèõ 20 ëåò.

Íåîáõîäèìîñòü ïîäãîòîâêè íàñòîÿùåé ñòàòüè âîçíèêëà â ñâÿçè ñ îãðàíè-
÷åíèÿìè â ïðèìåíåíèè äåéñòâóþùåé ñèñòåìû êëàññèôèêàöèè ãèïîêñè÷å-
ñêèõ ñîñòîÿíèé ïðèíÿòîé äëÿ ÷åëîâåêà è íàçåìíûõ ïîçâîíî÷íûõ [4], â îòíî-
øåíèè âîäíûõ îðãàíèçìîâ. Îíè ñîñòîÿò â ñëåäóþùåì:

— âîçäóøíàÿ è âîäíàÿ ñðåäû ïðèíöèïèàëüíî îòëè÷àþòñÿ ïî ôèçèêî-õè-
ìè÷åñêèì ñâîéñòâàì, ÷òî òðåáóåò ïåðåñìîòðà ýêçîãåííûõ ôîðì ãèïîêñè÷å-
ñêèõ ñîñòîÿíèé;

— ãèäðîáèîíòû èñïîëüçóþò èíûå ðåñïèðàòîðíûå ïîâåðõíîñòè (æàáðû)
è òèïû èõ âåíòèëÿöèè — íàñîñíûé, òàðàííûé (íàïîðíûé);

— ôóíêöèîíàëüíûå è ìîëåêóëÿðíûå ñèñòåìû òðàíñïîðòà è óòèëèçàöèè
êèñëîðîäà çàâèñÿò îò òåìïåðàòóðû ñðåäû, ÷òî íå ñâîéñòâåííî ãîìîéîòåðì-
íûì îðãàíèçìàì;
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— ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ ðÿäà ñèñòåìàòè÷åñêèõ ãðóïï îòñóòñòâóþò îòäå-
ëüíûå ôóíêöèîíàëüíûå è ìîëåêóëÿðíûå ñèñòåìû (öèðêóëÿòîðíûå, ðåïèðà-
òîðíûå ïèãìåíòû), ÷òî íàêëàäûâàåò îòïå÷àòîê íà ìåõàíèçìû ðåãóëèðîâàíèÿ
êèñëîðîäíûõ ðåæèìîâ òêàíåé.

Ðàññìîòðåííûå âûøå îñîáåííîñòè ïîçâîëèëè îïðåäåëèòü íîâûå, ïðèñó-
ùèå òîëüêî ãèäðîáèîíòàì, âèäû ãèïîêñè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé.

Â îñíîâó ïðåäëàãàåìîé êëàññèôèêàöèè ïîëîæåíû ïðåäñòàâëåíèÿ î ïåð-
âè÷íîé è âòîðè÷íîé ãèïîêñèè, ñôîðìóëèðîâàííûå â ðàáîòàõ [4]. Ïåðâè÷-
íûå ôîðìû ãèïîêñèè (ãèñòîòîêñè÷åñêèé òèï) ñâÿçûâàþòñÿ ñ íåñïîñîáíî-
ñòüþ ìîëåêóëÿðíûõ ñèñòåì òêàíåé óòèëèçèðîâàòü êèñëîðîä â êîëè÷åñòâå,
äîñòàòî÷íîì äëÿ ïîëíîöåííîãî ðåñèíòåçà ÀÒÐ. Êî âòîðè÷íîé ãèïîêñèè îò-
íåñåíû ñîñòîÿíèÿ, ðàçâèâàþùèåñÿ íà îñíîâå íåñîîòâåòñòâèÿ äîñòàâêè êèñ-
ëîðîäà âåëè÷èíàì åãî ïîòðåáëåíèÿ òêàíåâûìè ñòðóêòóðàìè. Ñðåäè íèõ âû-
äåëåíû ýêçîãåííûå, ýíäîãåííûå ôîðìû è ãèïîêñèþ íàãðóçêè. Ýêçîãåííàÿ
ãèïîêñèÿ îïðåäåëÿåòñÿ âíåøíèì äåôèöèòîì êèñëîðîäà, à ýíäîãåííàÿ —
ôóíêöèîíàëüíîé íåäîñòàòî÷íîñòüþ ñèñòåì êèñëîðîäíîãî îáåñïå÷åíèÿ îðãà-
íèçìà.

Ýêçîãåííûå ôîðìû âòîðè÷íîé ãèïîêñèè

Äàííûé âèä ãèïîêñèè ðàçâèâàåòñÿ â ðåçóëüòàòå âíåøíåãî äåôèöèòà êèñ-
ëîðîäà ïðè ñîõðàíåíèè ôóíêöèîíàëüíîé ïîëíîöåííîñòè ôèçèîëîãè÷åñêèõ
è ìîëåêóëÿðíûõ ñèñòåì ãèäðîáèîíòîâ, ñâÿçàííûõ ñ åãî òðàíñïîðòîì è óòè-
ëèçàöèåé. Ìåõàíèçìû âîçíèêíîâåíèÿ ýêçîãåííûõ ôîðì ãèïîêñèè â âîäíîé
è âîçäóøíîé ñðåäàõ èìåþò ðÿä ïðèíöèïèàëüíûõ îñîáåííîñòåé. Ïðåæäå
âñåãî, îíè îïðåäåëÿþòñÿ ðàçëè÷èÿìè â õàðàêòåðå äèôôóçèè ãàçîâ, òåðìî-
ñòàáèëüíîñòè, ïðîçðà÷íîñòè, âÿçêîñòè, ñóùåñòâóþùèìè ìåæäó âîäîé è âîç-
äóõîì. Àíàëèç ãèäðîëîãè÷åñêèõ è ãèäðîõèìè÷åñêèõ óñëîâèé, ñêëàäûâàþ-
ùèõñÿ â àêâàòîðèÿõ Ìèðîâîãî îêåàíà è âëèÿþùèõ íà ñîäåðæàíèå êèñëîðî-
äà â âîäå, ïîçâîëÿþò âûäåëèòü ñëåäóþùèå ôîðìû ýêçîãåííîé ãèïîêñèè
(ðèñ. 1).

Ãèïîêñèÿ îãðàíè÷åíèÿ âîäîîáìåíà. Ñêîðîñòü äèôôóçèè êèñëîðîäà â âî-
äíîé ñðåäå â 10000 ðàç ìåíåå ýôôåêòèâíà, ÷åì â âîçäóõå (êîýôôèöèåíò
äèôôóçèè — 2,12·10–5 ñì2·ñ–1, ïðè 20oÑ) [3]. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî áåç ýôôåê-
òèâíîãî êîíâåêòèâíîãî è òóðáóëåíòíîãî ïåðåìåøèâàíèÿ ðàñïðîñòðàíåíèå
êèñëîðîäà â âîäíîé ñðåäå íåâîçìîæíî. Ïîýòîìó ëþáîå îãðàíè÷åíèå âîäîîá-
ìåíà ñîïðîâîæäàåòñÿ îòíîñèòåëüíî áûñòðûì ïîíèæåíèåì åãî êîíöåíòðà-
öèè â âîäå. Îñîáåííî àêòóàëüíî ýòî äëÿ øåëüôîâîé çîíû, â êîòîðîé íàáëþ-
äàåòñÿ íàèáîëåå âûñîêèé óðîâåíü áèîëîãè÷åñêîãî ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà.

Îñíîâíûìè èñòî÷íèêàìè ïîñòóïëåíèÿ êèñëîðîäà â âîäíóþ ñðåäó ÿâëÿ-
þòñÿ àòìîñôåðíûé âîçäóõ è ôîòîñèíòåç (ôîòè÷åñêèé ñëîé — äî 100 ì). Â
áîëåå ãëóáîêèå ñëîè âîäû êèñëîðîä ïðîíèêàåò èñêëþ÷èòåëüíî çà ñ÷åò âåð-
òèêàëüíûõ òå÷åíèé è öèðêóëÿöèé. Îãðàíè÷åíèå âåðòèêàëüíîãî îáìåíà âî-
äíûõ ìàññ (ñòàãíàöèÿ) ìîæåò ïðèâîäèòü ê êèñëîðîäíîé äèõîòîìèè, êîãäà
ãðàäèåíò êîíöåíòðàöèé êèñëîðîäà ìåæäó ïîâåðõíîñòíûìè è ãëóáèííûìè
ñëîÿìè äîñòèãàåò çíà÷èòåëüíûõ âåëè÷èí. Âåðòèêàëüíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ —
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âàæíåéøàÿ îñîáåííîñòü ðàñïðåäåëåíèÿ êèñëîðîäà â âîäíîé òîëùå (êèñëî-
ðîäíûé ïðîôèëü). Ïîýòîìó ïðèäîííàÿ ãèïîêñèÿ è àíîêñèÿ ÿâëÿþòñÿ äîñòà-
òî÷íî ðàñïðîñòðàíåííûì ÿâëåíèåì â âîäàõ Ìèðîâîãî îêåàíà. Ýòî êà÷åñòâî
â áîëüøåé ñòåïåíè ïðèñóùå øåëüôó Òèõîãî îêåàíà, ãäå ãèïîêñèÿ íàáëþäà-
åòñÿ íà 25% òåððèòîðèè [37, 42]. Îðãàíèçìû, îáèòàþùèå çäåñü, îñîáåííî ìà-
ëîïîäâèæíûå ôîðìû, âûíóæäåíû ïîñòîÿííî ñóùåñòâîâàòü â óñëîâèÿõ îñò-
ðîãî äåôèöèòà êèñëîðîäà è äàæå àíîêñèè [33, 41—43, 79].

Ãèïîêñèÿ åâòðîôèêàöèè. Åâòðîôèêàöèÿ — øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííîå
ÿâëåíèå â ïðèáðåæíûõ âîäàõ Ìèðîâîãî îêåàíà è êîíòèíåíòàëüíûõ âîäî-
åìàõ. Â îñíîâå åâòðîôèêàöèè ëåæèò íàðóøåíèå áàëàíñà âåùåñòâ â ýêîñè-
ñòåìàõ, ñâÿçàííîå ñ èçáûòî÷íûì ïîñòóïëåíèåì â âîäíóþ ñðåäó áèîãåííûõ
ýëåìåíòîâ (àçîòà, ôîñôîðà, êðåìíèÿ, æåëåçà è äð.) ïðåèìóùåñòâåííî àíòðî-
ïîãåííîãî ïðîèñõîæäåíèÿ [49]. Ýòî ïðèâîäèò ê ïîâûøåíèþ óðîâíÿ òðîôíî-
ñòè, ñëåäñòâèåì êîòîðîé ÿâëÿåòñÿ ÷ðåçìåðíîå óñèëåíèå ïåðâè÷íîé ïðîäóê-
öèè â ýêîñèñòåìàõ. Âíåøíå îíà ÷àñòî ïðîÿâëÿåòñÿ â ôîðìå öâåòåíèÿ àêâàòî-
ðèé è âîäîåìîâ, ÷òî ñâÿçàíî ñ ïðîãðåññèðóþùèì ðàçâèòèåì íåêîòîðûõ
ãðóïï öèàíîáàêòåðèé (Microcystis, Anabaena, Aphanizomenon è äð.) [32, 74]. Â
êîíå÷íîì èòîãå ýòî ñîïðîâîæäàåòñÿ çíà÷èòåëüíûì óâåëè÷åíèåì áèîëîãè÷å-
ñêîãî ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà è ïîñòåïåííûì ðàçâèòèåì âíåøíåé ãèïîêñèè.
Îðãàíèçìû âûñøèõ òðîôè÷åñêèõ óðîâíåé, îáèòàþùèå â ýòèõ óñëîâèÿõ,
ôàêòè÷åñêè ïîñòîÿííî èñïûòûâàþò îñòðóþ íåõâàòêó êèñëîðîäà.

Åâòðîôèêàöèþ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ñàìîñòîÿòåëüíûé ôàêòîð,
âëèÿþùèé íà êèñëîðîäíûé ðåæèì âîäîåìà, íî ÷àñòî îíà ñîïóòñòâóåò ïðî-
öåññó îãðàíè÷åíèÿ âîäîîáìåíà. Ïîäîáíàÿ ñèòóàöèÿ ñëîæèëàñü íà ñåâåðî-çà-
ïàäíîì øåëüôå ×åðíîãî ìîðÿ, ãäå îáà ïðîöåññà âçàèìíî óñèëèâàþò äðóã
äðóãà [2]. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî îãðàíè÷åíèå îáìåíà âîäíûõ ìàññ ñïîñîáñò-
âóåò ïîñòåïåííîìó ïîâûøåíèþ êîíöåíòðàöèè áèîãåííûõ ýëåìåíòîâ â ñðåäå
è óñèëåíèþ ñ òå÷åíèåì âðåìåíè ïðîäóêöèîííûõ ïðîöåññîâ â ýêîñèñòåìå.

Ãèïåðòåðìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ. Íà ðàñòâîðèìîñòü êèñëîðîäà â âîäå îêàçû-
âàþò âëèÿíèå ìíîãèå ôàêòîðû. Îñîáåííî âåëèêà ðîëü òåìïåðàòóðû. Ñ åå
ïîâûøåíèåì êîýôôèöèåíò àáñîðáöèè è ðàñòâîðèìîñòü êèñëîðîäà â âîäå
óìåíüøàþòñÿ. Â äèàïàçîíå ôèçèîëîãè÷åñêè çíà÷èìûõ òåìïåðàòóð —
0—30oÑ ñíèæåíèå ñîñòàâëÿåò ïî÷òè 2 ðàçà [3]. Ýòà çàâèñèìîñòü ìîæåò ñòàòü
ïðè÷èíîé âîçíèêíîâåíèÿ âíåøíåãî äåôèöèòà êèñëîðîäà.

Îñîáåííî àêòóàëüíà òåìïåðàòóðíàÿ çàâèñèìîñòü ðàñòâîðèìîñòè êèñëî-
ðîäà äëÿ ìåëêîâîäíûõ åñòåñòâåííûõ (ëàãóíû, ëèìàíû, ïîéìåííûå îçåðà) è
èñêóññòâåííûõ (áàññåéíû, ïðóäû, ðèñîâûå ÷åêè) âîäîåìîâ è âîäîòîêîâ ñ íå-
óñòîé÷èâûì ñóòî÷íûì òåìïåðàòóðíûì ðåæèìîì. Ýòà ñèòóàöèÿ â îïðåäåëåí-
íîé ñòåïåíè ìîæåò áûòü ýêñòðàïîëèðîâàíà è íà ëèòîðàëüíûå è ñóáëèòîðà-
ëüíûå çîíû øåëüôà. Çíà÷èòåëüíûå ñêà÷êè òåìïåðàòóðû ìîãóò âîçíèêàòü è
ïðè òåïëîâîäíîì âûðàùèâàíèè ðûáû â ìîìåíò ñáðîñà òåðìàëüíûõ âîä (òåð-
ìîôèêàöèÿ) ÒÝÑ è ÀÝÑ â âîäîåìû-îõëàäèòåëè èëè íåïîñðåäñòâåííîé ïîäà-
÷è ãîðÿ÷èõ ãåîòåðìàëüíûõ âîä â âûðîñòíûå ïðóäû [57].

Ãèïåðîñìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ. Äàííûé âèä ýêçîãåííîé ãèïîêñèè ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü ñêîðåå êàê òåîðåòè÷åñêè âîçìîæíûé, íåæåëè ðåàëüíî ñóùå-
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ñòâóþùèé. Îí îñíîâàí íà òîì, ÷òî ïðè ïîâûøåíèè ñîëåíîñòè ðàñòâîðè-
ìîñòü êèñëîðîäà â âîäå ñíèæàåòñÿ. Îäíàêî ýòà çàâèñèìîñòü âûðàæåíà â ìå-
íüøåé ñòåïåíè, ÷åì â îòíîøåíèè òåìïåðàòóðû. Òàê, ïðè ïîâûøåíèåì ñîëå-
íîñòè â äèàïàçîíå 0—40‰ ðàñòâîðèìîñòü êèñëîðîäà ïðè 20oÑ óìåíüøàåòñÿ
â ñðåäíåì òîëüêî íà 25% [2]. Ïîýòîìó ðîëü äàííîãî ôàêòîðà â ðàçâèòèè
âíåøíåé ãèïîêñèè àêòóàëüíà â îñíîâíîì äëÿ ãèïåðñîëåíûõ âîäîåìîâ (ñîëå-
íîñòü áîëåå 40‰). Îïðåäåëåííûé êèñëîðîäíûé äåôèöèò, âåðîÿòíî, ìîãóò
èñïûòûâàòü è ïðîõîäíûå ðûáû ïðè ïåðåõîäå èç ïðåñíûõ âîäîåìîâ â ìîð-
ñêèå àêâàòîðèè. Íåïîñðåäñòâåííîå ââåäåíèå ãåîòåðìàëüíûõ âîä â ïðåñíî-
âîäíûå âûðîñòíûå ïðóäû ìîæåò òàêæå ïðèâåñòè ê ðîñòó ñîëåíîñòè è ïîâëè-
ÿòü íà èõ êèñëîðîäíûé ðåæèì, òàê êàê âîäà ñêâàæèí èìååò íå òîëüêî âûñî-
êóþ òåìïåðàòóðó, íî è îáû÷íî çíà÷èòåëüíóþ ñîëåíîñòü [57].

Ýíäîãåííûå ôîðìû âòîðè÷íîé ãèïîêñèè

Ýíäîãåííûå ôîðìû âòîðè÷íîé ãèïîêñèè íàáëþäàþòñÿ â óñëîâèÿõ êàê
âíåøíåé íîðìîêñèè, òàê è ãèïîêñèè, è ñâÿçàíû ñ èçìåíåíèåì ñîñòîÿíèÿ ñè-
ñòåì êèñëîðîäíîãî îáåñïå÷åíèÿ îðãàíèçìà. Îíè ñîïðîâîæäàþòñÿ ïîíèæå-
íèåì àðòåðèàëüíîãî ÐÎ2 èëè îãðàíè÷åíèåì ìàññîïåðåíîñà êèñëîðîäà ê òêà-
íÿì è âêëþ÷àþò ðåñïèðàòîðíûé, öèðêóëÿòîðíûé è ãåìè÷åñêèé êîìïîíåí-
òû. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå òàêæå âïåðâûå âûäåëÿåòñÿ äèôôóçèîííàÿ òêàíåâàÿ
ãèïîêñèÿ (ñì. ðèñ. 1).

Ðåñïèðàòîðíàÿ ãèïîêñèÿ. Äàííûé âèä ãèïîêñèè ñâÿçàí ñ îãðàíè÷åíèåì
óòèëèçàöèè êèñëîðîäà íà óðîâíå ðåñïèðàòîðíûõ ïîâåðõíîñòåé. Îí âêëþ÷à-
åò âåíòèëÿöèîííóþ è ïàðåíõèìàòîçíóþ ñîñòàâëÿþùèå. Ïåðâàÿ ñâÿçàíà ñ
èçìåíåíèåì áèîìåõàíèêè äûõàòåëüíûõ äâèæåíèé è óìåíüøåíèåì âåíòèëÿ-
öèîííûõ îáúåìîâ, à âòîðàÿ — ñ óõóäøåíèåì äèôôóçèîííûõ õàðàêòåðèñòèê
âîäíî-ãåìàòè÷åñêîãî áàðüåðà.

Âåíòèëÿöèîííàÿ ãèïîêñèÿ. Âåíòèëÿöèÿ ðåñïèðàòîðíûõ ïîâåðõíîñòåé —
îäíà èç âàæíåéøèõ ôóíêöèé îðãàíèçìà ãèäðîáèîíòîâ, çàâèñÿùàÿ êàê îò èõ
ñîñòîÿíèÿ, òàê è îò óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Ñðåäè ôàêòîðîâ, îãðàíè-
÷èâàþùèõ âåíòèëÿöèîííûå îáúåìû è ïðèâîäÿùèõ ê ðàçâèòèþ àðòåðèàëü-
íîé ãèïîêñåìèè, íåîáõîäèìî âûäåëèòü òåìïåðàòóðíûé øîê, îñîáåííî õîëî-
äîâîé [46], âíåøíþþ ãèïåðîêñèþ [35], òîêñè÷åñêèå ýôôåêòû H2S, íèçêèõ
çíà÷åíèé ðÍ [30] è ðÿäà äðóãèõ ôàêòîðîâ. Â íåêîòîðûõ ñëó÷àÿõ àðòåðèàëü-
íàÿ ãèïîêñåìèÿ ðàçâèâàåòñÿ íà ôîíå óâåëè÷åíèÿ âåíòèëÿöèè æàáåðíûõ ïî-
ëîñòåé. Ýòî ìîæåò áûòü ëèáî ñëåäñòâèåì ôóíêöèîíàëüíîé íåäîñòàòî÷íîñòè
äûõàòåëüíûõ äâèæåíèé, ëèáî ðåçóëüòàòîì ïîíèæåíèÿ äèôôóçèîííûõ õà-
ðàêòåðèñòèê âîäíî-ãåìàòè÷åñêîãî áàðüåðà. Ïîäîáíàÿ ñèòóàöèÿ áûëà îòìå-
÷åíà â óñëîâèÿõ ãèïåðòåðìèè [70], ïðè èíúåêöèÿõ ñîìàòîòðîïíîãî ãîðìîíà
[63]. Ðàçâèòèå àðòåðèàëüíîé ãèïîêñåìèè ïðè ïîâûøåíèè ÷àñòîòû äûõàòåëü-
íûõ äâèæåíèé ìîæíî îæèäàòü è ó âèäîâ, èñïîëüçóþùèõ òàðàííûé òèï âåí-
òèëÿöèè ðåñïèðàòîðíûõ ïîâåðõíîñòåé, â óñëîâèÿõ îãðàíè÷åíèÿ ïîäâèæíîñ-
òè îñîáåé. Äàííîå ñîñòîÿíèå áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî ó òóíöîâ, ðàçëè÷íûõ
âèäîâ àêóë, ñêóìáðèé, êåôàëåé [11, 22, 51].

Ïàðåíõèìàòîçíàÿ ñîñòàâëÿþùàÿ. Äèôôóçèÿ ãàçîâ ÷åðåç ðåñïèðàòîðíûå
ïîâåðõíîñòè îïðåäåëÿåòñÿ èõ ïëîùàäüþ, òîëùèíîé, êà÷åñòâåííûìè õàðàê-
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òåðèñòèêàìè ñîñòàâëÿþùèõ èõ ñòðóêòóð, èíòåíñèâíîñòüþ æàáåðíîãî êðî-
âîòîêà è êèñëîðîäîñâÿçóþùèìè ñâîéñòâàìè êðîâè. Ó ãèäðîáèîíòîâ âî-
äíî-ãåìàòè÷åñêèé áàðüåð âêëþ÷àåò æàáåðíóþ ìåìáðàíó, ïðèìûêàþùèé ê
íåé äèôôóçèîííûé (íåïîäâèæíûé) ñëîé âîäû è ýíäîòåëèé êàïèëëÿðíîé
ñòåíêè [34]. Òîëùèíà æàáåðíîé ìåìáðàíû ó êîñòèñòûõ ðûá âàðüèðóåò â
ïðåäåëàõ 0,6—2,5 ìêì. Ó ïåëàãè÷åñêèõ âèäîâ îíà èìååò ìèíèìàëüíûå çíà÷å-
íèÿ, à ó äîííûõ — ìàêñèìàëüíûå [22, 36]. Ñ âîçðàñòîì òîëùèíà åå ïîâûøà-
åòñÿ, à äèôôóçèîííûå õàðàêòåðèñòèêè ñòàíîâÿòñÿ õóæå [26]. Ñòåíêè êàïèë-
ëÿðîâ îáðàçîâàíû ýíäîòåëèàëüíûìè êëåòêàìè, èìåþùèìè òîëùèíó
0,04—0,05 ìêì ó êîñòèñòûõ ðûá è 0,10—0,50 ìêì ó êðóãëîðîòûõ [56]. Ðàçìå-
ðû äèôôóçèîííîãî ñëîÿ âîäû íåïîñòîÿííû è çàâèñÿò îò èíòåíñèâíîñòè âåí-
òèëÿöèè ðåñïèðàòîðíûõ ïîâåðõíîñòåé: ÷åì îíà âûøå, òåì íèæå ñëîé. Îòñþ-
äà ñëåäóåò, ÷òî îãðàíè÷åíèå âåíòèëÿöèîííûõ îáúåìîâ äîëæíî îñëîæíÿòü è
ïðîöåññ äèôôóçèè êèñëîðîäà èç âîäû â êðîâü. Õèìè÷åñêèé ñîñòàâ äèôôó-
çèîííîãî ñëîÿ ìîæåò èçìåíÿòüñÿ, îñîáåííî ïðè ïîâûøåííîé ýêñêðåöèè
NH4

+, âûçûâàþùåãî ïîãðàíè÷íûé àöèäîç, ÷òî òàêæå ìîæåò îêàçàòü âëèÿ-
íèå íà õàðàêòåð äèôôóçèè êèñëîðîäà [78].

Îñîáåííîñòüþ æàáåðíîãî ýïèòåëèÿ ãèäðîáèîòîâ ÿâëÿåòñÿ ïðèñóòñòâèå â
íåì õëîðèäíûõ êëåòîê, îñóùåñòâëÿþùèõ òðàíñïîðò Ca2+, Cl– è ðåãóëÿöèþ
êèñëîòíî-ùåëî÷íîãî áàëàíñà êðîâè [50]. Ôóíêöèîíàëüíîå çíà÷åíèå äàííûõ
îáðàçîâàíèé ñóùåñòâåííî ïîâûøàåòñÿ ïðè èçìåíåíèè ñîëåíîñòè ñðåäû, êî-
òîðàÿ èíäóöèðóåò ïðîëèôåðàòèâíóþ àêòèâíîñòü õëîðèäíûõ êëåòîê. Òîëùè-
íà æàáåðíîãî ýïèòåëèÿ ïðè ýòîì ïîâûøàåòñÿ, à åãî äèôôóçèîííûå õàðàêòå-
ðèñòèêè ñóùåñòâåííî ïîíèæàþòñÿ. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóþò íèçêèå çíà÷å-
íèÿ íàïðÿæåíèÿ êèñëîðîäà â àðòåðèàëüíîé êðîâè â ïåðèîä ñîëåíîñòíûõ
àäàïòàöèé ó ðÿäà ýâðèãàëèííûõ âèäîâ [19].

Â óñëîâèÿõ èíòîêñèêàöèè ôëóîðåíòåíîì â æàáðàõ Pimephales promelas
òàêæå ïðîèñõîäèëè ñòðóêòóðíûå ïåðåñòðîéêè, ïðèâîäÿùèå ê óâåëè÷åíèþ
òîëùèíû äèôôóçèîííîãî ñëîÿ ïî÷òè â 3 ðàçà [75]. Îãðàíè÷èâàåò äèôôóçè-
îííûå õàðàêòåðèñòèêè âîäíî-ãåìàòè÷åñêîãî áàðüåðà è äåéñòâèå ðÿäà àíèîí-
íûõ êñåíîáèîòèêîâ [62].

Ñóùåñòâåííà ðîëü è èíòåíñèâíîñòè æàáåðíîãî êðîâîòîêà, êèñëîðîäîñ-
âÿçóþùèõ õàðàêòåðèñòèê êðîâè â äèôôóçèè êèñëîðîäà ÷åðåç âîäíî-ãåìàòè-
÷åñêèé áàðüåð [69].

Öèðêóëÿòîðíàÿ ãèïîêñèÿ. Äàííûé âèä ãèïîêñèè íàáëþäàåòñÿ ïðè íîð-
ìàëüíîì ÐÎ2 â êðîâè è ÿâëÿåòñÿ ñëåäñòâèåì îãðàíè÷åíèÿ îáúåìíîãî òêàíå-
âîãî êðîâîòîêà. Îí ïðîÿâëÿåòñÿ â ôîðìå èøåìè÷åñêîé è çàñòîéíîé ãèïîê-
ñèè. Ïåðâàÿ ñâÿçàíà ñ ïîâûøåíèåì ñîïðîòèâëåíèÿ ðåçèñòèâíîé ãðóïïû ñî-
ñóäîâ, âûçûâàþùèì îãðàíè÷åíèå îáúåìíîãî êðîâîòîêà â òêàíÿõ, à âòîðàÿ
îáû÷íî ñî ñíèæåíèåì ôóíêöèîíàëüíûõ êîíäèöèé ñåðäå÷íîé ìûøöû è ðå-
àêöèÿìè ïåðåðàñïðåäåëåíèÿ êðîâè â îðãàíèçìå.

Èøåìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ. Ñëó÷àè èøåìè÷åñêîé ãèïîêñèè ó ìîðñêèõ îðãà-
íèçìîâ ïðàêòè÷åñêè íå îïèñàíû. Ïîâðåæäàþùèé ýôôåêò íà ãëàäêîìûøå÷-
íóþ ñòåíêó ñîñóäîâ ìèêðîöèðêóëÿòîðíîãî ðóñëà îòìå÷åí òîëüêî ñî ñòîðîíû
NH3 è NO [67], íèçêèõ òåìïåðàòóð [69], êèñëîé ñðåäû [73]. Â ñîáñòâåííûõ
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èññëåäîâàíèÿõ âûÿâëåí ìåõàíèçì íåãàòèâíîãî äåéñòâèÿ ãèïîòåðìèè íà ñî-
ñóäû òåïëîëþáèâîé êåôàëè-ñèíãèëÿ è õàìñû [8]. Âïåðâûå ïîêàçàíî, ÷òî ïðè
òåìïåðàòóðàõ áëèçêèõ ê 5oÑ â ñîñóäàõ ñêåëåòíûõ ìûøö ðàçâèâàåòñÿ íåêîíò-
ðîëèðóåìàÿ âàçîêîíñòðèêòîðíàÿ ðåàêöèÿ íà ôîíå ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðà-
öèè ñâîáîäíîãî Ñà2+. Ýòî ñîïðîâîæäàëîñü íåàäåêâàòíûì óìåíüøåíèåì
ïëîòíîñòè ôóíêöèîíèðóþùèõ êàïèëëÿðíûõ åäèíèö, óâåëè÷åíèåì òîëùèíû
äèôôóçèîííîãî ñëîÿ, óìåíüøåíèåì ïëîùàäè äèôôóçèîííîé ïîâåðõíîñòè è
â êîíå÷íîì èòîãå ïðèâîäèëî ê ðàçâèòèþ òêàíåâîé ãèïîêñèè.

Çàñòîéíàÿ ãèïîêñèÿ. Â îñíîâå äàííîãî âèäà ãèïîêñèè ëåæàò ðåàêöèè ïå-
ðåðàñïðåäåëåíèÿ êðîâè è èçìåíåíèÿ ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ìèî-
êàðäà. Ó ðûá íàèáîëåå ðåàêòèâíîé ãðóïïîé ÿâëÿþòñÿ ñîñóäû æàáåðíûõ ëå-
ïåñòêîâ [69], ìîçãà [59] è ñåðäöà [29]. Îíè àêòèâíî ðåàãèðóþò íà èçìåíåíèå
ñîñòîÿíèÿ îðãàíèçìà è óñëîâèé îêðóæàþùåé ñðåäû. Òàê, â óñëîâèÿõ âíåø-
íåé ãèïîêñèè è ãèïåðêàïíèè öåðåáðàëüíûé è êîðîíàðíûé êðîâîòîêè âîçðà-
ñòàëè áîëåå ÷åì â 2 ðàçà [29, 68, 80]. Ïðè ýòîì â ïî÷êàõ, ïå÷åíè, ñåëåçåíêå,
ñêåëåòíûõ ìûøöàõ êðîâîòîê ñîõðàíÿëñÿ íà ïðåæíåì óðîâíå [23], à â àðòå-
ðèÿõ êèøå÷íèêà íàáëþäàëîñü ÿâíîå ñíèæåíèå êðîâîòîêà [16]. Çàêîíîìåð-
íîå èçìåíåíèå êðîâîòîêà ïðîèñõîäèëî ó ðûá è ïðè ñìåíå òåìïåðàòóðíûõ
óñëîâèé ñðåäû. Ó ðàäóæíîé ôîðåëè ïîâûøåíèå òåìïåðàòóðû â äèàïàçîíå
6—18oÑ âûçûâàëî àêòèâèçàöèþ êðîâîòîêà â áåëûõ ìûøöàõ è ñíèæåíèå åãî
â ñåëåçåíêå, ïå÷åíè, ïî÷êàõ, êèøå÷íèêå è æåë÷íîì ïóçûðå [18]. Íà õàðàê-
òåð ðàñïðåäåëåíèÿ êðîâîòîêà îêàçûâàëî âëèÿíèå òàêæå èçìåíåíèå ñîëåíî-
ñòè ñðåäû. Ïðè åå ïîâûøåíèè ó Pleuronectes platessa îòìå÷àëîñü ÿâíîå óâå-
ëè÷åíèå êðîâîñíàáæåíèÿ êîæíûõ ïîêðîâîâ [72]. Îäíîíàïðàâëåííîå ðàñ-
ïðåäåëåíèå êðîâîòîêà ó ðûá ïðîèñõîäèò è ïðè ôèçè÷åñêèõ íàãðóçêàõ [16].
Ê çàñòîéíûì ôîðìàì ãèïîêñèè ìîæíî îòíåñòè è ñëó÷àè ïåðååäàíèÿ, îòìå-
÷åííûå äëÿ ðÿäà õèùíûõ ðûá [65]. Íàäî ïîëàãàòü, ÷òî äàííàÿ ôîðìà ãèïîê-
ñèè ðàçâèâàåòñÿ êàê ñëåäñòâèå ÷ðåçìåðíîãî ïåðåðàñïðåäåëåíèÿ êðîâîòîêà â
ïîëüçó æåëóäî÷íî-êèøå÷íîãî òðàêòà. Èç äàííîé èíôîðìàöèè âèäíî, ÷òî àê-
òèâèçàöèÿ êðîâîòîêà â îäíèõ òêàíÿõ ïðè òîì èëè èíîì óñòîé÷èâîì ñîñòîÿ-
íèè ñîïðîâîæäàåòñÿ è âîçíèêíîâåíèåì çàñòîéíûõ çîí â äðóãèõ, ÷òî ñëåäóåò
ðàññìàòðèâàòü êàê ïðåäïîñûëêó äëÿ ðàçâèòèÿ òêàíåâîé ãèïîêñèè.

Ôóíêöèîíàëüíûå êîíäèöèè ñåðäöà ó ðûá è äðóãèõ ãèäðîáèîíòîâ òàêæå
íå ÿâëÿþòñÿ óñòîé÷èâûìè è â çíà÷èòåëüíîé ñòåïåíè îïðåäåëÿþòñÿ óñëîâèÿ-
ìè ñðåäû. ßâíûå îãðàíè÷åíèÿ ÷àñòîòû ñåðäå÷íûõ ñîêðàùåíèé è ìèíóòíîãî
îáúåìà ñåðäöà íàáëþäàþòñÿ â óñëîâèÿõ ãèïîòåðìèè [48] è ãèïîêñèè [38].
Âñå ýòî òàêæå äîëæíî ñîïðîâîæäàòüñÿ îãðàíè÷åíèåì êðîâîòîêà, íî íå íà
òêàíåâîì, à îðãàíèçìåííîì óðîâíå.

Ãåìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ. Ãåìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ îñíîâàíà íà ñíèæåíèè êèñ-
ëîðîäîñâÿçóþùèõ õàðàêòåðèñòèê öèðêóëèðóþùèõ ñðåä (êðîâè, ãåìîëèì-
ôû). Â îñíîâå åå ìîãóò ëåæàòü ðàçëè÷íûå ïðîöåññû: àíåìèÿ, ïîâûøåíèå
äîëè ôóíêöèîíàëüíî íåàêòèâíîãî ïèãìåíòà, èçìåíåíèå äèôôóçèîííûõ õà-
ðàêòåðèñòèê ýðèòðîöèòàðíûõ ìåìáðàí. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî î ãåìè÷å-
ñêèõ ôîðìàõ ãèïîêñèè ìîæíî ãîâîðèòü òîëüêî â ñëó÷àÿõ íàëè÷èÿ ðåñïèðà-
òîðíûõ ïèãìåíòîâ (ãåìîãëîáèíà, ãåìýðèòðèíà, ãåìîöèàíèíà) â öèðêóëèðóþ-
ùèõ ñðåäàõ, ÷òî ñâîéñòâåííî íå âñåì ãèäðîáèîíòàì (áåëîêðîâíûå ðûáû, ðÿä
âèäîâ ìîëëþñêîâ è ÷åðâåé).
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Àíåìèÿ. Àíåìèÿ — äîñòàòî÷íî ðàñïðîñòðàíåííîå ÿâëåíèå ñðåäè ìîð-
ñêèõ îðãàíèçìîâ, îáëàäàþùèõ ýðèòðîöèòàðíûì ãåìîãëîáèíîì. Îíî âñòðå-
÷àåòñÿ êàê â åñòåñòâåííûõ óñëîâèÿõ ñðåäû, òàê è ïðè èñêóññòâåííîì ðàçâå-
äåíèè ãèäðîáèîíòîâ. Ñëó÷àè ïðåäíåðåñòîâîé àíåìèè îïèñàíû äëÿ ðÿäà ïðå-
ñíîâîäíûõ è ìîðñêèõ ðûá [5, 10]. Ïîêàçàíî, ÷òî äàííîå ñîñòîÿíèå îïðåäåëÿ-
åòñÿ íåðåãóëÿðíîñòüþ ýðèòðîïîýòè÷åñêèõ ïðîöåññîâ â êðîâåòâîðíîé òêàíè
è ñîïðîâîæäàåòñÿ ðàçâèòèåì òêàíåâîé ãèïîêñèè [10].

Ñëó÷àè àíåìèè âûÿâëÿþòñÿ ó ðûá â îáëàñòè âûñîêèõ òåìïåðàòóð, êîãäà
çíà÷åíèÿ ôàêòîðà ëåæàò çà ïðåäåëàìè ãðàíèö òåìïåðàòóðíîé òîëåðàíòíî-
ñòè âèäà [44]. Ïðè èçìåíåíèè ñîëåíîñòè ìíîãèå àâòîðû îòìå÷àþò ãèäðàòà-
öèþ öèðêóëèðóþùåé êðîâè è îòíîñèòåëüíîå ïîíèæåíèå ÷èñëà ýðèòðîöèòîâ
è êîíöåíòðàöèè ãåìîãëîáèíà, ÷òî òàêæå ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðîÿâëå-
íèå àíåìè÷íîãî ñîñòîÿíèÿ [15]. Â ñîáñòâåííûõ èññëåäîâàíèÿõ ïîêàçàíî, ÷òî
ãèïîîñìèÿ âûçûâàåò ó ðûá (áû÷îê-êðóãëÿø) íå òîëüêî îâîäíåíèå ïåðèôå-
ðè÷åñêîãî ðóñëà êðîâè, íî è ëèçèñ ÷àñòè ýðèòðîöèòàðíîé ìàññû, âëèÿÿ òåì
ñàìûì íà êèñëîðîäíóþ åìêîñòü êðîâè â öåëîì [9].

Øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû è òîêñè÷åñêèå âàðèàíòû ðàçâèòèÿ àíåìèè ó
ðûá, âûçûâàåìûå äåéñòâèåì NO2

� , NO3
� [64], ñîëåé òÿæåëûõ ìåòàëëîâ [58] è

ò. ä.

Ïîâûøåíèå äîëè ôóíêöèîíàëüíî íåàêòèâíîãî ãåìîãëîáèíà. Äëÿ ãåìîãëî-
áèíîâ ðûá õàðàêòåðíà íèçêàÿ óñòîé÷èâîñòü ê îêèñëåíèþ [14]. Ýòî ÿâëÿåòñÿ
ïðè÷èíîé ïîâûøåííîãî ñîäåðæàíèÿ ôåððè-ôîðìû (ìåòãåìîãëîáèí) â êðî-
âè îðãàíèçìîâ äàííîé ñèñòåìàòè÷åñêîé ãðóïïû, ÷òî ñâÿçûâàþò ñ íèçêîé ýô-
ôåêòèâíîñòüþ ýðèòðîöèòàðíîé NADH2-äèàôîðàçû [39]. Èíäóöèðîâàòü ìåò-
ãåìîãëîáèíåìèþ ìîãóò ðàçëè÷íûå ôàêòîðû: íèçêàÿ òåìïåðàòóðà [40], ãè-
ïîêñèÿ [76], íèòðèòíàÿ èíòîêñèêàöèÿ [61] è äðóãèå. Îïèñàíû ñëó÷àè ïðåäíå-
ðåñòîâîé ìåòãåìîãëîáèíåìèè [10]. Íåîáõîäèìî îòìåòèòü, ÷òî ðîñò êîíöåíò-
ðàöèè ôåððè-ôîðìû îáû÷íî íàáëþäàåòñÿ íà ôîíå ðàçâèòèÿ àíåìèè. ×èñëî
ýðèòðîöèòîâ è êîíöåíòðàöèÿ ãåìîãëîáèíà â êðîâè ñíèæàþòñÿ [10]. Ýòî åùå
áîëåå óñóãóáëÿåò ðàçâèòèå ñîñòîÿíèÿ ãèïîêñèè.

Èíàêòèâàöèÿ ôóíêöèîíàëüíûõ õàðàêòåðèñòèê ãåìîãëîáèíà ìîæåò ïðî-
èñõîäèòü íå òîëüêî ïîñðåäñòâîì ïåðåâîäà åãî â ôåððè-ôîðìó, íî è ïóòåì
ïîâûøåíèÿ êîíöåíòðàöèè ñóëüô- è êàðáãåìîãëîáèíà, êîòîðûå òàêæå íå
ñïîñîáíû ñâÿçûâàòü êèñëîðîä. Ïîäîáíûå ñëó÷àè îòìå÷åíû äëÿ íåêîòîðûõ
âèäîâ ìîðñêèõ ðûá [17].

Àöèäîç öèðêóëèðóþùåé êðîâè òàêæå ìîæåò ñòàòü ïðè÷èíîé ñíèæåíèÿ
êèñëîðîäíîé åìêîñòè êðîâè. Ýòî îñîáåííî êàñàåòñÿ âèäîâ, îáëàäàþùèõ
ïëàâàòåëüíûì ïóçûðåì, ãåìîãëîáèíû êîòîðûõ èìåþò âûðàæåííûé ýôôåêò
Ðóòà [52].

Èçó÷åíèå äåéñòâèÿ íèçêèõ òåìïåðàòóð íà îðãàíèçì òåïëîëþáèâûõ ðûá
ïîçâîëèëî âûÿâèòü íîâóþ ðàçíîâèäíîñòü ãåìè÷åñêîé ãèïîêñèè. Îíà îñíîâà-
íà íà âûñîêîì òåïëîâîì ýôôåêòå ðåàêöèè îêñèãåíàöèè ãåìîãëîáèíà, êîòî-
ðûé íàáëþäàåòñÿ ïðè ïðèáëèæåíèè ê òåìïåðàòóðå 5îÑ [12]. Ýòî ñîïðîâîæ-
äàåòñÿ ÷ðåçìåðíûì ðîñòîì ñðîäñòâà êðîâè ê êèñëîðîäó, ÷òî îñëîæíÿåò ïðî-
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öåññ åå äåîêñèãåíàöèè íà òêàíåâîì óðîâíå è ïðèâîäèò ê ïîíèæåíèþ òêàíå-
âîãî íàïðÿæåíèÿ êèñëîðîäà [11].

Ñíèæåíèå äèôôóçèîííûõ õàðàêòåðèñòèê ýðèòðîöèòàðíûõ ìåìáðàí.
Äèôôóçèîííûå õàðàêòåðèñòèêè ýðèòðîöèòàðíûõ ìåìáðàí ãèäðîáèîíòîâ
ôàêòè÷åñêè íå èññëåäîâàíû. Îäíàêî óñòàíîâëåíî, ÷òî ñòåïåíü ãèäðàòàöèè
òêàíåé è òåìïåðàòóðà âëèÿþò íà ôàçîâûå ïåðåõîäû ðÿäà ôîñôîëèïèäîâ
(ôîñôîäèòèëõîëèí, ôîñôàòèäèëýòàíîëàìèí) â ìåìáðàííûõ ñòðóêòóðàõ
ìûøö è äðóãèõ òêàíåé ó íåêîòîðûõ ãèäðîáèîíòîâ (àêòèíèè, àñöèäèè, äâó-
ñòâîð÷àòûå ìîëëþñêè) [7]. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî äàííûé ìåõàíèçì ãåìè÷åñêîé
ãèïîêñèè íå ñëåäóåò èñêëþ÷àòü èç ðàññìîòðåíèÿ.

Äèôôóçèîííàÿ òêàíåâàÿ ãèïîêñèÿ. Äàííûé âèä ãèïîêñèè ðàíåå íå âû-
äåëÿëñÿ. Â íàñòîÿùåé ðàáîòå ýòî äåëàåòñÿ âïåðâûå. Ýòî ñâÿçàíî ñ òåì, ÷òî
õèìè÷åñêèé ñîñòàâ òêàíåé ãèäðîáèîíòîâ, îñîáåííî ñêåëåòíûõ ìûøö, íå
óñòîé÷èâ è ìîæåò ïðåòåðïåâàòü ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ, âëèÿÿ òåì ñàìûì
íà õàðàêòåð äèôôóçèè êèñëîðîäà. Ïðåæäå âñåãî, ýòî êàñàåòñÿ ñîäåðæàíèÿ
ëèïèäîâ è âîäû. Êàê èçâåñòíî, ðàñòâîðèìîñòü êèñëîðîäà â ëèïèäàõ â 4 ðàçà
âûøå, ÷åì â îâîäíåííîé öèòîïëàçìå [45]. Ýòî îçíà÷àåò, ÷òî èçìåíåíèå ñóì-
ìàðíîãî ñîäåðæàíèÿ ëèïèäîâ è ñòåïåíè îâîäíåííîñòè òêàíåé äîëæíî âëè-
ÿòü íà èõ êèñëîðîäíûé ðåæèì.

Íà òêàíåâîé óðîâåíü ëèïèäîâ ó ãèäðîáèîíòîâ îêàçûâàþò âëèÿíèå ðàç-
ëè÷íûå ôàêòîðû. Ïîâûøåíèå ñîäåðæàíèÿ èõ îòìå÷àåòñÿ ïðè ïåðåõîäå ê
âîçäóøíîìó äûõàíèþ [25], õîëîäîâîé àäàïòàöèè [31]. Ïîêàçàíî, ÷òî âåëè÷è-
íà òêàíåâîãî PO2 âëèÿåò íà íàïðàâëåííîñòü ñèíòåçà ëèïèäîâ. Âûñîêèé óðî-
âåíü PO2 ñïîñîáñòâóåò ñèíòåçó õîëåñòåðèíà, íèçêèé — ôîñôîëèïèäîâ è
æèðíûõ êèñëîò [54]. Ñóùåñòâóåò òàêæå åñòåñòâåííàÿ äèíàìèêà ñîäåðæàíèÿ
ëèïèäîâ â ìûøå÷íîé òêàíè ðûá, ñâÿçàííàÿ ñ ãîäîâûìè öèêëàìè (íåðåñò, íà-
ãóë, ìèãðàöèÿ, çèìîâêà) [65].

Ñóùåñòâåííîå èçìåíåíèå ñîäåðæàíèÿ âîäû â òêàíÿõ ãèäðîáèîíòîâ íà-
áëþäàåòñÿ â îñíîâíîì â ïåðèîä ñîëåíîñòíûõ àäàïòàöèé [15]. Îñîáåííî ýòî
êàñàåòñÿ ñëó÷àåâ ñ îñìîêîíôîðìåðàìè — îðãàíèçìàìè, êîòîðûå äîïóñêàþò
çíà÷èòåëüíûå èçìåíåíèÿ îñìîëÿëüíîñòè âíóòðåííåé ñðåäû. Ýòî äîëæíî ñó-
ùåñòâåííûì îáðàçîì âëèÿòü íà õàðàêòåð äèôôóçèè êèñëîðîäà â òêàíÿõ,
ïðèâîäÿ ê ðàçâèòèþ ñîñòîÿíèÿ ãèïîêñèè. Îïðåäåëåííàÿ ñòåïåíü ãèäðàòàöèè
òêàíåé îòìå÷àåòñÿ òàêæå ïðè ôèçè÷åñêèõ íàãðóçêàõ, âíåøíåé ãèïîêñèè [28,
71] è â äðóãèõ ñëó÷àÿõ.

Ëîêîìîòîðíàÿ ãèïîêñèÿ

Ëîêîìîòîðíûå ôîðìû ãèïîêñèè âîçíèêàþò íà îñíîâå ðàññîãëàñîâàíèÿ
ïðîöåññîâ äîñòàâêè è ïîòðåáëåíèÿ êèñëîðîäà òêàíÿìè, ïðåæäå âñåãî ñêå-
ëåòíûìè ìûøöàìè. Â ðåçóëüòàòå âîçíèêàåò êèñëîðîäíûé äîëã, ðàñòåò ÷èñëî
ãèïîêñè÷åñêèõ è àíîêñè÷åñêèõ çîí â òêàíÿõ, ïðîèñõîäèò ïåðåîðèåíòàöèÿ
òêàíåâîãî ìåòàáîëèçìà â ñòîðîíó óñèëåíèÿ àíàýðîáíûõ ïðîöåññîâ. Äëÿ ãèä-
ðîáèîíòîâ, íàðÿäó ñ âûäåëåíèåì ãèïîêñèè íàãðóçêè â íàñòîÿùåé ðàáîòå
âïåðâûå ïðåäëàãàåòñÿ ðàññìîòðåòü è ãèïîäèíàìè÷åñêóþ ãèïîêñèþ, ðàçâèâà-
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þùóþñÿ íà îñíîâå îãðàíè÷åíèÿ ôîíîâîé äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè æèâîò-
íûõ (ñì. ðèñ. 1).

Ãèïîêñèÿ íàãðóçêè. Îñíîâíîé ïðè÷èíîé âîçíèêíîâåíèÿ ãèïîêñè÷åñêèõ
ñîñòîÿíèé â óñëîâèÿõ ôèçè÷åñêèõ íàãðóçîê ÿâëÿþòñÿ îãðàíè÷åííûå âîç-
ìîæíîñòè ñèñòåì êèñëîðîäíîãî îáåñïå÷åíèÿ îðãàíèçìà. Ïðè ïëàâàíèè ñî
ñêîðîñòÿìè âûøå êðåéñåðñêèõ îíè íå óäîâëåòâîðÿþò êèñëîðîäíûé çàïðîñ
ñêåëåòíûõ ìûøö è ñèñòåì èõ âåãåòàòèâíîãî îáåñïå÷åíèÿ, ÷òî ïðèâîäèò ê
ôîðìèðîâàíèþ êèñëîðîäíîãî äîëãà. Ó ðûá îí ìîæåò äîñòèãàòü 45—50% êèñ-
ëîðîäíîãî çàïðîñà [65]. Ñòîëü âûñîêèå âåëè÷èíû êèñëîðîäíîãî äîëãà îòðà-
æàþò âûñîêóþ ýôôåêòèâíîñòü àíàýðîáíûõ ïðîöåññîâ ó äàííîé ñèñòåìàòè-
÷åñêîé ãðóïïû îðãàíèçìîâ â ìîìåíò íàãðóçêè. Ïðè ïëàâàíèè ñî ñêîðîñòÿìè
âûøå 4 äëèí òåëà·ñ–1 â îðãàíèçìå ðûá ïîñòåïåííî ðàçâèâàåòñÿ ñëåäóþùàÿ
ñîâîêóïíîñòü ïðîöåññîâ:

— ñíèæàåòñÿ àðòåðèàëüíîå è âåíîçíîå íàïðÿæåíèå êèñëîðîäà [21]: ïåð-
âîå îòðàæàåò íèçêóþ ýôôåêòèâíîñòü æàáåðíîãî íàñîñà, à âòîðîå — ïàäå-
íèå òêàíåâîãî ÐÎ2;

— ïîâûøàåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ ëàêòàòà â ìûøöàõ è öèðêóëèðóþùåé êðî-
âè, ÷òî ïðèâîäèò ê ðàçâèòèþ àöèäîçà âíåêëåòî÷íûõ ñðåä [55];

— ñíèæàþòñÿ ðåñóðñû ãëèêîãåíà â ïå÷åíè è ñêåëåòíûõ ìûøöàõ, ðàñòåò
êîíöåíòðàöèÿ ãëþêîçû â êðîâè [55].

Îòìå÷åííûå âûøå èçìåíåíèÿ îòðàæàþò óñèëåíèå àíàýðîáíûõ ïðîöåñ-
ñîâ â îðãàíèçìå. Îíè òåì çàìåòíåå, ÷åì áëèæå ñêîðîñòü ïëàâàíèÿ ê ìàêñè-
ìàëüíûì çíà÷åíèÿì — 5—10 äëèí òåëà·ñ–1 [77].

Ãèïîäèíàìè÷åñêàÿ ãèïîêñèÿ. Äàííûé âèä ãèïîêñèè õàðàêòåðåí äëÿ ðûá,
ïîñòîÿííî èñïîëüçóþùèõ â òîé èëè èíîé ñòåïåíè òàðàííûé (íàïîðíûé) òèï
âåíòèëÿöèè ðåñïèðàòîðíûõ ïîâåðõíîñòåé (òóíöû, àêóëû, ñêóìáðèè) [22, 51].
Â ñâÿçè ñ ýòèì â ñîñòîÿíèè ïîêîÿ îíè âûíóæäåíû ïîääåðæèâàòü îïðåäåëåí-
íûé ôîíîâûé óðîâåíü äâèãàòåëüíîé àêòèâíîñòè. Ëþáîå îãðàíè÷åíèå ïî-
äâèæíîñòè ââèäó ôóíêöèîíàëüíîé íåäîñòàòî÷íîñòè æàáåðíîãî íàñîñà áó-
äåò ñîïðîâîæäàòüñÿ ó íèõ ðàçâèòèåì àðòåðèàëüíîé ãèïîêñåìèè, ÷òî ïîâëå-
÷åò çà ñîáîé óõóäøåíèå êèñëîðîäíîãî ðåæèìà òêàíåé è ðàçâèòèå ãèïîêñè-
÷åñêîãî ñîñòîÿíèÿ. Ýòî íåîáõîäèìî ó÷èòûâàòü ïðè èñêóññòâåííîì âûðàùè-
âàíèè ýòèõ âèäîâ ðûá. Ïîäîáíîå ñîñòîÿíèå áûëî çàðåãèñòðèðîâàíî â óñëî-
âèÿõ ýêñïåðèìåíòà è ó ÷åðíîìîðñêîãî èíòðîäóöåíòà — ïèëåíãàñà [11].

Òêàíåâàÿ (ïåðâè÷íàÿ) ãèïîêñèÿ

Ïåðâè÷íàÿ òêàíåâàÿ ãèïîêñèÿ ðàçâèâàåòñÿ â óñëîâèÿõ âûñîêîãî ÐÎ2 â
êðîâè (ãåìîëèìôå) è òêàíåâûõ ñðåäàõ è ñâÿçàíà ñ íåñïîñîáíîñòüþ ìîëåêó-
ëÿðíûõ ñèñòåì òêàíåâûõ ñòðóêòóð ýôôåêòèâíî óòèëèçèðîâàòü ïîñòàâëÿå-
ìûé êèñëîðîä. Îíà ìîæåò áûòü âûçâàíà äåôèöèòîì ñóáñòðàòîâ îêèñëåíèÿ,
íåäîñòàòî÷íîñòüþ èëè íàðóøåíèåì ìèòîõîíäðèàëüíîãî è ìèêðîñîìàëüíîãî
îêèñëåíèÿ, ðàçîáùåíèåì ïðîöåññîâ îêèñëåíèÿ è ôîñôîðèëèðîâàíèÿ (ñì.
ðèñ. 1).
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Äåôèöèò ñóáñòðàòîâ îêèñëåíèÿ. Ïîëíîöåííîå ôóíêöèîíèðîâàíèå äûõà-
òåëüíîé öåïè ìèòîõîíäðèé îïðåäåëÿåòñÿ ìíîãèìè ôàêòîðàìè, â ÷àñòíîñòè
äîñòàòî÷íûì óðîâíåì NADH2 è FADH2 â êëåòêå. Îñíîâíûì ïîñòàâùèêîì
ñîåäèíåíèé äàííîé ãðóïïû ÿâëÿþòñÿ ðåàêöèè öèêëà Êðåáñà. Ëþáîå îãðàíè-
÷åíèå ïîñòàâêè NADH2 è FADH2 ìîæåò ñòàòü ïðè÷èíîé ñíèæåíèÿ ñêîðîñòè
ðåñèíòåçà ÀÒÐ, íåñìîòðÿ íà âûñîêîå íàïðÿæåíèå êèñëîðîäà. Åñëè ïðè ýòîì
ýíåðãåòè÷åñêèé çàïðîñ êëåòêè íå óäîâëåòâîðÿåòñÿ â ïîëíîì îáúåìå, òî ýòî
âûçûâàåò àêòèâèçàöèþ àíàýðîáíûõ ïðîöåññîâ è ñîïðîâîæäàåòñÿ ïîâûøå-
íèåì êîíöåíòðàöèè íåäîîêèñëåííûõ ñîåäèíåíèé. Ïîäîáíîå ñîñòîÿíèå ìî-
æåò âîçíèêàòü â ñëó÷àå ñíèæåíèÿ àêòèâíîñòè êëþ÷åâûõ ôåðìåíòîâ öèêëà
Êðåáñà (ñóêöèíàòäåãèäðîãåíàçû, öèòðàòñèíòåòàçû) èëè îãðàíè÷åíèÿ ïî-
ñòóïëåíèÿ ñóáñòðàòîâ, âëèÿþùèõ íà ðåñóðñ àöåòèë-ÑîÀ.

Ñóêöèíàòäåãèäðîãåíàçà (ÑÄÃ) êàòàëèçèðóåò ðåàêöèè îêèñëåíèÿ NADH2

è FADH2, à òàêæå ñóêöèíàòà äî ôóìàðàòà. Àêòèâíîñòü ÑÄÃ îïðåäåëÿåòñÿ
ìíîãèìè âíåøíèìè è âíóòðåííèìè ôàêòîðàìè. Òàê, ó ðûá óãíåòåíèå ÑÄÃ
íàáëþäàåòñÿ ïðè ïîâûøåíèè òåìïåðàòóðû â ôèçèîëîãè÷åñêè çíà÷èìîì
äèàïàçîíå — 5—20oÑ, ïðè ãèïåðêàïíèè âîäíîé ñðåäû, ïðè óâåëè÷åíèè â èí-
êóáàöèîííûõ ñðåäàõ êîíöåíòðàöèè Ca2+ äî 200 ìã·ë–1 è íåîðãàíè÷åñêîãî
ôîñôîðà äî 0,3 ìã·ë–1 [1, 6]. Ïîäàâëÿåò àêòèâíîñòü ÑÄÃ è ðÿä òîêñè÷åñêèõ
ñîåäèíåíèé, â ÷àñòíîñòè íèòðàò ñâèíöà [66].

Ñèíòåç öèòðàòà — ñòàäèÿ, ëèìèòèðóþùàÿ ñêîðîñòü ðåàêöèé öèêëà Êðåá-
ñà. Åå êîíòðîëèðóåò öèòðàòñèíòåòàçà. Îäíàêî åå ÷óâñòâèòåëüíîñòü ê ñðåäå è
óñëîâèÿì ìèêðîîêðóæåíèÿ ó âîäíûõ îðãàíèçìîâ ôàêòè÷åñêè íå èçó÷åíà.

Íà ðåñóðñ àöåòèë-ÑîÀ îêàçûâàåò ñóùåñòâåííîå âëèÿíèå àêòèâíîñòü
ôåðìåíòà ãëèêîëèçà — ïèðóâàòäåãèäðîãåíàçû. Àêòèâíîñòü åãî êîíòðîëèðó-
åòñÿ îáùèì óðîâíåì àöåòèë-ÑîÀ è NADH2 â êëåòêå. Îòìå÷åíî, ÷òî äàííûé
ôåðìåíò ÷óâñòâèòåëåí ê óñèëåíèþ ïðîöåññîâ ïåðåêèñíîãî îêèñëåíèÿ ëèïè-
äîâ â êëåòêå, êîòîðîå ìîæåò áûòü âûçâàíî ðàçëè÷íûìè ôàêòîðàìè, â òîì
÷èñëå è òîêñè÷åñêèìè. Îíî ñïîñîáíî èíãèáèðîâàòü îêèñëèòåëüíûé ìåòàáî-
ëèçì è ïðèâîäèòü ê ðàçâèòèþ ãèïîêñèè ãèñòîòîêñè÷åñêîãî òèïà. Ïîäîáíûå
ýôôåêòû ó ðûá âûÿâëåíû ñî ñòîðîíû íèòðèòîâ [27], ñâèíöà [66] è ðÿäà äðó-
ãèõ ñîåäèíåíèé.

Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî àöåòèë-ÑîÀ ñîïðÿæåí ñî ìíîãèìè ìåòàáîëè÷åñêè-
ìè ïóòÿìè, è â ñâÿçè ñ ýòèì íå âñåãäà ìîæíî îïðåäåëèòü ïðè÷èíû, âûçâàâ-
øèå èçìåíåíèå åãî óðîâíÿ â êëåòêå. Îíè ìîãóò áûòü òàêæå îáóñëîâëåíû è
âíåêëåòî÷íûìè ôàêòîðàìè, êîíòðîëèðóþùèìè ïîñòóïëåíèå ãëþêîçû. Âñå
ýòî ãîâîðèò î òîì, ÷òî ðàçâèòèå òêàíåâîé ãèïîêñèè íà îñíîâå îãðàíè÷åíèÿ
ïîñòóïëåíèÿ ñóáñòðàòîâ îêèñëåíèÿ ìîæåò ïðåäñòàâëÿòü ñëîæíûé ìíîãî-
ôàêòîðíûé ïðîöåññ.

Íåäîñòàòî÷íîñòü îêèñëåíèÿ. Íåäîñòàòî÷íîñòü îêèñëåíèÿ ìîæåò âîçíèê-
íóòü â óñëîâèÿõ ÷ðåçìåðíîãî ôóíêöèîíàëüíîãî íàïðÿæåíèÿ, êîãäà çàïðîñ
òêàíè â ÀÒÐ ïðåâîñõîäèò âîçìîæíîñòè äûõàòåëüíîé öåïè ïî ðåñèíòåçó äàí-
íîãî ñîåäèíåíèÿ. Ïðè ýòîì íå íàáëþäàåòñÿ îãðàíè÷åíèé â ïîñòàâêå NADH2

è FADH2 ñî ñòîðîíû ðåàêöèé öèêëà Êðåáñà. Ñëåäñòâèåì ýòîãî ñîñòîÿíèÿ ÿâ-
ëÿåòñÿ óñèëåíèå àíàýðîáíûõ ïðîöåññîâ è ðàçâèòèå òêàíåâîé ãèïîêñèè. Ïî-
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äîáíûå ñèòóàöèè âîçíèêàþò îáû÷íî â ñëó÷àÿõ, êîãäà îðãàíèçì âûõîäèò çà
ãðàíèöû åñòåñòâåííîé òîëåðàíòíîñòè ê òîìó èëè èíîìó ôàêòîðó ñðåäû. Ñó-
ùåñòâîâàíèå â íåáëàãîïðèÿòíûõ óñëîâèÿõ òðåáóåò ïîâûøåííûõ ýíåðãåòè-
÷åñêèõ çàòðàò, è ýòî ñêàçûâàåòñÿ íà ñîñòîÿíèè ìîëåêóëÿðíûõ ñèñòåì ýíåð-
ãåòè÷åñêîãî îáåñïå÷åíèÿ òêàíåé.

Ê òàêèì ñîñòîÿíèÿì ìîæíî îòíåñòè ñóùåñòâîâàíèå ãèäðîáèîíòîâ â
óñëîâèÿõ ãèïî- è ãèïåðòåðìèè. Òàê, ó êàðïà ïðè òåìïåðàòóðàõ 5 è 30oÑ ïî
ñðàâíåíèþ ñ îïòèìóìîì (25oÑ) îòìå÷àåòñÿ ñóùåñòâåííîå ïîâûøåíèå àêòèâ-
íîñòè öèòîõðîì-ñ-îêñèäàçû â ïå÷åíè, íî ýòî ïðîèñõîäèò íà ôîíå ñíèæåíèÿ
óðîâíÿ ÀÒÐ è ýíåðãåòè÷åñêîãî çàðÿäà àäåíèëàòíîé ñèñòåìû [6]. Îäíîâðå-
ìåííî óâåëè÷èâàåòñÿ êîíöåíòðàöèÿ ëàêòàòà â òêàíè, ÷òî îòðàæàåò ïîâûøå-
íèå ðîëè àíàýðîáèîçà â åå ýíåðãåòè÷åñêîì îáåñïå÷åíèè. Ïðè ýòîì íåëüçÿ
èñêëþ÷àòü è âåðîÿòíîñòü ðàññîãëàñîâàíèÿ ïðîöåññîâ îêèñëåíèÿ è ôîñôîðè-
ëèðîâàíèÿ â ìèòîõîíäðèÿõ, î ÷åì áóäåò ñêàçàíî íèæå.

Íåîáõîäèìî òàêæå ó÷èòûâàòü, ÷òî îêèñëèòåëüíûå âîçìîæíîñòè ýëåêòðî-
íòðàíñïîðòíîé öåïè ìèòîõîíäðèé ïîíèæàþòñÿ ñ óâåëè÷åíèåì ðàçìåðîâ
òåëà ðûá [47, 60] è èõ âîçðàñòà [53]. Ýòî, â ñâîþ î÷åðåäü, ìîæåò ïîâûøàòü
âåðîÿòíîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ïîäîáíûõ ñîñòîÿíèé.

Íàðóøåíèå îêèñëåíèÿ. Äàííûé âèä òêàíåâîé ãèïîêñèè ïðåäïîëàãàåò
ñíèæåíèå àêòèâíîñòè êëþ÷åâûõ ôåðìåíòîâ äûõàòåëüíîé öåïè ìèòîõîíä-
ðèé, ÷òî íå ïîçâîëÿåò óòèëèçèðîâàòü ìîëåêóëÿðíûé êèñëîðîä â äîñòàòî÷íîì
êîëè÷åñòâå. Ýòî ñîçäàåò äåôèöèò ÀÒÐ â êëåòêàõ è òêàíÿõ è òàêæå ÿâëÿåòñÿ
ïðè÷èíîé àêòèâèçàöèè àíàýðîáíîãî ðåñèíòåçà ìàêðîýðãè÷åñêèõ ñîåäèíå-
íèé. Ñðåäè ôàêòîðîâ, îêàçûâàþùèõ âëèÿíèå íà àêòèâíîñòü ôåðìåíòîâ, ðå-
øàþùåå çíà÷åíèå èìååò òåìïåðàòóðà. Â óñëîâèÿõ ãèïîòåðìèè (îêîëî 5oÑ) ó
ðûá áûë îòìå÷åí ðîñò ñîäåðæàíèÿ öèòîõðîìà ñ â ñêåëåòíûõ ìûøöàõ è ïî-
âûøåíèå àêòèâíîñòè öèòîõðîì-ñ-îêñèäàçû [20]. Âûñîêèå æå òåìïåðàòóðû
(20—25oÑ) îêàçûâàëè ïðîòèâîïîëîæíûé ýôôåêò. Ýòà çàêîíîìåðíîñòü áûëà
âûÿâëåíà íà óðîâíå ðàçëè÷íûõ òêàíåé ðûá [6]. Íåãàòèâíîå äåéñòâèå íà äàí-
íûé ôåðìåíò âûÿâëåíî è ñî ñòîðîíû ðÿäà òîêñè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé [24, 58].

Ðàçîáùåíèå îêèñëåíèÿ è ôîñôîðèëèðîâàíèÿ. Ñëó÷àè ðàçîáùåíèÿ ïðî-
öåññîâ îêèñëåíèÿ è ôîñôîðèëèðîâàíèÿ îïèñàíû ó ðûá ïðè àäàïòàöèè ê âû-
ñîêèì òåìïåðàòóðàì, çíà÷åíèÿ êîòîðûõ ëåæàò çà ïðåäåëàìè ãðàíèö òîëå-
ðàíòíîñòè âèäà. Ó êàðïà ïðè òåìïåðàòóðàõ 27—30oÑ îòìå÷àåòñÿ ñíèæåíèå
êîíöåíòðàöèè ÀÒÔ è ýíåðãåòè÷åñêîãî çàðÿäà àäåíèëàòíîé ñèñòåìû ïå÷åíè
è äðóãèõ òêàíåé [6] íà ôîíå íàðàñòàíèÿ âåëè÷èí òåïëîâûõ ïîòîêîâ, îòõîäÿ-
ùèõ ñ ïîâåðõíîñòè òåëà è îòäåëüíûõ îðãàíîâ, â ÷àñòíîñòè ïå÷åíè [13]. Óñè-
ëåíèå íåôîñôîðèëèðóþùåãî îêèñëåíèÿ îòìå÷åíî ó ðûá è â îáëàñòè íèçêèõ
òåìïåðàòóð (ìåíåå 5—7oÑ) [6]. Ñ÷èòàåòñÿ, ÷òî ïðîöåññ ðàçîáùåíèÿ âûçûâà-
þò íåíàñûùåííûå æèðíûå êèñëîòû, ñîäåðæàíèå êîòîðûõ ïîâûøàåòñÿ â
òêàíÿõ ïðè õîëîäîâîé àäàïòàöèè.

Â êà÷åñòâå ôàêòîðà, ðàçîáùàþùåãî äûõàíèå è îêèñëèòåëüíîå ôîñôîðè-
ëèðîâàíèå, â ìèòîõîíäðèÿõ êëåòîê ìîæåò âûñòóïàòü è ÑÎ2, íî òîëüêî â çíà-
÷èòåëüíûõ êîíöåíòðàöèÿõ — áîëåå 35 ìã·ë–1 (ãèïåðêàïíèÿ) [6]. Ýòî ñèòóà-
öèÿ áîëåå âåðîÿòíà äëÿ ïðåñíûõ âîäîåìîâ, íî íå ìîðñêèõ, ãäå êîíöåíòðàöèÿ
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ñîëåé ñóùåñòâåííî âûøå. Àíàëîãè÷íîå äåéñòâèå îêàçûâàþò ïîâûøåííûå
êîíöåíòðàöèè Ñà2+ (200 ìã·ë–1) è íåîðãàíè÷åñêîãî ôîñôîðà (0,3—
0,6 ìã·ë–1) â âîäå. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò ñíèæåíèå àäåíèëàòíîãî ïîòåí-
öèàëà è êîíöåíòðàöèè ÀÒÔ â òêàíÿõ íà ôîíå óìåíüøåíèÿ çíà÷åíèé äûõàòå-
ëüíîãî êîýôôèöèåíòà, ðàññ÷èòàííîãî äëÿ ìèòîõîíäðèé (ìåíåå åäèíèöû) [1,
6]. Äåéñòâèå íåîðãàíè÷åñêîãî ôîñôîðà ïðè ýòîì ðåàëèçóåòñÿ òîëüêî â óñëî-
âèÿõ êðàòêîñðî÷íîé àäàïòàöèè.

Çàêëþ÷åíèå

Òàêèì îáðàçîì, ìàòåðèàëû, ïðåäñòàâëåííûå â íàñòîÿùåé ðàáîòå, ïîçâîëÿþò

çàêëþ÷èòü, ÷òî äåéñòâóþùàÿ ñèñòåìà êëàññèôèêàöèè ãèïîêñè÷åñêèõ ñîñòîÿíèé íå

ìîæåò áûòü â ïîëíîì îáúåìå ýêñòðàïîëèðîâàíà íà îðãàíèçì ãèäðîáèîíòîâ. Îíà

òðåáóåò ñóùåñòâåííîé êîððåêòèðîâêè ñ ó÷åòîì ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ îñîáåííî-

ñòåé âîäíîé ñðåäû è ôóíêöèîíàëüíîé îðãàíèçàöèè ïåðâè÷íîâîäíûõ îðãàíèçìîâ.

Â íàñòîÿùåé ñòàòüå âïåðâûå ïðåäëàãàþòñÿ ïóòè åå àäàïòàöèè ïî îòíîøåíèþ ê âî-

äíûì ôîðìàì æèçíè.

**

Óçàãàëüíþþòüñÿ ìàòåð³àëè ùîäî ìåõàí³çì³â ðîçâèòêó ã³ïîêñè÷íèõ ñòàí³â ó ïåð-
âèííîâîäíèõ îðãàí³çì³â. Ïðîïîíóþòüñÿ øëÿõè ìîäèô³êàö³¿ ä³þ÷î¿ êëàñèô³êàö³¿ ã³ïî-
êñè÷íèõ ñòàí³â ñòîñîâíî ã³äðîá³îíò³â íà îñíîâ³ ïðåäñòàâëåíü ïðî ïåðâèííó ³ âòîðèí-
íó ã³ïîêñ³þ. Ðîçãëÿäàþòüñÿ íîâ³ âèäè åêçîãåííî¿, ãåì³÷íî¿, ëîêîìîòîðíî¿ ³ äèôóç³éíî¿
ã³ïîêñ³¿, ùî âëàñòèâ³ ïåðåâàæíî âîäíèì ôîðìàì æèòòÿ.

**

Data on the mechanisms of hypoxic state development in initial water organisms were
summarized. The ways of modification of modern classification of hypoxic states were pro-
posed on the base of primary and secondary hypoxia conceptions. New types of exogenous,
hemic, locomotory and diffusion hypoxia attributed to predominantly water life forms were
considered.
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