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Многие особенности взрослого организма за�
кладываются на ранних этапах его развития. Жир�
ные кислоты организма находящиеся в основном в
связанном состоянии, являются наиболее лабиль�
ными компонентами липидных молекул, быстро
реагирующими на разнообразные воздействия фи�
зиологических и экологических факторов, обеспе�
чивая адаптивные возможности его. Они характе�
ризуются полифункциональностью и каждая игра�
ет значительную роль в выполнении разных
биологических функций организма (Крепс, 1981;
Tocher, 2003). В ряде исследований была показана
функциональная роль жирных кислот на разных
этапах развития Salmonidae, атлантической сель�
ди, морских ежей, земноводных и др. (Ando, 1962;
Болгова и др., 1985; Tocher et al., 1985; Нефедова,
1989; Halver, 2000; Cejas et al., 2004). Такой интерес
связан с огромной ролью, которую играют жирные
кислоты не только как структурные компоненты
запасных и мембранных липидов, но и как одни из
основных источников метаболической энергии у
рыб (и других животных) в процессе их развития и
роста, включая нерест, смолтификацию и мигра�
цию. Они сравнительно быстро включаются в

адаптивные реакции, а совокупность разнообраз�
ных жирнокислотных ацилов обеспечивает орга�
низму возможность избирать различные пути реа�
гирования как в обычных, так и в экстремальных
условиях. К ним относятся регуляция жидкостно�
сти биомембран, изменение активности мембран�
носвязанных ферментов, синтез биологически ак�
тивных веществ типа простагландинов, лейкотри�
енов, источником которых являются полиеновые
жирные кислоты и др. (Хочачка, Сомеро, 1988;
Tocher, 2003). 

Цель настоящего исследования – динамика
жирнокислотных спектров общих липидов яйце�
клеток атлантического лосося Salmo salar L. в про�
цессе их эмбрионального развития до вылупления
предличинок. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА

Искусственно оплодотворенная икра атланти�
ческого лосося была получена на рыбоводной
станции. В лаборатории она развивалась при тем�
пературе +4°С на решетках, омываемых речной
водой, которую ежедневно меняли. Отбирали икру
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на следующих стадиях развития (Рыжков, Кру�
пень, 2004): 1 – перед оплодотворением, 2 – обра�
зование бластодиска (3 ч), 3 – дробление бласто�
диска (7 сут), 4 – образование хвостовой почки
(27 сут), 5 – начало пульсации сердечной трубки и
начало кровообращения (40 сут), 6 – начало пиг�
ментации глаз (60 сут), 7 – частичный выход заро�
дышей из оболочки (108 сут). На каждой стадии
развития брали по одной икринке в 15–25 повтор�
ностях и фиксировали их 96%�ным этиловым
спиртом (1 мл). Пробы гомогенизировали в
10�кратном объеме смеси хлороформ–метанол
(2 : 1) и хранили при +4°С. Липиды экстрагирова�
ли смесью хлороформ–метанол (2 : 1) (Folch et al.,
1957). Общее содержание суммарных липидов
определяли весовым методом (Кейтс, 1975). Со�
став и содержание жирных кислот (ЖК) общих ли�
пидов после метилирования (Цыганов, 1971) опре�
деляли методом газожидкостной хроматографии.
Разделение ЖК проводили на хроматографе “Хро�
матэк Кристалл–5000.” (Россия) с капиллярными
колонками ZB�FFAP, используя в качестве внут�
реннего стандарта бегеновую (22:0) кислоту
(Новак, 1978). ЖК идентифицировали путем срав�
нения хроматографических подвижностей, имею�
щихся на хроматограмме пиков (времени удержи�
вания и логорифмических индексов) с таковыми
для стандартных ЖК при помощи компьютерной
программы по обработке “Хроматэк Аналитик”. В
работе были использованы стандартные растворы
метиловых эфиров жирных кислот “Supelco�Ana�
lytical” (USA). Статическую обработку результатов

проводили с помощью пакетов компьютерных
программ Excel и STATGRAFICS 2.5 for Windows,
используя непараметрический критерий Вилкок�
сона–Манна–Уитни.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

Установлено, что содержание связанных насы�
щенных, моноеновых и полиеновых ЖК в суммар�
ных липидах зрелой преднерестовой икры лосося
составляет 21.2, 29.1, 49.0% (от суммы ЖК), соот�
ветственно, а в процессе эмбрионального развития
(до периода пигментации глазка включительно)
оно в пределах 21.6–22.3; 29.1–30.0, 47.0–47.9%,
соответственно (pис. 1). Уровень ненасыщенности
ЖК высок, прежде всего, за счет содержания поли�
ненасыщенных жирных кислот (ПНЖК) семей�
ства (n�3): в зрелой икре – 37.5% (от суммы ЖК), а
в процессе эмбриогенеза – в пределах 35.4–36.6%
(от суммы ЖК); количество ПНЖК семейства
(n�6) значительно ниже – в зрелой икре их доля со�
ставляет 11.3% (от суммы ЖК), а в процессе эм�
бриогенеза – в пределах 11.1–11.4% (pис. 1). Таким
образом, основной процент ЖК в липидах икры
лосося до оплодотворения и в процессе ее эмбрио�
нального развития составляют длинноцепочеч�
ные, высоконенасыщенные ЖК, что подтверждает
их важную функциональную роль в организме
(Tocher, 2003). Известно, что ПНЖК семейства
(n�3) в икре лосося обеспечивают более высокую
степень ненасыщенности и удовлетворяют по�
требность в незаменимых ЖК в большей степени,
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Рис. 1. Динамика содержания основных групп жирных кислот (ЖК): насыщенных (НЖК), моноеновых (МНЖК),
полиеновых (ПНЖК), суммы семейства (n�3) ПНЖК, суммы семейства (n�6) ПНЖК в процессе эмбрионального
развития пресноводного лосося Salmo salar L. 
Здесь и на рис. 2–5: по оси абцисс – стадии эмбрионального развития: 0 – икра перед оплодотворением, 1 – образование
бластодиска (3 ч.), 2 – дробление бластодиска (7 сут.), 3 – образование хвостовой почки (27 сут.), 4 – начало пульсации
сердечной трубки и начало кровообращения (40 сут.), 5 – начало пигментации глаз (60 сут.), 6 – подготовка к вылупле�
нию и частичный выход зародышей из оболочки (108 сут.) (Рыжков, 2004).
По оси ординат − % от суммы ЖК. 

 – сумма насыщенных ЖК,  сумма МНЖК,  – сумма ПНЖК,  – сумма (n�3)ПНЖК,   – сумма (n�6)ПНЖК.
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чем ПНЖК семейств (n�6) и (n�9) (Halver, 1998; Ce�
jas et al., 2004; Villalta et al., 2004). В период эмбрио�
генеза лосося только на стадии пигментации глаз
выявлены небольшие, но достоверные вариации
как суммы, так и отдельных насыщенных, моное�
новых и ПНЖК: уровень суммы моноеновых ЖК
повышается (за счет 18:1(n�9), а содержание сум�
мы насыщенных и ПНЖК снижается (последних
за счет – (18:3(n�3) и 20:5(n�3) ЖК). При этом, до�
ля насыщенной 18:0 и полиеновых 20:4(n�6) и
22:6(n�3) ЖК увеличивается. Известно, что к ста�
дии пигментации глаз образуется печеночно�жел�
точная система кровообращения и желток исполь�
зуется с более высокой скоростью, чем ранее
(James, 1980). Разная направленность изменений
уровня жирных кислот обусловлена специфиче�
скими процессами интенсификации метаболизма

развивающегося организма на стадии пигмента�
ции глаз. Данные изменения могут быть одним из
факторов регуляции оптимального уровня микро�
вязкости липидной компоненты в зависимости от
физиологической потребности развивающегося
организма.

Наши результаты согласуются с данными, по�
лученными при исследовании развивающейся ик�
ры других видов рыб и земноводных (ручьевая фо�
рель, стальноголовый лосось, карп, атлантическая
сельдь, жаба, лягушка), в которых также указыва�
ется на незначительные вариации уровня жирных
кислот общих липидов в процессе эмбриогенеза
(Hayes et al., 1973; Atchison, 1975; Болгова и др.,
1983; Cowey et al., 1985; Tocher et al., 1985; Tocher,
2003). Малозаметные изменения содержания жир�
ных кислот в развивающейся автономной системе
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Рис. 2. Динамика содержания отдельных насыщенных жирных кислот (НЖК) – 14:0, 16:0, 18:0 в процессе эмбриональ�
ного развития пресноводного лосося Salmo salar L.   – 14:0,  – 16:0,  – 18:0

Рис. 3. Динамика содержания отдельных моноеновых жирных кислот (МНЖК) – 16:1(n�7), 18:1(n�9), 18:1(n�7) в процес�
се эмбрионального развития пресноводного лосося Salmo salar L. 

 – 16:1(n�7),   – 18:1(n�9),  – 18:1(n�7).
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целой яйцеклетки можно объяснить тем, что масса
желтка в ней по сравнению с эмбрионом составля�
ет значительную долю (Юровицкий и др., 1996) и
поэтому перераспределение ЖК между желтком и
эмбрионом может отчетливо и не прослеживаться. 

В период перед вылуплением и частичным вы�
ходом зародыша из оболочки вся система развива�
ющегося яйца лосося перестраивает свой липид�
ный (Мурзина и др., 2009) и жирнокислотный
спектр. Установлены достоверные (р < 0.05) изме�
нения в соотношении большинства жирных кис�
лот по сравнению с их уровнем в зрелой икре лосо�
ся перед оплодотворением и в процессе эмбрио�
нального развития. Изменения связаны с
повышением содержания суммы насыщенных (за
счет 14:0, 16:0 и 18:0 ЖК), моноеновых (за счет
16:1(n�7); 18:1(n�9) ЖК) и снижением суммы
ПНЖК, в том числе (n�6) и (n�3) семейств (за счет
18:2(n�6), 20:4(n�6), 18:3(n�3), 20:4(n�3), 20:5(n�3) и
22:6(n�3) ЖК).

Увеличение содержания насыщенных жирных
кислот перед вылуплением отмечено у атлантиче�
ской сельди (Clupea harengus L.) (Tocher, 2003). Ра�
нее было показано, что доля пальмитиновой 16:0
ЖК заметно снижается в желтке и увеличивается
(в 2 раза) в теле 4 – суточной личинки лосося по
сравнению с ее содержанием на стадии дробления
(Нефедова, 1989). Исследования, проведенные на
стальноголовом лососе (Salmo gairdneri) также по�
казали значительное увеличение содержания
16:0 ЖК в липидах у 4�суточных личинок после
вылупления по сравнению с их уровнем на началь�
ных стадиях эмбриогенеза (Takama et al., 1969;
Hayes et al., 1974; Gershanovich, 1991). Подъем
уровня 16:0 ЖК перед вылуплением и после него
авторы объясняют ростом активности синтетазной
системы ферментов, специфичной в отношении
этой кислоты. Наибольшее увеличение 16:0 ЖК
было установлено и в процессе голодания личинок
форели (Salvelinus fontinalis), что указывает на ее
интенсивный синтез в критические периоды жиз�
ни рыбы (Atchison, 1975). Пальмитиновой 16:0 ЖК
принадлежит ключевая роль в метаболизме насы�
щенных жирных кислот у рыб, значительная ее
часть элонгируется и десатурируется до более
длинноцепочечных жирных кислот, которые в
большей степени используются для биосинтеза
фосфолипидов (Крепс, 1981). В процессе эмбрио�
генеза лосося Salmo salar наблюдается сохранение,
а к вылуплению предличинки повышение содер�
жания как суммарных, так и отдельных насыщен�
ных (14:0, 16:0 и 18:0 ЖК) и моноеновых (16:1(n�7);
18:1(n�9) ЖК), что указывает на их наибольшее
функциональное значение после выклева (pис. 2,
pис. 3). Что касается ПНЖК, то в течение эмбрио�
нального развития и до момента вылупления лосо�
ся уровень их достоверно не изменяется. Наиболее
выраженные изменения при вылуплении предли�
чинок лосося отмечены для полиеновых ЖК (n�6)

семейства – арахидоновой 20:4(n�6)ЖК и ее мета�
болического предшественника – линолевой
18:2(n�6) ЖК, содержание которых уменьшается в
4.1 и 1.9–2.2 раза, соответственно, по сравнению с
их уровнем в икре перед оплодотворением и в про�
цессе эмбриогенеза (pис. 4). Известно, что линоле�
вая 18:2(n�6) кислота относится к группе незаме�
нимых ЖК, в организме животных, в том числе
рыб, она не синтезируется, а поступает с пищей, в
основном растительного происхождения (Правди�
на, 1975; Lehninger et al., 1993; Сущик, 2008). Био�
синтез арахидоновой 20:4(n�6) ЖК из алиментар�
ного предшественника 18:2(n�6) кислоты в реак�
циях элонгации и десатурации является основным
путем обеспечения организма этой ЖК (Крутец�
кая, Лебедев, 1993; Tocher, 2003). При окислитель�
ном метаболизме арахидоновой кислоты образу�
ются физиологически активные эндогормоны
(простагландины, лейкотриены, тромбоксаны),
регулирующие в организме процессы роста, имму�
нитета и др. (Сергеева, Варфоломеева, 2006).
Этим, очевидно, и можно объяснить значительное
снижение уровня 20:4(n�6) кислоты при вылупле�
нии предличинок лосося. Уменьшение содержа�
ния линоленовой 18:3(n�3) кислоты, имеющей
также алиментарное происхождение, было отме�
чено на стадии дробления и особенно при вылуп�
лении предличинок (pис. 5). Таким образом, в пе�
риод вылупления предличинок лосося отмечается
снижение доли всех полиеновых жирных кислот
(особенно незаменимых – 18:2(n�6), 18:3(n�3) и их
производных – 20:4(n�6), 20:4(n�3), 20:5(n�3),
22:6(n�3), что свидетельствует о повышенной по�
требности в них, связанной с активизацией мета�
болизма и отсутствием поступления извне (pис. 4,
pис. 5). Выявленное снижение содержания как
суммарных, так и отдельных ПНЖК в период вы�
лупления предличинок коррелирует с уменьшени�
ем уровня фосфатидилхолина (ФХ) и повышением
лизофосфатидилхолина (ЛФХ) (Мурзина и др.,
2009). Также было показано, что в процессе эм�
бриогенеза палтуса (Hippoglossus hippoglossus L.) и
камбалы (Solea senagalensis) сохраняются 22:6(n�3)
и 20:4(n�6) ЖК, соответственно (Ronnestad et al.,
1995; Tocher, 2003). Имеются сведения о том, что
после вылупления предличинок палтуса в резуль�
тате гидролиза ФХ значительная часть (около
40.0%) 22:6(n�3) ЖК расходуется в качестве энер�
гетического источника, остальная – на синтез
фосфатидилэтаноламина (ФЭА) и нейтральных
липидов (38.0 и 22.0%, соответственно) (Ronnestad
et al., 1995). Показано, что моноеновые и 22:6(n�3)
ЖК преимущественно расходуются на ранних ста�
диях эмбрионального развития и у только что вы�
лупившейся личинки камбалы (Rainuzzo, 1993). В
течение всего периода эмбрионального развития
яиц двух видов трески Maccullochella macquariensis
и Maccullochella peelii peelii отмечается тенденция
к сохранению ПНЖК семейства (n�3) и 20:4(n�6)
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кислоты (Gershanovich, 1991). Однако в процессе
развития икры и у только что вылупившихся личи�
нок леща (Diplodus sargus) установлено снижение
полиеновых 20:5(n�3) и 22:6(n�3) ЖК в общих ли�
пидах (Cejas et al., 2004). Уменьшение доли этих
кислот авторы связывают с использованием их в
качестве источников энергии. Рыбы не могут сами
синтезировать ПНЖК из ацетата и поэтому долж�
ны получать их с кормом.

Утилизация тех или иных жирных кислот в про�
цессе эмбриогенеза и раннего личиночного разви�
тия значительно варьирует у разных видов рыб и
зависит от типа яиц, продолжительности и усло�
вий их развития: у лосося (Salmo salar), палтуса
(Hippoglossus hippoglossus), трески (Maccullochella

macquariensis, Maccullochella peelii peelii) и других
видов липиды и их жирные кислоты используются
как источники энергии преимущественно после
вылупления; у щуки (Esox lucius), морского окуня
(Morone saxatilis), атлантической сельди (Clupea
harengus), леща (Diplodus sargus) и др. − как в про�
цессе эмбриогенеза, так и личиночного развития.

При вылуплении предличинок лосося наиболее
активно реализуется механизм регуляции жирно�
кислотных спектров липидов, направленный на
уменьшение их ненасыщенности. Модификация
спектров ЖК липидов в период вылупления пред�
личинок обусловлена снижением в наибольшей
степени уровня ПНЖК семейства (n�6) – 18:2(n�6)
и 20:4(n�6), а также семейства (n�3) – 18:3(n�3),
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Рис. 4. Динамика содержания отдельных (n�6) полиеновых жирных кислот (ПНЖК) – 18:2(n�6), 20:4(n�6) в процессе эм�
брионального развития пресноводного лосося Salmo salar L.

 – 18:2(n�6),  – 20:4(n�6).

Рис. 5. Динамика содержания отдельных (n�3) полиеновых жирных кислот (ПНЖК) – 18:3(n�3), 20:4(n�3), 20:5(n�3),
22:6(n�3) в процессе эмбрионального развития пресноводного лосося Salmo salar L. 

 – 18:3(n�3),  – 20:4(n�3),  – 20:5(n�3),  – 22:6(n�3).
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20:4(n�3), 20:5(n�3), и 22:6(n�3). В результате таких
изменений показатель отношения суммы (n�6)
ПНЖК к сумме (n�3) ПНЖК уменьшается более
чем в 2 раза (до 0.14) по сравнению с предыдущими
этапами – перед нерестом и в процессе эмбриоге�
неза лосося (0.30–0.32). Уровень насыщенных
(14:0, 16:0, 18:0) и моноеновых (16:1(n�7),
18:1(n�9)) ЖК в период вылупления предличинки
повышается. 

Таким образом, в процессе эмбрионального
развития пресноводного лосося Salmo salar L. не
выявлено достоверных изменений (за исключени�
ем стадии пигментации глаз) в содержании как
суммарных, так и отдельных насыщенных, моное�
новых и полиеновых жирных кислот общих липи�
дов. В период вылупления предличинки установ�
лено снижение содержания почти всех ПНЖК и
повышение – насыщенных и моноеновых ЖК.
ПНЖК важны для организма в период вылупле�
ния, поскольку они, с одной стороны модифици�
руют физические свойства биомембран, адаптируя
их к изменению внешних условий, а с другой – по�
средством своих окисленных производных регули�
руют многие клеточные и тканевые физиологиче�
ские процессы.

Работа поддержана Российским фондом фун�
даментальных исследований (проекты № 11�04�
00167�а, 08�04�01691�а), Программой Президента
РФ “Ведущие научные школы” (проект НШ –
3731.2010.4), Программой Президента РФ “Под�
держка молодых российских ученых” (проект
НШ – 666. 2011. 4) 
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Сокращенные обозначения жирных кислот
(ЖК): 14:0 – миристиновая, 16:0 – пальмитино�
вая, 16:1 n�7 – пальмитоолеиновая, 18:0 – стеари�
новая, 18:1 n�9 – олеиновая, 18:2 n�6 – линолевая,
18:3 n�3 – линоленовая, 20:4 n�6 – арахидоновая,
20:5 n�3 – эйкозапентаеновая, 22:6 n�3 – докоза�
гексаеновая.

Dynamics of Fatty Acid Composition of Total Lipids during Embryonic Development 
of Atlantic Salmon Salmo salar L.

        S. A. Murzina, Z. A. Nefedova, P. O. Ripatti, N. N. Nemova, and L. V. Markova
      Institute of Biology, Karelian Research Center, Russian Academy of Sciences, Petrozavodsk, 185910 Russia

      e%mail: imagination@onego.ru

Abstract—Dynamics of fatty acid composition of total lipids was studied for freshwater salmon Salmo salar L.
during its embryonic development from blastula (3 hours) up to hatching (108 days) as well as in unfertilized
eggs. Stable amount of total and some saturated, monounsaturated and polyunsaturated fatty acids (PUFA) of
total lipids was observed during embryonic development. Considerable changes in fatty acid composition
were observed at the stage of prelarvae hatching, i.e., significant decrease of (n�6) PUFA (18:2(n�6) and
20:4(n�6)) and (n�3) PUFA and increase of total and some saturated and monounsaturated fatty acids was
registered. Change in saturation ratio of membrane lipids justifies the presence of the biochemical mecha�
nism forwarded on regulation of cell membrane enzymes in accordance with the changes of internal physio�
logical processes taking place in the organism and fluctuations of external environmental conditions or the
preparation period (as reproduction). Data on peculiarities of transformation and utilization of fatty acids
during salmon embryonic development may be used for understanding of their functional role in the devel�
oping organism as well as for assessing the quality of the caviar.

Keywords: freshwater salmon, embryonic development, lipids, fatty acids. 
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