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Исследовали состояние эритрона у камбалы-глоссы (Platichthys flesus, Linnaeus, 1758) на протяже-
нии годового цикла. Определяли число эритроцитов в крови и содержание незрелых эритроидных
форм: базофильных и полихроматофильных нормобластов в головной почке (пронефрос) и кровя-
ном русле. О пролиферативной активности клеток судили по включению 3Н-тимидина в незрелые
эритроциты циркулирующей крови. Установлено, что процессы эритропоэза в гемопоэтической
ткани камбалы-глоссы протекают нерегулярно. Активная продукция эритроидной массы приуро-
чена в основном к постнерестовому периоду. Об этом свидетельствует увеличение содержания не-
зрелых эритроидных форм в ткани пронефроса и циркулирующей крови, а также рост их пролифе-
ративной активности. Допускается, что это связано с особенностями организации системы красной
крови у костистых рыб, которая исключает регулярную продукцию эритропоэтина в почках.
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Общий принцип организации системы крас-
ной крови костистых рыб совпадает с высшими
позвоночными. В ней выделяется продукционное
и деструктивное звено. Продукция клеток крас-
ной крови осуществляется преимущественно пе-
редними почками (пронефрос) [1], а деструкция
старых эритроидных форм происходит в селезен-
ке [2]. Она же выполняет роль депо крови и спо-
собна осуществлять срочную коррекцию числа
циркулирующих эритроцитов [1, 2]. Процессы
контролируются нервно-гуморальным путем.
Ключевым фактором является выработка эритро-
поэтинов. Данные соединения идентифицирова-
ны у рыб при помощи методов иммунохимиче-
ского анализа [3]. Продукция их осуществляется
почками [4]. Селезенка иннервируется холинер-
гическими и адренергическими постганглиаль-
ными волокнами, которые являются частями
чревного нерва [5].

Принципиальным отличием системы красной
крови рыб от высших позвоночных является не-
способность поддерживать баланс между продук-
ционными и деструктивными процессами на зна-
чительном отрезке времени. Содержание эритро-
цитов в крови у них на протяжении годового
цикла претерпевает периодические изменения
[6]. Ряд авторов связывают это с температурой во-
ды [7]. Однако это отмечается не во всех случаях
[8]. Установлено также, что выработка эритропо-
этина в почках рыб коррелирует с уровнем тесто-
стерона в крови [9] и приурочена к нерестовому
периоду. При этом продолжительность жизни
клеток красной крови у костистых рыб, опреде-
ленная при помощи 3Н-тимидина и флуорес-
центных зондов, составила 270–310 дней [10, 11].
Это позволяет допустить нерегулярность течения
эритропоэтических процессов в гемопоэтиче-
ской ткани на протяжении годового цикла.

В исследованиях, выполненных на кефали-
сингиле (Chelon auratus, Risso, 1810), впервые уда-
лось показать, что активная генерация эритроци-
тов гемопоэтической тканью приурочена к нере-
стовому и постнерестовому периодам [12].
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Это обеспечивает разовое поступление клеток в
кровоток, которые сохраняются в системе цирку-
ляции на протяжении года, постепенно старея и
подвергаясь процессам деградации (эритроди-
ереза). Насколько эта закономерность свойствен-
на другим видам, неясно. В настоящей работе на-
меренно была взята холодолюбивая камбала-
глосса (Platichthys flesus, Linnaeus, 1758), нерест
которой приурочен к другому периоду годового
цикла (февралю-марту).

Цель исследования – при помощи методов ав-
торадиографии и светооптической микроскопии
изучить интенсивность эритропоэтических про-
цессов в кроветворной ткани камбала-глосса на
протяжении годового цикла.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Использовали взрослых особей камбалы (Pla-

tichthys flesus, Linnaeus, 1758) обоих полов. Рыбу
перевозили в аквариальную в пластиковых баках
емкостью 100 л с воздушной аэрацией. После
транспортировки животных рассаживали в аква-
риумы и бассейны объемом 200, 500, 1000 и 1500 л,
имеющих естественный проток и освещение, и
выдерживали в данных условиях в течение 5–
7 сут. В работе использовали подвижных, активно
питающихся особей.

Для предотвращения развития состояния ма-
нипуляционного стресса за 60–70 мин до отбора
проб рыб наркотизировали. В качестве анестези-
рующего препарата применяли уретан [13].
Кровь получали пункцией хвостовой артерии.
В качестве антикоагулянта применяли гепарин
(Рихтер, Венгрия). Образцы передней почки
(пронефроса) получали путем вскрытия брюш-
ной полости. Затем изготавливали мазки крови и
отпечатки передней почки, которые окрашивали

по комбинированному методу Паппенгейма
(Май-Грюнвальд + Романовский-Гимза) [14].
На препаратах определяли относительное содер-
жание незрелых эритроидных форм, находящих-
ся на разных стадиях созревания: эритробластов
(ЭБ), базофильных (БН) и полихроматофильных
(ПН) нормобластов. Морфологические особен-
ности данных клеточных форм для камбалы-
глоссы подробно описаны ранее [15]. Расчет от-
носительного содержания незрелых эритроидных
форм для цельной крови проводили с учетом чис-
ла зрелых эритроцитов, для головной почки – с
учетом клеточных форм всех ростков гемопоэза.
Объем выборочных совокупностей составлял
5000 клеток. В работе применяли светооптиче-
ский микроскоп Biomed PR-2 Lum (Россия), обо-
рудованный камерой Levenhuk C NG Series (Ки-
тай). Число эритроцитов в крови подсчитывали в
камере Горяева [14].

Для распознавания пролиферирующих групп
клеток (S-фаза клеточного цикла) применяли 3Н-
тимидин [10]. Его вводили внутрибрюшинно в
дозе 5.0 μCi· г–1 веса тела за 24 ч до отбора проб
крови и образцов пронефроса. После изготовле-
ния мазков крови их фиксировали в метиловом
спирте, промывали дистиллированной водой и
покрывали фотоэмульсией MR (Россия). Препара-
ты выдерживали в течение 3 нед для оптимального
развития зерен. Идентификация пролиферирую-
щих эритроидных элементов проводилась при
условии, если каждый из них содержал не менее
трех зерен на клетку.

При проведении сравнительного анализа при-
менен однофакторный дисперсионный анализ
(ANOVA) PAST Version 4.09 software [16]. Графи-
чески цифровой материал обработан с использо-
ванием стандартного пакета Grapher (версия 11).

Таблица 1. Характеристика эритрона камбалы-глоссы на протяжении годового цикла

В скобках указано число особей.

Состояние организма
Число эритроцитов, 

млн кл-к мкл–1

Незрелые эритроидные формы, % Включение 
3Н-тимидина
(БН кровь), %Пронефрос Кровь

Преднерестовое 
состояние

0.85 ± 0.06 (7) 4.59 ± 0.40 (8) 0.46 ± 0.26 (8) –

Нерестовое
состояние

1.16 ± 0.07 (6) 11.7 ± 0.37 (6) 1.38 ± 0.25 (6) 0.28 ± 0.10 (6)

Постнерестовое 
состояние

1.43 ± 0.12 (7) 12.7 ± 0.14 (6) 3.69 ± 0.34 (6) 0.75 ± 0.04 (6)

Функциональный 
покой

1.22 ± 0.09 (7) 7.58 ± 1.43 (6) 1.72 ± 0.72 (6) –
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Результаты представлены как М ± m. Минималь-
ный уровень значимости составлял р < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Выборочные совокупности, полученные на

протяжении годового цикла, ранжировали с ша-
гом в три месяца: ноябрь-январь (преднересто-
вый период), февраль-апрель (нерестовый пери-
од), май-июль (постнерестовый период), август-
октябрь (относительный функциональный по-
кой). Результаты представлены в табл. 1.

Число эритроцитов в крови на протяжении го-
да претерпевало значительные изменения. Мак-
симум отмечали в мае-июле, минимум – ноябре-
январе. Различия достигали более 40% (p < 0.01).

Незрелые эритроидные формы в крови встре-
чались редко и были представлены в основном
ПН и БН. Их минимальный уровень отмечали в
ноябре-январе, а максимальный – в мае-июле
(табл. 1). При этом клетки более ранних генераций
(БН) наблюдались в крови только в постнерестовый
период. ПН же встречались на протяжении всего
года с явным максимумом в мае-июле. Наблюдае-
мые изменения были статистически значимы (p <
< 0.01). Включение 3Н-тимидина было характерно
только для популяции ранних БН, которые попа-
дали кровь из пронефроса. Первые признаки
пролиферации отмечали в нерестовый период.
Максимум приходился на май-июль. 3Н-тимидин
включали исключительно БН. С августа по фев-
раль пролиферирующие формы клеток в крови не
были обнаружены.

В пронефросе популяция эритроидного ростка
гемопоэза была представлена в основном двумя
клеточными формами: ЭБ и БН. Доля ПН была
незначительна. Общие размеры очага эритропоэ-
за в головной почке камбал были не постоянны и
имели выраженную сезонную динамику. Она
полностью совпадала с изменением содержания
незрелых эритроидных форм в крови. Макси-
мальные число незрелых эритроидных форм в го-
ловной почке отмечали в постнерестовый период
(табл. 1). На эритроидные формы приходилось
более 13% от остальной клеточной массы отпечат-
ков пронефроса. Минимальные значения были за-
регистрированы в ноябре-январе – 4–5%. Различия
были статистически выражены (p < 0.01).

Из представленной информации видно, что
продукция эритроцитов гемопоэтической тканью
камбалы-глоссы на протяжении годового цикла
протекает не регулярно и совпадает с состоянием
нереста. Причину этого отчасти следует искать в
особенностях организации системы красной кро-
ви костистых рыб и, в частности, ее терминально-
го звена – зрелых эритроцитов. Это клеточные
системы, которые по своей морфофункциональ-
ной организации близки к соматическим тканям.

В сравнении с высшими позвоночными они име-
ют более крупные размеры (15–17 мкм), содержат
ядро, митохондрии [1, 6]. Цитоплазма их хорошо
структурирована. Клетки поддерживают аэроб-
ный тип метаболизма. Это определяет более вы-
сокую их продолжительность жизни [10, 11] и
снижает интенсивность процессов регенерации в
системе в целом.

Как известно, продукция эритроцитов гемо-
поэтической тканью в значительной степени
определяется выработкой эритропоэтинов поч-
ками [17]. Синтез данного соединения зависит от
величины напряжения кислорода в данном орга-
не. В условиях гипоксии повышается выработка
HIF-1α (hypoxia-inducible factor 1-alpha), который
является субъединицей гетеродимерного фактора
транскрипции эритропоэтина. Данное соедине-
ние выявлено и у рыб [18]. Эритропоэтин тормо-
зит апоптоз и усиливает пролиферативную актив-
ность колониеобразующих единиц (КОЕ-Э), в
частности ЭБ. Возникновение дефицита О2 мо-
жет быть следствием нескольких процессов.

• Старение циркулирующей эритроцитарной
массы, которое к концу годового цикла (предне-
рестовый период) должно быть наиболее заметно.
Это обычно сопровождается усилением окисли-
тельных процессов в клетках, части старых эрит-
роцитов, ростом содержания метгемоглобина,
что в целом понижает кислородную емкость кро-
ви [1, 6]. В нашем случае число эритроцитов в
преднерестовый период достигало минимальных
значений – 0.85 ± 0.06 млн кл-к мкл–1. Это более
чем на 40% ниже, чем в постнерестовый период и
в полной мере соответствует анемичному состоя-
нию, которое должно сопровождаться продукци-
ей эритропоэтина.

• В период нереста, который реорганизует
большинство физиологических процессов в орга-
низме рыб [19], происходит перераспределение
пластических ресурсов в пользу генеративной
ткани. В значительной степени это затрагивает
циркулирующую кровь и часто сопровождается
развитием анемии [20], что ограничивает приток
кислорода к почкам и также должно усиливает
продукцию эритропоэтина.

• Стимулировать продукцию эритропоэтина
могут и половые гормоны, а точнее их производ-
ные – 5-p-H-метаболиты. Подобная корреляция
отмечена и у рыб [9].

Сравнительная оценка состояния эритрона
камбалы-глоссы, представленная в настоящей
работе, с кефалью-сингилем [12] позволяет гово-
рить об общих принципах организации системы
красной крови у костистых рыб. В отличие от
высших позвоночных система в целом является
неравновесной. В ней периодически преоблада-
ют то продукционные, то деструктивные процес-
сы, оказывающие влияние на кислородную ем-
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кость крови. Выработка эритропоэтина, по-ви-
димому, происходит разово в преднерестовый
период и связана с развитием анемичного состоя-
ния вследствие разрушения части циркулирую-
щей эритроцитарной массы.

Таким образом, из представленной выше ин-
формации следует, что процессы эритропоэза в
гемопоэтической ткани камбалы-глоссы проте-
кают нерегулярно. Активная продукция эритро-
идной массы приурочена в основном к постнере-
стовому периоду. Об этом свидетельствует увели-
чение содержания незрелых эритроидных форм в
ткани пронефроса и циркулирующей крови, а
также рост их пролиферативной активности.
Допускается, что это связано с особенностями
организации системы красной крови у данного
вида, которая исключает регулярную продукцию
эритропоэтина в почках.
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MONOCYCLICITY IN THE FUNCTIONING OF THE ERYTHROID GERM
OF HEMATOPOIESIS IN TELEOSTEAN FISH, FOR EXAMPLE

OF Platichthys f lesus (LINNAEUS, 1758)
A. A. Soldatova,#

aA.O. Kovalevsky Institute of Biology of the South Seas of the Russian Academy of Sciences, Sevastopol, Russian Federation
#e-mail: alekssoldatov@yandex.ru

Presented by Academician of the RAS N.N. Nemova

The erythron state was studied in the f lounder-gloss (Platichthys flesus, Linnaeus, 1758) during the annual
cycle. The number of erythrocytes in the blood and the content of immature erythroid forms were deter-
mined: basophilic and polychromatophilic normoblasts in the head kidney (pronephros) and bloodstream.
The proliferative activity of cells was judged by the inclusion of 3H-thymidine in immature erythrocytes of
circulating blood. It has been showed that the processes of erythropoiesis in the hematopoietic tissue of the
flounder-gloss proceed irregularly. The active production of erythroid mass is mainly confined to the post-
spawning period. This is evidenced by an increase in the content of immature erythroid forms in the tissue of
the pronephros and circulating blood, as well as an increase in their proliferative activity. It is assumed that
this is due to the peculiarities of the organization of the red blood system in teleostean fish, which excludes
the regular production of erythropoietin in the kidneys.

Keywords: erythropoiesis, hematopoietic tissue, 3H-thymidine, f lounder-gloss, annual cycle
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