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РЕЗЮМЕ

Митохондрии играют решающую роль в энергетическом обмене, а зависимость скорости метаболиз-
ма от размеров тела (метаболическая аллометрия) может быть связана со свойствами мембран и их 
липидным составом. В настоящем исследовании изучалось влияние размера тела на состав липидов 
и  жирных кислот митохондрий двустворчатых моллюсков мидий Mytilus edulis L. из Белого моря. 
Проанализированы мидии разных размеров, в диапазоне от 0.3 до 12.7 г сырой массы мягких тканей. 
Из тканей жабр были выделены митохондрии и определен их липидный и жирнокислотный состав. 
Показано, что, в отличие от фосфолипидов и триацилглицеринов, доля стеринов в мембранах мито-
хондрий варьирует в зависимости от размера мидий. В частности, более крупные моллюски имели 
низкую долю холестерина, но более высокую долю мононенасыщенных жирных кислот. В составе 
фосфолипидов митохондрий доминировали насыщенные жирные кислоты (НЖК), особенно паль-
митиновая (16:0) и стеариновая (18:0) кислоты. Доля НЖК уменьшалась с увеличением массы тела 
мидий. И наоборот, мононенасыщенные жирные кислоты (МНЖК) показали положительную корре-
ляцию с размером тела, значительно увеличиваясь у более крупных особей. Доля полиненасыщенных 
жирных кислот (ПНЖК) в митохондриях беломорских мидий была низкой (менее 25% от суммы всех 
ЖК) и не зависела от массы тела. Пониженные значения ПНЖК характерны для митохондрий дву-
створчатых моллюсков из арктических морей, а также для долгоживущих видов Bivalvia. Наши дан-
ные указывают на относительную стабильность липидного и ЖК состава митохондрий беломорских 
мидий. Вероятно, подобная черта жирнокислотного профиля фосфолипидов митохондрий является 
биохимической адаптацией, которая позволяет моллюскам поддерживать эффективный уровень ак-
тивности мембранно-связанных белков независимо от размера особей. 
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ABSTRACT

Mitochondria play a crucial role in energy metabolism, and the relationship between metabolic rate and body size 
(metabolic allometry) may be linked to membrane properties and their lipid composition. We studied the influence 
of body size on the lipid and fatty acid composition of mitochondria in bivalve mollusks, specifically in mussels 
Mytilus edulis L. from the White Sea. This study analyzed mussels of varying sizes, ranging from 0.3 to 12.7 g of 
soft tissue wet mass. Mitochondria were isolated from gill tissues, and their lipid and fatty acid composition was 
determined. It was shown that, unlike phospholipids and triacylglycerols, the sterol proportion in mitochondrial 
membranes varied depending on mussel size. Larger mussels had lower cholesterol proportion but higher levels of 
monounsaturated fatty acids. In the composition of mitochondrial phospholipids, saturated fatty acids (SFAs), 
especially palmitic (16:0) and stearic (18:0) acids, predominated. The proportion of SFAs decreased with increas-
ing mussel size. Conversely, monounsaturated fatty acids (MUFAs) showed a positive correlation with body size, 
significantly increasing in larger individuals. The proportion of polyunsaturated fatty acids (PUFAs) in White 
Sea mussel mitochondria was relatively low (less than 25% of the total fatty acids) and did not depend on body 
mass. The reduced proportion of PUFAs is characteristic of bivalve mitochondria from Arctic seas and long-lived 
bivalve species. Our data indicate the relative stability of the lipid and fatty acid composition of White Sea mussel 
mitochondria. Such fatty acid profile of mitochondrial phospholipids is likely a biochemical adaptation, enabling 
mussels to maintain effective activity of membrane-associated proteins regardless of their body size.
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ВВЕДЕНИЕ

Снижение удельной скорости энергетиче-
ского обмена с размером тела животных (ал-
лометрия метаболизма) отмечено более века 
назад (Kleiber 1932; Schmidt-Nielsen 1984). При 
этом, удовлетворительного объяснения эта 
фундаментальная биологическая закономер-
ность до сих пор не получила, и активная дис-
куссия на эту тему продолжается (см. обзоры 
White et al. 2019; Glazier 2022; Lindstedt and Hop-
peler 2023). Одним из подходов для анализа ме-
ханизмов аллометрии метаболизма является 
изучение ее на разных уровнях биологической 
организации  – тканевом, клеточном, субкле-
точном. Противоречивые сведения в литерату-
ре о  наличии/отсутствии аллометрии метабо-
лизма на клеточном уровне (Porter and Brand 
1995; Burpee et al. 2010; Glazier 2015; Sukhotin 
et al. 2017; Boël et al. 2020) приводят к мнению 
о  потенциальном влиянии митохондрий, как 
основных органелл, ответственных за аэроб-
ный метаболизм в клетках.

Митохондрии – важнейшие органеллы, опре-
деляющие клеточный бюджет энергии, метабо-
лическую активность тканей, органов и  всего 

организма. Имеются предварительные данные о 
связи как функциональных, так и количествен-
ных характеристик митохондрий с массой тела 
(Porter et al. 1996; Porter 2001; Brand et al. 2003; 
Roussel et al. 2015; Sukhotin et al. 2024). У аэроб-
ных животных в условиях нормоксии более 90% 
АТФ синтезируется в митохондриях в процессе 
окислительного фосфорилирования, все эта-
пы которого происходят вблизи или в  преде-
лах внутренней мембраны митохондрий. Поэ-
тому, значительную роль в регуляции скорости 
энергетического метаболизма играет структура 
и состав мембран митохондрий, свойства кото-
рых влияют на активность компонентов цепи 
переноса электронов, транспорт ионов и моле-
кул через мембрану, способность поддерживать 
трансмембранный потенциал, неспецифиче-
скую утечку протонов по градиенту их концен-
трации и другие процессы (Hochachka and Some-
ro 2002).

Мембранные липиды и их жирные кисло-
ты (ЖК) в значительной степени определяют 
физико-химические свойства мембран и  обе-
спечивают их функционирование в различных 
условиях окружающей среды. Так, на количе-
ство и состав ЖК в фосфолипидах морских ор-
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ганизмов влияют содержание и качество пищи 
(Narváez et al. 2008; Prato et al. 2010; Dudognon et 
al. 2014; Puccinelli et al. 2017), сезон года (Lin et 
al. 2003; Khan et al. 2006; Alkanani et al. 2007; Bap-
tista et al. 2014), температура воды (Guderley et al. 
1997; Crockett 2008; Fokina et al. 2015), глубина 
обитания животных (Araujo et al. 2020). У дву-
створчатых моллюсков состав ЖК связан также 
с полом и стадией зрелости гонад, т.е., с репро-
дуктивным циклом (Pazos et al. 1997; Kraffe et al. 
2008; Kapranova et al. 2019). Наряду со структур-
ными особенностями фосфолипидов, которые 
имеют полярные группы разной молекулярной 
формы (Logue et al. 2000), соотношение ЖК, их 
длина, наличие, количество и положение двой-
ных связей определяет физико-химические 
свойства мембран, их проницаемость для ионов, 
влияет на активность ферментов.

С жирнокислотным составом связана гомео-
вязкостная адаптация (homeoviscous adaptation) 
у  эктотермных животных  – возможность обе-
спечивать вязкость и оптимальную функци-
ональность мембран при низких температу-
рах (Sinensky 1974; Hochachka and Somero 2002; 
Ernst et al. 2016). Аллометрия метаболизма так-
же может быть связана с физико-химическими 
свойствами мембран и их липидным составом. 
Согласно теории мембранных пейсмекеров ме-
таболизма (Membrane Pacemaker Theory of Me-
tabolism) (Hulbert and Else 1999), состав жирных 
кислот в мембранах и свойства мембран законо-
мерно меняются в зависимости от размера ор-
ганизма в таксономических группах. При этом, 
все процессы, происходящие внутри или вбли-
зи мембран клеток и органелл, зависят от сте-
пени интегрированности и вязкости мембраны, 
а  значит, и от состава липидов и жирных кис-
лот.

Предыдущие работы показали, что, если 
у  млекопитающих и  птиц наблюдается сни-
жение активности митохондрий с увеличени-
ем размеров тела (Porter and Brand 1995; Por-
ter et al. 1996; Porter 2001), то у рыб и амфибий 
подобной связи не обнаружено (Burpee et al. 
2010; Roussel et al. 2015), а у двустворчатых мол-
люсков (Mytilus edulis) скорость функциониро-
вания митохондрий, наоборот, увеличивается 
с размером тела (Sukhotin et al. 2020). С чем свя-
зан и за счет чего обеспечивается этот феномен 
пока неясно.

Целью настоящего исследования был анализ 
состава липидов и ЖК в митохондриях морских 
двустворчатых моллюсков мидий Mytilus edulis 
в зависимости от массы тела особей. Мы пред-
полагаем, что отмеченное ранее аллометри-
ческое увеличение активности митохондрий 
в жабрах мидий может быть связано с повышен-
ным содержанием ненасыщенных жирных кис-
лот в  составе фосфолипидов у более крупных 
и быстрорастущих моллюсков.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Материал

Мидии Mytilus edulis Linnaeus, 1758 для ана-
лиза состава липидов и жирных кислот были 
собраны 31.07.2023 с  мидиевого хозяйства 
(66°20.24'N, 033°38.21'E), расположенного в губе 
Чупа Кандалакшского залива Белого моря. Мол-
люски были перенесены в лабораторию на Бело-
морской биостанции Зоологического института 
РАН «Картеш», где был определен их возраст по 
кольцам зимней остановки роста на раковине. 
Для дальнейшего анализа были отобраны особи 
возраста 2 и 3 года в диапазоне размеров от 0.269 
до 4.064 г сырой массы мягких тканей (W). Здесь 
и далее под «размером мидий» понимается сырая 
масса их мягких тканей. Кроме того, для увели-
чения размерного ряда, из того же биотопа были 
взяты более старые мидии, возраста 6–11  лет, 
размером 5.669–12.686 г сырой массы мягких 
тканей. Таким образом, исследуемые моллюски 
представляли четыре размерных группы (сред-
нее±SE): мелкие (Small, W=0.421±0.044  г, N=7), 
средние (Medium, W=1.033±0.063 г, N=12), круп-
ные (Large, W=2.806±0.227 г, N=10) и очень круп-
ные (ExtraLarge, W=8.083±0.660 г, N=10). Состав 
липидов и  ЖК определяли в жаберной ткани 
моллюсков. Пробы тканей (жабры), 50–100  мг 
сырой массы, были зафиксированы в среде для 
заморозки и хранения биологического матери-
ала (0.25  М сахароза, 20% диметилсульфоксид 
(ДМСО), 0.01  М Tris-HCl, рН  7.4). Пробы хра-
нили и транспортировали до места проведения 
биохимического анализа в жидком азоте. В ла-
боратории пробы хранили при температуре 
–80°С. Оставшиеся мягкие ткани мидий были 
извлечены из раковины, и, после удаления воды 
фильтровальной бумагой, взвешены с  точно-
стью до 0.001 г.
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Выделение митохондрий

Выделение митохондрий из тканей мол-
люсков осуществляли по методике Егоровой 
и Афанасьева [Egorova and Afanasyev] (2011). Все 
этапы выделения митохондрий проводились на 
льду. Используемые в процессе выделения сре-
ды и оборудование были охлаждены. Для ана-
лиза замороженные образцы тканей оттаива-
ли в растворе: 0.25 М сахароза, 0.01 М Tris-HCl, 
рН 7.4. После этого ткань отмывали в среде для 
выделения (0.07 М сахароза, 0.22 М маннитол, 
0.01 М Tris-HCl (рН 7,4), 1 мМ ЭДТА, 0.4% рас-
твор бычьего сывороточного альбумина). Далее 
ткань измельчали в гомогенизаторе TissueLyser 
LT (Qiagen, Германия) в течение 3  мин. Полу-
ченный гомогенат центрифугировали в течение 
2 мин. при 4°C на центрифуге Allegra 64R (Beck-
man Coulter Inc., США) при 3000 g. Супернатант 
отбирали и сохраняли. Осадок вновь ресуспен-
зировали в среде для выделения и  центрифу-
гировали в течение 2  мин. при 4°C при 3000  g. 
Супернатанты объединяли и центрифугирова-
ли в течение 3 мин. при 4°C при 17500 g. Осадок 
ресуспензировали в среде для выделения и цен-
трифугировали в  течение 5  мин. при 4°C при 
17500 g. Затем осадок ресуспензировали в среде: 
0.07 М сахароза, 0.22 М маннитол, 0.01 М Tris-
HCl (рН 7.4), 1 мМ ЭДТА), и центрифугировали 
в течение 5 мин. при 4°C при 17500 g, получали 
осадок митохондриальной фракции. Осадок ми-
тохондриальной фракции фиксировали в  96% 
этаноле для проведения дальнейшего анализа 
на содержание липидов и жирных кислот.

Определение состава общих липидов

Экстракцию липидов из митохондрий мидий 
проводили по методу Folch et al. (1957) в смеси 
хлороформ/метанол (2:1 по объему). Концен-
трировали липиды с помощью роторно-вакуум-
ной установки Hei-VAP Advantage HL/G3 (Hei-
dolph, Германия). Общие липиды сушили до 
постоянного веса с оксидом фосфора (V) при 
4°С. Состав отдельных липидных классов опре-
деляли при помощи высокоэффективной тон-
кослойной хроматографии. Фракционирова-
ние общих липидов проводили на пластинах 
HPTLC Silicagel 60 F254 (Merck, Германия). 
В качестве элюента использовали смесь гексан/
диэтиловый эфир/уксусная кислота (32:8:0.8 по 

объёму) (Olsen and Henderson 1989). Качествен-
ное и  количественное определение липидных 
компонентов проводили в денситометре TLC 
Scanner 4 (CAMAG, Швейцария) на дейтериевой 
лампе при длине волны 350 нм в режиме адсорб
ции (Hellwig 2005). Идентификация липидных 
классов проводилась по стандартам соответ-
ствующих компонентов: смесь фосфолипидов, 
холестерин, глицерилтриолеат, пальмитат холе-
стерина (Sigma-Aldrich, США).

Содержание липидов выражалось в % от сум-
мы фракций липидов в митохондриях мидий.

Определение жирнокислотного состава 
фосфолипидов

Для получения фракции фосфолипидов об-
щие липиды митохондрий разделяли на ТСХ 
пластинах Silicagel 60 F254 (Merck, Германия). 
В качестве элюента использовали смесь петро-
лейный эфир/диэтиловый эфир/уксусная кис-
лота (90:10:1, по объёму).

Фракцию с фосфолипидами митохондрий 
снимали с пластины и подвергали прямому ме-
танолизу (хлористый ацетил в качестве ката-
лизатора реакции) для получения метиловых 
эфиров жирных кислот. Разделение метиловых 
эфиров жирных кислот проводили на газовом 
хроматографе Agilent 7890A (Agilent Technolo-
gies, США). Для разделения метиловых эфиров 
жирных кислот использовалась капиллярная 
колонка «DB-23» (Phenomenex, США). Подвиж-
ная фаза: азот особой чистоты (99.999%). Иден-
тификацию метиловых эфиров жирных кислот 
проводили путём сравнения времен удержива-
ния с соответствующими пиками и значениями 
для растворов референтных метиловых эфиров 
жирных кислот (Supelco 37 Component FAME 
Mix, Sigma Aldrich, США).

Содержание жирных кислот выражалось в % 
от суммы ЖК в митохондриях мидий.

Статистическая обработка данных

Для анализа влияния размеров тела на ЖК 
состав митохондрий мидий были рассчитаны 
следующие индексы:

1. Индекс НЖК/Ненасыщенные ЖК=Σ(НЖК) 
/(Σ(МНЖК)+Σ(ПНЖК));

2. Индекс двойных связей ИДС=(Σмоноено-
вых ЖК)+(2*Σдиеновых ЖК)+(3*Σтриеновых 
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ЖК)+(4*Σтетраеновых ЖК)+(5*Σпентаеновых 
ЖК)+(6*Σгексаеновых ЖК))/100;

3. Индекс n-3/n–6=Σ(n-3 ПНЖК)/Σ(n–6 
ПНЖК),
где НЖК – насыщенные ЖК, МНЖК – мононе-
насыщенные ЖК, ПНЖК – полиненасыщенные 
ЖК.

Поскольку содержание липидов и ЖК вы-
ражены в процентах от суммы, перед анали-
зом для нормализации распределения данные 
были трансформированы с  помощью φ-преоб
разования. Нормальность распределения дан-
ных в изучаемых группах проверена по крите-
рию Колмогорова-Смирнова, а  однородность 
дисперсий  – тестом Левена. Влияние факто-
ра «Размерная группа» на содержание липи-
дов и  ЖК, а также на их соотношения (индек-
сы) было изучено посредством однофакторного 
дисперсионного анализа. Различия содержания 
липидов и ЖК в разных размерных группах те-

стировали с помощью апостериорного теста 
Тьюки (Tukey’s HSD test).

Связь содержания липидов и ЖК в митохон-
дриях с  размером тела мидий анализировали 
с помощью регрессий типа Y = a*Wb, где Y – ис-
следуемый параметр, W  – масса тела (г сырых 
мягких тканей), a и b – константы.

Вертикальные штрихи на рисунках отмеча-
ют стандартные отклонения средних.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Фракции общих липидов в митохондриях 
жабр мидий составляли следующие пропорции: 
фосфолипиды от 10.8 до 18.8%, стерины (холе-
стерин) и их эфиры от 12.5 до 27.9%, моно-, ди- 
и  триацилглицерины (МАГ+ДАГ+ТАГ) от 5.0 
до 29.2%, свободные жирные кислоты от 0.02 до 
3.9% (Рис. 1). Неидентифицированная фракция 
(Rf 0.80–0.82) составляла от 32.7 до 48.8%.

Рис. 1. Содержание липидов в митохондриях жабр мидий разных размерных групп (Small, Medium, Large, ExtraLarge). 
Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены разными буквами, одинаковые буквы 
предполагают отсутствие различий. MAG, DAG, TAG – моно-, ди- и триацилглицерины, соответственно, Ch-E – эфиры 
холестерина, Free FA – свободные жирные кислоты.

Fig. 1. Lipid content in the gill mitochondria of mussels of different size groups (Small, Medium, Large, ExtraLarge). Significant dif-
ferences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by different letters, the same letters imply the absence of differences. 
MAG, DAG, TAG are mono-, di- and triacylglycerols, respectively, Ch-E are cholesterol esters.
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Доля холестерина в митохондриях жабр ми-
дий варьировала в пределах 4.7–12.8%, причем 
у наиболее крупных/старых особей (группа Ex-
traLarge) холестерина содержалось на 20–25% 
меньше, чем в других размерных группах. Для 
групп Medium и Large эта разница была досто-
верной (Tukey’s HSD test, р<0.05) (Рис. 1). Зави-
симость содержания остальных групп липидов, 
а  также соотношения холестерин/фосфолипи-
ды от размеров тела мидий была недостоверна 
(ANOVA, регрессионный анализ). 

Доминирующими жирными кислотами 
(ЖК) в составе фосфолипидов митохондрий 
мидий были насыщенные ЖК (НЖК), которые 
составляли от 42 до 69.9% от суммы ЖК (Рис. 2). 
Доля пальмитиновой (16:0) и стеариновой (18:0) 
кислот была максимальной среди всех изучен-
ных ЖК и варьировала от 9.6 до 27.8% и от 23.0 
до 41.9%, соответственно (Рис.  3). Доля почти 
всех НЖК, кроме 16:0 и 18:0, имели тенденцию 

к увеличению с размером мидий (Рис. 3). Досто-
верная положительная зависимость от размера 
моллюсков выявлена для короткоцепочечных 
НЖК 12:0 и 15:0, а также для длинноцепочеч-
ных НЖК – 20:0, 22:0 и 23:0 (Табл. 1). При этом, 
все указанные ЖК – минорные, их суммарная 
доля не превышала 8.8% от суммы ЖК. Доми-
нирующие в составе фосфолипидов мембран 
митохондрий 18:0 и 16:0 ЖК такой тенденции 
не имели. Их доля была максимальной у  са-
мых мелких особей. Доля стеариновой кисло-
ты (18:0) достоверно снижалась с увеличением 
размера мидий с 35% у мелких мидий (Small) до 
около 25% у наиболее крупных моллюсков (Ex-
traLarge) (Рис. 3, Табл. 1). Таким образом, общий 
тренд зависимости НЖК от размеров мидий 
определялся доминирующими 18:0 и  16:0  ЖК: 
суммарная доля НЖК была максимальной 
(62.4%) у мелких (Small) мидий и минимальной 
(52.6%) у средних (Medium) особей, причем эти 

Рис. 2. Содержание жирных кислот в митохондриях жабр мидий разных размерных групп (Small, Medium, Large, ExtraLarge). 
12-18С и 20-24С – коротко- и длинноцепочечные ЖК с длиной цепи до и свыше 18 атомов углерода. SFA – насыщенные 
жирные кислоты, MUFA и PUFA – моно- и полиненасыщенные жирные кислоты, соответственно, NMI-FA – неметиленраз-
деленные жирные кислоты. Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены разными 
буквами, одинаковые буквы предполагают отсутствие различий.

Fig. 2. Content of fatty acids in the gills mitochondria of mussels of different size groups (Small, Medium, Large, ExtraLarge). 12-18C 
and 20-24C are short- and long-chain FAs with a chain length of up to and over 18 carbon atoms. SFA are saturated fatty acids, MUFA 
and PUFA are mono- and polyunsaturated fatty acids, respectively, NMI-FA are non-methylene-interrupted fatty acids. Significant dif-
ferences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by different letters, the same letters imply the absence of differences.
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значения достоверно различались (Tukey’s HSD 
test, р<0.05) (Рис. 2).

Доля ненасыщенных жирных кислот варьи-
ровала от 28.9 до 53.7% от суммы ЖК. Среди 
мононенасыщенных ЖК (МНЖК, 7.3–17.4%) 
доминировали олеиновая (18:1n-9), 18:1n-7, 
20:1n-11 и 20:1n-9 кислоты: 0.9–8.9; 0.5–2.2; 0.7–
2.7 и  1.1–3.9% от суммы ЖК, соответственно 
(Рис.  4). При увеличении размера моллюсков 
содержание многих МНЖК повышалось, при-
чем в ряде случаев (15:1, 16:1n-9, 18:1n-7, 22:1n-9) 
этот тренд был статистически значимый (Рис. 4, 
Табл.  1). Суммарная доля МНЖК была досто-
верно выше у мидий из группы ExtraLarge, по 
сравнению с мидиями из группы Large (Tukey’s 
HSD test, р<0.05) (Рис.  2). Доля полиненасы-
щенных жирных кислот (ПНЖК) в фосфоли-
пидах митохондрий жабр составила от 8.4 до 
24.5% от суммы ЖК (Рис. 2), при этом доля n-3 
ПНЖК варьировала от 4.8 до 18.0%, а доля n-6 
ПНЖК – от 3.9 до 10.6% от суммы ЖК. Среди 
n-3 ПНЖК доминировали эйкозапентаеновая 
(20:5n-3) и докозагексаеновая (22:6n-3) кислоты, 

которые составляли 1.6–5.9 и 1.6–9.2% от суммы 
ЖК, соответственно (Рис. 5). Среди n-6 ПНЖК 
доминировали арахидоновая 20:4n-6 (1.2–3.1%) 
и 22:2n-6 (0.3–4.3%) кислоты. Влияние разме-
ра мидий на долю ПНЖК было различным для 
разных кислот. Так, доля некоторых ПНЖК, 
в основном, минорных (18:3n-6, 18:3n-3, 20:2n-6, 
20:3n-3), увеличивалось с массой тела мидий, 
причем, в случае 20:2n-6 тренд был статистиче-
ски достоверным (Рис. 5, Табл. 1).

Доля неметиленразделенных жирных кис-
лот (НМРЖК) была сопоставима с суммар-
ной долей всех остальных ПНЖК и составля-
ла от 6.1 до 18.8% от суммы ЖК (Рис. 2). Доля 
20-НМРЖК снижалась с увеличением разме-
ра мидий в ряду Medium–ExtraLarge, но самые 
мелкие особи (группа Small) отличались наи-
меньшими значениями доли 20- и 22-НМРЖК 
(Рис. 5).

Представленность короткоцепочечных (С12–
С18) и длинноцепочечных (С20–24) ЖК не 
имела выраженного тренда в зависимости от 
размера тела моллюсков. Однако, для этих 

Рис. 3. Содержание насыщенных ЖК в митохондриях жабр мидий разных размерных групп (Small, Medium, Large, Ex-
traLarge). Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены разными буквами, одинаковые 
буквы предполагают отсутствие различий.

Fig. 3. Content of saturated fatty acids in the gills mitochondria of mussels of different size groups (Small, Medium, Large, ExtraLarge). 
Significant differences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by different letters, the same letters imply the absence 
of differences.
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Рис. 4. Содержание мононенасыщенных ЖК в митохондриях жабр мидий разных размерных групп (Small, Medium, Large, 
ExtraLarge). Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены разными буквами, одинако-
вые буквы предполагают отсутствие различий.

Fig. 4. Content of monounsaturated fatty acids in the gills mitochondria of mussels of different size groups (Small, Medium, Large, 
ExtraLarge). Significant differences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by different letters, the same letters imply 
the absence of differences.

Рис. 5. Содержание полиненасыщенных и неметиленразделенных ЖК в митохондриях жабр мидий разных размерных 
групп (Small, Medium, Large, ExtraLarge). Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены 
разными буквами, одинаковые буквы предполагают отсутствие различий.

Fig. 5. Content of polyunsaturated and non-methylene-interrupted fatty acids in the gills mitochondria of mussels of different size 
groups (Small, Medium, Large, ExtraLarge). Significant differences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by differ-
ent letters, the same letters imply the absence of differences.
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показателей были выявлены различия меж-
ду мидиями размерных групп Small и Medium: 
повышенная доля короткоцепочечных ЖК и, 
соответственно, пониженная доля длинноцепо-
чечных ЖК отмечалась у моллюсков из группы 
Small (Рис. 2). Очевидно, это было обусловлено 
распределением доминирующих кислот – 18:0 
среди короткоцепочечных и НМРЖК среди 
длинноцепочечных ЖК.

Ни один из рассчитанных индексов состава 
ЖК фосфолипидов митохондрий не коррелиро-
вал с размером мидий (Табл. 1). Однако индекс 

НЖК/Ненасыщенные ЖК был выше у  мол-
люсков группы Small (Рис. 6), главным образом, 
за счет превалирования НЖК в составе фосфо-
липидов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Состав липидов митохондрий жабр мидий 
включает все основные классы: фосфолипиды, 
стерины (холестерин) и их эфиры, моно-, ди- 
и  триацилглицерины, свободные жирные кис-
лоты. Основными структурными липидными 

Таблица 1. Зависимость содержания ЖК и индексов ЖК в митохондриях мидий от массы тела. Параметры уравнений 
Y = a*Wb, где Y – доля ЖК (% от суммы всех ЖК) или индекс, W – масса тела (г сырых мягких тканей), a и b – константы. 
Жирным шрифтом выделены статистически достоверные регрессии.

Table 1. Allometric relationships between the FA content and various FA indices in mussel mitochondria and body mass. Parameters of 
the equations Y = a*Wb, where Y is the FA proportion (%) or index, W is the soft tissue wet weight (g), a and b are constants. Statistically 
significant regressions are highlighted in bold.

ЖК/FA a b F(1.33) R2 P

12:0 0.27 0.160 8.157 0.1982 0.007

14:0 0.54 0.083 1.316 0.0708 0.259

15:0 0.36 0.141 9.533 0.2241 0.004

16:0 17.47 –0.003 0.007 0.0002 0.933

17:0 0.71 0.079 3.072 0.0852 0.089

18:0 32.03 –0.067 7.701 0.1892 0.009

20:0 0.90 0.221 6.650 0.1677 0.015

21:0 0.67 0.035 0.498 0.0140 0.485

22:0 0.63 0.213 6.871 0.1723 0.013

23:0 0.53 0.237 8.242 0.1998 0.007

24:0 0.81 0.119 1.546 0.0447 0.222

ΣНЖК
ΣSFA

55.91 –0.017 0.603 0.0210 0.442

14:1 0.21 0.147 4.128 0.1112 0.0503

15:1 0.19 0.139 5.595 0.1450 0.024

16:1n-9 0.22 0.194 9.825 0.2290 0.004

16:1n-7 0.82 0.085 2.582 0.0726 0.118

18:1n-9 2.17 0.063 0.438 0.0131 0.513

18:1n-7 0.87 0.103 4.956 0.1306 0.033

20:1n-11 1.49 0.062 1.950 0.0535 0.171

20:1n-9 2.18 0.046 1.118 0.0328 0.298

22:1n-11 0.62 0.127 2.597 0.0729 0.117

22:1n-9 0.52 0.186 5.093 0.1337 0.031

24:1n-9 0.80 0.127 1.950 0.0558 0.172

ΣМНЖК
ΣMUFA 10.86 0.087 6.618 0.1670 0.015

18:2n-6 1.02 0.003 0.440 0.0132 0.511

18:3n-6 0.31 0.095 1.699 0.0489 0.201

ЖК/FA a b F(1.33) R2 P
18:3n-3 0.62 0.070 1.484 0.0430 0.232

20:2n-6 1.11 0.121 5.355 0.1396 0.027

20:3n-6 0.85 –0.042 0.571 0.0131 0.513

20:4n-6 2.02 0.034 0.369 0.0152 0.481

20:3n-3 0.55 0.093 1.003 0.0409 0.244

20:5n-3 3.37 –0.067 1.421 0.0480 0.241

22:2n-6 2.13 –0.053 0.237 0.0070 0.630

22:5n-3 1.11 0.076 0.160 0.0252 0.362

22:6n-3 4.64 –0.030 0.092 0.0070 0.763

ΣПНЖК
ΣPUFA

16.20 0.004 0.007 0.0002 0.998

20-НМРЖК
20-NMI

6.17 –0.040 1.015 0.0298 0.321

22-НМРЖК
22-NMI

6.98 0.004 0.016 0.0004 0.901

ΣНМРЖК
ΣNMI FA

13.26 –0.021 0.206 0.0055 0.652

Σn-3 ПНЖК
Σn-3 PUFA

10.62 –0.018 0.113 0.0031 0.738

Σn-6 ПНЖК
Σn-6 PUFA

7.55 –0.040 1.046 0.0275 0.313

Σn-9 MНЖК
Σn-9 MUFA

6.42 0.079 3.015 0.0837 0.092

НЖК/ПНЖК
SFA/PUFA

3.45 –0.022 0.110 0.0030 0.742

МНЖК+ПНЖК+НМРЖК
MUFA+PUFA+NMI FA

40.70 0.024 0.830 0.0246 0.369

НЖК/Ненасыщенные ЖК
SFA/Unsaturated FA

1.37 –0.042 0.651 0.0173 0.425

n-3/n-6
n-3/n-6

1.41 0.023 0.204 0.0055 0.654

ИДС
Double bond index

0.88 0.004 0.010 0.0033 0.938
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молекулами клеточных мембран являются 
фосфолипиды и холестерин, главная функция 
которых это формирование бислойного ма-
трикса, с которым взаимодействуют мембранно-
связанные белки (рецепторы, ферменты, ион-
ные каналы и пр.) и, тем самым, участвуют 
в регуляции разнообразных каскадов биохими-
ческих реакций и прочих клеточных функций. 
Одним из основных показателей, отражающих 
вязкость биологических мембран, является 
соотношение холестерин/фосфолипиды. Не-
значительное отклонение этого соотношения 
вызывает существенное изменение вязкости 
мембран с сопутствующими модификациями 
в  активности ферментов, встроенных в бислой 
(Hazel and Williams 1990; Crockett 1998; Renne 
and Ernst 2023). Отсутствие достоверных изме-
нений в соотношении холестерин/фосфолипи-
ды у мидий разного размера указывает на отно-
сительно стабильное жидкокристаллическое 

состояние липидного матрикса у мидий с  уве-
личением размера тела и возраста моллюсков.

Холестерин – основной представитель груп-
пы стеринов, он регулирует проницаемость 
клеточных мембран, влияя на ее вязкость и мо-
лекулярную подвижность фосфолипидов и  их 
жирных кислот. В составе стеринов у двуствор-
чатых моллюсков обнаружено большое коли-
чество фитостеринов (Кандюк [Kandyuk] 2006; 
Fiorini et al. 2012), которые, подобно холестери-
ну, участвуют в  регуляции вязкости мембран. 
Стерины взаимодействуют с жирнокислотны-
ми цепями фосфолипидов, уменьшая их под-
вижность, тем самым повышая вязкость мем-
бран. Понижение доли стеринов (холестерина) 
в  составе мембран митохондрий жабр с  уве-
личением размера и возраста мидий (группа 
ExtraLarge) может указывать на снижение вяз-
кости липидного бислоя у более крупных и/или 
старых моллюсков. 

Рис. 6. Индексы и соотношения жирных кислот в митохондриях жабр мидий разных размерных групп (Small, Medium, 
Large, ExtraLarge). Достоверные различия (p<0.05) в разных размерных группах мидий обозначены разными буквами, 
одинаковые буквы предполагают отсутствие различий.

Fig. 6. Indices and ratios of fatty acids in mitochondria of mussel gills of different size groups (Small, Medium, Large, ExtraLarge). 
Significant differences (p<0.05) in different size groups of mussels are indicated by different letters, the same letters imply the absence 
of differences.
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Жирнокислотный состав фосфолипидов 
в  тканях представителей семейства Mytili-
dae, в  целом, характеризуется преобладанием 
ПНЖК (40–60% от общего содержания ЖК), 
несколько меньшим содержанием НЖК (20–
40%) и МНЖК (<25%) (Freites et al. 2002; Lin et 
al. 2003; Alkanani et al. 2007; Ventrella et al. 2008; 
Фокина и др. [Fokina et al.] 2013; Richoux and 
Ndhlovu 2014). При этом, существенное варьи-
рование соотношения насыщенных и ненасы-
щенных ЖК в тканях мидий отмечено как в раз-
ные сезоны года (Narváez et al. 2008; Richoux and 
Ndhlovu 2014), так и в зависимости от местопо-
ложения популяции и характера биотопа (Puc-
cinelli et al. 2017).

В фосфолипидах митохондрий исследован-
ных беломорских M.  edulis большую долю со-
ставляли насыщенные жирные кислоты (более 
50% от суммы ЖК). Преобладание НЖК или 
близкие значения содержания НЖК и ПНЖК 
в  митохондриях отмечалось также у  M.  tros-
sulus из Японского моря (Istomina et al. 2023), 
а  также у  Serripes groenlandicus и  Mya trunca-
ta из Канадской Арктики (Gillis and Ballantyne 
1999). В  то же время, у  Ruditapes philippinarum 
(Kraffe et al. 2005), гребешков Placopecten magel
lanicus, Mizuhopecten yessoensis и  Swiftopecten 
swifti (Kraffe et al. 2008; Istomina et al. 2023), ми-
дий Mytilus galloprovincialis (Fiorini et al. 2012), 
устриц Crassostrea gigas (Dudognon et al. 2014) 
в  составе ЖК митохондрий доминировали по-
линенасыщенные жирные кислоты.

Есть данные, что фосфолипиды митохон-
дрий двустворчатых моллюсков, населяющих 
арктические моря, обладают повышенным со-
держанием МНЖК и более низким содержанием 
ПНЖК по сравнению с моллюсками умеренной 
зоны (Gillis and Ballantyne 1999). Относительно 
низкая доля суммарных ПНЖК в  мембранах 
митохондрий холодолюбивых моллюсков до-
стигалась за счет малых концентраций 22:6n-
3 (7.10% у  Serripes groenlandicus и  8.72% у  Mya 
truncata). Авторы считают, что пониженное со-
держание 22:6n-3 у арктических двустворчатых 
моллюсков не связано с недостатком биосинте-
тических предшественников, и  что его доста-
точно для оптимального функционирования 
мембраны при низких температурах (Gillis and 
Ballantyne 1999). В нашем исследовании доля 
22:6n-3 в митохондриях мидий M. edulis из суб

арктического Белого моря варьировала в преде-
лах 1.6–9.0%, что соответствует аналогичным 
данным для митохондрий арктических двуство-
рок (Gillis and Ballantyne 1999) и существенно 
ниже доли докозагексаеновой кислоты в жабер-
ной ткани беломорских мидий (15–20%, Sukho-
tin et al. 2017; Fokina et al. 2020).

Повышенное содержание НЖК и понижен-
ное содержание ПНЖК в митохондриях пока-
зано у долгоживущих митилид, по сравнению 
с пектинидами, которые имеют более короткий 
жизненный цикл (Istomina et al. 2023). Эти на-
блюдения согласуются теорией мембранных 
пейсмекеров, описанной для млекопитающих 
(Hulbert and Else 1999; Hulbert 2010). Соглас-
но этой теории, у долгоживущих эндотермных 
животных уровень ненасыщенности ЖК зна-
чительно ниже, по сравнению с короткоживу-
щими видами. В  отличие от ПНЖК, НЖК ме-
нее подвержены окислительным процессам 
(Crockett 2008; Abele et al. 2011; Munro and Blier 
2012), а их участие в регуляции проницаемости 
мембран для ионов обеспечивает эффектив-
ный метаболизм и максимальную продолжи-
тельность жизни. Чем больше двойных связей 
в молекуле ЖК, тем сложнее пространственная 
конфигурация радикалов ЖК, и, следователь-
но, более рыхлая структура липидного бислоя 
(Hazel and Williams 1990; Renne and Ernst 2023). 
Доля НЖК, ПНЖК и, в частности, докозагекса-
еновой кислоты в митохондриях беломорских 
M.  edulis соответствовала значениям, получен-
ным для M. trossulus из Японского моря, и суще-
ственно отличалась от распределения этих ЖК 
у гребешков (Istomina et al. 2023). Интересно, 
что в  указанном исследовании, в пределах се-
мейств Mytilidae и Pectinidae повышенное соот-
ношение НЖК/ПНЖК наблюдалось у наибо-
лее короткоживущих видов, что противоречит 
теории мембранных пейсмекеров. Вероятно, эта 
теория подтверждается при сравнениях орга-
низмов высокого таксономического ранга и не 
работает на уровне семейств и видов (см. также 
Gonzalez et al. 2015; Sukhotin et al. 2017).

Однако не только количество двойных свя-
зей, но и их положение в цепи ЖК (соотношение 
n-3/n-6 ПНЖК) влияет как на устойчивость ЖК 
к окислительным процессам, так и на вязкость 
мембран (Hochachka and Somero 2002; Schmitz 
and Ecker 2008). Такие важные характеристики 
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ПНЖК, как ассиметричное строение и  более 
низкая температура плавления (по сравнению 
с НЖК), снижают вязкость биологических мем-
бран и, соответственно, обуславливают высо-
кую метаболическую активность мембранных 
ферментов (Hazel and Williams 1990; Schmitz 
and Ecker 2008). У беломорских мидий в составе 
фосфолипидов мембран митохондрий не было 
обнаружено достоверных корреляций с разме-
ром тела для всех рассчитанных соотношений 
ЖК, включая соотношение n-3/n-6 ПНЖК, что 
подтверждает предположение об относитель-
ной стабильности физико-химического состо-
яния мембран митохондрий у мидий разного 
размера. Однако, мы отмечали повышение соот-
ношения НЖК/Ненасыщенные ЖК у мидий из 
группы Small (Рис. 6).

НЖК и МНЖК в меньшей степени подвер-
жены окислительным процессам, поскольку 
свободные радикалы кислорода воздействуют, 
в  первую очередь, на двойные связи в составе 
ПНЖК (Crockett 2008; Abele et al. 2011; Munro 
and Blier 2012). Доля доминирующей НЖК в со-
ставе фосфолипидов митохондрий мидий – сте-
ариновой 18:0 кислоты – снижалась с увели-
чением размера и возраста моллюсков. Кроме 
того, при увеличении массы тела мидий отмеча-
лось повышение доли минорных коротко- (12:0 
и  15:0) и  длинноцепочечных НЖК (20:0, 22:0 
и  23:0), а  также некоторых МНЖК (15:1, 16:1n-
9, 18:1n-7 и 22:1n-9). НЖК и МНЖК у двуствор-
чатых моллюсков служат источником энергии, 
а  также являются метаболическими предше-
ственниками для синтеза длинноцепочечных 
НЖК, МНЖК (Bergé and Barnathan 2005; Kelly 
and Scheibling 2012) и  неметиленразделенных 
ЖК (Zhukova 1991).

Помимо доминирования НЖК в жирнокис-
лотном составе фосфолипидов митохондрий, 
спектр ЖК отражал особенности, характерные 
для морских моллюсков (Gillis and Ballantyne 
1999; Bergé and Barnathan 2005; Kraffe et al. 2008; 
Barnathan 2009; Kelly and Scheibling 2012; Mun-
ro and Blier 2012; Fiorini et al. 2012; Dudognon et 
al. 2014; Istomina et al. 2023), у которых помимо 
ПНЖК с обычной структурой, в составе липи-
дов присутствуют НМРЖК. Эти ЖК, благо-
даря своему строению (двойные связи отделе-
ны друг от друга более чем одной метиленовой 
группой), менее подвержены окислительным 

повреждениям (Barnathan 2009). Двустворча-
тые моллюски синтезируют НМРЖК de novo 
и избирательно включают их в различные клас-
сы липидов, главным образом, в фосфолипиды 
(Zhukova 1991; Barnathan 2009). Такие ЖК, как 
16:1n-7, 18:1n-7, 20:1n-7 и 20:2n-6, являются био-
синтетическими предшественниками НМРЖК 
у морских моллюсков. Корреляции содержания 
18:1n-7, 20:2n-6 и  НМРЖК с размером мидий 
указывают на участие данных ЖК в регуляции 
физико-химического состояния мембран.

У мидий из группы ExtraLarge, наряду со 
снижением доли холестерина, отмечалось по-
нижение доли стеариновой кислоты (18:0) 
и  НМРЖК, а также повышение доли МНЖК 
и  линолевой кислоты (18:2n-6). Эти ЖК мета-
болически активны в  организме моллюсков, 
они могут синтезироваться в организме (18:0, 
НМРЖК, МНЖК), а также некоторые из них 
являются метаболическими предшественника-
ми для синтеза физиологически активных мо-
лекул (Bergé and Barnathan 2005; Kelly and Schei-
bling 2012). Поэтому такие особенности состава 
фосфолипидов мембран митохондрий у мидий 
могут указывать на метаболические изменения 
у крупных/старых мидий, вероятно, вследствие 
повышения проницаемости мембран и актива-
ции окислительных процессов (Crockett 2008; 
Abele et al. 2011; Munro and Blier 2012). Накопле-
ние линолевой кислоты (18:2n-6) в составе фос-
фолипидов мембран, в том числе, может быть 
связано со снижением активности фосфоли-
паз и  ряда других ферментов метаболического 
каскада арахидоновой кислоты (Bell and Sargent 
2003; Bergé and Barnathan 2005). Линолевая кис-
лота не синтезируется в организме моллюсков 
(Bergé and Barnathan 2005; Kelly and Scheibling 
2012), а поступает в организм в составе пищи и 
является метаболическим предшественником 
для синтеза физиологически активных молекул 
(арахидоновой кислоты, эйкозаноидов и  др.) 
(Bell and Sargent 2003; Bergé and Barnathan 2005). 
Снижение доли НМРЖК и повышение доли 
МНЖК в  тканях мидий Mytilus edulis из Нью-
фаундленда (Канада) отмечалось с увеличени-
ем размеров особей (Alkanani et al. 2007). Для 
митохондрий беломорских мидий характерны 
сходные тренды. Однако, наименьшие значения 
доли НМРЖК наблюдались у  мелких особей 
(Small). Эти же моллюски характеризовались 
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повышенной долей 18:0 и короткоцепочечных 
ЖК (до С18), что, вероятно, связано со сниже-
нием метаболизма длинноцепочечных ЖК.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, относительная стабиль-
ность показателей липидного и  ЖК состава 
у  мидий разного размера, а  также преоблада-
ние насыщенных ЖК в составе фосфолипидов 
подчеркивают структурные особенности мем-
бран митохондрий, которые позволяют мол-
люскам поддерживать эффективность работы 
мембранно-связанных белков независимо от 
массы тела. Общая доля ЖК более устойчивых 
к  окислительным процессам (НЖК, МНЖК 
и  НМРЖК) значительно превалировала в  со-
ставе фосфолипидов митохондрий, тогда как 
на долю ПНЖК, наиболее подверженных окис-
лению, приходилось не более 20% от суммы 
ЖК. Вероятно, подобная черта жирнокислот-
ного профиля фосфолипидов митохондрий яв-
ляется биохимической адаптацией на уровне 
ЖК, которая обеспечивает бóльшую устойчи-
вость мембран митохондрий к окислительным 
процессам. У самых крупных и старых особей 
(ExtraLarge) отмечены модификации в составе 
липидов, указывающие на повышение проница-
емости мембран митохондрий (снижение холе-
стерина и накопление МНЖК и 18:2n-6), что, ве-
роятно, является маркером процессов старения. 
Очевидно, что отмеченное ранее увеличение 
активности митохондрий с размером тела у ми-
дий (Sukhotin et al. 2020) не связано с составом 
липидов и жирных кислот митохондриальных 
мембран. Возможно, размеры и морфология са-
мих митохондрий лежат в основе аллометрии 
метаболизма на субклеточном уровне. Для про-
верки этого предположения требуются даль-
нейшие исследования.
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