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Проведено исследование сравнительной динамики липидов и  некоторых жирных 
кислот в  мышцах половозрелых самок и  самцов колюшки трехиглой из  Белого 
моря при ее аквариальном содержании в условиях экспериментального кратковре-
менного голодания и последующего возобновления питания при разных режимах 
кормления. Наиболее существенные различия и  избирательность использования 
липидов продемонстрированы между самками и  самцами рыб в  процессе аква-
риального эксперимента, включающего их голодание и  разные режимы питания. 
Полученные результаты свидетельствуют о  способности метаболических систем 
мышц самцов колюшки к быстрому восстановлению и накоплению необходимого 
уровня липидов после прекращения голодания. В  мышцах самок уровень общих 
липидов при голодании изменяется за счет первоочередного использования энер-
гетических липидов до их полной утилизации, а также отдельных структурных липи-
дов. Увеличение уровня холестерина в мышцах самцов и самок в условиях голода-
ния и при возобновлении питания может указывать на возможное усиление глюко-
неогенеза и  повышение резистентности организма. Установлена специфичность 
расходования отдельных физиологически значимых полиненасыщенных жирных 
кислот  – докозагексаеновой у  самцов и  эйкозапентаеновой у  самок, что, скорее 
всего, связано с их особой физиологической ролью, которую они выполняют в ор-
ганизме рыб. Показано, что временные изменения для различных липидов и жир-
ных кислот при голодании и исследованных режимах возобновления питания раз-
личаются и отражают физиолого-биохимический статус организма, а также функ-
циональную роль и значимость отдельных групп липидов в организме.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: колюшка трехиглая; Белое море; липиды; жирные кислоты; 
голодание; питание.
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The comparative dynamics of  lipids and some fatty acids in  the muscles of mature fe-
males and males of threespine stickleback from the White Sea kept in aquariums under 
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Введение

Верхние и нижние трофические уровни мор-
ских экосистем обычно характеризуются вы-
соким видовым разнообразием, в то время как 
промежуточный уровень включает небольшое 
число видов мелких пелагических рыб. При вы-
сокой их численности изучение именно этих 
видов, образующих так называемую «осиную 
талию» экосистемы, может дать важную ин-
формацию для понимания механизмов изме-
нений в  экосистемах [Cury et  al., 2000]. В  Бе-
лом море к  таким видам относится, например, 
трехиглая колюшка Gasterosteus aculeatus 
(Linnaeus, 1758). Увеличение ее численности 
в  Белом море на  несколько порядков, которое 
имело место за последние одно-два десятиле-
тия [Лайус и др., 2013; Bakhvalova et al., 2016], 
привело к тому, что колюшка в настоящее вре-
мя составляет примерно 95 % численности рыб 
в прибрежной зоне моря в летний период, когда 
происходит ее нерест [Ivanova et al., 2016]. Се-
зонные миграции колюшки из  открытой части 
моря в  прибрежную зону и  обратно приводят 
к  горизонтальному перемещению вещества 
и  энергии и  в  определенной степени к  качест-
венному и  количественному обогащению при-
брежных акваторий биогенными компонентами. 
Состав пищи, ее сбалансированность и доступ-
ность обеспечивают и  поддерживают процес-
сы роста и  развития организма, размножения 
и  формирования численности отдельных по-
колений в  популяциях рыб Белого моря, в  том 
числе колюшки трехиглой. Взрослая колюшка 
в  первой половине лета примерно в  течение 
месяца обитает около берегов, где не  только 
нерестится, но и активно питается, в том числе 
и  собственной икрой. Причем самки питаются 

несколько активнее и  разнообразнее ухажива-
ющих за гнездом и  потомством самцов [Дем-
чук и  др., 2018]. Известно, что неотъемлемым 
звеном жизненного цикла самцов колюшки 
трехиглой, например, после нереста является 
неполное голодание, при этом часто нормаль-
ная функциональная и двигательная активность 
сохраняется [Лайус и др., 2013]. В процессе го-
лодания изменяется интенсивность и  направ-
ленность многих эндогенных взаимосвязанных 
метаболических реакций и процессов, которые 
могут иметь в  том числе компенсаторный ха-
рактер, например, при продолжающемся голо-
дании вне физиологического оптимума [Jezier-
ska et al., 1982; Osako et al., 2003]. К числу таких 
адаптивных биохимических систем относятся 
липиды и  их жирнокислотные компоненты, ко-
торые выполняют важные функции в клеточном 
метаболизме, прежде всего как источник энер-
гетических резервов и  субстратов для пласти-
ческого обмена [Tocher, 2003; Arts et al., 2009]. 
Липиды играют важную роль в  формировании 
биопродуктивности водных экосистем север-
ных регионов [Møller, 2006]. При этом следует 
отметить, что характер ответной биохимической 
реакции с участием липидов на тканевом и кле-
точном уровнях при изменении или недостатке 
пищи, в  том числе при неполном или полном 
голодании, колюшки трехиглой остается невы-
ясненным. Исследования изменений липидного 
статуса и их связи с характером питания разных 
видов беломорских рыб могут иметь значение 
при анализе динамики численности стада рыб 
и межвидовых пищевых взаимоотношений.

Целью настоящей работы было исследова-
ние сравнительной динамики липидов и  неко-
торых жирных кислот в  мышцах половозрелых 
самок и  самцов колюшки трехиглой из  Белого 

the conditions of experimental short-term fasting and subsequent renewal of nutrition un-
der different feeding regimens was studied. The most significant differences and the se-
lectivity of lipid utilization are demonstrated between females and males in the process 
of an aquarium experiment, including their fasting and various dietary regimens. The re-
sults indicate the ability of the metabolic systems of male stickleback muscles to rapidly 
recover and store the requisite level of lipids after the termination of fasting. The relatively 
constant level of total lipids during fasting in the muscles of females can be explained by 
its maintenance due to the priority, up to the full, use of energy lipids, as well as individual 
structural lipids. The increase of the cholesterol level in the muscles of males and females 
during fasting and after the resumption of nutrition is most likely due to  increased glu-
coneogenesis and increased resistance of the organism. A specificity of the expenditure 
of certain physiologically significant polyunsaturated fatty acids was observed – docosa-
hexaenoic in males and eicosapentaenoic in females, most probably due to their special 
physiological roles in the fish organism. The temporal changes in the content of different 
lipids and  fatty acids during fasting and  the  investigated feeding resumption regimens 
differ, reflecting the  physiological and  biochemical status of  the  organism, as well as 
the functional role and significance of individual lipid groups in the organism.

K e y w o r d s: threespine stickleback; White Sea; lipids; fatty acids; fasting; nutrition.
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моря при аквариальном ее содержании в усло-
виях экспериментального кратковременного 
голодания и последующего возобновления пи-
тания при разных режимах кормления.

Материалы и методы

Половозрелые особи (самки и  самцы) ко-
люшки трехиглой по  завершении нереста 
(июль) отлавливались с  помощью равнокры-
лого невода длиной 7  м в  лагуне Колюшковая 
(N66°31ʹ32.62ʺ, E33°64ʹ59.53ʺ)  – полуизолиро-
ванной акватории пролива Сухая Салма (Кан-
далакшский залив, Белое море). Эта акватория, 
мелководная и  умеренно заросшая зостерой, 
оценивается как благоприятное нерестилище 
для колюшки. Соленость в  лагуне несколько 
ниже, чем в море, и составляет 16–18 ‰. Дав-
ление со стороны хищников низкое, здесь лишь 
изредка встречаются керчаковые рыбы, актив-
но потребляющие колюшку [Bakhvalova et  al., 
2016]. Численность колюшки в июне 2016 г. со-
ставляла 33–37 экз./м2, при соотношении сам-
цов к  самкам 1 : 1,29. В  планктоне доминирует 
копепода Acartia longiremis (Н. В. Полякова, не-
опубликованные данные), а бентос представлен 
олигохетами и личинками ортокладин, которые 
являются кормовыми объектами колюшки.

Постановку аквариального эксперимента 
проводили на базе УНБ СПбГУ «Беломорская». 
Отловленных рыб помещали в три соединенных 
между собой аквариума объемом 20 л каждый 
с  проточной системой подачи морской воды 
с  сохранением физических параметров среды 
(температура и  соленость). Среднее значение 
температуры – 22,5 °С, солености – 17 ‰. Все 
рыбы голодали в течение 7 дней, после чего они 

делились на три группы: 1) голодание в течение 
7 дней; 2) 8‑е сутки опыта, с питанием в тече-
ние 1  ч. после голодания; 3)  9‑е сутки опыта, 
с  питанием в  течение 24  ч. после голодания. 
Кормом являлся природный планктон с  доми-
нированием в нем копеподы Acartia longiremis. 
Контролем служили рыбы из  того же невода, 
выловленные в Сухой Салме, не подвергавши-
еся голоданию.

У каждой особи фиксировались мышцы в 96% 
этаноле. У рыб измеряли общую (TL) (от рыла до 
конца хвостового плавника) и стандартную (SL) 
(от рыла до конца чешуйного покрова) длину 
тела и определяли общую массу тела (TW). Объ-
ем материала представлен в таблице 1.

Для всех рыб был определен коэффициент 
упитанности по формуле Фултона (KF):

	 ,

где TW – масса рыбы, г; SL – стандартная длина 
тела, см.

Липидный и  жирнокислотный статус мышц 
самок и самцов колюшки оценивали по содер-
жанию общих липидов (ОЛ), общих фосфолипи-
дов (ФЛ) и  их индивидуальных классов  – фос-
фатидилхолина (ФХ), фосфатидилэтаноламина 
(ФЭА), фосфатидилинозитола (ФИ), фосфати-
дилсерина (ФС), сфингомиелина (СФМ) и  ли-
зофосфатидилхолина (ЛФХ), триацилглице-
ринов (ТАГ), холестерина (ХС), эфиров холес-
терина (ЭХС) и отдельных жирных кислот (ЖК) 
общих липидов.

В  лаборатории пробы мышц перефикси-
ровали смесью хлороформ : метанол (2 : 1 по 
объему). Пробы гомогенизировали и  липиды 
экстрагировали по  методу Фолча [Folch et  al., 

Таблица 1. Характеристика анализируемого материала трехиглой колюшки Белого моря в  природных 
условиях, во время 7‑дневного голодания (1) и при разных режимах питания (8‑е (2) и 9‑е (3) сутки опыта)
Table 1. Characteristics of the analyzed material of the White Sea threespine stickleback in natural conditions, during 
the 7‑day fasting (1) and under different feeding regimes of nutrition – 8th day (2) and 9th day (3) of the experiment

Режим 
содержания 

Regime of fish 
keeping

Лагуна Колюшковая
Lagoon Kolyushkovaya

(0)

Аквариальный эксперимент
Aquarian experiment

(1) (2) (3)

Пол
Sex ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀ ♂ ♀

Объем 
выборки
Number 

of samples

8 8 5 5 8 3 7 4

TL 6,7 ± 0,13 6,6 ± 0,04 6,6 ± 0,14 7,0 ± 0,04 6,7 ± 0,13 6,6 ± 0,04 6,6 ± 0,14 7,0 ± 0,04
SL    6 ± 0,14 6,5 ± 0,13 5,9 ± 0,07 6,3 ± 0,27    6 ± 0,12 6,8 ± 0,25 6,3 ± 0,07 6,6 ± 0,29
TW 2,7 ± 0,24 3,4 ± 0,26 2,4 ± 0,07 2,5 ± 0,32 2,4 ± 0,14 2,8 ± 0,24 3,0 ± 0,13 3,1 ± 0,52

Примечание. Общая (TL) и стандартная (SL) длина тела, общая масса тела (TW). Данные представлены в виде М ± m (вы-
борочная ошибка).
Note. Total (TL) and standard (SL) body length, total body weight (TW). The data are presented in the form M ± m (selective error).
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1957], концентрировали досуха с  помощью 
роторно-вакуумной установки. Выделенные 
липиды фракционировали на  пластинках Silu-
fol (Kavalier, Чехия) в  системе растворителей 
петролейный эфир : серный эфир : уксусная 
кислота (90 : 10 : 1 по объему). Количественное 
определение суммарных ФЛ, ТАГ и  ЭХС про-
водили гидроксаматным методом [Walsh et al., 
1965; Сидоров и  др., 1972], ХС  – методом Эн-
гельбрехта [Engelbrecht et al., 1974] и выражали 
в процентах сухого вещества.

Количественное определение отдельных 
классов ФЛ (ФХ, ФЭА, ФИ, ФС, СФМ, ЛФХ) 
проводили методом высокоэффективной га-
зожидкостной хроматографии [Arduini, 1996] 
на  стальной колонке Nucleosil 1007 («Элси-
ко», Россия). Подвижная фаза  – ацетонит-
рил : гексан : метанол : ортофосфорная кис-
лота (918 : 30 : 30 : 17,5). Детектирование 
проводили по  степени поглощения света при 
206  нм. Для идентификации отдельных пиков 
исследуемых фосфолипидов на  хроматограм-
ме использовали стандартные растворы ФЛ 
(Sigma Aldrich, США). Содержание ФЛ-компо-
нентов оценивали по значениям площадей пи-
ков на хроматограмме.

Состав и содержание ЖК общих липидов по-
сле метанолиза [Цыганов, 1971] определяли 
методом газовой хроматографии. Метиловые 
эфиры ЖК разделяли на  хроматографе «Крис-
талл 5000.2» (ХРОМАТЭК, Россия) с  капилляр-
ными колонками ZB-FFP, используя в  качестве 

внутреннего стандарта бегеновую ЖК (22:0) 
(Sigma Aldrich, США), хроматограммы обраба-
тывали с  помощью компьютерной программы 
«Хроматэк Аналитик». ЖК-статус оценивали 
индивидуально по  содержанию отдельных ЖК 
и их соотношениям.

Статистическая обработка данных осущест-
влялась с  использованием программ MS Excel 
2010 и  Statistica 10.0. Достоверность разли-
чий между содержанием липидов у  колюшки 
из  разных экспериментов оценивали с  помо-
щью критерия Стьюдента (t-test). Для оценки 
различий по  таким показателям, как упитан-
ность, доля ОЛ, ФЛ, ТАГ, ЭХС и ХС (% сухого ве-
щества), у  рыб разного пола на  разных этапах 
эксперимента был проведен двухфакторный 
дисперсионный анализ ANOVA (фактор 1 – этап 
эксперимента, фактор 2 – пол рыбы).

Экспериментальная работа проведена с ис-
пользованием научного оборудования Центра 
коллективного пользования Федерального ис-
следовательского центра «Карельский научный 
центр Российской академии наук».

Результаты

В  настоящем исследовании показано, что 
упитанность самок колюшки достоверно ниже 
упитанности самцов (рис.), при этом фактор 
пола вносит достоверные различия (p = 0,007; 
F = 7,95) в  данный показатель, в  то  время как 
этап эксперимента оказывает меньшее влия-

Изменение коэффициента упитанности (KF) трехиглой колюшки Белого моря 
в природных условиях (0), во время 7‑дневного голодания (1) и при разных ре-
жимах питания – 8‑е (2) и 9‑е (3) сутки опыта
Change in  the  fatness ratio (KF) of  the  white-throat stickleback in  the  White Sea 
in  natural conditions (0), during the  7‑day fasting (1) and  under different feeding 
regimes regimes of nutrition – 8th day (2) and 9th day (3) of the experiment
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ние (p = 0,004; F = 5,9). Коэффициент упитан-
ности колюшки при голодании существен-
но снижался (в  большей степени у  самцов) 
по  сравнению с  особями контрольной группы. 
При возобновлении питания (8‑е сутки) на-
блюдалось увеличение упитанности у колюшки 
обоих полов по сравнению с контролем и с ры-
бами, которые голодали (рис.).

Установлена динамика ОЛ и  отдельных ли-
пидных классов, в  том числе некоторых клю-
чевых ЖК в мышцах самок и самцов трехиглой 
колюшки, содержавшихся в  режиме голода-
ния (7 дней) и при возобновлении питания (8‑е 
и 9‑е сут. (табл. 2)). Показаны достоверные раз-
личия по уровню ОЛ, ФЛ и ТАГ в мышцах самок 
и  самцов рыб, что подтверждается данными 
дисперсионного анализа (р = 0,003; р = 0,004; 
р = 0,03 соответственно). Содержание ОЛ, ФЛ 
и  ХС в  мышцах колюшки достоверно различа-
ется при разных режимах кормления (р = 0,01; 
р = 0,00001; р = 0,00000 соответственно).

Мышцы, самцы

В  мышцах количество ОЛ в  период голо-
дания уменьшилось в  1,7 раза (9,41 vs 5,61 % 
сухого вещества) за счет существенного рас-
ходования ТАГ – 2,56 vs 0,33 % сухого вещест-
ва, а также общих ФЛ (6,27 и 3,41 %) – преиму-
щественно за счет ФХ, ФЭА, ЛФХ, ФС, СФМ, 
по сравнению с таковым у особей контрольной 
группы (в % сухого вещества: 4,47 и 2,39; 1,13 
и 0,68; 0,08 и 0,05; 0,19 и 0,13; 0,03 и 0,004 со-
ответственно). При возобновлении питания 
(8‑е сут.) и  заборе материала после 1  ч. пита-
ния показано дальнейшее снижение уровня ОЛ 
до 4,7 % сухого вещества, за счет тех же липи-
дов, а также ЭХС (0,35 и 0,04 % сухого вещест-
ва). Повышение уровня ОЛ до 6,81 % сухого ве-
щества у рыб, за счет ТАГ и ХС, показано на 9‑е 
сут. при неограниченном питании в  течение 
24 ч., по сравнению с таковым у самцов из кон-
трольной группы и  при голодании. Количество 
ХС значительно увеличилось у  самцов в  ходе 
аквариального эксперимента по  сравнению 
с рыбами из лагуны Колюшковая (0,09 % сухого 
вещества). Максимальный уровень ХС показан 
для рыб при голодании – 1,35 % сухого вещест-
ва, далее при возобновлении питания (8‑е и 9‑е 
сут.)  – 0,98 и  1,01 % сухого вещества соответ-
ственно. При этом показатель ХС/ФЛ достовер-
но увеличивался у рыб в аквариальных условиях 
по сравнению с таковым в мышцах самцов конт-
рольной группы (табл. 2). Следует отметить, что 
количество ФИ достоверно не изменялось.

Количество ПНЖК, среди которых домини-
ровали ЖК семейства (n-3) за счет 22:6(n-3) 

докозагексаеновой кислоты (ДГК) и  20:5(n-3) 
эйкозапентаеновой кислоты (ЭПК), а  также 
минорной 22:5(n-3) докозапентаеновой кис-
лоты (ДПК), было наибольшим в  ЖК-спектре 
самцов колюшки контрольной группы (41,97; 
22,32; 7,67 и  4,01 % суммы ЖК соответствен-
но). При этом количество ПНЖК семейства 
(n-6) составляло 4,39 % суммы ЖК, в  которых 
арахидоновая кислота (АРА), 20:4(n-6) – 2,14 % 
суммы ЖК и  18:2(n-6)  – 1,65 %. Второе место 
по  количеству занимали МНЖК (32,95 % сум-
мы ЖК), в которых существенная доля опреде-
лялась следующими ЖК (в  порядке уменьше-
ния) – 18:1(n-9), 20:1(n-9), 18:1(n-7), 22:1(n-11) 
и  16:1(n-7) (табл.  2). Количество НЖК состав-
ляло 25,01 % суммы ЖК, в  которых ведущей 
являлась 16:0 пальмитиновая кислота (15,02 % 
суммы ЖК), а  также 18:0 стеариновая (4,95 %  
суммы ЖК).

Уровень ПНЖК, в том числе семейства (n-3) 
и  отдельных ЖК  – ДГК, в  ходе аквариально-
го эксперимента в  мышцах самцов достовер-
но не  изменялся по  сравнению с  контрольной 
группой, но  существенно снижался у  рыб при 
возобновлении питания на 9‑е сут. Количество 
ЭПК (% суммы ЖК) достоверно увеличивалось 
в мышцах самцов при голодании (10,63) и при 
возобновлении кормления, 8‑е сут. (11,52), 
по  сравнению с  таковым у  рыб контрольной 
группы (7,67) и при возобновлении кормления, 
9‑е сут. (5,17). Содержание 18:3(n-3), 18:4(n-3) 
и  22:5(n-3) варьировало и  было наибольшим 
в мышцах самцов контрольной группы по срав-
нению с  таковым у  рыб при голодании и  при 
двух режимах кормления (табл. 2). Достоверное 
увеличение количества АРА показано в мышцах 
самцов при голодании и при возобновлении пи-
тания (8‑е сут.) по сравнению с таковым у рыб 
контрольной группы (3,3 и  4,04 vs 2,14 % сум-
мы ЖК соответственно). Уровень АРА у рыб при 
возобновлении питания (9‑е сут.) не отличался 
от  такового в  мышцах самцов из  контрольной 
группы – 2,12 и 2,14 % суммы ЖК соответствен-
но. Коэффициент (n-3)/(n-6), характеризую-
щий направление и интенсивность синтеза ЖК 
данных семейств ПНЖК, снижался у  рыб в  ак-
вариальном эксперименте и  был наименьшим 
у  самцов при возобновлении кормления (9‑е 
сут.) (4,51) по  сравнению с  таковым у  особей 
из контрольной группы (8,29).

Установлено снижение количества МНЖК за 
счет 16:1(n-7), 18:1(n-9), 18:1(n-7) и  20:1(n-9) 
в мышцах самцов во время голодания и при во-
зобновлении питания (8‑е сут.) по  сравнению 
с  таковым у  рыб из  контрольной группы и  при 
кормлении (9‑е сут.), у  которых их уровень 
не различался (табл. 2).
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Схожая вариация уровня НЖК за счет 14:0, 
16:0, 18:0, 20:0 также показана в мышцах сам-
цов – увеличение его при голодании и при во-
зобновлении питания (8‑е сут.) по  сравнению 
с  уровнем у  контрольной группы и  при возоб-
новлении кормления (9‑е сут.).

Коэффициент интенсивности метаболизма 
16:0/18:1(n-9) увеличивался у рыб при голода-
нии и  при возобновлении питания (8‑е сут.)  – 
1,44 и  1,42  – по  сравнению с  таковым у  рыб 
из  контрольной группы и  при возобновлении 
питания (9‑е сут.), у которых он не различался – 
1,17 и 1,22.

Мышцы, самки

В  мышцах самок уровень ОЛ варьирует 
в  значительно меньшей степени, чем у  сам-
цов, и  достоверно снижается только у  особей 
при возобновлении питания (9‑е сут.) по срав-
нению с  таковым у  контрольной группы (3,87 
и  5,46 % сухого вещества). Соответствующее 
снижение количества показано для ТАГ, при 
этом их уровень слабодетектируем (следовые 
количества) в  мышцах самок в  аквариальном 
эксперименте при возобновлении кормления 
(8‑е сут.), а  также общих ФЛ за счет ФЭА, ФС 
и  СФМ (табл.  3). В  том числе исчерпываются 
запасы ЭХС у рыб при голодании по сравнению 
с  контрольной группой, но  их уровень восста-
навливается при возобновлении питания (9‑е 
сут.). Уровень ХС увеличивается при голодании 
по  сравнению с  контрольной группой (1,24 vs 
0,49 % сухого вещества) и снижается в мышцах 
самок при возобновлении питания (9‑е сут.), 
достоверно не различаясь с таковым контроль-
ной группы (0,65 и  0,49 % сухого вещества). 
При этом направление варьирования значений 
коэффициента ХС/ФЛ у  исследуемых особей 
соответствует динамике уровня ХС.

Уровень доминирующих ПНЖК в мышцах са-
мок в  контрольной группе и  в  ходе аквариаль-
ного эксперимента не различался и был в пре-
делах от 41,14 до 46,67 % суммы ЖК. Количест-
во ЖК семейств (n-3) и  (n-6) за счет ДГК, ДПК 
и  АРА разнонаправленно изменяется  – снижа-
ется и повышается соответственно – в мышцах 
самок при голодании по сравнению с таковым 
контрольной группы (табл.  2). Коэффициент 
(n-3)/(n-6) в  мышцах самок оставался отно-
сительно стабильным и  достоверно снижал-
ся только у  рыб при голодании по  сравнению 
с контролем (табл. 2). Количество МНЖК у ис-
следуемых рыб достоверно повысилось при 
возобновлении кормления (9‑е сут.). При этом 
установлено единственное достоверное сни-
жение уровня 16:1(n-7) и  18:1(n-7) в  мышцах 

самок при возобновлении питания (8‑е сут.) 
по сравнению с контрольной группой. Наиболь-
шие достоверные вариации показаны для НЖК, 
за счет 18:0, уровень которых незначительно 
увеличивался у особей при голодании и при во-
зобновлении питания на 8‑е сут. по сравнению 
с  контрольной группой, а  затем снижался до 
количества контрольных особей.

Коэффициент интенсивности метаболизма 
16:0/18:1(n-9) в  мышцах исследованных рыб 
достоверно не различался.

Обсуждение

Мышцы трехиглой колюшки накапливают 
липиды в  большей степени для собственных 
нужд и  поддержания своих функциональных 
возможностей, связанных c активным движе-
нием, перемещениями (миграциями) на  дли-
тельные дистанции, противостоянием потоку 
и многим другим. При этом качественный и ко-
личественный состав липидов мышц демон-
стрирует высокую ценность рассматриваемой 
рыбы как промежуточного звена в  перемеще-
нии вещества и  энергии в  форме этих много-
образных биохимических веществ, в том числе 
физиологически значимых ЖК, к  консумен-
там более высоких порядков, которыми в  том 
числе являются коммерчески значимые виды 
рыб (навага, сельдь, треска и другие). Для ло-
сосевых рыб, например, показана более чет-
кая и  широкая динамика количества липидов 
в мышцах, чем в печени, ввиду того, что мышцы 
выполняют роль энергетического депо [Лизен-
ко и др., 1980].

В  настоящем исследовании мышцы самцов 
колюшки в  летний сезон в  природных услови-
ях характеризовались большим количеством 
ОЛ, чем мышцы самок, что, возможно, связано 
с  участием липидов мышц в  процессах нерес-
та у  самок, о  чем может также свидетельство-
вать более низкий уровень энергетических ТАГ, 
в том числе МНЖК, которые являются структур-
ными компонентами этой группы липидов. Та-
ким образом, показаны достоверные различия 
по уровню ОЛ, ФЛ и ТАГ в мышцах самок и сам-
цов, что подтверждается данными дисперсион-
ного анализа. Содержание ОЛ, ФЛ и ХС в мыш-
цах колюшки достоверно различается при раз-
ных режимах кормления. При этом различий 
в  уровне ЭХС в  мышцах исследованных рыб 
по  полу или на  разных этапах эксперимента 
не  установлено, что указывает на  сравнитель-
но низкую степень вовлеченности и значимос-
ти этой группы запасных липидов (минорных 
по количеству) в мышцах колюшки при данных 
условиях.
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Результаты, свидетельствующие о  том, что 
упитанность самок меньше упитанности сам-
цов колюшки, согласуются с  данными ранее 
опубликованных работ [Демчук и  др., 2018]. 
Упитанность самцов и  самок колюшки, обус-
ловленная изменениями липидного спектра 
мышц, также может быть отражением уровня 
гиперфагии, которая, как показано в  исследо-
ваниях на лососевых [Jobling et al., 1993], а так-
же колюшковых [Zhu et al., 2003], наблюдается 
при долговременном ограничении или дисба-
лансе питания, сопровождающемся критичес-
ким снижением жировых запасов [Won, Borski, 
2013].

Качественный состав липидов и ЖК у обоих 
полов контрольной группы был сходен. Неко-
торые различия в  количественном содержа-
нии связаны с  более высоким уровнем ПНЖК 
(включая кислоты семейств (n-3) и (n-6)), коэф-
фициента (n-3)/(n-6), количества НЖК, а также 
с более низким количеством общих ФЛ и МНЖК 
у  самок. Таким образом, для самок и  самцов 
колюшки, обитающих в  природных условиях 
в  период завершения нереста, показано от-
сутствие половых различий в качественном со-
ставе липидов, но обнаружена количественная 
дифференциация липидного спектра.

Ранее [Мурзина и  др., 2018] была показана 
тканевая неоднородность и специфичность ли-
пидного и  ЖК-спектра в  мышцах, печени и  го-
надах трехиглой колюшки Белого моря, обита-
ющей в прибрежной зоне в нерестовый период. 
Был установлен высокий уровень ПНЖК в мыш-
цах и гонадах самок в преднерестовый период, 
в основном семейства (n-3), в которых домини-
ровали эссенциальные ЭПК и ДГК. При этом по-
казано, что основным органом депонирования 
липидов у  колюшки является печень, ее функ-
циональная роль, по‑видимому, значительно 
шире, чем у мышц, и она участвует в поддержа-
нии энергетического и  пластического обмена, 
в  синтезе веществ стероидной природы для 
обеспечения надлежащего функционирования 
всех органов и  систем. Так, в  наших исследо-
ваниях показано [Мурзина и др., 2019], что ка-
чественный и  количественный состав липидов 
и  некоторых ЖК в  печени и  гонадах отражает 
взаимосвязь этих органов в  преднерестовый 
и нерестовый периоды, в том числе в формиро-
вании «метаболически» активной икры в  зави-
симости от трофических условий нерестилищ.

Наиболее существенные различия и  изби-
рательность использования липидов проде-
монстрированы между самками и  самцами 
рыб в  процессе аквариального эксперимента, 
включающего их голодание и  разные режимы 
питания. Прежде всего следует отметить более 

драматическое снижение количества ОЛ при 
голодании у самцов, однако после возобновле-
ния питания их уровень достоверно не  разли-
чается с таковым у рыб из контрольной группы. 
При этом в  мышцах самок количество ОЛ при 
голодании не изменялось, и их уровень в этой 
ткани у  самок достоверно снижается по  срав-
нению с  контрольной группой только при во-
зобновлении питания (9‑е сутки). Эти резуль-
таты согласуются с  синхронным изменением 
упитанности рыб.

Полученные данные могут свидетельство-
вать о  способности метаболических систем 
мышц самцов колюшки к  быстрому восста-
новлению и  накоплению необходимого уровня 
липидов после прекращения голодания. От-
носительно постоянный уровень ОЛ в  мышцах 
самок при голодании может объясняться его 
поддержанием за счет первоочередного ис-
пользования энергетических липидов  – ТАГ  – 
до их полной утилизации при голодании, а так-
же отдельных ФЛ за счет ключевых структурных 
ФЭА и  ФХ. Особая значимость в  поддержании 
жизнедеятельности организма обоих полов 
в  условиях голодания была показана для ТАГ 
(основной молекулярной формы депонирова-
ния энергии), что вполне можно рассматри-
вать как единый механизм развития ответной 
реакции на  условия голодания и  ограничен-
ности пищи у рыб [Лизенко и др., 1980; Sargent 
et  al., 1999; Godavarthy et  al., 2012]. Высокая 
лабильность установлена для ФЛ, при этом ис-
пользование индивидуальных липидных клас-
сов в  механизмах компенсаторных реакций, 
направленных на  поддержание гомеостаза 
в  условиях голодания, различалось для самок 
и  самцов. В  мышцах самцов снижается также 
и  общий уровень ФЛ, структурных липидов. 
Известно, что их использование у  рыб проис-
ходит в  том случае, когда исчерпаны запасы 
энергетических липидов или их уровень крити-
чески снижен, в этих условиях ФЛ также начи-
нают включаться в  процессы энергетического 
обмена. Компенсаторный характер снижения 
количества ФЛ достигается за счет включения 
сложных биохимических механизмов, позволя-
ющих, с  одной стороны, их катаболизировать, 
а с другой – обеспечивать избирательность их 
трансформации. Так, в  мышцах самцов в  ходе 
аквариального эксперимента наблюдается 
альтерация ФХ, ФЭА, ЛФХ, возможно, благо-
даря этому достигается баланс между выпол-
нением структурной и энергетической функции 
данных ФЛ. За счет этого механизма, а  также 
за счет увеличения уровня другого предста-
вителя структурных липидов  – ХС  – в  мышцах 
обеспечивается поддержание надлежащих фи-
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зико-химических свойств липидного окружения 
биомембран, что обеспечивает необходимую 
работу мембраносвязанных ферментов и  их 
комплексов [Arts et al., 2009], в том числе фер-
ментов энергетического обмена. Изменением 
уровня ХС и  соотношения ХС/ФЛ достигается 
вязкость мембраны, оптимальная для поступ-
ления необходимых компонентов для обеспе-
чения функционирования всех систем клеточ-
ного метаболизма в условиях голодания и при 
возобновлении питания.

Следует отметить, что резких изменений 
уровня ФИ и  ФС, которые принимают учас-
тие в  передаче клеточных сигналов [Крепс, 
1981], в  том числе при стрессовом воздейст-
вии, не  установлено. Однако для ФС показано 
незначительное, но достоверное его снижение 
у  самцов рыб в  ходе аквариального экспери-
мента по  сравнению с  контрольной группой, 
а для ФИ – уменьшение его содержания в мыш-
цах самок при возобновлении кормления (9‑е 
сут.) по сравнению с контрольной группой. ФИ 
является одним из  источников образующих-
ся с  участием фосфолипаз С-диглицеридов, 
которые выполняют роль сигнальных молекул 
[Ипатова, 2005]. Кроме того, известно, что ФИ 
является предшественником фосфоинозитов, 
которые образуются под действием гормонов 
и ряда других эффекторов [Berrigge, 1987].

Увеличение уровня ХС в  мышцах самцов 
и самок в условиях голодания и при возобнов-
лении питания было установлено и  для других 
видов рыб, при этом степень его вариации раз-
личается у разных видов [Лизенко и др., 1980; 
Godavarthy et al., 2012]. Считается, что за счет 
изменения его уровня у рыб при голодании, на-
ряду с  энергетическими липидами, достигает-
ся удовлетворение необходимых потребностей 
организма в  энергии, поскольку используется 
для синтеза глюкозы. Кроме того, ХС исполь-
зуется для синтеза желчных кислот в  организ-
ме, при голодании эти процессы сдерживают-
ся. В  одной из  работ [Godavarthy et  al., 2012] 
предполагается, что в  условиях голодания ХС 
выступает предшественником гормонов стрес-
са, которые могут либо способствовать усиле-
нию глюконеогенеза, либо повышать сопро-
тивляемость организма. При долговременном 
голодании (60 дн.) у  анабаса (Anabas testudi-
neus) также продемонстрировано увеличение 
содержания ХС [Godavarthy et al., 2012]. Ранее 
нами было показано накопление ХС в  печени 
пятнистого лептоклина (Leptoclinus maculatus), 
что рассматривалось как защитный механизм, 
снижающий окисляемость мембранных липи-
дов в специфических условиях [Мурзина, 2010; 
Murzina et al., 2012].

В  описанных выше экспериментах коэффи-
циент интенсивности метаболизма (определя-
емый соотношением 16:0/18:1(n-9)) [Arts et al., 
2009] в  мышцах самок колюшки достоверно 
не  изменялся, что может косвенно свидетель-
ствовать о  физиолого-биохимической устой-
чивости этой ткани и преадаптации организма 
к изменению питания. У самцов при голодании 
и при возобновлении кормления (8‑е сут.) этот 
коэффициент повышался, что подтверждает 
высказанное выше предположение о  том, что 
для поддержания гомеостаза при изменении 
условий питания у самцов необходимо участие 
определенных компенсаторных механизмов, 
включающих изменения качественного и коли-
чественного состава липидов и их ЖК.

Особо интересным при анализе роли ЖК 
в поддержании гомеостаза колюшки в услови-
ях голодания является то, что в  мышцах сам-
цов при голодании достоверно не  изменяется 
(по сравнению с контрольной группой) уровень 
ПНЖК, в том числе семейства (n-3) и отдельных 
ЖК – ДГК. Однако при возобновлении питания 
(на  9‑е сут.) эти показатели существенно сни-
жались. В  аналогичных условиях (при голода-
нии и возобновлении питания) в мышцах самок 
сумма ПНЖК также не  различалась. Незначи-
тельные вариации показаны только для ДГК 
в  мышцах самок при голодании по  сравнению 
с таковым контрольной группы.

Несмотря на  то  что обычно уровень ПНЖК 
достаточно стабилен при воздействии тех или 
иных факторов и  изменяется только в  крити-
ческих ситуациях [Крепс, 1981], в наших иссле-
дованиях обнаружена специфичность расхо-
дования отдельных физиологически значимых 
кислот этого класса – ДГК у самцов и ЭПК у са-
мок, что, скорее всего, связано с их особой фи-
зиологической ролью, которую они выполняют 
в  организме рыб [Sargent et  al., 1999; Tocher, 
2003; Arts et  al., 2009]. Например, ДГК селек-
тивно удерживается во фракции ФЛ при дли-
тельном голодании у золотоголового морского 
леща [Koven et  al., 1989] и  палтуса [Rainuzzo 
et al., 1994].

При соотношении полученных результатов 
по  динамике отдельных липидов и  ЖК в  мыш-
цах у  самок и  самцов колюшки в  природных 
условиях, при голодании и при возобновлении 
питания в  аквариальных условиях с  данными 
по упитанности рыб можно заключить, что при 
возобновлении питания самки и  самцы погло-
щают пищу более активно, на  это указывает 
восстановление уровня ТАГ и  некоторых пи-
щевых ЖК у самок, а также повышение уровня 
ОЛ и  в  том числе пищевых кислот  – 16:1(n-7), 
18:1(n-9), 18:1(n-7) и 20:1(n-9) у самцов.



61

Установленные временные изменения для 
различных липидов и  ЖК при голодании и  ис-
следованных режимах возобновления питания 
различаются и  отражают физиолого-биохими-
ческий статус организма, который определяет-
ся в том числе активностью ферментов липид-
ного и энергетического обмена, а также функ-
циональной ролью и  значимостью отдельных 
групп липидов в организме.
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