
ОНТОГЕНЕЗ, 2019, том 50, № 5, с. 297–305

297

РОЛЬ ЛИПИДНЫХ ГРАНУЛ В РАЗВИТИИ ООЦИТОВ
И ПРЕИМПЛАНТАЦИОННЫХ ЭМБРИОНОВ МЛЕКОПИТАЮЩИХ

© 2019 г.   Е. Ю. Брусенцевa, В. И. Мокроусоваa, b, Т. Н. Игонинаa,
И. Н. Рожковаa, С. Я. Амстиславскийa, *

aФГБНУ “ФИЦ Институт цитологии и генетики СО РАН”, пр. Лаврентьева, 10, Новосибирск, 630090 Россия
bФГАОУ ВО “Новосибирский национальный исследовательский государственный университет” (НГУ),

ул. Пирогова, 2, Новосибирск, 630090 Россия
*e-mail: amstis@yandex.ru

Поступила в редакцию 27.02.2019 г.
После доработки 07.05.2019 г.

Принята к публикации 15.05.2019 г.

Липиды являются одними из самых распространенных и важных компонентов клеток. В частности,
цитоплазматические липидные гранулы (ЛГ) играют решающую роль в клеточном энергетическом
обмене. Основными направлениями данного обзора являются: рассмотрение способов изучения
внутриклеточных липидов, их состава и роли в период созревания ооцитов и раннего эмбриональ-
ного развития. Недавние исследования показывают, что ЛГ в ооцитах и эмбрионах являются не
только хранилищами энергетического субстрата, но и активными внутриклеточными структурами,
выполняющими множество других функций.
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ВВЕДЕНИЕ
Липиды являются одними из наиболее рас-

пространенных и важных химических компонен-
тов клеток, играющих важную роль в их строи-
тельстве, метаболизме и регуляции (Farese, Wal-
ther, 2009; Walther, Farese, 2009; Dunning et al.,
2014; Welte, Gould, 2017). Липидные гранулы (ЛГ)
традиционно известны как внутриклеточные
структуры, наполненные гидрофобными липи-
дами. ЛГ являются резервуарами для хранения
энергетического субстрата, а также обеспечивают
клетки строительным материалом для мембран раз-
личных органелл и, возможно, выполняют другие
функции (Walther, Farese, 2012; Thiam et al., 2013).
Гидрофобное ядро ЛГ, окруженное фосфолипид-
ным монослоем, в основном состоит из триацил-
глицеринов и сложных эфиров стеролов, таких
как холестерин (Walther, Farese, 2009). Также в со-
став ЛГ входят различные белки (Thiam et al., 2013).

В отличие от раннего представления о ЛГ как
исключительно о хранилищах липидов, в послед-
нее время их рассматривают как активные внут-
риклеточные структуры, играющие важную роль
как в гомеостазе клетки, так и других процессах
(Walther, Farese, 2009; Welte, Gould, 2017). Напри-
мер, ЛГ служат центрами, продуцирующими не-

которые специфические липиды (Kuerschner et al.,
2008). ЛГ тесно связаны с эндоплазматическим
ретикулумом, митохондриями и другими субкле-
точными элементами (Kuerschner et al., 2008; Thi-
am et al., 2013; Welte, Gould, 2017). ЛГ содержат
ферменты синтеза триглицеридов, а также целого
ряда различных липидов, что указывает на их ак-
тивное участие во внутриклеточном метаболизме
последних (Athenstaedt, Daum, 2006). ЛГ также
выполняют функцию детоксикации клетки, удер-
живая токсичные липофильные молекулы (Welte,
Gould, 2017). Общие аспекты биохимии и биофи-
зики ЛГ обсуждаются в работах Вальтера и Фаре-
се (Walther, Farese, 2009, 2012), а также Тиама с со-
авторами (Thiam et al., 2013). В данной статье рас-
сматриваются современные подходы к изучению
ЛГ и их влияние на развитие ооцитов и преим-
плантационных эмбрионов млекопитающих.

МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
ЛИПИДНЫХ ГРАНУЛ ООЦИТОВ

И ПРЕИМПЛАНТАЦИОННЫХ ЭМБРИОНОВ
Классическая световая и флуоресцентная кон-

фокальная лазерная сканирующая микроскопия
CLSM (confocal laser scanning microscopy) часто
используются для изучения внутриклеточных ЛГ,
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а также их локализации в ооцитах различных ви-
дов млекопитающих (Dunning et al., 2014; Daemen
et al., 2015). Проникающие флуорохромы BODIPY
и нильский красный (Nile Red – NR) используют
для визуализации ЛГ в ооцитах/эмбрионах мле-
копитающих с последующей оценкой их содер-
жания при помощи флуоресцентной микроско-
пии или CLSM (Genicot et al., 2005; Barcelo-Fim-
bres, Seidel, 2011; Aardema et al., 2011; Romek et al.,
2011). В частности, с помощью окрашивания NR
ооцитов и эмбрионов крупного рогатого скота
(КРС) было продемонстрировано, что содержа-
ние липидов при развитии в условиях in vitro ме-
няется (Leroy et al., 2005). Также для исследова-
ния ЛГ используют методы микроскопии сверх-
высокого разрешения (Daemen et al., 2015).
Флуоресцентная микроскопия в режиме реально-
го времени STED (stimulated emission depletion) и
FRET (fluorescence resonance energy transfer) обес-
печивают разрешение в несколько десятков на-
нометров и очень полезны для изучения ЛГ и их
взаимодействия с другими клеточными структу-
рами (Sturmey et al., 2006; Daemen et al., 2015).

Наряду с флуоресцентной микроскопией, элек-
тронная микроскопия традиционно используется
для исследования ЛГ в ооцитах млекопитающих
(Guraya, 1965). В частности, просвечивающая элек-
тронная микроскопия TEM (transmission electron
microscopy) позволяет визуализировать форму и
локализацию ЛГ. Этот метод был успешно приме-
нен по отношению к ооцитам разных видов млеко-
питающих, например, КРС (Ordonez-Leon et al.,
2014), свиньи (Pedersen et al., 2016) и кролика
(Chrenek et al., 2014).

Традиционными подходами для изучения внут-
риклеточных липидов являются газовая и тонко-
слойная хроматография (Henault, Killian, 1993;
Dunmore-Buyze et al., 1995). Эти методы, в частно-
сти газовая хроматография, были успешно приме-
нены для оценки общего количества липидов и со-
отношения определенных жирных кислот (ЖК) в
ооцитах и преимплантационных эмбрионах раз-
личных видов млекопитающих (Schie et al., 2013;
Warzych et al., 2017). Однако этот подход является
дорогостоящим, требующим специального обору-
дования, а также большого количества (несколько
сотен) ооцитов или преимплантационных эмбрио-
нов (Wang et al., 1998; McEvoy et al., 2000).

Масс-спектрометрия MS (mass spectrometry)
является еще одним подходом, при помощи кото-
рого можно оценить содержание липидов в ооци-
тах и ранних эмбрионах. Этот метод основан на
ионизации молекул образца и дальнейшей сорти-
ровке образующихся ионов по соотношению
между массой и зарядом ионов. Для биологиче-
ских исследований чаще всего используют мяг-

кую ионизацию (Ferreira et al., 2015): десорбцион-
ную электрораспылительную ионизацию DESI
(desorption electrospray ionization) и матричную ла-
зерную десорбцию/ионизацию MALDI (matrix-as-
sisted laser desorption/ionization). MALDI может
быть реализован с пространственным разреше-
нием в несколько микрон и использоваться для
визуализации образцов (Buchberger et al., 2017). С
другой стороны, считается, что DESI подходит
для количественного анализа, в то время как
MALDI дает качественные данные о химическом
составе. В отличие от газовой хроматографии MS
предоставляет информацию не только о содержа-
нии ЖК, но и о любом интересующем липиде.
Преимущество MS заключается в том, что для
анализа требуется меньшее количество образца
по сравнению с хроматографией, и его можно
применять к отдельному ооциту или эмбриону
(Ferreira et al., 2012). Однако масс-спектры биоло-
гических клеток содержат большое количество
информации, поэтому при их анализе часто ис-
пользуют многомерные подходы (Ferreira et al.,
2015). На практике, MS применяли для изучения
липидов в ооцитах лошади (Sessions-Bresnahan et al.,
2016), а также в ооцитах и эмбрионах КРС (Leao
et al., 2015; Sudano et al., 2016; Goncalves et al., 2016).

Большинство из рассмотренных выше экспе-
риментальных подходов (электронная микроско-
пия, хроматография, масс-спектрометрия) требу-
ют фиксации образца или даже его разрушения.
Инфракрасная (ИК) спектроскопия и спектро-
скопия комбинационного рассеяния света (рама-
новская спектроскопия), являются неинвазив-
ными методами и применяются для мониторинга
живых клеток (Zoladek et al., 2011; Ishigaki et al.,
2016). Оба подхода основаны на взаимодействии
молекул с квантами света, что обусловлено пере-
дачей энергии между фотонами и колебательны-
ми энергетическими состояниями молекулы. В
случае ИК-спектроскопии молекула поглощает
фотоны с энергией, эквивалентной энергии пере-
хода электрона. В случае рамановской спектро-
скопии энергетический переход происходит за
счет неупругого рассеяния света на молекулах.

ИК- и рамановские спектры могут быть ис-
пользованы для оценки степени ненасыщенно-
сти липидов (Hosokawa et al., 2014) и для анализа
упорядоченности и конформационных состоя-
ний липидных структур (Da Silva, Rousseau, 2008).
Кроме того, эти методы являются эффективным
инструментом для in situ и in vivo исследований
фазовых переходов липидов в клетках (Sieme et al.,
2015) и даже могут быть применены для исследо-
ваний отдельных клеток (Hale, Querry, 1973; Arav
et al., 1996; Sassi et al., 2015; Okotrub et al., 2017).
Причем рамановская микроскопия может быть
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реализована с субмикронным пространственным
разрешением, сравнимым с разрешением конфо-
кального микроскопа (Okotrub et al., 2017, 2018).

Когерентное антистоксово комбинационное
рассеяние CARS (coherent anti-stokes Raman scat-
tering) и вынужденное комбинационное рассея-
ние SRS (stimulated Raman scattering) являются
передовыми подходами, основанными на нели-
нейном взаимодействии молекул и двух импульс-
ных лазерных лучей, разность энергий фотонов
которых соответствует энергетической щели меж-
ду колебательными состояниями молекулы (Evans,
Xie, 2008; Cheng, Xie, 2016). Если в традиционном
методе рамановской спектроскопии комбинаци-
онное рассеяние происходит спонтанно, коге-
рентные рамановские подходы используют эф-
фект стимулированных процессов, что приводит к
усилению сигнала примерно на четыре порядка
(Muller, Schins, 2002). Следовательно, измерения
CARS намного эффективнее, чем традиционная
комбинационная спектроскопия. На практике,
CARS был применен для детального анализа рас-
пределения липидов в живых ооцитах и эмбрио-
нах мыши (Bradley et al., 2016).

СОСТАВ И ФУНКЦИИ ЛИПИДНЫХ
ГРАНУЛ ООЦИТОВ

И ПРЕИМПЛАНТАЦИОННЫХ ЭМБРИОНОВ

Ооциты в кумулюс-ооцитных комплексах
(КОК), а также кумулюсные клетки содержат до-
статочно много ЛГ (Dunning et al., 2014). Для
большинства клеток млекопитающих диаметр ЛГ
обычно варьирует в диапазоне 0.1–1.0 мкм (Fu-
jimoto, Parton, 2011; Daemen et al., 2015). Исследо-
вания с использованием TEM, CARS и CLSM по-
казали, что диаметр ЛГ на стадии незрелых ооци-
тов для большинства исследованных видов
млекопитающих составляет менее 1 мкм (Guraya,
1965; Aardema et al., 2011; Bradley et al., 2016), а уве-
личение их размера наблюдается во время созре-
вания ооцитов и последующего эмбрионального
развития (Aardema et al., 2011). На стадиях морулы и
бластоцисты появляются более крупные (>1 мкм)
ЛГ (Bradley et al., 2016). Механизм укрупнения су-
ществующих ЛГ путем их слияния хорошо доку-
ментирован для разных клеток (Walther, Farese,
2009). Число ЛГ снижается во время эмбриональ-
ного развития, как было показано в экспериментах
in vitro на эмбрионах КРС, культивированных в
различных условиях до стадии бластоцисты (Or-
donez-Leon et al., 2014). Это объясняется тем, что
ЛГ являются хранилищем внутриклеточных липи-
дов в ооцитах и преимплантационных эмбрионах
(McKeegan, Sturney, 2011), и эти запасы активно

потребляются в период развития эмбрионов бла-
годаря повышенному липолизу.

Липиды имеют показатель преломления (n ≈
≈ 1.45), что выше, чем у водных растворов. Не-
совпадение показателей преломления ЛГ и цито-
плазмы приводит к интенсивному рассеянию
света на липидных каплях, что делает цитоплазму
богатых липидами ооцитов визуально более тем-
ной при наблюдении в световой микроскоп. Су-
ществует видовая специфичность по количеству
ЛГ в ооцитах/эмбрионах и характеру их распреде-
ления (Dunning et al., 2014). Так, электронно-мик-
роскопическое исследование позволило выявить
различия в числе ЛГ в ооцитах двух близкород-
ственных видов полорогих: Bos taurus, Bos indicus и
их гибридов (Ordonez-Leon et al., 2014). Использо-
вание NR с последующей флуоресцентной мик-
роскопией показало, что ооциты свиньи содер-
жат в 2.4 раза больше липидов, чем ооциты КРС
(Genicot et al., 2005). Кроме того, согласно этому
исследованию, мышиные ооциты содержат в 6.8
раза меньше липидов, чем ооциты свиньи, и в 2.8
раза меньше, чем ооциты КРС. К видам с ооцита-
ми и эмбрионами, богатыми липидами, относят-
ся не только свинья, КРС и овца, но и представи-
тели отряда хищных, например, кошка и собака
(Guraya, 1965; Reynaud et al., 2006; Martins et al.,
2009; Apparicio et al., 2012; Amstislavsky et al.,
2012). Ооциты и преимплантационные эмбрионы
этих видов выглядят темными под световым мик-
роскопом из-за рассеяния света на ЛГ (Ams-
tislavsky et al., 2019).

Различное число ЛГ объясняет разницу в про-
зрачности ооцитов, даже тех, которые были со-
браны из одного яичника (Dunning et al., 2014).
Если ооциты какого-либо вида млекопитающего
содержат меньше ЛГ, чем для них характерно в
норме, то под световым микроскопом они выгля-
дят более “светлыми”, что в свою очередь может
свидетельствовать об их деградации и низком ка-
честве (рис. 1). Эта закономерность была проде-
монстрирована на ооцитах собаки (Durrant et al.,
1998), ооцитах КРС (Nagano et al., 2006; Jeong
et al., 2009), а также в наших собственных экспе-
риментах на ооцитах домашней кошки. В частно-
сти, на КРС было показано, что более “темные”
ооциты содержат больше липидов, что является
признаком хорошего потенциала развития, в то
время как “светлые” ооциты коррелируют с пло-
хим потенциалом развития (Nagano et al., 2006;
Jeong et al., 2009). В существующих практических
работах с ооцитами кошки, для дозревания in vitro
отбирают лишь КОК с “темными” ооцитами и
более пяти слоев кумулюсных клеток (Wood,
Wildt, 1997). Комплексы же со “светлыми” ооци-
тами и малым числом слоев кумулюса обычно не
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берут для созревания in vitro. При правильно по-
добранных условиях, КОК с “темными” ооцита-
ми дозревают в течение 24–48 ч с выделением по-
лярного тела (рис. 2).

Состав ЛГ в ооцитах и преимплантационных
эмбрионах изучен у таких млекопитающих, как
мышь, крыса, кролик, свинья, овца, КРС, домаш-
няя кошка, собака и человек (Loewenstein, Cohen,

1964; Khandoker et al., 1996, 1997; Matorras et al.,
1998; Wang et al., 1998; McEvoy et al., 2000; Kim et al.,
2001; Fujihira et al., 2004). Например, ЛГ незрелых
ооцитов КРС состоят из приблизительно 57%
триацилглицеринов, около 16% фосфолипидов,
16% холестерина и 11% свободных ЖК (Kim et al.,
2001). Тем не менее, процент ЖК гораздо выше
для некоторых других изученных видов, напри-

Рис. 1. Незрелые ооциты домашней кошки: (а) – хорошего качества (“темный”), (б) – плохого качества (“светлый”).

50 мкм50 мкм50 мкм

(а)(а)(а) (б)(б)(б)

Рис. 2. Зрелый ооцит домашней кошки через 24 ч после IVM. Стрелкой показано полярное тело.

50 мкм50 мкм50 мкм
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мер, у свиньи он составляет 34.7% (Fujihira et al.,
2004). Это может быть объяснено видовой специ-
фичностью, однако во всех случаях триацилгли-
церин является либо основным компонентом ЛГ
в ооцитах, либо одним из наиболее распростра-
ненных наряду со свободными ЖК (Fujihira et al.,
2004). Триацилглицерин является главной фор-
мой накопления нейтральных липидов внутри ЛГ
(Welte, Gould, 2017).

ЖК играют важную роль в процессе развития
ооцитов и преимплантационных эмбрионов
(McKeegan, Sturmey, 2011). В работе Dunning et al.
(2014) проанализировано двенадцать ЖК, встреча-
ющихся в ооцитах млекопитающих; из них олеи-
новая, пальмитиновая, стеариновая и арахидоно-
вая являются наиболее распространенными.
Профиль ЖК в ооцитах обладает высокой видо-
специфичностью. Например, было показано, что
в одноклеточных эмбрионах крыс (Khandoker et al.,
1997), также, как в ооцитах кроликов (Khandoker
et al., 1996) и овец (McEvoy et al., 2000), преобла-
дающей является олеиновая кислота. Пальмити-
новой кислоты меньше всего в ооцитах мышей
(Wang et al., 1998) и крыс (Khandoker et al., 1997), а
больше всего в ооцитах КРС и свиньи (McEvoy
et al., 2000). Стеариновая кислота является наи-
более распространенной в ооцитах человека (Ma-
torras et al., 1998), а арахидоновая кислота – в
ооцитах мыши (Wang et al., 1998). Ооциты пере-
численных видов бедны такими ЖК, как миристи-
новая – у овец (McEvoy et al., 2000), стеариновая –
у кролика (Khandoker et al., 1996), линоленовая – у
КРС (McEvoy et al., 2000), свиньи (McEvoy et al.,
2000) и человека (Matorras et al., 1998).

Олеиновая, пальмитиновая и стеариновая
кислоты являются тремя наиболее распростра-
ненными ЖК в незрелых ооцитах свиней, овец и
КРС (McEvoy et al., 2000). Тем не менее, в иссле-
довании Kim et al. (2001) было показано, что соот-
ношение различных ЖК отличается в ооцитах
разного качества: олеиновая кислота была наибо-
лее распространенной в ооцитах высокого каче-
ства, тогда как стеариновая была наиболее рас-
пространенной в ооцитах низкого качества (Kim
et al., 2001). Более того, липидный состав ооцитов
может существенно зависеть от времени года и
других факторов. Было показано, что летом ооци-
ты КРС содержат фосфолипиды, состоящие при-
мерно из 80% насыщенных ЖК, в то время как
зимой эта доля составляет всего 40% (Zeron et al.,
2001). Изменения условий созревания in vitro
(IVM) также могут оказывать влияние на содер-
жание ЛГ в ооцитах. Так, в работе на свиньях бы-
ло продемонстрировано увеличение числа ЛГ в
ооцитах и повышение их качества при добавле-
нии в среду для созревания in vitro (IVM) фолли-

кулярной жидкости препубертатных свиней, ко-
торая богата ЖК (Pawlak et al., 2018). Увеличение
числа ЛГ в клетках кумулюса можно наблюдать
при IVM КОК мышей, если в среду добавить вод-
ный экстракт семян укропа, при этом качество со-
зревания ооцитов будет снижаться (Monsefi et al.,
2018). Данный эффект может быть связан со сни-
жением b-окисления липидов в митохондриях и,
как следствие, чрезмерным накоплением не ути-
лизируемого субстрата в ЛГ (Monsefi et al., 2018).
В работе на мышах было показано, что диета, бо-
гатая липидами, также может приводить к накоп-
лению ЛГ в клетках кумулюса, но в самих ооцитах
изменяться незначительно (Li et al., 2018). Однако
в работе Ma et al. (2012) было показано, что насы-
щенная липидами диета приводит не только к
увеличению веса тела и изменению биохимиче-
ских показателей крови самок-доноров эмбрио-
нов, но, самое главное, к повышению содержа-
ния липидов в преимплантационных эмбрионах,
полученных от таких мышей. Помимо мышей,
группой Амира Арава было продемонстрировано
влияние диеты с повышенным содержанием по-
линенасыщенных жирных кислот на качествен-
ный состав липидов в ооцитах овец (Zeron et al.,
2002).

ЛГ связаны с другими клеточными структура-
ми, участвующими в метаболизме. Наиболее ча-
сто упоминается совместная локализация ЛГ с
митохондриями и эндоплазматическим ретику-
лумом (Fleming, Saacke, 1972; Kruip et al., 1983;
Sturmey et al., 2006, 2009; Thiam et al., 2013; Prates
et al., 2014; Welte, Gould, 2017). Ранние исследова-
ния, основанные на данных световой и электрон-
ной микроскопии, показали тесную простран-
ственную связь между эндоплазматическим рети-
кулумом, митохондриями и ЛГ в ооцитах КРС
(Fleming, Saacke, 1972; Kruip et al., 1983). Основы-
ваясь на этих наблюдениях, Kruip et al. (1983)
предположили функциональную взаимосвязь
между этими тремя элементами, и назвали эти
кластеры “метаболическими единицами”, кото-
рые, по мнению этих авторов, активны на неко-
торых стадиях фолликулогенеза/оогенеза, а затем
распадаются (Kruip et al., 1983). Исследователи
предположили, что тесная связь между ЛГ, эндо-
плазматическим ретикулумом и митохондриями
способствует клеточному метаболизму. В послед-
нее время эти классические представления были
подтверждены микроскопическим анализом с
использованием современных методов конфо-
кальной микроскопии. Так, при помощи метода
FRET была показана тесная связь между мито-
хондриями и ЛГ в ооцитах свиньи (Sturmey et al.,
2006). Исследователи показали, что расстояние
между митохондриями и ЛГ в ооцитах свиньи на-
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ходится в диапазоне 6–10 нм, что эквивалентно
толщине клеточной мембраны. Эти данные указы-
вают на то, что большое количество ЛГ ооцитов
связано с митохондриями, и что “метаболические
единицы” являются достаточно стабильными
комплексами (Sturmey et al., 2006). Совместная ло-
кализация ЛГ и митохондрий в ооцитах свиньи
была продемонстрирована с помощью TEM (Ped-
ersen et al., 2016). Функциональная взаимосвязь
между ЛГ и митохондриями была также подтвер-
ждена при изучении ооцитов свиньи (He et al.,
2018). Исследователи показали увеличение разме-
ра ЛГ в ооцитах свиньи при добавлении мелато-
нина в среду для IVM, что, по всей видимости, было
связано со снижением активности митохондрий и,
как следствие, уменьшением потребления энерге-
тического субстрата из ЛГ (He et al., 2018).

Пространственное распределение ЛГ в цито-
плазме отличается у незрелых и зрелых ооцитов.
Существуют данные о выраженных видовых осо-
бенностях в структуре распределения ЛГ (Dun-
ning et al., 2014). В ооцитах свиней ЛГ расположе-
ны в основном на периферии, что особенно за-
метно после IVM (Sturmey et al., 2006), в то время
как в незрелых ооцитах мыши ЛГ распределены
по цитоплазме равномерно (Dunning et al., 2014).
В ходе созревания в ооцитах мышей происходит
пространственная реорганизация ЛГ с тенденцией
к центральному агрегированию во время созрева-
ния (Wood et al., 2008; Dunning et al., 2014). На
ооцитах собаки при помощи окрашивания NR с
последующей флуоресцентной микроскопией
также было показано различное распределение
ЛГ в цитоплазме в зависимости от стадии их со-
зревания (Ariu et al., 2016).

В настоящее время имеются ограниченные зна-
ния о связи между метаболизмом липидов во время
дозревания ооцитов и последующим развитием
эмбрионов. Существуют данные, свидетельствую-
щие о том, что метаболизм липидов, в результате
бета-окисления в КОК перед оплодотворением,
влияет на последующий потенциал развития ооци-
тов (McKeegan, Sturmey, 2011). Следует отметить,
что, по крайней мере, у КРС количество ЛГ снижа-
ется на стадии бластоцисты по сравнению с ооци-
том (Ordonez-Leon et al., 2014). Это можно объяс-
нить побочным эффектом активного липолиза,
обеспечивающего энергию для эмбрионального
развития. На партеногенетических преимпланта-
ционных эмбрионах свиней было продемонстри-
ровано активное участие гена SCD1 в образова-
нии ЛГ и развитии эмбрионов в целом (Lee et al.,
2018). Ингибируя данный ген, исследователи на-
блюдали снижение образования ЛГ в партеноге-
нетических эмбрионах свиней, а добавление в
среду для культивирования олеиновой кислоты

(100 μМ) нейтрализовало неблагоприятные эф-
фекты ингибитора SCD1 и приводило к значи-
тельному увеличению скорости образования бла-
стоцист, размера и числа ЛГ (Lee et al., 2018).

Таким образом, в отличие от традиционной
концепции о том, что липидные гранулы являют-
ся лишь хранилищем энергетического субстрата в
клетках, современные данные существенно изме-
нили представления о функциях этих активных
внутриклеточных структур. Между тем, знания о
роли ЛГ в клетках млекопитающих далеки от за-
вершенности. Развитие современных методов
микроскопии и спектроскопии, представленных
в данном обзоре, позволит интенсифицировать
исследования в данной области и внести ясность
в понимание о структуре и функциях ЛГ в разви-
тии ооцитов и эмбрионов млекопитающих.

Работа выполнена при поддержке РФФИ
№ 19-016-00025 и бюджетного проекта ИЦиГ СО
РАН № 0324-2019-0041.
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The Role of Lipid Droplets for the Development of Oocytes
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Lipids are among the most common and important cell components. In particular, cytoplasmic lipid droplets
(LDs) play a crucial role in cellular energy metabolism. The main emphasizes of this review are made on the
modern approaches to study intracellular lipids, their composition and the role of LDs in the oocyte matura-
tion and the early embryonic development. Recent studies show that LDs in oocytes and embryos functioning
not only as storage of the energy substrate, but may be considered as active intracellular structures that per-
form many other functions.
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