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В условиях гипотермии у ряда теплолюби-
вых видов рыб отмечается развитие асфиксии, 
которая часто сопровождается гибелью посадо-
чного материала. Эта реакция наблюдается при 
температурах менее 7 °С (Куликова и др. 1986; 
Шекк и др., 1990). В тканях происходит усиле-
ние анаэробных процессов на фоне снижения 
содержания аденилатов и энергетического заря-
да (Арсан, 1986; Гулевский и др., 2007). Данная 
реакция в определенной степени парадоксальна, 
так как развивается при снижении потребности 
организма в кислороде и повышении его раство-
римости в воде, тканевых и циркуляционных 
средах. 

Установлено, что низкие температуры инду-
цируют выработку HIF-1 (hypoxia inducible 
factor) (Heise et la., 2006). Сравнительно недавно 
данный фактор был идентифицирован в плазме 
крови форелей (Soitamo et al., 2001). Известно, 
что HIF-1, наряду с другими локусами генома, 
экспрессируется гипоксией (Bosworth et al., 
2005; Ju et al., 2007). Это означает, что гипотер-
мия должна изменять кислородный режим тка-
ней. Исследования, выполненные на скелетных 
мышцах кефали-сингиля, действительно показа-
ли, что гипотермия вызывает снижение средне-
мышечного напряжения кислорода, рост числа 
гипоксических и аноксических зон в мышечной 
ткани на фоне общей активизации анаэробных 
процессов (Солдатов, Парфенова, 2009).  

Известно, что одним из наиболее эффектив-
ных механизмов коррекции тканевого РО2 явля-
ются процессы микроциркуляции. Изменение 
числа функционирующих капиллярных единиц 
в ткани влияет на площадь диффузионной по-
верхности, толщину диффузионного слоя и ха-
рактер распределения РО2 (Шошенко и др., 
1984). Можно предположить, что гипотермия 
вызывает негативные изменения в состоянии со-
судистой стенки теплолюбивых рыб, что снижа-

ет эффективность сосудодвигательных реакции 
в коррекции кислородного режима тканей. Про-
верке данного предположения и посвящена на-
стоящая работа.  

Материал и оборудование 

В работе использовали взрослых особей теп-
лолюбивой хамсы (Engraulis encrasicolus, 
Linnaeus, 1758) и холодолюбивой тюльки 
(Clupeonella cultriventris, Nordmann, 1840) обое-
го пола в состоянии относительного физиологи-
ческого покоя (стадия зрелости гонад – II-III). 
Размерно-весовые характеристики для особей 
хамсы составляли 8,3–13,1 г, 8,4–12,7 см, для 
особей тюльки – 7,0–9,0 г, 6,3–8,1 см. 

Эксперименты были выполнены в аквариу-
мах вместимостью 1,5 м3. Контрольную группу 
рыб содержали при температуре воды 15±1 °С. 
В ходе опыта температуру снижали со скоро-
стью 0,2 °С ч–1 от 15 до 5 °С. После этого ис-
следовали адаптацию к указанным температу-
рам в течение 15 суток. Затем отбирали образ-
цы тканей. В эксперименте каждой опытной 
группе рыб соответствовала контрольная. Об-
разцы мышечной ткани отбирали из большой 
белой боковой (musculus lateralis magnus) и по-
верхностной красной боковой (musculus 
lateralis superficialis) мышц, расположенных 
позади спинного плавника. В момент отбора 
проб применяли уретановую анестезию (Сол-
датов, 2003). 

Для выявления числа функционирующих (от-
крытых) капиллярных единиц в скелетных 
мышцах рыб использовали безинъекционный 
метод Слонимского (Киселева и др., 1983). Он 
основан на реакции циркулирующих эритроци-
тов с бензидиновым реагентом: 2 г чистого бен-
зидина, 20 мл раствора Рингера, 60 мл дистил-
лированной воды, 0,5 г активированного угля. 
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Реагент после приготовления встряхивают, 
фильтруют и хранят без доступа света. 

Кусочки m. lateralis magnus и m. lateralis 
superficialis брали позади спинного плавника и 
помещали в бензидиновый реагент до появле-
ния окраски микрососудов. После этого их пе-
реносили в 3%-ный раствор перекиси водоро-
да, а затем в 8%-ный раствор аммония молиб-
деновокислого, который закрепляет окраску ге-
моглобина. Далее образцы тканей фиксировали 
в 80%-ном этаноле и рассекали на поперечные 
срезы (толщина 25–30 мкм) на замораживаю-
щем микротоме. Препараты просветляли в ме-
тиловом эфире салициловой кислоты и докра-
шивали гематоксилин-эозином. На срезах под-
считывали число капиллярных единиц. 

Свежие пробы красных и белых мышц взве-
шивали на аналитических весах. Затем поме-
щали их на кварцевое стекло и высушивали 
при 105 °С до постоянного веса. Органическое 
вещество, полученное после высушивания 
проб, растворяли в концентрированной HNO3. 
В растворах определяли концентрацию Ca2+. 
Измерения выполняли на пламенном фотомет-
ре ПАЖ-3 с использованием смеси ацетилен-
воздух. 

Статистическая обработка и графическое 
оформление полученных результатов проведе-
ны с применением стандартного пакета Grapher 
(версия 1.25). Результаты представлены в виде 

xSx  . Значимость различий оценивали при по-
мощи параметрического t-критерия Стьюдента. 
О нормальности распределения судили по сопо-
ставлению среднеарифметической величины и 
моды.  

Результаты и обсуждение 

Как показали результаты наблюдений, плот-
ность капиллярной сети в мышечной ткани хам-
сы и тюльки при 15 °С была близкой (рис. 1). В 
красных мышцах она составляла соответственно 
448,1+6,5 и 421,3+10,0 единиц мм–2, а в белых 
65,2+3,5 и 61,1+2,6 единиц мм–2. Понижение 
температуры воды в диапазоне 5–15 °С вызыва-
ло сокращение числа функционирующих капил-
ляров в красных мышцах хамсы на 29,7% 
(p<0,001), а в белых на 39,3% (p<0,001). У тюль-
ки изменения были менее выражены. Плотность 
капиллярной сети в красных мышцах при 5 °С 
была на 17,8% (p<0,001), а в белых на 20,3% 
(p<0,01) ниже, чем при 15 °С.  

Следует отметить, что при 5 оС особи тюльки 
активно перемещались в аквариуме. Подвиж-

ность же особей хамсы, напротив, была крайне 
ограничена. Рыбы часто зависали в толще воды. 
Проявлялась реакция асфиксии. Особи подни-
мались к поверхности и захватывали ртом воз-
дух. Отмечались единичные случаи потери ко-
ординации движений. Они выражались в пока-
чивании тела при движении. 
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Рис. 1. Плотность капиллярной сети в скелетных 
мышцах хамсы и тюльки при 15 и 5 оС 

Известно, что реакции перераспределения 
крови принимают достаточно активное участие в 
адаптации организма рыб к условиям среды. 
Наиболее выраженное действие оказывает внеш-
няя гипоксия. В большинстве случаев она вызы-
вает депрессорный эффект у гладкомышечной 
стенки сосудов многих органов (Richards et al., 
1997; Olson et al., 2000; Dombkowski et al., 2006), 
в том числе и сосудов скелетных мышц (Schwerte 
et al., 2003). Это приводит к увеличению числа 
функционирующих капиллярных единиц. 

Для проверки функциональной полноценно-
сти сосудистой сети хамсы и тюльки в условиях 
гипотермии был выполнен дополнительный экс-
перимент. Особей обоих видов помещали в ги-
поксические условия: в воду с концентрацией 
кислорода 2,6–2,7 мг л–1, что соответствует 30% 
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насыщения от нормального. Экспозиция соста-
вила 2 часа.  

При 15 °С гипоксия вызывала рост числа 
функционирующих капилляров в красных и 
белых мышцах хамсы на 34–42% (p<0,001) 
(рис. 2). В то же время, аналогичное воздейст-
вие при 5 оС не оказывало заметного влияния 
на плотность капиллярной сети. В сравнении с 
контрольной группой различия не были стати-
стически значимы. Утрата чувствительности к 
гипоксии при 5 °С, по-видимому, отражает не-
гативное влияние гипотермии на сосудистую 
стенку у данного вида. В тоже время, у холо-

долюбивой тюльки при 5 °С реакция была вы-
ражена. Гипоксия вызывала увеличения числа 
капилляров на 46–51% (p<0,001). 

Анализ причин негативного эффекта гипотер-
мии на сосудистую систему скелетных мышц теп-
лолюбивой хамсы позволил выявить значительный 
рост содержания Ca2+ в мышечной ткани у данного 
вида (рис. 3). Так, при 15 °С содержание Ca2+ в 
мышцах у обоих рыб было близким – 2,5–2,9 мэкв 
кг–1. При 5 оС оно повышалось, но если у тюльки 
рост составил только 23,6–32,2% (p<0,001), то у 
хамсы содержание Ca2+ повышалось в 2,1–2,2 раза 
(p<0,001) и достигало 5,8–5,9 мэкв кг–1. 
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Рис. 2. Влияние внешней гипоксии на плотность капиллярной сети в скелетных мышцах хамсы  
и тюльки при различных температурах воды (Кр. м. – красные мышцы; Б. м. – белые мышцы) 

0

2

4

6

8

10

С
од
ер
ж
ан
ие

 С
а2

+
, м

эк
в 
кг

-1

Хамса                    Тюлька

Красные мышцы

15oC 5oC

              

0

2

4

6

8

10

С
од
ер
ж
ан
ие

 С
а2

+
. м

эк
в 
кг

-1

Хамса                    Тюлька

Белые мышцы

 

Рис. 3. Содержание Са2+ в скелетных мышцах хамсы и тюльки при 15 и 5 °С

Известно, что у клеток чувствительных к гипо-
термии в области низких температур происходит 
нарушение мембранных функций, приводящее к 
диссипации ионных градиентов, что сопровожда-
ется входом Ca2+ в клетки (Hochachka, 1986). По-
ступление внеклеточного Ca2+ в гладкомышечные 
клетки активирует базальный тонус сосудов (Шу-
ба, Кочемасова, 1988). Это исключает активные 

вазодилататорные реакции их на тестовые нагруз-
ки. Такой механизм развития тканевой гипоксии 
на основе уменьшения плотности капиллярной се-
ти мышц при низких температурах у рыб вполне 
реален, если учесть, что многие из них являются 
типично теплолюбивыми видами. Не следует иск-
лючать из внимания и факт высокой Ca2+-связыва-
ющей способности митохондрий рыб в сравнении 
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с теплокровными животными (Романенко и др., 
1980). При этом Ca2+, подавляя активность сукци-
натдегидрогеназы и цитохромоксидазы, разобща-
ет дыхание и окислительное фосфорилирование 
(Арсан, 1986), что может существенно снижать 
энергетический статус клетки. Следует отметить, 
что вазоконстрикторный эффект Ca2+ ранее был 
выявлен и в условиях гипоксии у циклостомат 
(Olson et al., 2001; Russell et al., 2001). 

Таким образом, в сравнении с холодолюби-
вой тюлькой капиллярная сеть скелетных мышц 
теплолюбивой хамсы в условиях гипотермии (5 
оС) утрачивает способность реагировать на тес-
товые нагрузки (внешняя гипоксия). Число 
функционирующих капилляров не изменяется в 
условиях внешнего дефицита кислорода. Это 
связано со значительным повышением концент-
рации Ca2+ в мышечной ткани.  
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Influence of low temperatures on a capillary 
network state in skeletal muscles heat- and cold-loving 
species of marine fishes: Engraulis encrasicolus 
(Linnaeus, 1758) and Clupeonella cultriventris 
(Nordmann, 1840) accordingly were investigated in 
experimental conditions. Control group of fishes 
contained at 15±1 °С. During experiment temperature 
decreased with a rate 0,2 °С h–1 from 15 up to 5 °С. 

Exposition – 15 days. It was shown, that the capillary 
network of skeletal muscles heat-loving En. 
encrasicolus loses ability to react to test loadings 
(external hypoxia) at 5 °С in comparison with cold-
loving Cl.cultriventris. The number of functioning 
capillaries does not change in conditions of oxygen 
external deficiency. It is connected to substantial 
increase of Ca2+ concentration in a muscle tissue. 

 

 




