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Впервые проведено сравнительное исследование суточной динамики липидного и жирнокислотно-
го профиля, уровня энергетического обмена у молоди пятнистого лептоклинуса L2, L3, L4, L4*, L5
стадий развития, являющихся звеньями пелагической (L2, L3, L4) и бентосной (L4, L4*, L5) пищевой
цепи из залива Конгс-фьорд в условиях полярной ночи. Суточная динамика липидных компонентов
и активности ферментов анаэробного обмена может рассматриваться как один из механизмов генети-
чески детерминированной онтогенетической и экологически ориентированной фенотипической раз-
нокачественности жизненной стратегии вида, направленной на поддержание его существования в
конкретных условиях среды и адаптацию к ним на разных уровнях организации живого.
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ВВЕДЕНИЕ

Рыбы семейства Стихеевых (Stichaeidae) боль-
шую часть жизни проводят на дне прибрежных
акваторий континентального шельфа морских эко-
систем, глубина их обитания сильно варьирует, не-
которые из видов обитают в зоне приливно-отлив-
ных течений. Специфические условия обитания и
широкий диапазон варьирования экологических
факторов для рыб этого семейства определяют вы-
сокую степень адаптивности и пластичности.

Следует заметить, что информация о биологии
данных видов семейства Стихеевые немногочис-
ленна (Ochiai, Fuji, 1980; Miki et al., 1987; Keats et al.,
1993; Smith, Wootton, 1999; Kolpakov, Klimkin,
2004; Rose, 2005; Murzina et al., 2008). Пятнистый
лептоклинус (Leptoclinus maculatus (Fries, 1838)) –
морской донный вид, относящийся к арктиче-
ско-борельной (Долгов, Бензик, 2012; Мухина,
Долгов, 2012) зоогеографической группе. Извест-

но, что репродуктивная функция и последующее
развитие организма этих рыб протекает в услови-
ях низких температур, икрометание лептоклину-
са приходится на зимний сезон или зимне-весен-
ний (Murzina et al., 2012) и тесно связано с темпе-
ратурой среды, а также трофикой, особенно,
принимая во внимание тот факт, что личинки яв-
ляются пелагическими (Андрияшев, 1954; Пек-
коева и др., 2014, 2017a, 2017б, 2018). Молодь леп-
токлинуса характеризуется длительным развитием
в пелагиали и относительно недавно установлен-
ной многостадийностью) и в предложенной си-
стеме (Meyer Ottesen et al., 2011, 2014; Пеккоева,
2018) стадии обозначаются латинской буквой и
цифрой: стадии ранжированы от L1 до L5, из ко-
торых L2, L3 обитают в пелагиали, L4, L4* – име-
ют переходный образ жизни от пелагиали к дон-
ному, а L5 – донное обитание. Стадии развития
молоди различаются по морфофизиологическим
характеристикам, а также разделяются по при-
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надлежности к экологическим группам (пелаги-
ческой, “переходной”, донной) (Meyer Ottesen
et al., 2011, 2014; Пеккоева и др., 2017a, 2018). В ра-
боте С.Н. Пеккоевой (Пеккоева, 2018) впервые
представлены данные о липидном и жирнокис-
лотном составе молоди L. maculatus в процессе
постэмбрионального роста и развития в зимний
период, приведены сведения по изменению дли-
ны и состояния особого провизорного образова-
ния тела – “липидного мешка” в процессе разви-
тия личинки. Формирование липидного мешка с
началом экзогенного питания у личинок рассмат-
ривается как пример физиолого-биохимической
адаптации к обитанию рыб в пелагиали, способ-
ствующей их успешному росту (Мурзина, 2010;
Пеккоева, 2018). Полученные ранее результаты о
закономерностях роста и смене питания по мере
развития молоди лептоклинуса (Пеккоева и др.,
2018; Пеккоева, 2018) свидетельствуют в пользу
гипотезы об особенностях функционирования
морской экосистемы в условиях полярной ночи.
Несмотря на специфический фотопериод зимой,
компоненты экосистемы активно, согласно сезо-
ну, взаимодействуют друг с другом, фито- и зоо-
планктон продолжают составлять определенную
долю в структуре пелагических сообществ, обеспе-
чивая пищей пелагических рыб (Berge et al., 2015).
Ранее считалось, что в полярную ночь высокоши-
ротные экосистемы характеризуются отсутствием
выраженных миграций, суточных или ежемесяч-
ных, в частности у зоопланктона (р. Calanus, пре-
имущественно), который рассматривается основ-
ным компонентом пищевых цепей Арктики. Ре-
зультаты недавних научных исследований (Berge

et al., 2015; Last et al., 2016), демонстрируют не-
опровержимые доказательства адаптаций, мор-
фологических, поведенческих, как на уровне по-
пуляции, так и на экосистемном. Показано, что,
вертикальные миграции зоопланктона и их интен-
сивность являются компенсаторной реакцией не
только на солнечное излучение летом, но и регули-
руются фазами Луны и ее положением над гори-
зонтом – “лунная вертикальная миграция”/“lunar

vertical migration” (Last et al., 2016). Влияние лунно-
го света в полярную ночь на структуру и функцио-
нирование морских экосистем имеет глубоко эво-
люционное значение, в результате чего даже в
зимнее время осуществляется перенос углерода и
осуществляется взаимодействие в системе “хищ-
ник-хозяин” как внутри отдельных водных слоев,
так и между ними.

В настоящей работе впервые провели сравни-
тельное исследование суточной динамики липи-
дов и жирных кислот, а также активности фер-
ментов энергетического и углеводного обмена
(цитохром c оксидазы, лактатдегидрогеназы, аль-
долазы) у лептоклинуса пятнистого (Leptoclinus

maculatus, Fries, 1838) постэмбрионального пери-
ода L2, L3, L4, L4* и L5 стадии развития из аква-
тории арх. Шпицберген (залив Конгс-фьорд) в
полярную ночь.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Сбор проб пелагической молоди и донных
особей лептоклинуса пятнистого проводились с
использованием пелагического и донного тралов
на борту НИС “Хельмер Ханссен” (R/V Helmer
Hanssen, the Arctic University of Norway, UiT) в ян-
варе в акватории залива Конгс-фьорд (78°57′′ c.ш.
11°56′′ в.д.) в рамках международного рейса Ma-
rine Night field campaign 2014. Для исследования
суточной динамики липидного профиля молоди
в зимний период были исследованы мышцы мо-
лоди лептоклинуса пятнистого L2, L3, L4, L4* и
L5 стадий развития (рис. 1), а также липидный
мешок L3, L4, L4* стадий развития.

В полевых условиях, на борту судна, как мож-
но быстрее после разбора улова и сортировки
стадий молоди исследуемой рыбы проводили из-
влечение липидного мешка и мышц. В условиях
лаборатории проводили фиксацию проб в хло-
роформ : метаноле (2 : 1, по объему). До проведе-
ния экстракции, индивидуальные пробы тканей
хранились в смеси хлороформ : метанол (2 : 1, по
объему) в стеклянных пробирках надлежащего
объема. Общие липиды экстрагировали по мето-
ду Фолча (Folch et al., 1957), затем концентриро-
вали с помощью роторно-вакуумной установки
Hei-VAP Advantage HL/G3 (Heidolph, Germany).

Рис. 1. Стадии развития лептоклинуса пятнистого (по
С.Н. Пеккоевой, 2018).
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Разделение классов липидов проводили мето-
дом тонкослойной хроматографии на пластинках
“Merck” (“Merck”, Германия). Все анализируе-
мые пробы наносили на пластинку с помощью
шприца в объеме 15 мкл (360 мкг липида), в двух–
трех повторностях. Фракционирование общих
липидов проб проводили элюированием в систе-
ме растворителей: петролейный эфир–диэтило-
вый эфир–уксусная кислота (90 : 10 : 1 по объему)
в хроматографической камере при комнатной
температуре (Шталь, 1965). Для количественного
определения общих фосфолипидов (ФЛ), триа-
цилглицеринов (ТАГ), эфиров холестерина со
следами восков (ЭХС + В) использовали гидрок-
саматный метод, принцип которого заключается
в образовании темно-коричневых комплексов
между ионами трехвалентного железа и гидрокса-
мовыми кислотами, которые образуются при вза-
имодействии сложноэфирных связей липидов с
гидроксиламином (Walsh et al., 1965; Сидоров
и др., 1972). Далее проводили измерение оптиче-
ской плотности каждой пробы на спектрофото-
метре СФ-2000 (ОКБ “Спектр”, Россия) при дли-
не волны 540 нм. Количественное определение
холестерина (ХС) проводили по методу Ф. Эн-
гельбрехта (Engelbrecht et al., 1974) с использовани-
ем трихлоруксусного железа, растворенного в хлор-
ной кислоте. Интенсивность образовавшейся
окраски измеряли на спектрофотометре СФ-2000
(ОКБ “Спектр”, Россия) при длине волны 550 нм.

Для анализа жирнокислотного состава ОЛ
проводили метанолиз жирных кислот (ЖК) об-
щих липидов (Новак, 1978). Разделение метило-
вых эфиров ЖК проводили на газовом хромато-
графе “Кристалл 5000.2” (ЗАО “ХРОМАТЭК”,
Йошкар-Ола, Россия) с капиллярными колонка-
ми Zebron ZB-FFAP (Phenomenex, USA), исполь-
зуя в качестве внутреннего стандарта бегеновую
кислоту (22:0) (Sigma Aldrich, USA). Обработку
хроматограмм проводили с помощью компью-
терной программы “Хроматэк Аналитик” (ЗАО
“ХРОМАТЭК”, Йошкар-Ола, Россия). В каче-
стве стандартов метиловых эфиров ЖК использо-
ваны наборы Supelco 37 Component FAME Mix,
Bacterial acid methyl ester (BAME) mix, PUFA No. 1
(Supelco, USA).

Для исследования активности ферментов
энергетического и углеводного обмена молоди в
зимний период были исследованы мышцы моло-
ди лептоклинуса пятнистого L2, L3, L4, L4* и L5
стадий развития. Ткань рыбы хранились до ана-
лиза при температуре –80°С. Активность цито-
хром с оксидазы (ЦО, КФ 1.9.3.1.) определяли по
методу Л. Смита (Smith, 1995) измеряя увеличе-
ние количества окисленного цитохрома с. Общую
активность лактатдегидрогеназы (ЛДГ, 1.1.1.27)
определяли, измеряя количества восстановленных

НАД+ и НАДФ+ по общепринятой методике (Коче-
тов, 1980). Активность альдолазы (КФ 4.1.2.13) опре-
деляли по методике Beck в модификации Ананьева и
Обуховой (Колб, Камышников, 1976). Активность
ферментов выражали в мкмоль/мин/г ткани.

Статистический анализ полученных результа-
тов производили с помощью критерия Краскела–
Уоллиса с последующим сравнением выборок с
использованием критерия Манна–Уитни. Разли-
чия считали достоверными при р ≤ 0.05.

Исследования выполнены на базе лаборато-
рии экологической биохимии с использованием
оборудования Центра коллективного пользова-
ния Федерального исследовательского центра
“Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Динамика липидов и жирных кислот

Исследована динамика липидов и их ЖК-ком-
понентов у разновозрастной молоди Leptoclinus

maculatus, обитающей в заливе Конгс-фьорд в ответ
на суточный цикл (“дневной” трал и “ночной”
трал) в полярную ночь зимой (январь) (табл. 1–4).

Не установлено изменений в содержании ли-
пидов и ЖК в мышцах и липидном мешке наибо-
лее адаптированной к обитанию в пелагической
среде молоди L3 стадии развития в ответ на суточ-
ный цикл в полярную ночь зимой (табл. 1–4).
При этом, для пелагической молоди L2 стадии и
переходной L4 стадии показано достоверное сни-
жение минорного класса энергетических липи-
дов ЭХС и восков, а также структурных липидов в
форме ХС (табл. 1) в ночные часы по сравнению с
таковым в дневные часы сбора проб. Показано,
что в мышцах молоди L2, L3, L4* и L5 стадий раз-
вития ЖК-состав ОЛ в ответ на суточный цикл
достоверно не изменялся. Однако, в мышцах мо-
лоди лептоклинуса пятнистого L4 стадии проис-
ходит снижение содержания ФЛ и существенное
повышение ТАГ от “дневных” к “ночным” часам
в зимний период (7.8, 6.5 и 4.5 и 8.0% сухой массы,
соответственно) (табл. 1), а также снижение со-
держания ПНЖК (за счет незаменимой докозагек-
саеновой, 22:6(n-3), ЖК). Содержание МНЖК за
счет 20:1(n-9) ЖК, имеющей пищевое проис-
хождение, в мышцах молоди L4 стадии развития
было выше в ночной время по сравнению с тако-
вым в дневное время сбора проб (38.86 и 13.96
против 46.52 и 17.11% суммы ЖК соответственно)
(табл. 3).
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Таблица 1. Содержание липидов (% сухой массы) в мышцах молоди лептоклинуса пятнистого Leptoclinus macu-
latus (Fries, 1838), выловленного в разное время суток в акватории арх. Шпицберген (залив Конгс-фьорд) в зим-
ний период (январь)

Примечание. ^ Cодержание достоверно отличается от такового в мышцах у рыб, выловленных днем (p ≤ 0.05).

Стадия 
развития L2 L3 L4 L4* L5

Время запуска 
трала день ночь день ночь день ночь день ночь день ночь

Кол-во проб 15 15 20 20 15 15 6 6 8 9

Общие липиды 13.7 ± 0.6 14.6 ± 0.7 14.9 ± 0.9 13.0 ± 0.5 16.0 ± 0.7 17.9 ± 0.9 24.4 ± 0.8 21.3 ± 1.3 20.3 ± 3.4 22.3 ± 2.3

Фосфолипиды 7.6 ± 0.3 8.2 ± 0.4 7.4 ± 0.5 7.0 ± 0.4 7.8 ± 0.3 6.5 ± 0.4^ 5.7 ± 0.5 6.4 ± 0.4 4.3 ± 0.3 4.9 ± 0.3

Триацилглице-
рины

2.9 ± 0.4 3.2 ± 0.6 2.6 ± 0.3 2.1 ± 0.2 4.5 ± 0.6 8.0 ± 1.0^ 14.4 ± 1.1 11.2 ± 1.4 13.3 ± 3.5 13.5 ± 2.1

Эфиры холесте-
рина + воска

1.5 ± 0.1 0.9 ± 0.1^ 1.1 ± 0.2 0.7 ± 0.5 1.3 ± 0.1 1.2 ± 0.1 2.6 ± 0.3 1.3 ± 0.4^ 0.9 ± 0.2 1.5 ± 0.3^

Холестерин 1.8 ± 0.2 2.3 ± 0.1^ 3.8 ± 0.2 3.2 ± 0.3 2.4 ± 0.3 2.2 ± 0.2 1.7 ± 0.2 2.4 ± 0.2^ 1.7 ± 0.9 2.5 ± 0.3

Активность ферментов энергетического
и углеводного обмена

Установлены различия в активности фермен-
тов у лептоклинуса разных стадий развития. Ак-
тивность ЦО у молоди L2–L4 стадий развития
уменьшается, а на стадиях L4*–L5 увеличивается.
Показано, что вне зависимости от времени суток
активность ЛДГ увеличивается и наиболее высо-
кая у молоди старших возрастных групп (рис. 2).

Сравнительный анализ активности ферментов
у пятнистого лептоклинуса стадий развития L2,
L3, L4 в ночное и дневное время показывает, что
активность ферментов углеводного обмена ЛДГ и
альдолазы выше в ночное время на стадии L3 и L4
(рис. 2). На стадии L3 активность ЦО так же выше
в ночное время (рис. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ

Стабильность показателей липидного статуса
мышц и липидного мешка молоди L3 стадии в от-
вет на суточные флуктуации экологических усло-
вий (особенно качественного и количественного
состава кормовых объектов) указывает на высо-
кую устойчивость данной молоди и ее адаптиро-
ванность к условиям пелагиали. Наибольшая ди-
намика липидов показана для молоди L. maculatus

L4 стадии развития, ведущей переходный образ
жизни, которая связана, скорее всего, с усилени-
ем функциональной нагрузки на мышцы (сниже-
ние ФЛ), вызванной, вероятно, суточными вер-
тикальными миграциями молоди в определенном
диапазоне глубин, связанной с питанием и поис-
ком кормовых объектов в ночное время (увеличе-
ние содержания ТАГ). В пользу данного предпо-

Таблица 2. Содержание липидных компонентов (% сухой массы) в липидном мешке молоди лептоклинуса пят-
нистого Leptoclinus maculatus (Fries, 1838), выловленного в разное время суток в акватории арх. Шпицберген (за-
лив Конгс-фьорд) в зимний период (январь)

Примечание. ^ Cодержание достоверно отличается от такового в липидном мешке лептоклинуса, выловленного днем
(p ≤ 0.05).

Стадии развития L3 L4 L4*

Время запуска трала день ночь день ночь день ночь

Кол-во проб 6 15 3 4 5 2

Общие липиды 90.9 ± 15.0 75.0 ± 5.6 84.1 ± 3.2 85.1 ± 2.8 91.9 ± 1.1 93.4 ± 1.1

Фосфолипиды 0.8 ± 0.5 1.4 ± 0.9 17.0 ± 8.7 10.2 ± 5.9 25.4 ± 5.7 45.0 ± 0.2

Триацилглицерины 81.5 ± 1.9 67.7 ± 15.1 49.7 ± 4.2 59.3 ± 8.0^ 61.7 ± 6.5 42.1 ± 0.0

Эфиры холестерина + воска 4.4 ± 1.0 1.9 ± 2.6 6.1 ± 1.3 4.3 ± 1.7 0 0

Холестерин 4.3 ± 0.4 4.1 ± 0.4 11.2 ± 1.9 11.4 ± 2.2 4.1 ± 1.3 4.4 ± 0.1
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МУРЗИНА и др.

ложения (об увеличении функциональной на-
грузки мышц в ночное время) указывает и
снижение уровня ПНЖК, за счет 22:6(n-3) ЖК,
вариации которого, в том числе, связаны с под-
держанием метаболических процессов двигатель-
ной активности. При этом уровень МНЖК, за
счет 20:1(n-9), синтезируемой de novo копепода-
ми, возрастал в мышцах молоди L4 стадии имен-
но в ночное время (38.86 и 13.96 против 46.52 и
17.11% суммы ЖК соответственно). Известно, что
значительную долю в спектре кормовых объектов
у молоди L4 стадии развития составляют копепо-
ды (Пеккоева и др., 2017а). Кроме того, согласно
последним исследованиям особенностей функ-
ционирования арктической биоты в условиях
специфического фотопериода, показаны суточ-

ные вертикальные миграции зоопланктона в от-
вет на интенсивность лунного света, которые
имеют консервативный характер и затрагивают
функциональные процессы в морских экосисте-
мах во всем арктическом домене, сформирова-
лись в ходе адаптации животных к обитанию в
условиях специфического фотопериода в Аркти-
ке (Last et al., 2016). Обнаружено, что в полярную
ночь, в ночные часы зоопланктон опускается на
глубину около 50 м, избегая лунного света, а в
дневные часы снова поднимается, возвращается в
зону эпипелагиали (Last et al., 2016). Кроме того,
нами показано, что в зимнее время в пелагиче-
ском слое воды могут находиться копеподиты вес-
лоногих рачков, которые не уходят в состояние
диапаузы ввиду недостатка нужного количества

Таблица 4. Жирнокислотный спектр (% суммы ЖК) липидного мешка молоди лептоклинуса пятнистого Lepto-
clinus maculatus (Fries, 1838), выловленного в разное время суток в акватории арх. Шпицберген (Конгс-фьорд) в
зимний период. Обозначения: НЖК – насыщенные жирные кислоты, МНЖК – мононенасыщенные жирные
кислоты, ПНЖК – полиненасыщенные жирные кислоты

Примечание. * Cодержание достоверно (p ≤ 0.05) отличается от такового в липидном мешке у рыб, выловленных днем.

Стадии развития L3 L4 L4*

Время запуска 
трала день ночь день ночь день ночь

Кол-во проб 6 15 3 4 5 2

14:0 6.37 ± 0.29 5.85 ± 0.12 6.76 ± 0.75 6.29 ± 0.50 5.66 ± 0.17 6.26 ± 0.05*
16:0 6.87 ± 0.26 6.86 ± 0.14 7.15 ± 0.28 6.93 ± 0.51 6.54 ± 0.15 7.31 ± 0.15*
18:0 0.70 ± 0.03 0.73 ± 0.02 0.75 ± 0.08 0.75 ± 0.04 0.67 ± 0.02 0.82 ± 0.02*
∑НЖК 15.39 ± 0.59 14.84 ± 0.27 15.99 ± 0.79 15.50 ± 0.99 14.10 ± 0.39 15.87 ± 0.08*
16:1(n-7) 6.12 ± 0.33 5.95 ± 0.33 6.0 ± 0.95 6.29 ± 0.35 7.04 ± 0.09 6.56 ± 0.69
18:1(n-9) 4.88 ± 0.14 4.92 ± 0.07 4.55 ± 0.08 4.37 ± 0.35 3.98 ± 0.04 4.39 ± 0.06*
18:1(n-7) 1.17 ± 0.04 1.24 ± 0.03 1.11 ± 0.06 1.15 ± 0.06 1.26 ± 0.009 1.28 ± 0.09
18:1(n-5) 0.21 ± 0.01 0.22 ± 0.01 0.23 ± 0.04 0.22 ± 0.02 0.23 ± 0.01 0.28 ± 0.003
20:1(n-9) 26.67 ± 0.54 27.17 ± 0.54 27.12 ± 0.27 27.55 ± 0.57 28.18 ± 0.40 30.17 ± 0.74
22:1(n-11) 25.22 ± 1.30 25.69 ± 0.66 28.01 ± 1.25 27.11 ± 0.76 26.91 ± 0.76 28.71 ± 1.15
22:1(n-9) 2.17 ± 0.16 2.18 ± 0.11 2.45 ± 0.21 2.40 ± 0.05 2.47 ± 0.17 2.69 ± 0.13
∑МНЖК 67.62 ± 1.50 68.48 ± 0.59 70.82 ± 0.61 70.46 ± 0.69 71.63 ± 1.33 75.55 ± 0.32*
18:2(n-6) 2.14 ± 0.04 2.13 ± 0.07 1.93 ± 0.22 1.75 ± 0.12 1.63 ± 0.09 1.56 ± 0.12
20:4(n-6) 0.11 ± 0.03 0.10 ± 0.01 0.09 ± 0.00 0.07 ± 0.01 0.07 ± 0.01 0.03 ± 0.002*
∑(n-6) ПНЖК 3.11 ± 0.28 2.89 ± 0.10 2.76 ± 0.24 2.54 ± 0.13 2.42 ± 0.13 2.16 ± 0.14
18:3(n-3) 1.24 ± 0.04 1.18 ± 0.05 0.98 ± 0.14 0.90 ± 0.08 0.75 ± 0.07 0.54 ± 0.03*
20:5(n-3) 2.61 ± 0.13 2.84 ± 0.14 1.55 ± 0.28 1.96 ± 0.38 2.15 ± 0.42 0.78 ± 0.00*
22:5(n-3) 0.38 ± 0.02 0.38 ± 0.01 0.30 ± 0.07 0.38 ± 0.09 0.42 ± 0.07 0.18 ± 0.05*
22:6(n-3) 3.05 ± 0.13 3.34 ± 0.17 2.36 ± 0.39 2.59 ± 0.32 2.60 ± 0.41 1.18 ± 0.09*
∑(n-3) ПНЖК 12.17 ± 0.49 12.35 ± 0.33 8.98 ± 1.29 9.94 ± 1.48 10.28 ± 1.51 5.11 ± 0.28*
∑ПНЖК 16.99 ± 0.96 16.69 ± 0.42 13.19 ± 1.38 14.04 ± 1.62 14.27 ± 1.67 8.58 ± 0.40*
16:0/18:1(n-9) 1.41 ± 0.02 1.40 ± 0.02 1.57 ± 0.06 1.59 ± 0.05 1.64 ± 0.03 1.66 ± 0.01
∑22:1/∑20:1 1.01 ± 0.00 1.05 ± 0.03 1.11 ± 0.06 1.06 ± 0.04 1.03 ± 0.02 1.03 ± 0.07



ОНТОГЕНЕЗ  том 51  № 2  2020

СУТОЧНАЯ ДИНАМИКА ЛИПИДОВ И ЖИРНЫХ КИСЛОТ 149

липидов в их липидном мешке, такие копеподы
могут продолжать питаться (Немова и др., 2014).

Отсутствие различий по содержанию ЖК в ОЛ
мышц молоди L2, L3, L4* и L5 стадий развития в
ответ на суточный цикл свидетельствует об адап-
тированности молоди к жизнедеятельности на
определенной глубине, которую на соответству-
ющем этапе развития населяет молодь лептокли-
нуса. При этом суточная динамика отдельных ли-
пидных классов и ЖК общих липидов мышц мо-
лоди L4 стадии указывает на их переходный образ
жизни, который обеспечивается высоким темпом

липидного метаболизма. Индикаторами этого
процесса является изменение ТАГ и некоторых
ЖК пищевого происхождения, которые обеспе-
чивают поддержание плавательной функции
мышц молоди в течение суток, а также свидетель-
ствуют об их активности, связанной, по-видимо-
му, с вертикальными миграциями.

В пользу различий двигательной активности у
исследованной молоди лептоклинуса свидетель-
ствует динамика активности ферментов энерге-
тического и углеводного обмена. На ранних ста-
диях развития (L2) молоди уровень аэробного об-

Рис. 2. Активность ферментов ЦО (а), ЛДГ (б), альдолазы (в) (мкмоль/мин/г) в мышцах пятнистого лептоклинуса раз-
ных стадий развития в дневное и ночное время. a – различия достоверны в сравнении со стадией L2 в соответствии с
временем суток (p < 0.05), b – различия достоверны в сравнении со стадией L3 в соответствии с временем суток, c –
различия достоверны в сравнении со стадией L4 в соответствии с временем суток, d – различия достоверны в сравне-
нии со стадией L4*, * – различия достоверны в сравнении со значениями, полученными в дневное время.
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мена, определяемого по активности ЦО, выше по
сравнению с таковым у рыб L3 и L4 стадий разви-
тия. Увеличение уровня аэробного обмена у рыб
L5 стадии развития может быть связано с перехо-
дом на другие объекты питания при перемещении
в толще воды (с пелагиали ко дну). При этом про-
демонстрировано, что вне зависимости от време-
ни суток активность ЛДГ увеличивается и наибо-
лее высокая у рыб старших возрастных групп. Это
указывает на то, что уровень анаэробного обмена
и использование углеводов в гликолизе увеличи-
вается у рыб с возрастом, что связно с повышен-
ными потребностями в энергии для осуществле-
ния активности у более крупных рыб. Согласно
результатам исследований, проведенных на ат-
лантической треске (Couture et al., 1998; Koedijk
et al., 2010), молоди сайды (Mathers et al., 1992),
пятнистой зубатке (Imsland et al., 2006), радужной
форели (Чурова и др., 2010) и мальках лосося (Чу-
рова и др., 2015), активность ЛДГ в мышцах белых
рыб положительно коррелирует с их массой и
длиной тела, а также с темпом их роста.

Относительно суточной динамики активности
ферментов обнаружено, что уровень активности
ферментов углеводного обмена ЛДГ и альдолазы
у рыб L3 и L4 стадий выше в ночное время, что
указывает на увеличение уровня анаэробного об-
мена в данный период суток, связанное с пище-
вой активностью. На стадии L3 возрастание анаэ-
робного обмена в ночное время суток происходит
наряду с аэробным. Таким образом, повышение
уровня использования углеводов у особей на ста-
дии L3 связано c их расходом в процессах аэроб-
ного и анаэробного синтеза АТФ. Следует отме-
тить, что различия по активности ЛДГ и альдола-
зы более выражены у особей на стадии L4 (в 3 и
2 раза соответственно), что согласуется с данны-
ми липидного анализа и выделяет эту стадию сре-
ди других по энергетическому статусу.

Ранее было показано, что активность некоторых
ферментов различается у рыб разных экологиче-
ских групп по местообитанию – пелагических, де-
мерсальных или глубоководных, что связывают с
различиями в локомоторной активности и уровнем
аэробного обмена (Sullivan, Somero, 1980; Somero,
Childress, 1990; Drazen, Seibel, 2007). Более того
установлено, что образ жизни определяет ско-
рость энергетического обмена, его возрастание в
ряду от медленно плавающих рыб до пелагиче-
ских, стайных и активных рыб: Pleuronectes pla-

tessa – Gryptocephalus cynoglossus – Anarhichas lu-

pus – Gadus morhua. Тем самым, высокие энерге-
тические затраты у активных рыб, обусловленные
экологическими особенностями обитания вида,
экологические особенности обитания вида, связа-
ны с высокой скоростью энергетического обме-
на (Винберг, 1976; Карамушко, 2007).

Таким образом, обнаруженная динамика ОЛ и
их липидных классов в мышцах молоди демон-
стрирует их важную роль в развитии метаболиче-
ских адаптаций, соответствующих стадии разви-
тия, а также косвенно свидетельствует о генетиче-
ской детерминированности молоди в ответ на
суточный цикл (ночное и дневное время), сопря-
женной с особенностями функционирования био-
ты и трофическими взаимодействиями у молоди
лептоклинуса в условиях полярной ночи зимой.
Адаптивные изменения липидов затрагивают пела-
гическую стадию развития L2, а к переходной ста-
дии L4 эти различия уже четко выражены. Установ-
ленные различия в активности ферментов энерге-
тического обмена в дневное и ночное время
связаны с динамикой пищевой активности. Это
свидетельствует о том, что, постепенный переход
с эндогенного типа питания на экзогенный, и
смена образа жизни молоди лептоклинуса сопро-
вождаются началом ее активного взаимодействия
со средой обитания, в частности, с формировани-
ем суточных ритмов в обмене веществ, связанных
со световым режимом, питанием и двигательной
активностью. Установлено, что ЖК-спектр на-
прямую отражает возрастные и сезонные особен-
ности питания молоди лептоклинуса пятнистого.
Суточная динамика липидных компонентов и
различия в активности ферментов анаэробного
обмена могут рассматриваться как один из меха-
низмов генетически детерминированной онтоге-
нетической и экологически ориентированной
фенотипической разнокачественности жизнен-
ной стратегии вида, направленной на поддержа-
ние его существования в конкретных условиях
среды и адаптацию к ним на разных уровнях орга-
низации живого.
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For the first time, a comparative study of the daily dynamics of the lipid and fatty acid profile, the level of
energy metabolism in young fish of the daubed shanny (L2, L3, L4, L4*, L5 stages of development, which
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are the links of the pelagic (L2, L3, L4) and benthic (L4, L4*, L5) food webs in the Kongs-fjord Bay was car-
ried out at polar night. The daily dynamics of lipid components and the activity of anaerobic metabolism en-
zymes can be considered as one of the mechanisms of genetically determined ontogenetic and ecologically
oriented phenotypic heterogeneity the life strategy of the species, aimed at maintaining its existence in spe-
cific environmental conditions and adapting to them at different levels of biological life organization.

Keywords: fishes, ontogenesis, biochemical adaptations, circadian rhythms, lipids, fatty acids, energetic me-
tabolism, Arctic


