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Oxygen Tension in Blood, Skeletal Muscles and Tissue Metabolism
Peculiarities of Liza aurata Risso Under Experimental Hypothermia

В условиях эксперимента исследовано влияние температуры в диапазоне 1...15°С на напряжение кислорода и направленность
метаболических процессов  в скелетных мышцах кефали-сингиля (Liza aurata Risso). Показано, что гипотермия (5°С и ниже)
вызывала развитие тканевой гипоксии. Она носила вторичный характер и проявлялась в увеличении числа гипоксических зон
в мышечной ткани, снижении среднемышечного и венозного напряжения кислорода РO2

. Это приводило к усилению анаэробных
процессов в мышцах, о чем свидетельствовали увеличение содержания лактата, снижение уровня АТФ, а также уменьшение
величины рН венозной крови. При температурах близких к 5°С в организме кефали-сингиля отмечали развитие компенсационных
процессов, которые проявлялись в полном или частичном восстановлении напряжения кислорода в мышцах и венозной крови
при параллельном подавлении анаэробных процессов. Их эффективность утрачивалась с понижением температуры, а при
1...2°С они выявлены не были.

Ключевые слова: гипотермия, скелетные мышцы, напряжение кислорода, тканевая гипоксия, анаэробные процессы, морские
рыбы.

В умовах експерименту досліджено вплив температури в діапазоні 1...15°С на напруження кисню і спрямованість
метаболічних процесів  у скелетних м’язах кефалі-сингиля (Liza aurata Risso). Показано, що гіпотермія (5°С та нижче) викликала
розвиток тканинної гіпоксії. Вона мала вторинний характер і виявлялася в збільшенні кількості гіпоксичних зон у м’язовій
тканині, зниженні середньом’язового та венозного напруження кисню РO2

. Це призводило до підсилення анаеробних процесів
у м’язах, про що свідчили збільшення вмісту лактату, зниження рівня АТФ, а також зменшення значення рН венозної крові. За
температур близьких до 5°С у організмі кефалі-сингиля відмічено розвиток компенсаційних процесів, які виявлялись у повному
або частковому відновленні напруження кисню у м’язах і венозній крові при паралельному пригніченні анаеробних процесів.
Їх ефективність втрачалась зі зниженням температури, а при 1...2°С їх не було виявлено.

Ключові слова: гіпотермія, скелетні м’язи, напруження кисню, тканинна гіпоксія, анаеробні процеси, морські риби.
Influence of temperature within 1...15°С range  on oxygen tension and metabolic processes orientation in skeletal muscles of Liza

aurata Risso was investigated under experiment conditions. It was shown, that hypothermia (5°С and lower) caused the development
of tissue hypoxia. This phenomenon was of secondary character and was connected with increase of number hypoxic zones in a
muscular tissue, decrease muscle  and venous РO2

. It resulted to activation of anaerobic in muscles. It reflects a rise of the lactate
content, decrease of ATP level and also fall of pH value in venous blood. At temperatures close to 5°С in a mullet organism marked
development of compensation processes. They have been shown in full or partial restoration РO2

 in muscles and venous blood at
parallel suppression anaerobic processes. Their efficiency was lost with temperature fall. At 1...2°С they were not revealed at all.

Key-words: hypothermia, skeletal muscles, oxygen tension, tissue hypoxia, anaerobic processes, sea fishes.

Содержание теплолюбивых видов рыб при тем-
пературе воды ниже 5–7°С часто сопровождается
развитием асфиксии. Это состояние нередко возни-
кает у рыб на рыбоводных хозяйствах и является
причиной массовой гибели посадочного материала
[6, 11]. Данная реакция в определенной степени
парадоксальна, так как развивается при снижении
потребности организма в кислороде и повышении
его растворимости в воде, тканевых и циркуляцион-
ных средах.

The keeping of homoiothermal fish species at water
temperature below 5–7°C is frequently accompanied
with the developing of asphyxia. This state appears as
often as not in fish in fishing farms and is the cause of
mass death of stocking material [6, 11]. This reaction is
paradoxical in a certain extent, since it develops during
reduction of organism need in oxygen and increase of its
solubility in water, tissue and circulation media.

It has been shown that hypothermia may cause
significant reorganization of tissue metabolism in
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Показано, что гипотермия может вызывать су-
щественную реорганизацию тканевого метаболиз-
ма у пойкилотермов в направлении анаэробных
процессов. В условиях гипотермии у рыб отмечено
повышение содержания лактата при одновремен-
ном снижении уровня метаболитов цикла Кребса
(оксалоацетата, малата, α-кетоглутарата) на фоне
уменьшения суммы адениловых нуклеотидов и
энергетического заряда клетки [1, 3].

Особый интерес представляет индукция обра-
зования HIF-1 (hypoxia inducible factor) в условиях
низких температур [15]. Сравнительно недавно
данный фактор был идентифицирован в плазме
крови форелей [23]. Известно, что HIF-1, наряду с
другими локусами генома, экспрессируется гипок-
сией [13, 17]. Это означает, что гипотермия должна
изменять кислородный режим тканей.

Цель работы – исследование в условиях экспе-
римента влияния гипотермии на напряжение
кислорода в скелетных мышцах, артериальной и
венозной крови, а также содержание ряда тканевых
метаболитов у кефали-сингиля.

Материалы и методы
В работе использовали взрослых особей кефа-

ли-сингиля (Liza aurata Risso) обоего пола в возрас-
те 3–4 лет в состоянии относительного физиологи-
ческого покоя. Вес тела рыбы составлял 140–250 г,
длина – 22–27 см.

Эксперименты были выполнены в аквариумах
вместимостью 1,5 м3. Контрольную группу рыб со-
держали при температуре воды 15 ± 1°С. В ходе
опыта температуру снижали со скоростью 0,2°С/ч
от 15 до 1°С, оставляя в процессе снижения группы
особей при 10 ± 1, 5 ± 1 и 1 ± 1°С. После этого ис-
следовали  адаптацию к указанным температурам
в течение 40 суток. Регистрацию показателей, от-
бор проб крови и тканей проводили на 1–5, 14–15 и
41–46-е сутки содержания. В эксперименте каж-
дой опытной группе рыб соответствовала контроль-
ная.

Пробы артериальной и венозной крови получали
соответственно пункцией дорсальной аорты (aorta
dorsalis) и хвостовой вены (vena caudalis) в шприц
под слой вазелинового масла [16]. Образцы мы-
шечной ткани отбирали из большой белой боковой
(musculus lateralis magnus) и поверхностной
красной боковой (musculus lateralis superficialis)
мышц, расположенных позади спинного плавника.
В момент отбора проб и регистрации показателей
применяли уретановую анестезию [9].

Напряжение кислорода в мышцах измеряли при
помощи остеклованных платиновых микроэлектро-
дов с диаметром кончика 4–6 мкм. Их изготавли-

poikilotherms towards anaerobic processes. Under
hypothermia in fish there has been noted a rise in the
content of lactate at simultaneous reduction of Krebs
cycle metabolite level (oxaloacetate, malate, alpha-
ketoglutarate) on the background of the decrease in
the sum of adenyl nucleotides and energetic cell charge
[1, 3].

Of special interest is the induction of HIF-1 (hypo-
xia inducible factor) formation under low temperatures
[15]. Quite recently this factor was identified in blood
plasma of trout species [23]. It is known that HIF-1
along with other genome loci is hypoxia expressed
[13, 17]. This means with hypothermia should change
oxygen regimen of tissues.

The research aim is to study under experiment the
effect of hypothermia on oxygen tensions in skeletal
muscles, arterial and venous blood, as well as the
content of some tissue metabolites in golden mullet.

Materials and methods
In the research there were used golden mullet adult

individuals (Liza aurata Risso) of both sexes aged
from 3 to 4 years in the state of relative physiological
quiescence. The fish body weight was 140–250 g,
the length was 22–27 cm.

The experiments were carried-out in 1.5 m3 aqua-
riums. The control group of fish was maintained at
temperature of water 15 ± 1°C. During the experiment
the temperature was reduced with the rate of 0.2°C/h
from 15 to 1°C, remaining during the reduction the
groups of individuals at 10 ± 1, 5 ± 1, 1 ± 1°C. After-
wards there was investigated the adaptation to the
mentioned temperatures for 40 days. The recording
of the indices, blood and tissue sampling were
performed to 1–5, 14–15, 41–46 keeping days. In the
research each experimental group corresponded to
the control.

The samples of arterial and venous blood was
derived correspondingly by the puncture of dorsal
aorta (aorta dorsalis) and caudal vein (vena
caudalis) into a syringe under the layer of liquid
petrolatum [16]. The samples of muscular tissue were
derived from large white lateral (musculus lateralis
magnus) and superficial red lateral (musculus
lateralis superficialis) muscles located behind the
back fin. At the moment of samples’ deriving and
recording of the indices there was used urethane
anaesthesia [9].

Oxygen tension in muscles was measured using
vitrified platinum microelectrodes with the tip diameter
of 4–6 µm. They were produced, worn-out and calib-
rated on the previously described method [2]. To intro-
duce the electrodes the skin was pierced to the depth
of 7–8 mm (white muscle) and 3–5 mm (red muscle),



292 PROBLEMS
OF CRYOBIOLOGY
 Vol. 19, 2009, №3

ПРОБЛЕМЫ
КРИОБИОЛОГИИ
Т. 19, 2009, №3

вали, состаривали и калибровали по методу, опи-
санному ранее [2]. Для введения электродов кожу
прокалывали на глубину 7–8 мм (белая мышца) и
3–5 мм (красная мышца), предварительно удалив
чешую. По ходу движения электрода проводили
отдельные измерения (100 для каждого типа
мышечной ткани). Диффузионный ток кислорода
при потенциале поляризации 0,55–0,65 V регист-
рировали с помощью усилителя постоянного тока
ОР-925 (“Radelkis”, Венгрия). В качестве вспомо-
гательного электрода применяли стандартный
каломельный электрод. Данные, полученные от
разных особей, объединяли и строили суммарные
гистограммы распределения PO2

, а также рассчи-
тывали средневзвешенную величину (PmO2

):

PmO2
 = k1 PrO2

 + k2PwO2
,

где k1 и k2 – коэффициенты соотношения красных
и белых мышц в теле рыб, %; PrO2

 и PwO2
 – напря-

жение кислорода в красных и белых мышцах.
Напряжение кислорода в пробах артериальной

(PaO2
) и венозной (PvO2

) крови, а также величину
рН измеряли на анализаторе ОР-210 (“Radelkis”,
Венгрия). Среднекапиллярное напряжение кисло-
рода (PcO2

) рассчитывали по уравнению Баркроф-
та:

PcO2 
= 

PcO2
 + 2PcO2 .

       3
По величинам PmO2

 и PcO2
 определяли величину

гематопаренхиматозного градиента (Pc-mO2
):

Pc-mO2
 = PcO2

 – PmO2
.

Концентрацию АТФ в мышцах оценивали по
методу Лампрехта и Тротшольда [5], основанного
на сочетании двух ферментативных реакций с
участием гексокиназы и глюкозо-6-фосфатдегид-
рогеназы. В работе использовали стандартные пре-
параты этих ферментов (“Sigma”, США) активнос-
тью 500 и 1000 U соответственно. Содержание лак-
тата в крови и мышечной ткани определяли по
ферментативному методу Хохорста [5] с помощью
препарата лактатдегидрогеназы (“Lachema”, Чехия).

Статистическая обработка и графическое офор-
мление полученных результатов проведены с
применением стандартного пакета Grapher (версия
1.25). Результаты представлены в виде xSx ± .
Значимость различий оценивали при помощи
непараметрического U-критерия Манна-Уитни [7].

Результаты и обсуждение
Характер изменений, вызываемых гипотермией

в организме кефали, зависел от величины темпе-

removing preliminary removal of scale. Along the
electrode movement there were done the measu-
rements (100 for each type of muscular tissue). Diffu-
sive oxygen flow at polarization potential of 0.55–
0.65 V was recorded using the direct current amplifier
OP-925 (“Radelkis”, Hungary). As an additional
electrode there was applied the standard calomel
electrode. The findings from different species were
joined and the summarized diagrams of PO2 distribution
were built, as well as there were calculated the weight
average value (PmO2

):

PmO2
 = k1 PrO2

 + k2PwO2
,

where k1 and k2 – the coefficients of the ratio of red
and white muscles in fish, %; PrO2

 and PwO2 – oxygen
tensions in red and white muscles.

Oxygen tension in the samples of arterial (PaO2
)

and venous (PvO2
) blood as well as pH value was

measured with the analyzer OP-210 (“Radelkis”,
Hungary). Mean capillary oxygen tension (PcO2

) was
calculated on Barcroft equation:

PcO2 
= 

PcO2
 + 2PcO2 .

       3

On the values PmO2 and PcO2
 there was found the

value of hemato-parechymatous gradient (Pc-mO2):

Pc-mO2
 = PcO2

 – PmO2
.

ATP concentration in muscles was assessed on
the method of Lampreht and Trautschold [5], based
on the combination of two enzyme reactions with
participation of gexogenase and glucose-6-phosphate
dehydrogenase. In the research there were used stan-
dard formulations of these enzymes (Sigma, USA)
with activity of 5000 and 1000 U, correspondingly.
The content of lactate in blood and muscular tissue
was found on Hohorst enzyme methods [5] using
lactate dehydrogenase (Lachema, Czechia).

Statistical processing and graphical presentation
of the findings are given using the standard software
Grapher (version 1.25). The results are given as

xSx ± . The significance of differences was
estimated with non-parametric U-criterion of Mann,
Whitney [7].

Results and discussion
The character of hypothermia-caused changes in

mullet depended on the value of temperature gradient
and its adaptation duration to new temperature
conditions.
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ратурного градиента и продолжительности ее адап-
тации к новым температурным условиям.
Температура 10°С. Снижение температуры

воды в диапазоне 10–15°С существенно влияло на
артериальное (РaO2

) и венозное (РvO2
) напряжение

кислорода (табл. 1). Данные показатели не изменя-
лись в течение всего периода наблюдений (41–
46 суток). Расчет среднекапиллярного (РcO2

) и
среднемышечного (РmO2

) напряжения кислорода
показал, что его утилизация скелетными мышцами
происходила при прежнем градиенте РO2

, сущест-
вующем между кровью и мышечной тканью. Ве-
личина Рc-mO2

 составляла в среднем около 60 гПа.
В распределении РO2

 в мышцах также не наблю-
дали существенных изменений (рис. 1, 2). Число
гипоксических зон (менее 8 гПа) в красных мышцах
оставалось на уровне контрольных значений (3–8%),
в белых мышцах оно несколько снижалось (46–
54%), что свидетельствует об уменьшении числа
гипоксических зон на 11–19%.

При температуре воды 10°С концентрация лак-
тата в крови и мышцах, артериовенозная разница
по рН (рНa-v) у особей кефали оставались на уровне
контрольных величин. Содержание ATФ в мышцах

атнемирепскэяиволсУ
snoitidnoclatnemirepxE

аПг,адоролсикеинежярпаН
aPg,noisnetnegyxO

С°,арутарепмеТ
С°,erutarepmeT

тус,ьтсоньлетилД
syad,noitaruD

ьворK
doolB

ыцшыМ
selcsuM
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P
2Ov
P
2Oc
n P
2Or
P
2Ow
P
2Ov
P
2Om-c

51 ьлортнок 8 6,5±2,411 5,2±2,84 1,3±3,07 5 8,0±2,82 02,0±82,7 1,0±0,01 4,4±6,26

01

5-1 7 1,4±3,011 1,2±2,15 4,1±9,07 5 6,0±9,72 06,0±43,8 6,0±9,01 3,1±3,85

51-41 8 7,4±3,811 8,1±0,35 6,1±8,47 5 1,1±1,72 05,0±09,7 5,0±4,01 6,1±4,26

64-14 6 6,4±6,511 5,2±7,94 3,2±7,17 5 5,0±6,62 07,0±84,8 6,0±8,01 3,2±1,95

5

5-1 6 1,3±4,811 4,1±4,83 9,1±1,56 5 5,0±8,61 95,0±99,5 5,0±4,7 1,2±9,75

51-41 8 9,2±6,911 9,1±1,34 2,2±6,86 5 6,0±8,32 13,0±59,5 3,0±3,8 6,2±3,75

64-14 8 2,3±0,321 7,1±3,44 1,2±5,07 5 7,0±9,62 53,0±19,6 3,0±5,9 6,2±6,06

2-1

5-1 6 4,3±6,511 5,1±1,92 0,2±9,75 5 4,0±3,41 24,0±12,6 4,0±3,7 4,2±2,05

51-41 7 8,2±7,411 4,1±4,92 8,1±8,75 5 7,0±0,51 84,0±57,5 3,0±0,7 6,2±4,05

Таблица 1. Напряжение кислорода в крови и мышечной ткани кефали-сингиля
в условиях экспериментальной гипотермии

Table 1. Oxygen tension in blood and muscular tissue of golden mullet under experimental hypothermia

Примечания: n – количество особей; PaO2
, PvO2

 – напряжение кислорода в aртериальной и венозной крови; PcO2
 –

среднекапиллярное напряжение кислорода; PrO2
, PwO2

 – напряжение кислорода в красных и белых мышцах; PmO2
 – среднемышечное

напряжение кислорода; Pc-mO2
 – градиент напряжений кислорода между кровью и мышечной тканью.

Notes: n – number of individuals, PaO2
, PvO2

 – oxygen tension in arterial and venous blood; PcO2
– mean capillary oxygen tension; PrO2

,
PwO2 – oxygen tension in red and white muscles; PmO2 – mean muscular oxygen tension; Pc-mO2 – gradient of oxygen tensions between blood
and muscular tissue.

Temperature 10°C. Water temperature reduction
within the range of 10–15°C significantly affected
arterial (РaO2

) and venous (РvO2
) oxygen tension

(Table 1). These indices did not alter during the whole
observation period (41–46 days). The calculation of
mean capillary (РcO2

) and mean muscular (РmO2
) oxy-

gen tension has shown that its utilization by skeletal
muscles occurred at previous gradient РO2

, existing
between blood and muscular tissue. The value Рc-mO2made in average about 60 gPa.

In distribution of РO2 in muscles no changes were
observed as well (Fig. 1, 2). The number of hypoxic
zones (less than 8 gPa) in red muscles remained at
the level of the control values (3–8%), in white musc-
les it decreased slightly (46–54%), that testifies to
the decrease in the number of hypoxic zones by 11–
19%.

At water temperature of 10°C the concentration
of lactate in blood and muscles, arteriovenous differen-
ce on pH (pHa-v) in mullet individuals remained at the
level of the control values. ATP content in muscles also
did not differ statistically and significantly (Table 2).

Temperature 5°C. Arterial oxygen tension during
the experiment kept at the level of the control values
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также не претерпевало статистически значимых
изменений (табл. 2).
Температура 5°С. Артериальное напряжение

кислорода в течение опыта оставалось на уровне
контрольных значений (табл. 1), а венозное РO2 в
начальный период адаптации (1–5 сутки) снижа-
лось на 9,8 гПа (p < 0,01). Это происходило на фоне
уменьшения среднемышечного и среднекапилляр-
ного напряжения кислорода. В сравнении с конт-
рольными величинами в красных мышцах РO2
уменьшалось на 40% (p < 0,001), в белых – на 18%
(p < 0,01). При этом диффузионный градиент Рc-mO2
не изменялся. Наблюдалась тенденция к уменьше-
нию значений РcO2  (не более 5 гПа).

Анализ распределения РO2
 в мышечной ткани

показал увеличение числа гипоксических зон
(рис. 1, 2). В красных мышцах максимум распреде-
ления смещался относительно контрольных дан-
ных на 10 гПа влево. Число гипоксических зон (ме-
нее 8 гПа) увеличивалось в 2,6 раза и составляло
13% от общего числа измерений. Аналогичные из-
менения происходили в белых мышцах. Максимум
распределения был смещен на 2 гПа влево, а значе-
ния менее 8 гПа достигали 32%, что на 88% больше,
чем у особей контрольной группы.

атнемирепскэяиволсУ
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асев
ssamwarfog/lomm,PTA

)иворкл(асевогорысг/гм,таткаЛ
)doolbfol(ssamwarfog/gm,etatcaL Hp

,арутарепмеТ
С°
,erutarepmeT

С°

,ьтсоньлетилД
тус
syad,noitaruD
n r w n r w a n a v v-a

51 ьлортнок
lortnoc 8 12,0±06,1 81,0±90,4 8 80,0±96,1 90,0±88,1 8,6±4,011 8 30,0±08,7 30,0±87,7 400,0±810,0

01

5-1 5 22,0±07,1 81,0±01,4 5 70,0±46,1 31,0±29,1 6,7±9,501 7 30,0±19,7 30,0±09,7 400,0±410,0

51-41 6 91,0±27,1 21,0±20,4 6 11,0±27,1 80,0±28,1 9,8±8,111 8 20,0±39,7 20,0±29,7 400,0±410,0

64-14 5 02,0±46,1 81,0±49,3 5 70,0±85,1 41,0±48,1 9,6±7,301 6 20,0±09,7 20,0±98,7 400,0±310,0

5

5-1 6 71,0±89,0 41,0±48,2 6 21,0±53,2 31,0±57,2 0,31±5,461 8 20,0±98,7 20,0±48,7 400,0±340,0

51-41 7 81,0±94,1 51,0±42,3 7 21,0±99,1 90,0±95,2 7,6±8,531 8 20,0±49,7 20,0±29,7 300,0±810,0

64-14 5 22,0±85,1 51,0±83,3 5 70,0±28,1 11,0±25,2 1,7±7,121 7 30,0±89,7 30.0±79,7 300,0±110,0

2-1

5-1 5 01,0±29,0 61,0±84,2 5 71,0±29,2 81,0±48,3 7,41±3,612 6 20,0±29,7 20,0±78,7 400,0±540,0

51-41 5 21,0±87,0 61,0±48,1 5 81,0±68.3 61,0±67.4 9,41±7,672 7 20,0±49,7 20,0±09,7 400,0±340,0

Примечания:n – количество особей; r, w – данные относительно красных и белых мышц соответственно; a, v –  данные
относительно артериальной и венозной крови соответственно.
Notes: n – number of individuals, the same in brackets; r, w – data regarding red and white muscles; a, v – data regarding arterial and
venous blood.

Таблица 2. Концентрация ATФ, лактата и pH крови в мышцах кефали-сингиля
в условиях экспериментальной гипотермии

Table 2. Concentration of ATP, lactate and pH in muscles’ blood of golden mullet under experimental hypothermia

(Table 1), and venous РO2 in initial period of adaptation
(1–5 days) reduced by 9.8 gPa (p<0.01). This occurred
on the background of reduction of mean muscular and
mean capillary oxygen tension. In comparison with
the control values in red muscles РO2

 decreased by
40% (p<0.001) and by 18% in white ones (p<0.01).
herewith the diffusive gradient Рc-mO2

 did not alter.
The trend to a reduction of РcO2 values was observed
(not more than 5 gPa).

Distribution analysis of РO2
 in muscular tissue has

shown the rise in the number of hypoxic zones (Fig.
1, 2). In red muscles the maximum of distribution shif-
ted in respect of the control data by 10 gPa leftwards.
The number of hypoxic zones (less than 8 gPa) increa-
sed in 2.6 times and made 13% from total measure-
ments. The same changes occurred in white muscles.
The distribution maximum was shifted by 2 gPa
leftwards and the values less than 8 gPa reached 32%
that by 88% higher than in the individuals of the control
group.

During adaptation to the temperature of 5°C within
5 days the rise in lactate content in mullet skeletal
muscles was noted by 39–46% (p<0.001) (Table 2).
Simultaneously the concentration of lactate in blood
increased up to the level of 164.5±13.0 mg/l, that by
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Рис. 1. Напряжение кислорода в красных скелетных мышцах кефали-сингиля при адаптации к низким температурам.
Fig. 1. Oxygen tension in red skeletal muscles of golden mullet during adaptation to low temperatures.
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49% (p<0.01) higher than the control values. Blood
reflowing from the muscles was subjected to signifi-
cant acidulation. Arteriovenous difference on pH if
compared with the control increased by 2.4 times
(p < 0.001). Muscular tissue ATP reduced by 31–39%
(p < 0.05).

Prolonged adaptation of mullets to 5°C (41–
46 days) was accompanied by the development of
compensation processes in an organism. Initial chan-
ges of РO2

 in red muscles were completely neutralized.
The character of РO2

 distribution in muscular tissue
and РmO2 restored to the control level. Content of ATP,
lactate in blood and red muscles, pH value were nor-
malized. In white muscles there was noted the resto-
ration of РmO2

 only by 72%. The number of hypoxic
zones in tissue slightly reduced. At the same time the
value РO2

 in venous blood increased. However in the
white muscles the differences were not manifested
statistically if compared to red ones. The parameters
of tissue metabolism (lactate, ATP, pH) were not
restored.

Temperature 1–2°C. At 1–2°C there was found
significant reduction of PvO2

, PmO2
 and PcO2

, corres-
pondingly (p<0.01) (see Table 1). Oxygen tension in
red muscles reduced by 49% (p<0.001) and by 21%

При адаптации к температуре 5°С в первые
5 суток отмечали увеличение содержания лактата
в скелетных мышцах кефали на 39–46%  (p < 0,001)
(табл. 2). Одновременно повышалась концентрация
лактата в крови до уровня 164,5 ± 13,0 мг/л, что на
49% (p < 0,001) выше контрольных значений. Кровь,
оттекающая от мышц, подвергалась значитель-
ному закислению. Артериовенозная разница по рН
в сравнении с контролем увеличивалась в 2,4 раза
(p < 0,001). Содержание ATФ в мышечной ткани
уменьшалось на 31–39% (p < 0,05).

Продолжительная адаптация особей кефали к
5°С (41–46 суток) сопровождалась развитием в
организме компенсационных процессов. Началь-
ные изменения РO2

 в красных мышцах полностью
нивелировались. Характер распределения РO2 в
мышечной ткани и РmO2 восстанавливались до
контрольного уровня. Содержание АТФ, лактата в
крови и красных мышцах, величина рН нормализо-
вались. В белых мышцах отмечали восстано-
вление РmO2

 только на 72%. Число гипоксических
зон в ткани несколько уменьшалось. Одновременно
повышалось значение РO2 в венозной крови. Однако
по сравнению с красными мышцами в белых
мышцах различия статистически были незначи-
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тельны. Параметры тканевого метаболизма (лак-
тат, АТФ, рН) не восстанавливались.
Температура 1–2°С. При 1–2°С отмечали

значительное снижение PvO2
, PmO2 и PcO2  на 43,6;

27,0% (p < 0,001) и 17,6% (p < 0,01) соответствен-
но (табл. 1). Напряжение кислорода в красных
мышцах уменьшалось на 49% (p < 0,001), в белых –
на 21% (p < 0,001). Сопоставление значений PcO2

 и
РmO2

 показало, что диффузия кислорода в мышеч-
ной ткани происходила при меньшем градиенте РO2

.
В сравнении с контролем величина Pc-mO2

 уменьша-
лась на 19,8% (p<0,05).

Снижение РmO2 при 1–2°С влияло на характер
распределения РmO2 в мышечной ткани, величина
смещения составляла  для красных мышц – 15 гПа,
белых – 4 гПа (рис. 1, 2). Резко увеличивалось чис-
ло гипоксических зон (менее 8 гПа). В красных
мышцах на них приходилось около 18% регистрируе-
мых значений. В белых мышцах значения менее
5 гПа составляли 35%, тогда как у контрольной
группы рыб – 17%.

При 1–2°С концентрация лактата в мышечной
ткани кефали достигала максимальных значений
(табл. 2). На 14–16 сутки наблюдений она в 2,3–
2,5 раза (p < 0,001) превышала контрольные вели-

Рис. 2. Напряжение кислорода в белых скелетных мышцах кефали-сингиля при адаптации к низким температурам.
Fig. 2. Oxygen tension in white skeletal muscles of golden mullet during adaptation to low temperatures.
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in white ones. The comparison of the values PcO2
 and

РmO2
 has shown that oxygen diffusion in muscular

tissue occurred at lower РO2
 gradient. If compared to

the control the value Pc-mO2
 reduced by 19.8% (p 0.05).

Reduction of РmO2
, at 1–2°C affected the distri-

bution character РmO2
 in muscular tissue, the maximum

of which shifted leftwards. The value of shifting made
for red muscles 15 gPa and 4 gPa for red ones (Fig. 1,
2). The number of hypoxic zones increased sharply
(less than 8 gPa). In red muscles they made about
18% of the recorded values.

In white muscles the values less than 5 gPa made
35% meanwhile as in the control group of fish it was
just 17%.

At 1–2°C lactate concentration in muscular tissue
of mullet reached maximum values (Table 2). To the
14-16 observation day it in 2.3–2.5 times (p < 0.001)
exceeded the control values. The lactate content in
blood increased up to the level of 348.21±21.0 mg/l.
The value pHa-v increased in 2,4–2.5 times (p < 0.001).
ATP concentration in tissue significantly reduced.

No normalization of oxygen regimen and metabolic
processes in mullet muscular tissue both at 1–2°C and
at 5°C was observed. During the first 5 days of expe-
riment there were found single cases of fish death at
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чины. Содержание лактата в крови повышалось до
уровня 348,2 ± 21,0 мг/л. Величина pHa-v увели-
чивалась в 2,4–2,5 раза (p < 0,001). Концентрация
ATФ в ткани существенно понижалась.

Нормализацию кислородного режима и метабо-
лических процессов в мышечной ткани кефали при
1–2°С, как и при 5°С, не наблюдали. В первые
5 суток эксперимента отмечали единичные случаи
гибели рыбы при явных признаках асфиксии. Особи
поднимались к поверхности воды, захватывали ртом
атмосферный воздух, теряли равновесие. На 15-е
сутки эксперимента гибель составила 100%.

Из результатов экспериментов, выполненных на
кефали-сингиле, следует, что снижение температу-
ры воды от 15 до 10°С не оказывало значимого
влияния на кислородный режим мышечной ткани
рыб. В то же время понижение температуры до 5 и
1–2°С, напротив, вызывало заметное ухудшение
кислородного режима и приводило к развитию
тканевой гипоксии. Об этом свидетельствовали
следующие факты: снижение значений среднемы-
шечного РmO2

 и увеличение числа гипоксических
зон (менее 8,0 гПа) в мышечной ткани; уменьше-
ние величин PvO2

, PcO2
 и рН; повышение содержа-

ния лактата в мышцах и крови при параллельном
снижении уровня АТФ. Отмеченные различия были
статистически значимы. При 1–2°С они были более
выражены, чем при 5оС. Это свидетельствует о
том, что тканевая гипоксия носит вторичный харак-
тер. Она не связана с тканевыми молекулярными
системами утилизации кислорода, так как проте-
кает на фоне снижения РmO2 и PvO2

. В основе ее раз-
вития должны лежать изменения в состоянии сис-
тем кислородного обеспечения организма: респира-
торной, сердечно-сосудистой, микроциркуляции,
газотранспортных свойств крови, диффузионных
процессов.

Известно, что гипотермия может негативно
влиять на состояние респираторного центра у рыб,
подавляя его активность и ограничивая тем самым
вентиляционные объемы [12, 21]. Следствием это-
го является развитие артериальной гипоксемии,
которая должна приводить к понижению тканевого
напряжения кислорода. Однако в настоящей работе
не было зарегистрировано снижение артериального
РO2

, напротив, в условиях гипотермии регистрируе-
мые значения были несколько выше, чем у конт-
рольной группы рыб (15°С). Это означает, что в
отношении кефали-сингиля данный механизм раз-
вития тканевой гипоксии может быть исключен из
рассмотрения.

Циркуляторные формы гипоксии в условиях
низких температур вполне возможны. Для рыб
показано, что гипотермия снижает частоту сердеч-
ных сокращений и уменьшает минутный объем
сердца рыб [22], а также негативно влияет на глад-

evident signs of asphyxia. The individuals came to
the water surface, gasped for atmosphere air, lost the
balance. To the 15th day of experiment the death made
100%.

The results of experiment made in golden mullet
demonstrated that water temperature decrease from
15 to 10°C did not render significant effect on oxygen
regimen of fish muscular tissue. At the same time the
reduction of temperature from 5 to 1–2°C in contrast
caused significant aggravation of oxygen regimen and
led to the development of tissue hypoxia. This is
confirmed by the following facts: reduction of mean
muscular РmO2

 and rise of the number of hypoxic zones
(less than 8.0 gPa) in muscular tissue; decrease in
the values PvO2, PcO2

 and pH; rise in the content of
lactate in muscles and blood at parallel reduction of
ATP level. The found differences were statistically
significant. At 1–2°C they were more manifested than
at 5°C. This testifies to the fact that tissue hypoxia is
of a secondary character. It is not related to molecular
systems of oxygen utilization, since it proceeds on the
background of reduced PcO2 and PvO2. In the base of
its development there should be the alteration in the
state of the systems of organism oxygen supply:
respiratory, cardiovascular, microcirculation, gas trans-
port properties of blood, diffusive processes.

Hypothermia is known negatively affecting the
state of respiratory center in fish, suppressing its activi-
ty and limiting thereby ventilation volumes [12, 21].
The consequence of this is the development of arterial
hypoxemia which should result in lowering the tissue
oxygen tension. However in this research there was
no recorded the decrease in arterial РmO2

, in contrast
under hypothermia the recorded values were slightly
higher than in the control group of fish (15°C). This
means that regarding the golden mullet this mecha-
nisms of tissue hypoxia development may be excluded
from the consideration.

Circulatory hypoxia forms under low temperatures
are quite possible. For fish it has been shown that
hypothermia reduces the frequency of cardiac contrac-
tions and reduces the minute volume of fish heart [22],
as well as negatively affects smooth muscle wall of
vessels of microcirculatory channel by rising the resis-
tance to blood flux [24]. Both processes should lead
to restricting of volume blood flux in tissues and reduce
the oxygen tension in them.

The change of functional state of hemoglobin under
hypothermia also may result in the limitation of oxygen
supply to tissues. Low temperatures contribute to the
strengthening of oxidative processes in erythrocytes
and transition of hemoglobin into ferri-form (methemo-
globin) [4, 10, 14, 19]. This process is related to the
reduction of activity of NADH2-diaphorase [8, 18].
Herewith the share of oxidized pigment may exceed
15% [14].
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комышечную стенку сосудов микроциркуляторного
русла, увеличивая сопротивление кровотоку [24].
Оба процесса должны приводить к ограничению
объемного кровотока в тканях и снижать напряже-
ния кислорода в них.

Изменение функционального состояния гемо-
глобина в условиях гипотермии также может при-
водить к ограничению доставки кислорода к тка-
ням. Низкие температуры способствуют усилению
окислительных процессов в эритроцитах и переходу
гемоглобина в ферри-форму (метгемоглобина) [4,
10, 14, 19]. Этот процесс связан со снижением ак-
тивности НАДН2-диафоразы [8, 18]. При этом доля
окисленого пигмента может превышать 15% [14].

Можно допустить, что при гипотермии происхо-
дит и изменение диффузионных характеристик
гематопаренхиматозного барьера. Установлено,
что температурные адаптации у рыб сопряжены
со значительным изменением уровня липидов в их
тканях. Известно также, что растворимость кисло-
рода в липидах в 4 раза выше, чем в оводненной
цитоплазме [20], то есть этот фактор также нельзя
исключать из рассмотрения.

Особый интерес представляют компенсацион-
ные процессы, описанные в настоящей работе, у
кефали-сингиля при адаптации к гипотермии (5°С).
Они полностью или в значительной степени восста-
навливали тканевое напряжение кислорода и на-
правленность метаболических процессов в мы-
шечной ткани. Установить их содержание и меха-
низмы реализации пока сложно. В любом случае
они должны быть реализованы на уровне систем
кислородного обеспечения тканей. Этот вопрос
требует проведения дополнительных исследований.

Выводы
Гипотермия (5°С и ниже) вызывала в скелетных

мышцах кефали-сингиля развитие тканевой гипок-
сии. Она носила вторичный характер и проявлялась
в снижении РmO2

, увеличении числа гипоксических
зон в мышечной ткани и понижении PvO2

. Это при-
водило к усилению анаэробных процессов в мыш-
цах, о чем свидетельствовал рост содержания
лактата, уменьшение уровня АТФ, а также сниже-
ние величины рН венозной крови.

При температурах близких к 5°С в организме
кефали-сингиля отмечали развитие компенсацион-
ных процессов, которые проявлялись в полном или
частичном восстановлении РO2 в мышцах и венозной
крови при параллельном подавлении анаэробных
процессов. Эффективность этих процессов утрачи-
валась с понижением температуры,  при 1–2°С они
не выявлялись совсем.

One may admit that under hypothermia there is
the change in diffusive parameters of hemato-
parenchymatous barrier. It has been established that
temperature adaptation in fish is conjugated with
significant alteration of lipid level in their tissues. It is
also known that the solubility of oxygen in lipids is 4
times higher than in hydrated cytoplasm [20], that is
this factor also should be considered.

Of special interest are the compensation processes,
described in this work, in golden mullet during adap-
tation to hypothermia (5°C). They either completely
or insignificantly restored tissue oxygen tension and
direction of metabolic processes in muscular tissue.
Their content and mechanisms’ establishing is quite
complicated now. In any case they should be imple-
mented at the level of the systems of oxygen providing
of tissues. This question requires the additional studies.

Conclusions
Hypothermia (5°C and lower) caused in skeletal

muscles of golden mullet the development of tissue
hypoxia. It had a secondary character and manifested
in РmO2 reduction, rise in the number of hypoxic zones
in muscular tissue and decrease in PvO2

. This resulted
into the strengthening of anaerobic processes in
muscles, that was confirmed with the increase in lacta-
te content, APT level reduction, as well as diminishing
of venous blood pH value.

At temperatures close to 5°C in golden mullet there
was noted the development of compensation proces-
ses, manifesting in a complete or partial restoration
of РO2

. in muscles and venous blood at parallel sup-
pression of anaerobic processes. The efficiency of
these processes was lost with temperature decrease
at 1–2°C they were not revealed at all.
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