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Проведено сравнительно-видовое исследование содержания общих липидов и липидов отдельных
классов (общих фосфолипидов и их фракций, триацилглицеринов, диацилглицеринов, эфиров хо-
лестерина, холестерина, свободных жирных кислот) в неоплодотворенной икре, в процессе эмбри-
онального (оплодотворение, бластула, гаструла, органогенез, пигментация глаз, предличинка) и
раннего постэмбрионального развития (личинка с желточным мешком) атлантического лосося
(Salmo salar L.) и кумжи (Salmo trutta L.). Сравнительно высокое содержание общих липидов (за счет
фракции запасных триацилглицеринов) в икре исследованных видов перед оплодотворением, осо-
бенно у лосося, можно рассматривать как необходимую предпосылку их дальнейшего эмбриональ-
ного и постэмбрионального развития. Динамика липидного состава в икре исследованных видов в
процессе эмбриогенеза различалась, что является особенностью метаболизма липидов у этих видов.
На этапах активного клеточного деления (бластула, гаструла, органогенез) в эмбриогенезе атланти-
ческого лосося и кумжи отмечено увеличение концентрации лизофосфатидилхолина. На более
поздних стадиях их эмбрионального (пигментация глаз, предличинка) и раннего постэмбриональ-
ного (личинка с желточным мешком) развития обнаружено возрастание концентрации фосфати-
дилсерина. Биохимическая разнокачественность, обусловленная разным количественным содер-
жанием липидов отдельных классов на исследованных стадиях развития, связана, по-видимому, с
особенностями эмбрионального развития исследованных видов, в частности, разновременностью
этих процессов.
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ВВЕДЕНИЕ
Атлантический лосось (Salmo salar L.) и кумжа

(Salmo trutta L.) являются одними из наиболее
ценных видов лососевых рыб пресноводных эко-
систем Кольского полуострова и характеризуются
высокой вариабельностью жизненных стратегий
(Павлов и др., 2008). Реализация всего комплекса
сформировавшихся на протяжении эволюции ви-
да адаптаций, направленных на поддержание ре-
продуктивной функции и выживание потомства, в
конечном счете, приводит к формированию фено-
типа, наиболее устойчивого к изменению факто-
ров среды. Так, для кумжи известна самая высо-
кая экологическая пластичность по сравнению с

другими видами лососевых рыб (Шустов, Весе-
лов, 2006; Jonsson, Jonsson, 2011), а ее широкая из-
менчивость обеспечивает возможность освоения
и использования ресурсов населяемой акватории,
чем объясняется популяционная дифференциа-
ция вида на ряд подвидов, наличие различных
экологических форм, географических рас (Шустов,
Веселов, 2006; Тагизадэ, 2007; Павлов, Савваито-
ва, 2008). Кумжа Белого моря демонстрирует
развитые способности и потенциал к заселению
новых пространств и успешно освоила разнооб-
разные и различающиеся по ряду характеристик
пресноводные водоемы (ручьи, озерно-речные
системы), она благополучно обитает в открытых,
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прибрежных и эстуарных участках моря (Кузи-
щин, 1997).

Генетически детерминированная дифферен-
циация эмбрионов, личинок и мальков, приводя-
щая при действии различных факторов среды к
образованию сложной возрастной и субпопуля-
ционной структуры лососевых рыб, обусловлена
целым комплексом физиолого-биохимических
адаптаций, определяющих выбор оптимальной
стратегии раннего развития молоди лососевых
рыб и специфику их жизненного цикла (Веселов,
Калюжин, 2001; Tocher, 2003; Murzina et al., 2014).
Биохимические адаптации формируются ком-
плексом показателей различных метаболических
путей, включая липиды и их жирнокислотные
компоненты, которые, как было показано ранее
(Павлов и др., 2008; Johnson, 2009; Нефедова
и др., 2010, 2014, 2018; Jonsson, Jonsson, 2011; Ar-
slan et al., 2016; Мурзина и др., 2017; Mueller et al.,
2017), выступают в качестве одного из ключевых
показателей успешного эмбрионального разви-
тия и последующего расселения сеголеток лосо-
севых рыб из нерестовых гнезд по биотопам.

Целью настоящего исследования являлось
выявление общих и специфических (видовых)
особенностей липидного профиля и динамики
содержания отдельных липидов в процессе эм-
брионального и раннего постэмбрионального
развития кумжи (Salmo trutta L.) и атлантическо-
го лосося (Salmo salar L.).

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Неоплодотворенная икра была получена от са-
мок атлантического лосося, выловленного в р. Су-
ма (басс. Белого моря), и кумжи, выловленной в
озере Янисъярви (басс. Ладожского озера), в ок-
тябре при температуре воды 8.6 и 9.6°С соответ-
ственно. После оплодотворения икру перевезли в
рыбное хозяйство в пос. Суйстамо и поместили в
заводской инкубационной лоток с естественной
проточностью из р. Улмасен-йоки (61°54′51″ с.ш.;
31°08′56″ в.д.) (Supplementary materials 1). На био-
химический анализ отбирали как неоплодотво-
ренную икру лосося и кумжи, так и икру на раз-
ных стадиях эмбрионального развития (табл. 1).

На каждой стадии развития брали по 20 икри-
нок (индивидуально) лосося и кумжи. После го-
могенизации проб в 10-кратном объеме смеси
хлороформ-метанол (2 : 1 по объему) проводили
экстракцию общих липидов (ОЛ) по методу Фол-
ча (Folch et al., 1957) смесью хлороформ-метанол
(2 : 1 по объему). Содержание общих липидов
определяли весовым методом (Сидоров и др.,
1972). Качественное и количественное определе-
ние липидов отдельных классов – общих фосфоли-
пидов (ФЛ), диацилглицеринов (ДАГ), триацил-
глицеринов (ТАГ), эфиров холестерина (ЭХС),
холестерина (ХС), свободных жирных кислот (СЖК)
осуществляли при помощи метода высокоэффек-
тивной тонкослойной хроматографии (ВЭТСХ).
Фракционирование общих липидов проводили

Таблица 1. Даты сбора (по градусодням, г.д.) икры двух видов лососевых рыб (Salmo salar L. и Salmo trutta L.) на
разных стадиях развития

Номер этапа Стадия развития икры Вид Дата Градусодни (г.д.)

0 этап Неоплодотворенная икра
Атлантический лосось 10 октября 0 г.д.

Кумжа 12 октября 0 г.д.

1 этап Оплодотворенная икра
Атлантический лосось 10 октября 2.5 г.д.

Кумжа 12 октября 2.4 г.д.

2 этап Бластула
Атлантический лосось 14 октября 38 г.д.

Кумжа 14 октября 18 г.д.

3 этап Гаструла
Атлантический лосось 26 октября 129 г.д.

Кумжа 26 октября 110 г.д.

4 этап Органогенез
Атлантический лосось 15 ноября 209 г.д.

Кумжа 15 ноября 189 г.д.

5 этап Пигментация глаз
Атлантический лосось 2 февраля 287 г.д.

Кумжа 2 февраля 267 г.д.

6 этап Предличинка
Атлантический лосось 18 апреля 331 г.д.

Кумжа 18 апреля 312 г.д.

7 этап Личинка
Атлантический лосось 18 апреля 331 г.д.

Кумжа 18 апреля 312 г.д.
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на ультрачистых пластинках HPTLC Silicagel 60
F254 Premium Purity (Merck, Германия). Нанесе-
ние пробы (объем 2 мкл) проводили с использова-
нием полуавтоматического аппликатора Linomat 5
(CAMAG, Швейцария). В качестве элюента, а так-
же раствора для насыщения автоматической хро-
матографической камеры ADC2 (CAMAG, Швей-
цария), использовали систему растворителей гек-
сан–диэтиловый эфир–уксусная кислота (32 : 8 : 0.8
по объему) (Olsen, Henderson, 1989). Влажность в
хроматографической камере поддерживали пе-
ренасыщенным раствором цинка азотнокислого
(ZnNO3 ⋅ 6H2О). Проявление липидных пятен осу-
ществляли в растворе медного купороса (CuSO4) с
ортофосфорной кислотой (H3PO4) и нагреванием
до 160°С с последующим качественным и количе-
ственным определением липидных компонентов
при длине волны 350 нм на дейтериевой лампе
(Hellwig, 2008) на спектроденситометре TLC Scan-
ner 4 (CAMAG, Швейцария). Идентификацию ли-
пидов разных классов проводили с использованием
референтных стандартов соответствующих веществ
(“Sigma-Aldrich”, США) с учетом соответствия зна-
чений Rf.

Качественное и количественное определение
отдельных фосфолипидных фракций – фосфати-
дилхолина (ФХ), фосфатидилэтаноламина (ФЭА),
фосфатидилсерина (ФС), фосфатидилинозитола
(ФИ), лизофосфатидилхолина (ЛФХ), сфингомие-
лина (СФМ) проводили методом высокоэффек-
тивной жидкостной хроматографии (ВЭЖХ). Ана-
лиз выполняли с использованием жидкостного
хроматографа “Стайер” (ООО “Аквилон”, Рос-
сия) с колонкой размером 250 × 4 мм, наполнен-
ной сорбентом Нуклеосил 100-7 (“Элсико”, Рос-
сия). В качестве подвижной фазы использовали
смесь ацетонитрил–метанол–гексан–85% фос-
форная кислота (918 : 30 : 30 : 17.5 по объему) со
скоростью потока 540 мкл/час. Определение ана-
лизируемых липидных компонентов осуществля-
ли на спектрофотометре по поглощению в уль-
трафиолетовом свете при длине волны 206 нм
(Arduini et al., 1996).

Статистическую обработку результатов прово-
дили в открытой программируемой среде R (версия
3.6.1.) с использованием дополнительных пакетов
“dplyr” (версия 0.8.3), “psych” (версия 1.8.12), “coin”
(версия 1.3-1), “ggplot2” (версия 3.3.0), “corrgram”
(версия 1.13). Достоверность различий между ли-
пидными компонентами на отдельных стадиях
развития определяли непараметрическим крите-
рием Вилкоксона–Манна-Уитни (Ивантер, Ко-
росов, 2003; Кабаков, 2016; Уикем, Гроулмунд,
2019). Различия между отдельными липидными
показателями считали достоверными при р ≤ 0.05.
Корреляцию липидных компонентов на отдель-
ных стадиях развития рассчитывали по методу
Пирсона.

Исследование было выполнено на базе лабо-
ратории экологической биохимии с использова-
нием оборудования ЦКП Федерального исследо-
вательского центра “Карельский научный центр
Российской академии наук”.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Результаты исследования содержания общих

липидов (ОЛ) в неоплодотворенной икре и сразу
после оплодотворения, а также на отдельных ста-
диях эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития атлантического лосося и кумжи
представлены на рис. 1. Установлено, что содержа-
ние ОЛ в неоплодотворенной икре атлантического
лосося и кумжи достоверно различалось (20.79 и
16.27% сухого вещества соответственно), в основ-
ном за счет запасных липидов – триацилглицери-
нов (ТАГ). В процессе эмбрионального развития
икры на этапе активного клеточного деления (бла-
стула, гаструла, органогенез, пигментация глаз) у
обоих видов лососевых рыб отмечено общее уве-
личение содержания ОЛ до 27.91% сухого веще-
ства у кумжи и до 31.55% у лосося с последующим
снижением соответственно до 20.56 и 25.40% су-
хого вещества в период выклева личинки. При
этом динамика изменения содержания ОЛ на раз-
ных стадиях эмбриогенеза лосося и кумжи разли-
чалась. Во время эмбрионального развития со-
держание ОЛ варьирует (в среднем) в пределах
23–24% сухого вещества. На стадии гаструлы и
органогенеза содержание ОЛ достигает 27.91 и
31.55% сухого вещества у кумжи и лосося соответ-
ственно.

На рис. 2 приведены результаты качественного
и количественного анализа липидов отдельных
классов. Показано, что в количественном отно-
шении доминирует фракция запасных ТАГ как в
неоплодотворенной икре лосося и кумжи, так и в
икре в процессе эмбрионального развития. Со-
держание ТАГ в неоплодотворенной икре соста-
вило 11.42 и 8.93% сухого вещества у лосося и кум-
жи соответственно. В процессе эмбрионального
развития содержание ТАГ варьировало в преде-
лах 10.83–17.95 и 12.08–15.03% сухого вещества, а
на стадии личинки (с желточным мешком) –
13.93 и 10.33% сухого вещества у атлантического
лосося и кумжи соответственно. В икре кумжи
установлено достоверное увеличение содержания
ТАГ на стадии оплодотворения, тогда как у атлан-
тического лосося – на стадии формирования бла-
стулы. На данных стадиях развития установлены
корреляции этого показателя с увеличением со-
держания общих фосфолипидов (ФЛ) (r = 0.84 и
0.84 соответственно) и диацилглицеринов (ДАГ)
(r = 0.44 и 0.62 соответственно), а также с общим
снижением содержания свободных жирных кис-
лот (СЖК) (r = 0.27 и –0.04 соответственно) (Sup-
plementary materials 1). Для кумжи и атлантиче-
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ского лосося выявлено накопление запасных ТАГ
на ранних стадиях эмбрионального развития (бла-
стула, гаструла, органогенез) до 15.03 и 17.95% сухо-
го вещества соответственно, коррелирующих с уве-
личением содержания ДАГ (r = 0.55 и 0.49 соответ-
ственно) и уменьшением концентрации СЖК (r
= 0.23 и –0.28 соответственно), относительно
оплодотворенной икры. Однако стоит отметить
разнонаправленность динамики СЖК (положи-
тельная корреляция у кумжи и отрицательная – у
атлантического лосося) на данных стадиях разви-
тия у исследованных видов рыб. На этапах подго-
товки к выклеву и непосредственно в момент вы-
клева личинки отмечено увеличение количества
ТАГ у атлантического лосося (до 12.46 и 13.93%
сухого вещества на стадиях предличинки и ли-
чинки соответственно). При этом у предличинок
кумжи выявлено увеличение ТАГ до 12.45% сухо-
го вещества, тогда как у личинок – снижение до
10.33% сухого вещества.

Отличительной особенностью кумжи является
также достоверно более низкое содержание эфи-
ров холестерина (ЭХС) по сравнению с атланти-
ческим лососем (1.57–2.66 и 1.78–3.30% сухого
вещества соответственно), на протяжении прак-
тически всего периода эмбрионального развития
(рис. 2).

Результаты исследования содержания липи-
дов в процессе развития лососевых рыб, пред-
ставленные на рис. 2, свидетельствуют о том, что
по количественному содержанию на втором и
третьем месте после ТАГ располагаются струк-
турные фосфолипиды (ФЛ) и холестерин (ХС),
содержание которых в неоплодотворенной икре
атлантического лосося составило 3.49 и 3.10% су-
хого вещества, а для кумжи – 2.74 и 2.44% сухого
вещества соответственно. На стадиях эмбрио-
нального и раннего постэмбрионального разви-
тия отмечены вариации в содержании данных ли-
пидов для атлантического лосося в диапазоне
3.62–5.05 и 3.09–4.63% сухого вещества, а для

Рис. 1. Изменение содержания общих липидов (ОЛ) в неоплодотворенной икре, на отдельных стадиях эмбрионально-
го и раннего постэмбрионального развития атлантического лосося (Salmo salar L.) и кумжи (Salmo trutta L.). Примеча-
ние к рис. 1: Динамика содержания ОЛ представлена в формате M ± SE. * – отличия достоверны (р ≤ 0.05) от преды-
дущей стадии развития, о – отличия достоверны (р ≤ 0.05) между атлантическим лососем (Salmo salar L.) и кумжей (Sal-
mo trutta L.) на соответствующей стадии развития.
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кумжи – 3.46–4.88 и 3.40–4.53% сухого вещества.
Динамика ФЛ и ХС в икре исследованных видов
лососевых рыб сходна и коррелирует между собой
(r = 0.86 и 0.78 для кумжи и атлантического лосося
соответственно). Основными классами фосфоли-
пидов у обоих видов лососевых рыб являются

фосфатидилхолин (ФХ) и фосфатидилэтанол-
амин (ФЭА) (рис. 3). Установлено, что у кумжи
увеличение содержания ФХ происходит на ста-
дии оплодотворения икры, тогда как у лосося –
на стадии бластулы (Supplementary materials 2).
Дальнейшее изменение содержания ФХ в эм-

Рис. 2. Изменение содержания липидов отдельных классов (общих фосфолипидов, диацилглицеринов, триацилгли-
церинов, холестерина, эфиров холестерина, свободных жирных кислот) в неоплодотворенной икре, на разных стади-
ях эмбрионального и раннего постэмбрионального развития атлантического лосося (Salmo salar L.) и кумжи (Salmo
trutta L.). Примечание к рис. 2: ФЛ – общие фосфолипиды, ДАГ – диацилглицерины, ТАГ – триацилглицерина, ХС –
холестерин, ЭХС – эфиры холестерина, СЖК – свободные жирные кислоты; 0 – неоплодотворенная икра, 1 – опло-
дотворенная икра, 2 – бластула, 3 – гаструла, 4 – органогенез, 5 – пигментация глаз, 6 – предличинка, 7 – личинка.
Динамика липидных классов представлена в формате M ± SE. * – отличия достоверны (р ≤ 0.05) от предыдущей стадии
развития, о – отличия достоверны (р ≤ 0.05) между атлантическим лососем (Salmo salar L.) и кумжей (Salmo trutta L.) на
соответствующей стадии развития.
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бриогенезе демонстрирует тенденцию к сниже-
нию общего количества данной фракции ФЛ до
3.16 и 2.90% сухого вещества у личинок лосося и
кумжи соответственно. Для ФЭА в этот же период
установлена тенденция к увеличению содержа-
ния от 0.23 и 0.15 до 0.37 и 0.39% сухого вещества
у лосося и кумжи.

Также отмечено накопление фосфатидилсери-
на (ФС) в икре на ранних постэмбриональных
стадиях развития (до 0.03% сухого вещества у
кумжи и лосося), а также и увеличение минорно-
го фосфатидилинозитола (ФИ) (до 0.12 и 0.10%
сухого вещества у кумжи и лосося соответствен-
но) в процессе развития эмбриона. На стадиях га-

Рис. 3. Изменение содержания фосфолипидов отдельных классов (фосфатидилхолин, фосфатидилэтаноламин, фос-
фатидилсерин, фосфатидилинозитол, лизофосфатидилхолин, сфингомиелин) в неоплодотворенной икре, на разных
стадиях эмбрионального и раннего постэмбрионального развития атлантического лосося (Salmo salar L.) и кумжи (Sal-
mo trutta L.). Примечание к рис. 3: ФХ – фосфатидилхолин, ФЭА – фосфатидилэтаноламин, ФС – фосфатидилсерин,
ФИ – фосфатидилинозитол, ЛФХ – лизофосфатидилхолин, СФМ – сфингомиелин; 0 – неоплодотворенная икра, 1 –
оплодотворенная икра, 2 – бластула, 3 – гаструла, 4 – органогенез, 5 – пигментация глаз, 6 – предличинка, 7 – личинка.
Динамика фосфолипидных классов представлена в формате M ± SE. * – отличия достоверны (р ≤ 0.05) от предыдущей
стадии развития, о – отличия достоверны (р ≤ 0.05) между атлантическим лососем (Salmo salar L.) и кумжей (Salmo trutta L.)
на соответствующей стадии развития.
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струляции и органогенеза выявлено статистически
значимое превалирование лизофосфатидилхолина
(ЛФХ) у атлантического лосося по сравнению с
кумжей – 0.52–0.91 и 0.29–0.08% сухого вещества
соответственно. Наибольшая концентрация ЛФХ у
лосося отмечена на стадии органогенеза с одно-
временным снижением метаболически связанно-
го ФХ (до 3.36% сухого вещества), а у кумжи – на
стадии гаструляции, однако у последней отмече-
но сохранение уровня ФХ (в пределах 3.53–3.75%
сухого вещества).

ОБСУЖДЕНИЕ
Высокое содержание ОЛ в икре является ха-

рактерным признаком лососевых рыб, связан-
ным с их образом жизни, спецификой питания, а
также экологическими особенностями размно-
жения (Atchison, 1975; Zengin, Akpinar, 2006; Пав-
лов и др., 2007a, 2007б; Bell, Tocher, 2009; Jonsson,
Jonsson, 2011). Обнаруженные количественные
различия в содержании ОЛ у кумжи и лосося в не-
оплодотворенной икре, а также на некоторых ста-
диях эмбриогенеза и раннего постэмбрионального
развития (личинка с желточным мешком) указы-
вают на видоспецифичность липидного метабо-
лизма раннего онтогенеза у исследованных видов,
что, по-видимому, является одним из факторов,
определяющих разновременность развития и раз-
личия сроков выклева личинок. Ранее (Нефедова
и др., 2010; Murzina et al., 2014) была продемон-
стрирована разнокачественность липидного про-
филя текучей икры из разных частей яичника ат-
лантического лосося и горбуши (Oncorhynchus gor-
buscha), которая впоследствии может сказываться
на способности к оплодотворению, росте и раз-
витии зародыша и дальнейшей дифференциации
молоди лососевых рыб.

Низкая температура и длительный инкубаци-
онный период развивающейся икры в зимнее
время, а также выклев личинок весной в специ-
фических трофических условиях (при недостатке
кормовых объектов), по-видимому, определяют
высокий уровень запасных ТАГ в икре лососевых
рыб (MacFarlane, Norton, 1999; Halver, 2000). На
начальных стадиях эмбрионального развития
(бластула, гаструла) ТАГ не используются в каче-
стве источника энергии, поскольку на данных
этапах преобладают реакции гликолиза (Миль-
ман и др., 1977), а поглощение кислорода невелико
(Рыжков, 1976; Озернюк, 1985; Юровицкий, 1999).
Кроме того, согласно данным литературы (Tocher
et al., 1985; Cejas et al., 2004), на ранних стадиях
развития зародыша возможен синтез ТАГ de novo.
Для обоих видов лососевых рыб отмечено накоп-
ление ТАГ на ранних стадиях эмбрионального раз-
вития, тогда как на поздних стадиях эмбриональ-
ного развития (органогенез, пигментация глаз,
предличинка) и раннего постэмбрионального раз-

вития прослеживается общее снижение содержа-
ния ТАГ, что указывает на использование данного
класса липидов в качестве энергетического источ-
ника. Установленные различия во времени ис-
пользования ТАГ в качестве энергетических ком-
понентов в процессе эмбриогенеза лосося и кумжи
определяются, скорее всего, видовой спецификой
развития эмбриона, а на уровне метаболизма липи-
дов – регуляцией активности фермента липазы
или активацией фермента липазы.

Отмеченное снижение содержания ТАГ у обо-
их видов рыб на стадии пигментации глаз связа-
но, скорее всего, с усилением метаболических
процессов – на данной стадии эмбрионального
развития начинает функционировать печень, где
протекают процессы липогенеза (Игнатьева,
1979; Озернюк, 1985; Рыжков, Крупень, 2004).
Ранее было показано (Нефедова, 1989), что масса
желтка эмбриона лосося от стадии дробления до
пигментации глаз может снижаться до 24% за счет
деградации липидных компонентов (в том числе
энергетических ТАГ), что было также подтвер-
ждено в настоящей работе.

Известно, что до перехода на экзогенное пита-
ние личинки лососевых рыб в течение несколь-
ких дней после выклева получают энергию пре-
имущественно за счет собственных запасов (Эко-
лого-биохимический статус…, 2016; Jin Y. et al.,
2019). У личинок кумжи было отмечено снижение
содержания ТАГ по сравнению с предыдущей
стадией развития (предличинкой), что указывает
на активную деградацию ТАГ, тогда как у атланти-
ческого лосося установлено повышение содержа-
ния ТАГ. Отсутствие у личинок лосося достовер-
ных различий между данными стадиями развития
в количественном содержании ТАГ, вероятно, свя-
зано с тем, что личинки лосося в качестве энергети-
ческих источников, предпочтительнее используют
углеводы, а личинки кумжи – липиды. Похожие
результаты были получены и в других работах
(Лапин, Шатуновский, 1981; Нефедова, 1989; Не-
мова и др., 2014; Мурзина и др., 2017).

Динамика использования ТАГ в качестве энер-
гетических источников подтверждается ее корре-
ляцией с динамикой его метаболического предше-
ственника – ДАГ, а также продуктов гидролиза
ТАГ – СЖК. Обнаружено (Supplementary mate-
rials 1), что коэффициенты корреляции СЖК у ат-
лантического лосося и кумжи различаются, что
указывает на различия в метаболизме липидов в
эмбриогенезе этих видов рыб. Повышенное со-
держание СЖК отмечено на стадии оплодотворе-
ния у кумжи и на стадии бластулы у лосося, а так-
же после пигментации глаз у обоих видов, что
указывает на активные метаболические процессы
(липолиз) на данных этапах развития. Эти дан-
ные согласуются с представлениями о том, что
СЖК активно используется в качестве энергети-
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ческого источника при усилении физиологиче-
ских процессов (Cowey et al., 1985). Кроме того,
увеличение содержания СЖК оказывает влияние
на многие клеточные процессы, такие как регуля-
ция деятельности некоторых ферментов, участие
в передаче клеточного сигнала, модулирование
связывания стероидных гормонов с рецепторами,
транскрипция некоторых генов (Когтева, Безуг-
лов, 1998).

Установленная пониженная концентрация
ЭХС в икре кумжи определяется разной потреб-
ностью организма в липидах отдельных классов.
Стоит отметить, что динамика изменения содер-
жания ЭХС у кумжи и лосося в процессе эмбрио-
генеза в основном сходна, однако некоторые раз-
личия обнаружены на стадии оплодотворения ик-
ры – снижение содержания ЭХС у лосося (с 2.13
до 1.78% сухого вещества) и увеличение его содер-
жания у кумжи (с 1.57 до 2.24% сухого вещества).
Это может быть связано с более активным разру-
шением кортикальных альвеол на стадии оплодо-
творения у лосося с последующим высвобожде-
нием холестеринэстеразы по сравнению с кум-
жей (Ionescu et al., 1979; Gwatkin et al., 1980).

Развивающаяся в эмбриогенезе икра является
“закрытой”, относительно гомогенной системой,
находящейся на полном “самообеспечении” нор-
мального развития эмбриона. Взаимосвязанное
изменение общих ФЛ и ХС в процессе развития
икры согласуется с необходимостью поддержа-
ния определенной структуры биомембраны клет-
ки, в частности ее жидкостности (Болдырев и др.,
2006). На стадии оплодотворения происходит
увеличение содержания ФЛ и ХС, что является
основной характеристикой существующих разли-
чий между лососем и кумжей, поскольку именно
эту стадию развития икры связывают (Finn et al.,
1995) с началом процессов деления клеток и “ри-
гидностью биомембраны” от воздействий внеш-
ней среды. При этом, данные об общем снижении
содержания ФХ и увеличении ФЭА в процессе
развития исследованных видов лососевых рыб
указывают, по-видимому, на перестройку фосфо-
липидного каркаса мембраны при подготовке к
выклеву личинки.

Отмеченное накопление ФС в икре на ранних
постэмбриональных стадиях развития, указы-
вает на процессы индицирования активности
Na+/K+-АТФ-азы – основного компонента ос-
мотической регуляции (Болдырев и др., 2006).
Увеличение минорного ФИ в процессе развития
эмбриона определяется участием данного ФЛ в
регуляции обмена кальция внутри клетки в каче-
стве вторичного мессенджера (Радченко и др.,
2005). В совокупности, увеличение синтеза ХС,
снижение содержания ФХ и повышение концен-
трации ФЭА, ФС и ФИ указывает на активную
клеточную перестройку организма, направлен-

ную на увеличение жидкостности биомембран
как для оптимальной работы мембраносвязанных
ферментов, так и для передачи сигналов внутрь
клетки. Оптимальное соотношение холестерина
к фосфолипидам (ХС/ФЛ), коэффициента Дьер-
ди, который описывает микровязкость биомем-
браны, свидетельствует о влиянии этого парамет-
ра на активность мембраносвязанных ферментов и
обменные процессы в развивающемся организме
(Crockett, 1998; Mitra et al., 2004). На протяжении
всего эмбрионального и раннего постэмбриональ-
ного развития икры это соотношение сохранялось
в пределах одинаковых значений у обоих видов ло-
сосевых рыб. Только у ранних личинок в период
после выклева икры из оболочек была отмечена
тенденция к увеличению ХС/ФЛ до 1.00 и 1.10% су-
хого вещества у кумжи и атлантического лосося
соответственно.

У атлантического лосося отмечена высокая
концентрация ЛФХ на стадии органогенеза с од-
новременным снижением метаболически связан-
ного с ним ФХ, тогда как у кумжи – на этапе га-
струляции с сохранением уровня ФХ, что, веро-
ятнее всего, связанно с реацилированием ЛФХ
(Карагезян, 1972; Murzina, 2009). Известно, что
накопление ЛФХ увеличивает проницаемость
мембраны для ионов (Осадчая и др., 2004). Кроме
того, ЛФХ под действием фосфолипазы D может
превращаться в лизофосфатидную кислоту, кото-
рая, в свою очередь, тесно связана с процессами
дифференциации клетки, ее ростом, подвижно-
стью и выживанием (Бердичевец и др., 2010).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
При исследовании липидного профиля и дина-

мики содержания отдельных липидов в процессе
эмбрионального и раннего постэмбрионального
развития кумжи и атлантического лосося была по-
казана биохимическая разнокачественность (коли-
чественная) липидов как по стадиям развития, так
и между исследованными видами рыб. Высокое
содержание общих липидов и их энергетических
форм в икре исследованных лососевых рыб обу-
словлено необходимостью их использования в
последующем эмбриональном и раннем личи-
ночном развитии в экологических условиях, сло-
жившихся в биотопах, в которых молодь развива-
ется до наступления смолтификации и перехода
из пресной среды в морскую. Несмотря на то, что
эти процессы генетически детерминированы,
они тесно связаны и регулируются эпигенетиче-
скими условиями, связанными с условиями среды
обитания (температурой, уровнем растворенного
кислорода, фотопериодом и др.). Так изменения
содержания и соотношения индивидуальных ФЛ
(ФХ, ФЭА, ФС) можно рассматривать как компен-
саторную адаптацию эмбрионального и раннего
постэмбрионального развития исследуемых рыб,
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направленную на поддержание оптимальной
микровязкости биомембран. Кроме того, данные
об изменении таких физиологически активных
веществ липидной природы как ФИ, ЛФХ и ДАГ
в процессе эмбрионального развития лосося и
кумжи можно рассматривать с точки зрения их
значимости в регуляции биохимических и физио-
логических процессов в качестве вторичных мес-
сенджеров.

На общий механизм адаптации к освоению но-
вой среды обитания у обоих видов лососевых рыб
после выклева личинки из оболочки свидетель-
ствуют данные о повышении содержания ФС, ми-
норного фосфолипида, участвующего в регуляции
фермента осморегуляции, который активируется
при переходе особей из пресной среды в морскую.
Кроме того, известно, что ФС принимает актив-
ное участие в процессах нейрогенеза, что особен-
но важно для развивающейся молоди. Обнаружен-
ные различия между атлантическим лососем и кум-
жей (более высокое содержание ОЛ, запасных ТАГ
и ЭХС, а также метаболические изменения некото-
рых структурных липидов и, особенно, фосфоли-
пидов) на отдельных этапах эмбрионального и ран-
него постэмбрионального развития, отражают осо-
бенности жизненной стратегии исследованных
видов рыб. Для икры атлантического лосося ха-
рактерно накопление энергетически ценных ли-
пидных компонентов (в частности ТАГ и ЭХС) на
этапе активного клеточного деления, тогда как в
икре кумжи отмечено варьирование содержания
данных липидных компонентов на протяжении
эмбрионального развития. В период выклева ли-
чинок из оболочек отмечено общее снижение со-
держания данных компонентов.

Таким образом, результаты изучения липид-
ного профиля в икре в эмбриогенезе и у ранней
личинки атлантического лосося и кумжи свиде-
тельствуют как об общих механизмах, так и о
специфических различиях, определяющих био-
химическую разнокачественность организмов,
отражающую, в свою очередь фенотипическую
разнокачественность, которая в последующем
определяет внутрипопуляционное разнообразие
вида, специфику жизненной стратегии, сроки
развития и готовности молоди к смолтификации.
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Исследования эмбрионального и раннего постэм-
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ческих факторов на эффективность искусственного
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Comparative Species-Specific Characteristics of Lipids and Their Dynamics During 
Embryogenesis and Early Postembrional Development of Atlantic Salmon

(Salmo salar L.) and Brown Trout (Salmo trutta L.)
V. P. Voronin1, *, S. A. Murzina1, **, Z. A. Nefedova1, S. N. Pekkoeva1,

T. R. Ruokolainen1, M. A. Ruch’ev1, and N. N. Nemova1
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ul. Pushkinskaya, 11,
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A comparative species-species study of the content of total lipids and their individual classes (total phospho-
lipids and their fractions, triacylglycerols, diacylglycerols, cholesterol esters, cholesterol, non-esterified fatty
acids) in unfertilized eggs, during embryogenesis (fertilized eggs, blastula, gastrula, organogenesis, eye pig-
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mentation, pre-hatching larvae) and early postembryonic development (alevin) of Atlantic salmon (Salmo
salar L.) and Brown trout (Salmo trutta L.). The relatively high content of total lipids (due to the fraction of
storage triacylglycerols) in unfertilized eggs, especially in Atlantic salmon, is a necessary prerequisite for their
further embryonic and postembryonic development. The dynamics of the lipid composition in the studied
species during embryogenesis also differed, which may indicate the feature of lipid metabolism in these spe-
cies. At the stages of active cell division (blastula, gastrula, organogenesis) during embryogenesis of Atlantic
salmon and Brown trout, the content of lysophosphatidylcholine increased. At the later stages of embryogen-
esis (eye pigmentation, pre-hatching larvae) and early postembryonic development (alevin), the amount of
phosphatidylserine increased. The biochemical heterogeneity due to the quantitative content of individual
lipid classes at the studied stages of development, is apparently associated with the feature of embryogenesis
of the studied species, in particular, the differences in time-scale of these processes.

Keywords: salmonids, Atlantic salmon, Brown trout, embryogenesis, early postembryonic development,
lipids, fatty acids
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