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Впервые исследован качественный и количественный липидный профиль (общие липиды, а также
полярные и неполярные липиды) мышечной ткани шести видов мезопелагических рыб, являющих-
ся представителями широко распространённых в Мировом океане двух глубоководных семейств –
Stomiidae и Myctophidae. Для исследованных видов установлена видоспецифичность накопления
липидов, указывающая на различия в механизмах компенсаторных реакций. Основной формой за-
пасания липидов у изученных видов являются триацилглицерины. Однако у Borostomias antarcticus
отмечено также накопление эфиров холестерина и восков – липидов, характерных для вертикаль-
ных мигрантов. Выявлены отличительные особенности миктофовых и стомиевых, связанные с на-
коплением холестерина и вариациями в содержании разных фосфолипидных фракций, что указы-
вает на использование рыбами этих семейств различных механизмов регуляции и поддержания физико-
химического состояния (проницаемость, жидкостность) биологических мембран при изменении ком-
плекса факторов среды (температуры, солёности, гидростатического давления, специфического
фотопериода) с увеличением глубины обитания.
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Мезопелагические рыбы, населяющие глуби-
ны 200–1000 м, обитают в условиях воздействия
комплекса экстремальных абиотических и биоти-
ческих факторов среды, таких как низкие темпе-
ратуры, высокое гидростатическое давление, спе-
цифический фотопериод, низкая обеспеченность
пищей и другие. Большинство видов этих рыб со-
вершают в ночное время вертикальные миграции
в эпипелагическую зону, возвращаясь днём об-
ратно на глубину, преодолевая сотни метров и
подвергаясь сильному компрессионному воздей-
ствию и перепаду температур (Catul et al., 2011).
При этом глубоководные организмы успешно
адаптировались к подобным условиям обитания,
в том числе за счёт существенного набора ком-
пенсаторных механизмов биохимических реак-
ций, в которых особую роль выполняют липиды и
их компоненты (Tocher et al., 2000; Arts, Kohler,

2009; Shillito et al., 2020). Липиды являются мно-
гофункциональными веществами, и их рассмат-
ривают как достаточно лабильные биохимиче-
ские молекулы, принимающие участие во многих
компенсаторных реакциях организма, которые
направлены на поддержание гомеостаза метабо-
лических процессов (Крепс, 1981; Сидоров, 1983;
Tocher et al., 2000; Hochachka, Somero, 2002; Arts,
Kohler, 2009; Немова и др., 2014; Murzina et al.,
2020). Например, известно, что высокое содержа-
ние и вариации эфиров холестерина (ЭХС), триа-
цилглицеринов (ТАГ) и восков формируют и под-
держивают надлежащую плавучесть у вертикаль-
но мигрирующих видов животных (Neighbors,
1988; Phleger et al., 1999; Voronin et al., 2022). На те-
кучесть мембранных фосфолипидов (ФЛ) сильное
влияние оказывают температура и гидростатиче-
ское давление, с которыми коррелирует гомеовяз-
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кость билипидного слоя (Macdonald, 2021; Win-
nikoff et al., 2021). При этом стратегии адаптации
организма к условиям обитания носят видоспе-
цифичный характер и формируют множество ме-
таболических путей, зависящих от таких факто-
ров, как прямой или опосредованный (непрямой,
с метаморфозами) жизненный цикл, пищевой ра-
цион, положение в трофической цепи, осуществле-
ние суточных вертикальных миграций и другие.

Изучение липидного профиля мезопелагиче-
ских видов рыб, как одних из наиболее разнооб-
разных и распространённых морских организмов
Мирового океана, представляет огромный инте-
рес как для фундаментальной науки, так и для био-
технологии, если рассматривать эти виды в каче-
стве потенциальных источников биологически
активных веществ (Catul et al., 2011; Irigoien et al.,
2014; Eduardo et al., 2020). По последним оценкам,
общая биомасса всех видов рыб мезопелагиче-
ской зоны составляет от 2.0 до 19.5 Гт, что прирав-
нивается к 100-кратному годовому вылову всех
существующих промыслов в мире (Hidalgo, Brow-
man, 2019). Ранее мы исследовали полный липид-
ный спектр (липидом) различающихся между собой
по жизненным циклам, трофическим отношениям,
глубине обитания и наличием (или отсутствием)
суточных миграций пяти видов мезопелагических
рыб пяти семейств, представители которых ши-
роко распространены в море Ирмингера (Север-
ная Атлантика) (Voronin et al., 2021, 2022; Murzina
et al., 2022). В настоящей работе объектами иссле-
дования являлись представители двух из самых
распространённых в мезопелагической зоне се-
мейств рыб: миктофовых (Myctophidae), составля-
ющих не менее 20% численности океанической их-
тиофауны, и стомиевых (Stomiidae) – одних из глав-
ных хищников мезопелагической зоны Мирового
океана (Biogeography …, 1982; Eduardo et al., 2020).

Цель работы – изучить липидный профиль
мышечной ткани представителей миктофовых
(Notoscopelus kroyeri и Symbolophorus veranyi) и сто-
миевых (Chauliodus sloani, Stomias boa, Malacosteus
niger и Borostomias antarcticus) рыб, обитающих в
Северной Атлантике в диапазоне глубин соответ-

ственно 0–3071, 0–2308, 200–4700, 0–3527, 890–
1450 и 0–3527 м (Porteiro et al., 2017; Orlov, Tokranov,
2019).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Сбор образцов мышечной ткани мезопелагиче-
ских рыб осуществляли в рамках научно-исследо-
вательских работ в море Ирмингера (Северная Ат-
лантика, 59°60′–64°60′ с.ш., 26°20′–41°50′ з.д.) в
летний период (июнь–июль) на борту научно-ис-
следовательского судна “Атлантида” (Панов и др.,
2019; Пронина и др., 2021). Отлов рыб проводили
тралением на глубинах 250, 325, 375, 400, 650 и 700 м
в районе регулирования Комиссии по рыболов-
ству в северо-восточной части Атлантического
океана, рыболовной зоне Гренландии и исключи-
тельной экономической зоне Исландии (таблица).
Использовали разноглубинный трал 78.7/416 м
(проект 2492-02), канатная и сетная части которо-
го выполнены из современных облегчённых мате-
риалов, размер ячеи в крыльях 68 мм, в кутце –
16 мм. Контроль за работой трала осуществляли с
применением гидроакустического прибора кон-
троля трала WESMAR-TCS785 (“Western Marine
Electronic”, США). Траловые работы проводили,
используя методы, изложенные в Руководстве по
выполнению международной глубоководной пе-
лагической экосистемной съёмки (ICES, 2015). Ви-
довую идентификацию рыб из уловов осуществля-
ли на судне с использованием различных опреде-
лителей (Кукуев и др., 1980; Долгов, 2011; Photo
guide …, 2019; Sutton et al., 2020).

В местах тралений выполняли гидрофизиче-
ские наблюдения за температурой воды, её солё-
ностью и гидростатическим давлением с исполь-
зованием океанологического комплекса Sea Bird
Electronics (“Sea-Bird Electronics”, США), вклю-
чающим CTD-профилограф SBE-19plus V2 SEA-
CATplus PROFILER SN 6376 с терминалом управ-
ления SBE-33.

Экстракцию общих липидов (ОЛ) из мышечной
ткани проводили по методу Фолча (Folch et al., 1957)
смесью хлороформ–метанол (2 : 1 по объёму).

Сведения об исследованных видах мезопелагических рыб, отловленных в море Ирмингера, Северная Атлантика

Вид Число рыб, экз. Период (дата) сбора Номер станции Глубина обитания 
(отлова), м

Stomias boa 13 06–29.07.2018 г. 120, 83, 84, 94, 55 375, 400, 650, 700

Malacosteus niger 14 02–19.07.2018 г. 120, 83, 74, 84, 14, 67 375, 400, 650, 700

Notoscopelus kroyeri 17 21.06–02.07.2018 г. 43, 29, 52, 66, 41, 55 250, 325, 375, 400, 700

Chauliodus sloani 16 17.06–02.07.2018 г. 43, 66, 41, 14, 36, 38, 55 250, 375, 400, 700

Borostomias antarcticus 17 23.06–12.07.2018 г. 83, 70, 74, 84, 94, 38 400, 650, 700

Symbolophorus veranyi 10 10.07.2018 г. 120 375
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Дальнейшее разделение ОЛ осуществляли с при-
менением хроматографических методов: высоко-
эффективной тонкослойной хроматографии –
для разделения липидов нейтральных (неполяр-
ных) классов и высокоэффективной жидкостной
хроматографии – для разделения полярных ли-
пидов (фосфолипидов). Качественную идентифи-
кацию липидов отдельных классов (неполярных и
полярных) осуществляли по стандартам соответ-
ствующих компонентов (“Sigma-Aldrich”, США) с
учётом соответствия значений коэффициента по-
движности.

Качественное и количественное определение
нейтральных моноацилглицеринов, диацилгли-
церинов, ТАГ, холестерина (ХС), ЭХС, свобод-
ных жирных кислот, а также общих ФЛ, оставав-
шихся на старте, проводили с использованием
комплекса оборудования CAMAG (Швейцария).
Фракционирование ОЛ проводили на ультрачи-
стых хроматографических пластинках на стек-
лянной основе – HPTLC Silicagel 60 F254 Premium
Purity (“Merck”, Германия). Микроколичество
пробы (2 мкл) наносили полуавтоматическим ап-
пликатором Linomat 5 (“CAMAG”, Швейцария),
а разделение ОЛ на липиды разных классов про-
водили с использованием автоматической хрома-
тографической камеры для элюирования ADC2
(“CAMAG”, Швейцария) в системе растворите-
лей гексан–диэтиловый эфир–уксусная кислота
(32.0 : 8.0 : 0.8 по объёму) (Olsen, Henderson, 1989).
Окраску липидных пятен осуществляли в герме-
тичном дериватизаторе (“CAMAG”, Швейцария)
путём распыления через форсунку 2 мл раствора
медного купороса (CuSO4), подкислённого орто-
фосфорной кислотой (H3PO4), с последующим
проявлением окрашенных пятен путём нагревания
пластины до 160°С в течение 15 мин. Качественное
и количественное определение липидных компо-
нентов проводили в камере денситометра TLC
Scanner 4 (“CAMAG”, Швейцария) в режиме ад-
сорбции при длине волны 360 нм (Hellwig, 2005).

Качественное и количественное определение
индивидуальных фосфолипидных фракций – фос-
фатидилхолина (ФХ), фосфатидилэтаноламина
(ФЭА), фосфатидилсерина (ФС), фосфатидили-
нозитола (ФИ), лизофосфатидилхолина (ЛФХ),
сфингомиелина (СФМ) – осуществляли с ис-
пользованием жидкостного хроматографа Стайер
(“Аквилон”, Россия). Фракционирование общих
ФЛ проводили на колонке размером 250 × 4 мм, на-
полненной сорбентом Нуклеосил 100-7 (“Элсико”,
Россия), и с использованием в качестве подвиж-
ной фазы смеси ацетонитрил–метанол–гексан–
85%-ная фосфорная кислота (918.0 : 30.0 : 30.0 : 17.5
по объёму) при скорости потока 1 мл/мин. Детек-
тирование анализируемых ФЛ отдельных классов
осуществляли на спектрофотометре методом по-
глощения света в ультрафиолетовой области спек-

тра при длине волны 206 нм (Arduini et al., 1996). Для
определения изменения качественного и количе-
ственного фосфолипидного состава мембраны кле-
ток мышечной ткани рыб в зависимости от глубины
их вылова было рассчитано отношение основных
холиновых ФЛ (хФЛ) к амино-ФЛ (аФЛ) по фор-
муле: хФЛ/аФЛ = (ФХ + СФМ)/(ФЭА + ФС).

Статистическую обработку результатов прово-
дили с использованием языка программирования
R (версия 3.6.1.) в среде разработки RStudio
(https://www.posit.co) с использованием дополни-
тельных пакетов: readxl (версия 1.3.1), tidyverse
(версия 1.3.0), cowplot (версия 1.1.1), vegan (версия
2.5–7). Для каждого исследованного вида была рас-
считана описательная статистика (среднее арифме-
тическое и его ошибка) с группированием значе-
ний по глубинам вылова. Достоверность различий
уровней липидных и фосфолипидных компонентов
оценивали с использованием непараметрического
теста Краскела–Уолиса, а между отдельными
компонентами – теста ранговых сумм Вилкоксо-
на–Манна–Уитни. Корреляционный анализ (r)
проводили по Спирмену, а оценку значения кор-
реляции осуществляли по шкале Чеддока (Каба-
ков, 2016). Ординацию видов в многомерном
пространстве проводили с использованием алго-
ритма неметрического многомерного шкалиро-
вания для исследованных признаков. Для опреде-
ления наилучшей метрики расстояний в много-
мерном пространстве признаков использовали
коэффициент корреляции Спирмена между мат-
рицами дистанций. Оценку меры расхождений
между исходной и моделируемой матрицами рас-
стояний осуществляли при помощи показателя
“стресс” (Шитиков, Мастицкий, 2017). Статисти-
ческий анализ сходства между исследованными
видами осуществляли с использованием алгорит-
ма ANOSIM (R), а анализ процентного сходства – с
использованием статистического анализа SIMPER.
Оценку влияния комплекса внешних абиотиче-
ских факторов среды (температура и солёность)
на липидный профиль отловленных на отдельных
глубинах особей исследуемых видов проводили с
применением канонического анализа соответствий
(Шитиков, Мастицкий, 2017). Выявление наилуч-
шей метрики расстояний осуществляли также по
коэффициенту Спирмена.

Отлов рыб в море Ирмингера проводили в рам-
ках Соглашения о сотрудничестве между Федераль-
ным агентством по рыболовству (Росрыболовство)
и Российской академией наук (РАН), а также Про-
граммы совместных научных исследований Росры-
боловства и РАН. Биохимические исследования
выполняли на базе лаборатории экологической
биохимии и с использованием оборудования
Центра коллективного пользования КарНЦ РАН.
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Рис. 1. Содержание общих липидов (ОЛ) в мышечной ткани мезопелагических видов рыб семейств Stomiidae и Myc-
tophidae, обитающих в градиенте глубин моря Ирмингера (Северная Атлантика). Каждый бокс описывает медиану
(горизонтальная линия внутри бокса), 1-й и 3-й квартили (нижняя и верхняя границы); усы – минимум и максимум.
Корреляция (r) содержания ОЛ с глубиной показана стрелками (сплошная линия – положительная корреляция, пунк-
тирная линия – отрицательная), над которыми приведены значения r. Глубина отлова рыб, м: ( ) – 250, ( ) – 325,
( ) – 375, (+) – 400, ( ) – 650, ( ) – 700.
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РЕЗУЛЬТАТЫ

Среди исследованных видов мезопелагиче-
ских рыб для S. veranyi было характерно наиболь-
шее содержание ОЛ в мышечной ткани (37.13% су-
хого вещества), при этом у N. kroyeri – второго ис-
следованного вида семейства миктофовых –
сравнительное содержание ОЛ было ниже: 19.9%
(рис. 1). Три вида семейства стомиевых (S. boa,
M. niger и C. sloani) по содержанию ОЛ в мышцах
(соответственно 30.99, 29.21 и 27.63%) между со-
бой не различались, однако у B. antarcticus выяв-
лено значимо низкое содержание ОЛ – 16.10%.
Корреляционный анализ не выявил значимой за-
висимости содержания ОЛ от глубины обитания,
однако для двух видов – C. sloani и B. antarcticus –
установлены соответственно умеренная прямая
(r = 0.31) и обратная (r = −0.39) корреляционные
зависимости (по шкале Чеддока). У C. sloani со-
держание ОЛ в мышцах увеличивалось на боль-
ших глубинах (700 м), тогда как у B. antarcticus, на-
оборот, снижалось.

Статистический анализ ANOSIM по количе-
ственному содержанию липидов разных классов в
мышечной ткани исследованных видов устано-
вил достоверные различия с перекрытием между
видами (R = 0.4637). Применяя многомерное не-
метрическое шкалирование, установили, что для
B. antarcticus характерно высокое накопление вос-

ков (3.90% сухого вещества), тогда как S. veranyi
отличался доминированием моноацилглицери-
нов (3.70%) по сравнению с другими видами
(0.16–0.65%) (рис. 2). Анализ SIMPER по воскам
и моноацилглицеринам между этими двумя вида-
ми рыб также показал небольшое сходство (соот-
ветственно 19 и 28%). Для четырёх других видов
(N. kroyeri, C. sloani, S. boa и M. niger) было харак-
терно перекрывание значений содержания иссле-
дованных липидов в многомерном пространстве
признаков. Наибольшее сходство этих видов вы-
явлено в содержании ТАГ и ЭХС в мышечной
ткани (соответственно 49–61 и 31–42% сходства),
тогда как различия между видами в основном за-
ключались в количественном содержании моно-
ацилглицеринов, диацилглицеринов и общих ФЛ.
Стоит отметить, что исследованные виды семей-
ства миктофовых (N. kroyeri и S. veranyi) имели
максимальное сходство (79%) по уровню ХС (со-
ответственно 2.28 и 6.77% сухого вещества) в мы-
шечной ткани, тогда как виды семейства стомие-
вых имели аналогичный уровень сходства по содер-
жанию ТАГ (B. antarcticus – 4.03, C. sloani – 11.70,
M. niger – 13.37, S. boa – 9.66% сухого вещества).

Для B. antarcticus выявлена отрицательная кор-
реляция (r = −0.58) содержания ТАГ с увеличени-
ем глубины обитания с 400 до 700 м. S. boa ориен-
тирован по вектору свободных жирных кислот, что
подтверждается заметной корреляцией (r = 0.51)
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содержания данной липидной фракции с глуби-
ной. Для другого вида стомиевых, M. niger, наобо-
рот, количество свободных жирных кислот было
обратно скоррелировано (r = −0.52) с глубиной
обитания, однако содержание восков с увеличе-
нием глубины возрастало (r = 0.66). Согласно ре-
зультатам канонического анализа соответствий
установлено, что у B. antarcticus, действительно,
снижался уровень ТАГ (с 6.70 до 4.31% сухого ве-
щества), а также восков (с 5.32 до 3.08%) и ЭХС (с
5.16 до 4.15%) при увеличении глубины обитания
(от 400 до 700 м), что сопровождалось изменени-
ем температуры и солёности воды (соответствен-
но от 4.7 до 5.0°С и от 34.90 до 34.94‰) (рис. 3).
Схожий тренд наблюдался и у M. niger, тогда как для
двух других видов семейства стомиевых (S. boa и
C. sloani) установлена высокая дисперсия показа-
телей содержания исследованных липидов на раз-
ных глубинах. Показано, что у видов семейства сто-
миевых температура и солёность воды оказывают
большее влияние на изменение содержания сво-
бодных жирных кислот в мышцах, тогда как у
представителя семейства миктофовых (N. kroyeri)
отмечено влияние этих абиотических факторов
на фракцию ТАГ.

Статистический анализ ANOSIM по количе-
ственному содержанию ФЛ разных фракций в мы-
шечной ткани также установил достоверные
различия с перекрытием между видами (R =

= 0.4044). Согласно многомерному анализу
данных установлено, что вид S. veranyi обособ-
ленно отличается от других исследованных видов
в пространстве многомерных признаков, в то вре-
мя как остальные пять видов перекрываются от-
носительно друг друга (рис. 4). Для S. veranyi было
характерно высокое содержание ФХ (4.67% сухо-
го вещества) и низкое содержание ФЭА (0.06%
сухого вещества), тогда как у других исследован-
ных видов содержание этих ФЛ варьировало в
пределах соответственно 0.85–2.03 и 0.17–0.43%
сухого вещества. В совокупности с ФХ стоит от-
метить и сравнительно высокое содержание ЛФХ
(0.55% сухого вещества) у S. veranyi по сравнению
с другими видами, у которых этот показатель на-
ходился в диапазоне 0.02–0.32% сухого вещества.
Анализ SIMPER показал, что S. veranyi достовер-
но отличался по содержанию ФИ в мышцах
(0.0006% сухого вещества). Сходство всех иссле-
дованных видов по фосфолипидному составу не
превышало 40%, причём наибольший процент
сходства приходился на ФХ.

При изменении глубины обитания отмечена
более высокая межвидовая гетерогенность содер-
жания полярных ФЛ по сравнению с неполярны-
ми липидами. Так, у C. sloani содержание ФИ за-
метно (r = 0.58), а ФХ и ФС умеренно (r = соответ-
ственно 0.49 и 0.46) коррелировало с увеличением
глубины. При этом отмечен рост содержания ФС

Рис. 2. Ординация неметрического многомерного шкалирования (NMDS) липидов отдельных классов в мышечной
ткани мезопелагических видов рыб семейств Stomiidae и Myctophidae, обитающих в градиенте глубин моря Ирмингера
(Северная Атлантика): МАГ – моноацилглицерины, ДАГ – диацилглицерины, ТАГ – триацилглицерины, ХС – холе-
стерин, ЭХС – эфиры холестерина, ФЛ – общие фосфолипиды, СЖК – свободные жирные кислоты; виды рыб:
Stomiidae: ( ) – Borostomias antarcticus, ( ) – Chauliodus sloani, ( ) – Malacosteus niger, ( ) – Stomias boa; Myctophidae:
( ) – Notoscopelus kroyeri, ( ) – Symbolophorus veranyi.
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на глубине 375 м (до 0.009% сухого вещества), на
которой было зафиксировано увеличение темпе-
ратуры и солёности воды (соответственно до
6.05°С и 34.98‰) (рис. 5). Для другого вида се-
мейства стомиевых – S. boa – установлена, на-
оборот, обратная корреляция (r = −0.61) ФС с
глубиной, а также увеличение содержания этого
ФЛ на глубине 400 м (до 0.009% сухого вещества),
где температура и солёность воды снизились со-
ответственно до 4.67°С и 34.90‰.

У B. antarcticus, S. boa и M. niger с увеличением
глубины снижалось количество хФЛ и увеличи-
валось содержание аФЛ в основном за счёт ФХ и
ФЭА, отношение хФЛ/аФЛ у этих видов состав-
ляло соответственно 4.30–5.53, 4.34–7.54 и 4.28–
7.89. При этом у C. sloani и N. kroyeri уровень со-
держания ФХ и ФЭА сохранялся во всём диапазоне

глубин, однако значения отношения хФЛ/аФЛ ва-
рьировали в пределах соответственно 3.58–3.98 и
3.13–3.24. Также у этих видов выявлено повыше-
ние содержания ФС с увеличением глубины. У
описанных выше группировок видов рыб выявле-
ны схожие изменения количества ЛФХ в мышеч-
ной ткани – уменьшение содержания у B. antarcti-
cus, S. boa и M. niger (соответственно 0.08–0.22,
0.06–0.13 и 0.008–0.03% сухого вещества) с увеличе-
нием глубины и поддержание концентрации в диа-
пазоне глубин у C. sloani и N. kroyeri в пределах соот-
ветственно 0.01–0.02 и 0.01–0.11% сухого вещества.

ОБСУЖДЕНИЕ

Мезопелагические рыбы являются одними из
самых многочисленных и широко распростра-

Рис. 3. Ординация канонического анализа соответствий (ССА) влияния температуры (T) и солёности (S) на содержа-
ние липидов отдельных классов в мышечной ткани мезопелагических видов рыб семейств Stomiidae и Myctophidae,
обитающих в градиенте глубин моря Ирмингера (Северная Атлантика): ( ) – глубина отлова рыб, значения глубины (м)
приведены под треугольниками; ост. обозначения см. на рис. 2.
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нённых в Мировом океане гидробионтов, обита-
ющих в диапазоне глубин 200–1000 м, однако их
биология, экология, трофика и адаптационные
механизмы (в том числе биохимические) слабо
изучены (Catul et al., 2011). Представители се-
мейств миктофовых и стомиевых составляют зна-
чимую долю океанической ихтиофауны (Biogeog-
raphy …, 1982; Olivar et al., 2017; Eduardo et al.,
2020). Большинство из них в поисках пищи со-
вершают в ночное время вертикальные миграции
в эпипелагиаль (Kenaley, 2008; Olivar et al., 2012;
Duhamel et al., 2014). Липиды, как наиболее ла-
бильные молекулы, являются основными струк-
турными и энергетическими компонентами орга-
низма, которые депонируются в мышечной ткани
и участвуют в адаптационных процессах путём
формирования компенсаторных реакций на воз-
действие внешних факторов среды, а также в кру-
говороте органического углерода посредством
переноса вещества и энергии между вертикаль-
ными водными слоями по трофической цепи
(Ashjian et al., 2003; Petursdottir et al., 2008). Уста-
новленное нами высокое содержание ОЛ в мы-
шечной ткани у S. veranyi является характерной осо-
бенностью рыб семейства миктофовых (Lea et al.,
2002). Для данного вида характерно более актив-
ное питание рыбными объектами по сравнению с
видами рода Notoscopelus (Podrazhanskaya, 1993),
что может объяснять различия в накоплении ОЛ в
мышцах у двух исследованных представителей
миктофовых. Выявленные отличия исследован-
ных семейств и видов в содержании ОЛ носят ви-

доспецифичный характер и обусловлены разли-
чиями в жизненных циклах, способностью к осу-
ществлению вертикальных миграций, а также
компенсаторными механизмами ответа на сово-
купное воздействие комплекса факторов среды
(гидростатическое давление, температуру, солё-
ность, трофику и другие) (Phleger et al., 1999; Ho-
chachka, Somero, 2002; Tocher, 2003; Перевозчи-
ков, 2008; Petursdottir et al., 2008; Connan et al.,
2010; Özdemir et al., 2019). Так, для C. sloani, S. boa
и B. antarcticus описаны онтогенетические вариа-
ции при осуществлении вертикальных миграций
(вертикальные полумигранты) – взрослые особи
активнее мигрируют в водной толще в течение су-
ток (Roe, Badcock, 1984; Klimpel et al., 2006; Edu-
ardo et al., 2020). Биология M. niger значительно
отличается от других исследованных представи-
телей семейства стомиевых. Согласно данным
литературы (Stegeman et al., 2001; Sutton, 2005),
вид не осуществляет суточные вертикальные ми-
грации, а также, несмотря на наличие крупных
челюстных зубов, питается в основном мелкими
ракообразными. Оба исследованных представи-
теля семейства миктофовых также являются вер-
тикальными мигрантами, однако различаются
пищевой специализацией: N. kroyeri предпочита-
ет ракообразных, тогда как у S. veranyi кроме ра-
кообразных рода Themisto (Hyperiidae) в пище от-
мечены и мелкие рыбы (Podrazhanskaya, 1993;
Munschy et al., 2022).

Рис. 4. Ординация неметрического многомерного шкалирования (NMDS) индивидуальных молекулярных видов фос-
фолипидов в мышечной ткани мезопелагических видов рыб семейств Stomiidae и Myctophidae, обитающих в градиенте
глубин моря Ирмингера (Северная Атлантика): ФХ – фосфатидилхолин, ФЭА – фосфатидилэтаноламин, ФИ – фос-
фатидилинозитол, ФС – фосфатидилсерин, ЛФХ – лизофосфатидилхолин, СФМ – сфингомиелин; ост. обозначения
см. на рис. 2.
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Целевой фракционный анализ ОЛ выявил, что
B. antarcticus накапливает в мышечной ткани вы-
сокое количество восков (сравнительно с други-
ми исследованными видами). Известно, что кон-
центрация восков в мышцах костистых рыб корре-
лирует с глубиной обитания и связана с суточными
вертикальными миграциями (Nevenzel, 1970). Ве-
роятно, B. antarcticus использует компенсаторные
механизмы с участием данного липида, а также с
ЭХС, которые связаны с изменением жидкостно-
сти биологической мембраны клеток, а также с
обеспечением сигнальной и регуляторной функ-
ций при изменении абиотических факторов сре-
ды в зависимости от глубины (Neighbors, 1988;
Phleger et al., 1999). Кроме того, известны меха-
низмы расщепления восков до “быстрореагирую-
щих” ТАГ – основной расходуемой липидной

фракции у рыб (Гершанович и др., 1991; Salvanes,
Kristofersen, 2001). Для остальных видов было от-
мечено превалирование запасных ТАГ в мышцах.
Для хищных рыб основной и наиболее выгодной
формой запасания энергии служат молекулы ТАГ
ввиду их быстрой мобилизации из адипоцитов, а
также выделения высокого количества энергии (в
2.5 раза больше, чем при окислении углеводов)
(Лапин, Шатуновский, 1981; Sweetman et al.,
2014). Миктофовых рыб иногда разделяют на две
группы в зависимости от доминирования тех или
иных энергетических липидов в мышцах: рыбы с
высоким содержанием ТАГ и рыбы, богатые ЭХС
и восками (Baby et al., 2014). В настоящей работе
было установлено доминирование ТАГ у иссле-
дованных рыб семейства миктофовых, однако в
нашем предыдущем исследовании (Voronin et al.,

Рис. 5. Ординация канонического анализа соответствий (ССА) влияния температуры (T) и солёности (S) на содержа-
ние индивидуальных молекулярных видов фосфолипидов в мышечной ткани мезопелагических видов рыб семейств
Stomiidae и Myctophidae, обитающих в градиенте глубин моря Ирмингера (Северная Атлантика). Обозначения см. на
рис. 3 и 4.
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2022) у вида Lampanyctus macdonaldi было выявле-
но превалирование ЭХС и восков в мышцах, что,
вероятнее всего, связано с различиями в объектах
питания у исследованных видов рыб. Более того,
различающиеся уровни моноацилглицеринов и
диацилглицеринов – продуктов полного или ча-
стичного гидролиза ТАГ – могут указывать на
разную интенсивность процессов катаболизма и
анаболизма в организме (Goutx et al., 2003). Мо-
ноацил- и диацилглицерины являются много-
функциональными молекулами и участвуют во
множестве физиологических процессов и ответ-
ных клеточных реакций организма в качестве
вторичных мессенджеров. По содержанию моно-
ацил- и диацилглицеринов и их вариациям в тка-
нях рыб также обсуждают направленность и ско-
рость реакций липидного обмена у разных видов
рыб (Кольман, Рем, 2009; Sandel et al., 2010).

Исследованные виды миктофовых и стомие-
вых различались по содержанию ХС, который яв-
ляется одним из важнейших липидных компо-
нентов биомембран. Его присутствие регулирует
морфологическую стабильность, а также прони-
цаемость мембраны для растворённых веществ
(Кольман, Рем, 2009). Выявленная дифференци-
ация видов рыб может указывать на эволюцион-
но-детерминированные механизмы компенса-
торной реакции и защиты рыб на воздействие
абиотических факторов среды, в частности на
проявление адекватного адаптивного ответа, ре-
гулирующего морфологическое состояние биоло-
гических мембран при изменении гидростатиче-
ского давления.

Установленные корреляционные зависимости
изменения содержания идентифицированных
липидов в мышечной ткани у рыб в градиенте
глубин указывают на направленность приспосо-
бительных реакций к изменяющимся условиям
обитания организма. Так, у B. antarcticus отмечено
снижение концентрации ТАГ с увеличением глу-
бины, что может свидетельствовать об увеличе-
нии расхода энергии (например, на повышенную
двигательную активность), а также указывать на
скудность кормовой базы на больших глубинах
(Scott et al., 2002; Voronin et al., 2021). У немигри-
рующего M. niger отмечены вариации содержания
свободных жирных кислот и накопление восков в
мышцах, что более характерно для вертикально
мигрирующих видов (Neighbors, 1988; Phleger
et al., 1999). Основываясь на полученных данных,
можно предположить наличие суточных верти-
кальных миграций у этого вида в полном или
ограниченном диапазоне глубин, однако сведе-
ний, основанных на результатах исследований с
использованием замыкающихся орудий лова, по
данному виду крайне мало (Stegeman et al., 2001;
Sutton, 2005). Вариации содержания свободных
жирных кислот в мышцах в диапазоне глубин от-
мечены также и у S. boa, однако для липидов дру-

гих классов, как и у C. sloani, отмечена высокая
дисперсия значений на разных глубинах. Такая
относительная гомогенность содержания липи-
дов в градиенте глубин может быть связана с он-
тогенетическими изменениями этих видов в про-
странственном распределении и вариациями при
осуществлении ими вертикальных миграций
(Klimpel et al., 2006; Eduardo et al., 2020). Установ-
лены различия липидного состава исследованных
видов рыб, обитающих на разных глубинах при
различном сочетании значений таких факторов
среды, как температура и солёность. Показано,
что увеличение их значений в пределах толерант-
ности вида сопровождается депонированием ли-
пидов в форме ТАГ у миктофовых рыб, а у стоми-
евых приводит к снижению количества свобод-
ных жирных кислот в мышцах.

Установленный низкий процент сходства (не
превышающий 40%) по составу ФЛ между иссле-
дованными видами свидетельствует о видоспеци-
фичности компенсаторных реакций с участием
ФЛ, направленных на поддержание целостности
клеточных мембран при воздействии абиотиче-
ских факторов среды, таких как давление, темпе-
ратура и солёность. В норме качественное и коли-
чественное содержание ФЛ в тканях животных
характеризуется относительным постоянством, а
изменение содержания ФЛ отдельных классов
является следствием изменения условий среды
(Hochachka, Somero, 2002; Костецкий и др., 2013).
Кроме того, для плазматической мембраны ха-
рактерна качественная асимметрия содержания
ФЛ разных классов на наружном и внутреннем сло-
ях, на которых соответственно ФХ и ФЭА являются
доминирующими фосфолипидами (Daleke, 2003;
Болдырев и др., 2006). Однако у S. veranyi отмече-
но значимое превалирование ФХ с крайне низ-
ким содержанием ФЭА в мышцах, что является
характерным признаком холодноводных рыб (Ве-
ланский, Костетский, 2008). Следует подчерк-
нуть, что молекулы ФХ могут также использо-
ваться в качестве источников энергии при соот-
ветствующих потребностях организма (Немова
и др., 2014). В этом случае одним из продуктов
гидролиза ФХ является ЛФХ, содержание кото-
рого у S. veranyi было также выше по сравнению с
другими исследованными видами. Известно, что
накопление ЛФХ увеличивает проницаемость
клеточной мембраны для ионов, что может ука-
зывать на отличительную особенность данного
вида в стратегии реорганизации физико-химиче-
ского состояния биомембраны под воздействием
факторов среды (Осадчая и др., 2004; Бердичевец
и др., 2010). Вероятно, именно данный механизм
реализуется у исследованных рыб этого вида, что
косвенно подтверждается значимо малым (по срав-
нению с другими видами) содержанием ФИ –
предшественника фосфоинозитов, которые увели-
чивают количество внутриклеточного Ca2+, необхо-
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димого для обеспечения надлежащей двигательной
активности в условиях высокого гидростатического
давления (Кольман, Рем, 2009; Sandel et al., 2010).

Видоспецифичность качественного и количе-
ственного состава ФЛ отдельных классов у рыб на
некоторых глубинах определяется выбором адап-
тационной стратегии вида к глубоководным
условиям обитания для поддержания целостно-
сти биомембраны (Hochachka, Somero, 2002; Бол-
дырев и др., 2006; Macdonald, 2021). Так, у двух
видов, относительно схожих по накоплению ней-
тральных липидов, – C. sloani и S. boa – отмечены
различия в структурной перестройке клеточной
мембраны с возрастанием глубины. Повышение
содержания ФХ и ФИ у C. sloani позволяет увели-
чивать проницаемость мембраны для дополни-
тельного поступления ионов Ca2+ в клетку (Коль-
ман, Рем, 2009). В то же время у этих двух видов
содержание ФС с увеличением глубины изменя-
лось разнонаправлено. Известно, что минорный
ФС может опосредованно (путём регуляции актив-
ности мембраносвязанных ферментов) участвовать
в процессах формирования системных единиц мы-
шечного волокна (миотрубок) при слиянии миоб-
ластов, что особенно актуально для видов рыб с
хищническим образом жизни (Verma et al., 2017).
Стоит отметить, что температура и солёность во-
ды оказывали существенное влияние на концен-
трацию ФС в скелетных мышцах C. sloani и S. boa,
что указывает на участие ФЛ данного класса в
процессах реорганизации мембраны посредством
ионной проницаемости, а также её возбудимости
и передачи трансмембранных сигналов (Макаро-
ва, Головко, 2001).

В пространственной ориентации плазматиче-
ских мембран наблюдается топологическая асим-
метрия ФЛ: на наружном монослое преобладают
ФХ и СФМ (хФЛ), а на внутреннем – ФЭА и ФС
(аФЛ) (Каган и др., 1984). Использование отно-
шения хФЛ/аФЛ позволило выделить две
обособленные группы исследованных видов, раз-
личающиеся по изменению количественного со-
держания индивидуальных ФЛ в скелетных мыш-
цах. Так, для B. antarcticus, S. boa и M. niger было
отмечено снижение ФХ и увеличение содержания
ФЭА с увеличением глубины, что приводит к реор-
ганизации физико-химического состояния мем-
браны и изменению соотношения зарядов на на-
ружном и внутреннем монослоях мембраны (Сидо-
ров, 1983). При этом в качестве компенсаторного
ответа у этих видов отмечено уменьшение кон-
центрации ЛФХ, что приводит к снижению прони-
цаемости мембраны для ионов (Бердичевец и др.,
2010). Вторая группа исследованных видов рыб –
C. sloani и N. kroyeri – характеризовалась сохране-
нием отношения хФЛ/аФЛ, а также концентра-
ции ЛФХ, с вариациями на отдельных глубинах.
Вероятно, таким способом у этих видов происхо-
дит поддержание внутри клетки гомеостаза мик-

росреды, необходимого для нормального функ-
ционирования мембраносвязанных ферментных
систем (Болдырев и др., 2006).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследование липидного профиля шести ви-
дов рыб, относящихся к двум самым распростра-
нённым в мезопелагиали Мирового океана се-
мействам миктофовых и стомиевых, позволило
выявить видоспецифические качественные и ко-
личественные отличия накопления запасных и
структурных липидов в скелетных мышцах, ука-
зывающие на ряд особенностей в выборе меха-
низмов компенсаторной реакции организма при
обитании в экстремальных условиях среды. Ос-
новной формой запасания энергии у исследован-
ных видов является ТАГ, при этом у B. antarcticus
выявлено также накопление ЭХС и восков – ха-
рактерных для вертикально мигрирующих видов
рыб липидных классов. Отмеченные различия
между видами семейств миктофовых и стомиевых
по содержанию ХС в мышцах связаны с разными
механизмами регуляции морфологической ста-
бильности мембраны, а также указывают на эво-
люционно-детерминированный характер ком-
пенсаторной реакции. Динамика изменения ко-
личества нейтральных липидов характерна для
вертикально мигрирующих видов рыб, однако у
C. sloani и S. boa была отмечена относительная го-
могенность липидного профиля на отдельных
глубинах, связанная с онтогенетическими осо-
бенностями пространственного распределения.
Изменение содержания исследованных ФЛ у изу-
ченных видов различно в зависимости от способа
регуляции проницаемости и микровязкости мем-
браны при изменении факторов среды (темпера-
туры, солёности, гидростатического давления и
других) в зависимости от глубины.
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