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Многочисленные виды коралловых полипов составляют структурную основу тропических коралло-
вых рифов. Ткани коралловых полипов богаты липидами. В настоящее время обобщена информа-
ция о составе жирных кислот и классов липидов кораллов, однако каждый класс липидов представ-
ляют собой сложный спектр молекулярных видов липидов, который определяется как липидóм
биологической системы. Научных работ по липидому человека и высших наземных животных опуб-
ликовано на два порядка больше, чем по липидому морских организмов, при этом данные о липи-
доме кораллов очень разрозненные. Существование симбиотических видов кораллов полностью за-
висит от наличия внутриклеточных микроводорослей – зооксантелл, потеря которых называется
обесцвечиванием кораллов и приводит к гибели всего кораллового рифа. При обесцвечивании про-
исходят существенные изменения липидного профиля кораллов. В настоящей работе обобщена ин-
формация о составе общих липидов, жирных кислот и молекулярных видов полярных и неполяр-
ных классов липидов восьмилучевых и шестилучевых коралловых полипов, а также их симбионтов,
дано общее представление о механизмах обесцвечивания кораллов и показана важность липидных
показателей при исследовании этого процесса. Переход от классических интегральных показателей
к липидомному анализу открывает новые возможности в изучении биохимии и экологии кораллов.
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ВВЕДЕНИЕ
Коралловые рифы служат домом для многих

видов донных и пелагических морских организ-
мов [1]. Структурную основу рифа составляют твер-
дые, или рифообразующие, кораллы (шестилуче-
вые коралловые полипы, Anthozoa: Hexacorallia:
Scleractinia), которые имеют твердый известковый
экзоскелет. Отмершие участки колоний твердых
кораллов заселяют мягкие кораллы (восьмилуче-

вые коралловые полипы, Anthozoa: Octocorallia),
которые можно разделить на горгонарии (Gorgo-
nacea), имеющие внутри колоний кератиноподоб-
ный осевой скелет, и альционарии (Alcyonacea),
содержащие внутри колонии мелкие известковые
спикулы. На коралловом рифе часто встречают-
ся другие представители шестилучевых коралло-
вых полипов – зоантарии (Anthozoa: Hexacoral-
lia: Zoanthidea), колонии которых, в отличие от
твердых кораллов, не имеют экзоскелета, но, по-
добно альционариям, содержат известковые спи-
кулы. Большинство видов коралловых полипов яв-
ляются симбиотическими животными, которые
содержат внутриклеточные симбиотические мик-
роводоросли (динофлагелляты семейства Symbio-
diniaceae) или зооксантеллы.

Ткани коралловых полипов богаты липидами,
которые составляют до 30% сухой массы тканей
колоний кораллов [2]. Более половины общих ли-
пидов кораллов составляют нейтральные липиды
(НЛ) [3], к которым относятся триацилглицери-
ды (ТГ), моноалкилдиацилглицериды (МАДАГ),
сложные эфиры алифатических спиртов и жир-

Сокращения: ВЭЖХ – высокоэффективная жидкостная
хроматография; ДГДГ – дигалактозилдиацилглицериды;
ЖК – жирные кислоты; ЦАЭФ – керамидаминоэтилфос-
фонаты; МАДАГ – моноалкилдиацилглицериды; МГДГ –
моногалактозилдиацилглицериды; МС/МС – тандемная
масс-спектрометрия; ПНЖК – полиненасыщенные жир-
ные кислоты; СХДГ – сульфохиновозилдиацилглицериды;
ТГ – триглицериды; ТПЖК – тетракозаполиеновые кис-
лоты; ФИ – инозитглицерофосфолипиды; ФС – серин-
глицерофосфолипиды; ФХ – холинглицерофосфолипиды;
ФЭ – этаноламинглицерофосфолипиды; ЭВ – эфиры вос-
ков; APCI – химическая ионизация при атмосферном дав-
лении; ESI – ионизация распылением в электрическом
поле.

# Автор для связи: (тел.: +7 (423) 231-09-37; эл. почта:
miss.tatyanna@yandex.ru).

УДК 577.115.3:577.125.3

ОБЗОРНАЯ СТАТЬЯ



452

БИООРГАНИЧЕСКАЯ ХИМИЯ  том 46  № 5  2020

СИКОРСКАЯ, ИМБС

ных кислот (ЖК), или воски (ЭВ), а также стери-
ны и эфиры стеринов [2, 4, 5]. В липидах зооксан-
телл содержится ряд гликолипидов (ГЛ): моно-,
дигалактозилдиацилглицериды (МГДГ и ДГДГ) и
сульфохиновозилдиацилглицериды (СХДГ), ко-
торые характерны для мембран фотосинтетическо-
го аппарата растений [6]. А также характерные для
растительных клеток бетаиновые липиды (БЛ).
Фосфорсодержащие липиды (ФЛ) составляют
13–50% от общих липидов тропических кораллов
[2, 7]. В состав ФЛ кораллов входят этаноламин-,
холин-, серин- и инозитглицерофосфолипиды
(ФЭ, ФХ, ФС и ФИ соответственно), лизофосфа-
тидилхолин (ЛФХ), лизофосфатидилэтаноламин
(ЛФЭ), а также фосфонолипид – церамидамино-
этилфосфонат (ЦАЭФ) [8, 9]. В коралловых по-
липах НЛ служат основным резервом энергии, а
ФЛ и стерины выполняют структурную функцию
и составляют основу клеточных мембран [10].

Общие липиды коралловых полипов содержат
более десяти основных классов липидов, однако
каждый класс липидов представляют собой слож-
ную смесь индивидуальных молекул, неполярная
часть которых различается по остаткам ЖК и али-
фатических спиртов. Кораллы, как и другие био-
логические объекты, содержат сотни молекуляр-
ных видов липидов. По аналогии с геномом, про-
теомом и метаболомом, общий спектр липидных
молекул биологической системы определяется
как липидóм, а картирование спектра липидов и
определение их биологической роли называется
липидомикой [11].

Существование симбиотических видов корал-
ловых полипов полностью зависит от наличия зоо-
ксантелл, которые в процессе фотосинтеза выра-
батывают питательные вещества, обеспечивая до
90% энергии, необходимой организму-хозяину
[12]. При температуре воды выше 32°С зооксан-
теллы покидают своего хозяина; потеря зооксан-
телл называется обесцвечиванием (bleaching).
Полное обесцвечивание под действием темпера-
турного стресса приводит к гибели не только от-
дельных животных, но и целых морских экоси-
стем, основой которых являются симбиотические
животные, в частности, экосистем коралловых
рифов. В процессе обесцвечивания в организме
коралла происходят существенные изменения, ко-
торые также отражаются и на их липидном про-
филе. Исследования, касающиеся изменений ли-
пидных показателей в процессе обесцвечивания
кораллов [5, 13–15] и их симбионтов [16–19] не
многочисленны, и лишь недавно было проведено
детальное исследование изменений, происходя-
щих в полном липидоме мягкого коралла Sinu-
laria sp., в условиях экспериментального темпе-
ратурного стресса [20].

В настоящее время, благодаря появлению но-
вых инструментальных методов, липидомный ана-

лиз широко применяется для диагностики многих
заболеваний, связанных с нарушением липидного
обмена [21, 22]. При этом количество опублико-
ванных научных работ по липидому человека и
высших наземных животных на два порядка пре-
вышает количество исследований липидома мор-
ских организмов. Данные о полном липидоме ко-
раллов и других видов морских беспозвоночных
очень ограниченные и разрозненные. Переход от
классических интегральных липидных показате-
лей к липидомному анализу может открыть новые
возможности в изучении биохимии и экологии
кораллов. Фундаментом для такого рода исследо-
ваний является расшифровка полного липидома
коралловых полипов. Целью настоящей работы
является обобщение информации, касающейся
изучения липидных профилей кораллов, а также
их симбионтов, и изменений липидных показате-
лей при неблагоприятных условиях окружающей
среды.

СИМБИОТИЧЕСКИЙ ОРГАНИЗМ КОРАЛЛА 
И ЕГО ОБЕСЦВЕЧИВАНИЕ

Почти половина беспозвоночных животных ти-
па Cnidaria, к которым относится класс коралло-
вых полипов (Anthozoa), содержит фотосинтети-
ческие микроорганизмы (зооксантеллы), которые
придают им свойства растений – это привело к
рождению концепции голобионта или метаорга-
низма. Такая ассоциация растительных симбион-
тов и животного организма-хозяина коралла сфор-
мировала целую экосистему кораллового рифа,
который считается “оазисом в пустынном океа-
не”. Огромная важность экосистем коралловых
рифов и реальная угроза их исчезновения стали
поводом для тщательного изучения книдарий [23].

Симбиотические динофлагелляты семейства
Symbiodiniaceae обычно расположены внутри
клеток гастродермикса кишечнополостного орга-
низма-хозяина (то есть, самого внутреннего тка-
невого слоя, который граничит с гастроваску-
лярной полостью), где они связаны мембранным
комплексом, состоящим из мембраны водоросле-
вого происхождения и наружной мембраны жи-
вотного организма-хозяина [24, 25]. Зооксантеллы
могут передаваться по наследству [26] или, чаще
всего, захватываются из окружающей среды [27].

В дополнение к высокой освещенности и убе-
жищу зооксантеллы, в обмен на фотосинтетиче-
ски фиксируемый углерод, получают от организ-
ма-хозяина неорганический азот, фосфор и угле-
род [28]. В случае твердых кораллов симбиоз
также тесно связан со способностью кораллов об-
разовывать массивные известковые скелеты, ко-
торые образуют коралловые рифы. Партнерство
книдарии–динофлагелляты имеет особое эколо-
гическое значение в среде тропических коралло-
вых рифов, в которой недостаточно экзогенного
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питания организма-хозяина коралла, и питатель-
ные вещества, получаемые симбионтами с помо-
щью процесса фотосинтеза, поддерживают мета-
болизм, рост, размножение и выживание коло-
ний кораллов [29, 30].

Клетки Symbiodiniaceae имеют золотисто-ко-
ричневый цвет из-за присутствия различных пиг-
ментов в их хлоропластах. Здоровые кораллы со-
держат миллионы клеток зооксантелл на квадрат-
ный сантиметр ткани и поэтому имеют такой же
золотисто-коричневый оттенок. Обесцвечивание
кораллов называется так из-за потери цвета тка-
ней организма-хозяина коралла и обнажения ле-
жащего в основе белого известкового скелета. Эта
потеря цвета чаще всего обусловлена дисфункцией
симбиоза, то есть потерей симбионтов тканями
полипа [31]. Обесцвечивание – это реакция на
стресс, вызванный изменениями окружающей сре-
ды, например, повышения температуры поверх-
ности моря, связанного с глобальным потеплени-
ем, в сочетании с высокой степенью солнечной
радиации [32]. Симбиотический организм корал-
ла очень чувствителен к температуре, даже уме-
ренное повышение температуры на 1–2°C может
привести к обесцвечиванию всего рифа [32].

Начинается процесс обесцвечивания в хлоро-
пластах зооксантелл, повышенная температура и
высокий уровень солнечной радиации вызывают
фотоингибирование, повреждение хлоропластов
и фотосинтетических аппаратов клеток, что ведет
к взаимосвязанным процессам запуска каскада
обесцвечивания [28, 33]. В каскадном механизме
обесцвечивания самого организма-хозяина клю-
чевую роль играет окислительный стресс, кото-
рый в животном организме модулирует гибель/
выживание клеток [34] и связан с врожденным
иммунитетом организма [35]. При окислительном
стрессе происходит накопление монооксида азо-
та (NO), который участвует в межпартнерском
взаимодействии и задействован в иммунном от-
вете коралла [35, 36]. Взаимодействие хозяин-
микроорганизм обусловлено способностью втор-
гающихся микроорганизмов уклоняться от им-
мунного ответа хозяина и контролировать его, а
также способностью хозяина обнаружить и уни-
чтожить патогенные микроорганизмы [37]. Муту-
ализм книдарии – динофлагелляты можно рас-
сматривать как контролируемую инфекцию, бла-
годаря которой симбионты успешно модулируют
иммунный ответ хозяина. Таким образом, можно
сказать, что обесцвечивание – это процесс обна-
ружения патогенных зооксантелл и уничтожение
их организмом-хозяином коралла. Симбионты сиг-
нализируют о своем присутствии выработкой ре-
активных форм кислорода (АФК) при фотоинги-
бировании, а организм-хозяин, в свою очередь,
вырабатывая NO, запускает иммунный ответ для
избавления от патогенных микроорганизмов [37].

В стрессовых условиях наблюдается и запро-
граммированная (апоптоз), и неконтролируемая
(некроз) гибель клеток [38, 39]; кроме того сам
организм-хозяин уничтожает зооксантеллы. Дан
и коллеги предположили, что с помощью апопто-
за организм, удаляя поврежденные клетки сим-
биосом, смягчает повреждения тканей от АФК и
тем самым поддерживает гомеостаз тканей [38].
Существует переход от апоптоза при умеренном и
коротком температурном стрессе к некрозу при
более жестких стрессовых условиях [40, 41]. Дру-
гая форма гибели клеток, аутофагия, также участ-
вует в процессе обесцвечивания кораллов [42].
Стресс приводит к изменениям в созревании ли-
зосом и слиянию их с симбиосомами, предполо-
жительно, приводящему к перевариванию сим-
бионта [43]. Предполагается, что существует взаи-
мосвязь между двумя формами гибели клеток, при
этом, когда одна форма ингибируется, другая –
индуцируется. Подобная связь между апоптозом и
аутофагией наблюдается у позвоночных [44].

ЛИПИДНЫЙ ПРОФИЛЬ КОРАЛЛОВ

Измерение интегральных липидных показате-
лей (уровня общих липидов, содержания основ-
ных классов липидов и состава ЖК) до недавнего
времени было одним из основных методических
подходов при изучении эффективности репро-
дуктивной стратегии кораллов, степени повре-
ждения и скорости восстановления частично обес-
цвеченных рифов, пищевых и симбиотических
отношений кораллов, а также транспорта органи-
ческого углерода между симбионтами и организ-
мом-хозяином [15, 45–49]. Со времени первых
скрининговых исследований кораллов [50], накоп-
лена обширная информация о составе общих липи-
дов и ЖК, полученных гидролизом общих липидов
или их классов [51–53]. В последние 10 лет благода-
ря развитию современных физико-химических ме-
тодов анализа липидов, которые позволяют устано-
вить структуры молекул липидов в нативном виде,
стали применять липидомный подход в изучении
липидов книдарий и их зооксантелл [19, 20, 54–57].
Появились первые результаты в области липи-
домики морских организмов, например, макро-
водорослей [58], кальмаров [59], актиний [60] и
гидрокораллов [57]. Среди коралловых полипов,
насчитывающих более 20 тысяч видов, описан со-
став молекулярных видов ФЛ четырех альциона-
рий [54–56], профиль ФХ рифообразующего ко-
ралла Seriatopora caliendrum [61–63], полные ли-
пидомы мягкого коралла Sinularia seaesensis [64] и
зоантарии Palythoa sp. [65], а также изучены изме-
нения липидома мягкого коралла Sinularia sp., про-
исходящие под действием повышенной темпера-
туры [20].
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Липиды восьмилучевых кораллов
(Anthozoa: Octocorallia)

Содержание липидов на сухой вес октокорал-
лов варьируется от 3.2 до 29.7% [2, 66]. Липиды
мягких кораллов о. Окинава и Берингова моря
содержали 23.7 и 31.1% ФЛ от суммы липидов со-
ответственно [2, 67]. Тропические мягкие корал-
лы содержали ФЛ в среднем 32.1 ± 10.3% от суммы
липидов [7]. Липидный экстракт тропической аль-
ционарии Sinularia seaesensis содержал 2.14% ФЭ,
2.53% ФХ, 1.50% ФС, 0.32% ФИ, 0.71% ЦАЭФ и
1.35% ЛФХ [64]. В липидах холодноводной аль-
ционарии Gersemia rubiformis были обнаружены
ФХ (31.4 ± 6.2%), ФЭ (25.6 ± 1.5%), ФС (14.1 ±
± 3.2%), ЦАЭФ (15.6 ± 1.4%) и церамидметил-
аминоэтилфосфонат (ЦМАЭФ) (13.3 ± 3.0%) [67].

Основными классами неполярных липидов ок-
токораллов, как и гексакораллов, являются воски,
ТГ и МАДАГ. В липидах G. rubiformis (Берингово
море) и тропической альционарии Xenia sp. (Юж-
но-Китайское море) доля восков составила 29.5 ±
± 4.9 и 21.4 ± 1.8% от суммы липидов, соответ-
ственно [55, 67]. Общие липиды альционарии
S. seaesensis содержали 18.25% восков [64]. Среднее
содержание МАДАГ в общих липидах холодновод-
ных альционарий (Ньюфаундленд и Лабрадор) со-
ставило от 13.7 ± 8.2 до 19.7 ± 10.10%, а доля ТГ бы-
ла меньше: от 5.59 ± 3.38 до 10.40 ± 5.11% [4]. Об-
щие липиды альционарии S. seaesensis содержали
5.83% ТГ и 7.79% МАДАГ [64].

В отличие от шестилучевых кораллов, ЖК об-
щих липидов восьмилучевых кораллов содержат
две тетракозаполиеновые ЖК (ТПЖК), 24:5n-6 и
24:6n-3 [68]. ТПЖК являются хемотаксономиче-
скими маркерами животных подкласса Octocoral-
lia, синтезируются в клетках коралловых полипов
без участия симбионтов и могут быть липидными
маркерами организма-хозяина в симбиотических
видах [69].

Основными ЖК симбиотических альционарий
рода Sinularia были 14:0, 16:0, 7-Me-16:1n-10,
16:1n-7, 16:2n-7, 18:0, 18:1n-9, 18:4n-3, 20:4n-6,
20:5n-3, 22:6n-3, 24:5n-6 и 24:6n-3. Содержание
20:4n-6 варьировалось от 10.2 до 23.8% от суммы
ЖК. Основной n-3 ПНЖК была 18:4n-3 (в сред-
нем 5.4%); типичные ПНЖК морских организ-
мов, 20:5n-3 и 22:6n-3, составили не более 2.4 и
3.9% от суммы ЖК, соответственно [70]. Основ-
ными ЖК асимбиотических альционарий рода
Dendronephthya были 24:5n-6 (12.7%), 16:0 (12.1%),
18:0 (6.0%), 7-Me-16:1n-10 (4.8%), 24:6n-3 (4.0%) и
20:4n-6 (2.0%) [7, 71].

Первый анализ полярного липидома коралла
был сделан на примере тропической альционарии
Xenia sp. [55]. Основными классами ФЛ этого ви-
да были ФЭ, ФХ, ФС, ФИ и ЦАЭФ. С помощью
сочетания высокоэффективной жидкостной хро-
матографии и тандемной масс-спектрометрии вы-

сокого разрешения идентифицировали 32 мо-
лекулярных вида ФЛ, в которых преобладали
18:0alk/20:4 ФХ (20.5%), 18:1alk/20:4 ФЭ (18.0%),
18:0alk/24:5 ФС (14.0%), 16:0 ЦАЭФ (9.6%) и ли-
зо-18:0 ФХ (4.1%). Алкилацильная форма преоб-
ладала в молекулярных видах ФЭ, ФХ и ФС, а ди-
ацильная форма – в ФИ. Основной кислотой ФС
была 24:5n-6, а 20:4n-6 преобладала в ФЭ и ФХ.

В работе Имбса и др. [54] исследовали распре-
деление ТПЖК между различными классами ФЛ
в альционариях Sinularia macropodia и Capnella sp.,
собранных у побережья Вьетнама. Идентифици-
ровали более 32 молекулярных видов четырех
классов фосфолипидов (ФЭ, ФХ, ФС и ФИ). Мо-
лекулярные виды ФЭ 18:1alk/20:4, ФХ 18:0alk/20:4,
ФС 18:0alk/24:5 и ФИ 18:0/24:5 были основными
среди фосфолипидов S. macropodia и Capnella sp.
Как и в предыдущей работе [55], среди молеку-
лярных видов ФХ и ФС преобладали алкилациль-
ные формы. ТПЖК были основными кислотами,
входящими в состав ФС, а 20:4n-6 входила в со-
став большинства молекулярных видов ФЭ и ФХ.

Был установлен полярный липидом асимбио-
тической альционарии G. rubiformis из Охотского
моря [56]. Было идентифицировано 68 молеку-
лярных видов фосфолипидов (ФХ, ФЭ, ФС и
ФИ). Обнаружили существенное сходство по-
лярного липидома холодноводной альционарии
G. rubiformis и тропических видов альционарий.
Основными молекулярными видами были ФЭ
16:1alk/20:4, ФХ 16:0alk/20:4, ФС 20:1/24:5 и ФИ
16:0/24:5. Так же как и в тропических альциона-
риях, ТПЖК концентрировались в ФС и, частич-
но, в ФИ. Среди ФЛ холодноводной альционарии
были обнаружены интересные алкилацильные и
диацильные молекулярные виды, которые отсут-
ствовали у тропических альционарий, например,
ФЭ 20:1alk/20:4, ФЭ 20:2alk/20:4, ФХ 20:1alk/20:4,
ФХ 20:1alk/20:5, ФХ 20:1/20:5, ФС 20:1alk/24:5,
ФС 20:1alk/24:6, ФИ 20:1/20:4 и ФИ 20:1/20:5.
Присутствие молекулярных видов, содержащих
C20 мононенасыщенные ацильные и алкильные
группы, является специфической особенностью
липидома G. rubiformis [56].

Впервые полный липидом коралла был рас-
шифрован на примере тропической альционарии
S. siaesensis [64]. В полярной части липидома S. si-
aesensis идентифицировали 52 молекулярных ви-
да ФЛ: главными компонентами были (в процен-
тах от общих липидов) ФС 18:0alk/24:5 (1.202%),
ЛФХ 18:0alk (1.055%), ФЭ 18:1alk/20:4 (0.909%),
ФХ 18:0alk/20:4 (0.510%), ЦАЭФ 18:2b/16:0
(0.433%), СХДГ 14:0/16:0 (0.410%), ФИ 18:0/24:5
(0.196%) (табл. 1). Молекулярный вид ФС
18:0alk/24:5 , содержащий остаток ТПЖК, является
одним из ключевых компонентов липидома S. si-
aesensis. Сравнение полярных липидомов S. siae-
sensis и других тропических альционарий [57]
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подтверждает, что подавляющее большинство
молекулярных видов ФЭ, ФХ и ФС этих живот-
ных находятся в алкилацильной форме, в то вре-
мя как для молекулярных видов ФИ характерна
диацильная форма (табл. 1) [64].

Главными компонентами неполярного липидо-
ма альционарии S. siaesensis были (в процентах от
общих липидов) цетилпальмитат (16:0/16:0), це-
тилстеарат (16:0/18:0) и стеарилпальмитат (18:0/
16:0) (в сумме 14.07%); гексадекадиеноилдипаль-
митоилглицерин (16:2/16:0/16:0) и трипальмитин
(16:0/16:0/16:0) (в сумме 3.51%); 1-О-октадецил-
2,3-дипальмитоил-sn-глицерин (18:0alk/16:0/16:0),
1-О-гексадецил-2-пальмитоил-3-стеароил-sn-
глицерин (16:0alk/16:0/18:0) и 1-О-гексадецил-2,3-
дипальмитоил-sn-глицерин (16:0alk/16:0/16:0) (в
сумме 3.87%) [64]. В неполярном липидоме иссле-
дованной альционарии доминировали насыщен-
ные молекулярные виды, а ненасыщенные соста-
вили не более 6.8% от суммы восков; аналогичное
распределение было найдено в двух других видах
симбиотических альционарий [72]. ПНЖК зоок-
сантелл, таких как 18:3n-6, 18:4n-3 и 18:5n-3 не бы-
ли обнаружены в восках S. siaesensis [64], так же
как и в ЭВ других видов кораллов [72, 73].

Большую часть ацильных групп ТГ и МАДАГ из
тропической альционарии S. siaesensis составляли
остатки насыщенных ЖК 16:0 и 18:0 (табл. 1) [64],
однако наибольший интерес вызвали ненасыщен-
ные молекулярные виды этих липидных классов.
Остатки ПНЖК преимущественно находились в
молекулах ТГ в положениях sn-1(3), а в молекулах
МАДАГ – в положении sn-2. Это может быть ре-
зультатом разницы в путях биосинтеза ацильных
(ТГ) и этерных (МАДАГ) глицеролипидов. Из фос-
фатидной кислоты образуется 1,2-диацилглице-
рин, ацилирование которого по положению sn-3
дает молекулу ТГ [74]. МАДАГ образуется путем
последовательного введения двух остатков ЖК в
положения sn-2 и sn-3 молекулы 1-О-алкилглице-
рина [75].

Такие ПНЖК, как 20:4n-6, 22:5n-3 и 22:6n-3,
характерны для тканей животных, и присутствие
молекулярных видов ТГ и МАДАГ, содержащих
остатки этих ПНЖК, закономерно для книдарий
(табл. 1). Независимо от наличия симбионтов, все
виды октокораллов синтезируют TПЖК (24:5n-6 и
24:6n-3) [7, 68], поэтому МАДАГ 18:0alk/24:5/16:0
(табл. 1) однозначно является маркером тканей
организма-хозяина. Маркерными ПНЖК зоок-
сантелл являются 16:4n-1, 18:3n-6 и 18:4n-3 [10, 76],
следовательно, ТГ с остатками этих ПНЖК (табл. 1)
могут синтезировать симбионты кораллов. В то
же время известно, что зооксантеллы не синтези-
руют этерные липиды, поэтому обнаружение в ли-
пидах мягкого коралла ряда молекулярных видов
МАДАГ с остатками маркерных ПНЖК зооксан-
телл (18:0alk/18:3/16:0, 18:0alk/18:4/16:0 и 16:0alk/

18:3/16:0) (табл. 1) следует рассматривать, как хо-
рошее подтверждение существования передачи
ПНЖК от симбионтов к хозяину.

Липиды шестилучевых кораллов
(Anthozoa: Hexacorallia)

Содержание липидов на сухой вес тканей ри-
фообразующих кораллов может варьироваться от
14 до 37% [2]. В общих липидах может содержать-
ся ФЛ от 8 [77] до 27.8% [2]. Липидный экстракт зо-
антарии Palythoa sp. содержал 39.54 ± 2.02% ФЛ [65].
Основными классами ФЛ Palythoa sp. были ФХ
(15.10 ± 0.55%), ФЭ (10.93 ± 0.58%) и ФС (5.98 ±
± 0.11%) [65], как и в зоантарии Palythoa carzbaeo-
rum [78]. Кроме того, были идентифицированы
ФИ (1.6 ± 0.13%), ЦАЭФ (4.49 ± 0.70%) и ЛФХ
(1.44 ± 0.31%) [65]. Присутствие этих шести клас-
сов ФЛ характерно для всех рифообразующих и
мягких кораллов [8]. Среди неполярных липидов
гексакораллов обнаружены ЭВ, их содержание у
рифообразующих кораллов о. Окинава колеба-
лось от 9.1 (Tubastrea sp.) до 31.4% (Goniastrea as-
pera) [2]. Доля МАДАГ – этерного класса липи-
дов, в общих липидах рифообразующих кораллов
о. Окинава была меньше (от 1.0% для Stylophora
pistillata до 9.3% для Montipora aequituberculata),
чем доля ТГ (от 14.9 для Pocillopora verrucosa до
30.4% для Galaxea fascicularis) [2]. Липиды рифо-
образующих кораллов Карибского моря также
содержали большое количество ТГ (от 18.1 ± 5.0%
для Porites porites до 36.6 ± 13.9% для Pocillopora ver-
rucosa) [79].

Основными ЖК кораллов рода Acropora явля-
лись 16:0 и 18:0; среди ПНЖК превалировали кис-
лоты 18:3n-6, 20:4n-6, 20:5n-3 и 22:6n-3 [80]. Сум-
ма маркеров зооксантелл (18:3n-6 и 18:4n-3) до-
стигала 15%, а содержание 20:4n-6 не превышало
10% от общих ЖК. Отмечено, что ТГ обогащены
насыщенными ЖК, тогда как ПНЖК сосредото-
чены в полярных липидах рифообразующих ко-
раллов [7, 80, 81]. Основными ЖК липидов Paly-
thoa caesia были насыщенные 16:0 и 18:0. Среди
моноеновых кислот были идентифицированы 7-
Me-16:1n-10, 16:1n-7 и 18:1n-9. Основным ПНЖК
были 20:4n-6, 22:4n-6 и 22:5n-3, так же обнаруже-
ны С18 ПНЖК, которые считаются маркерами зоо-
ксантелл, и редкие для кораллов ЖК: 24:2(Δ5,9),
24:3(Δ5,9,15) и 24:3(Δ5,9,17) [82].

Данные по липидому рифообразующих корал-
лов очень ограничены. Танг и соавторы [83] изу-
чали различия в профиле молекулярных видов
ФХ и ЛФХ различных частей колоний рифообразу-
ющего коралла Seriatopora caliendrum (о. Тайвань).
Основными молекулярными видами ФХ были
16:0/22:6, 16:0alk/20:4, 16:1alk/20:4, 16:0alk/20:5 и
18:0alk/20:4. В последующей работе [61] авторы
исследовали влияние оксида цинка на профиль
молекулярных видов ФХ липидов S. caliendrum.
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Таблица 1. Состав этаноламин-, холин-, инозитол- и серинглицерофосфолипидов (ФЭ, ФХ, ФИ, ФС), а также
церамидаминоэтилфосфоната (ЦАЭФ) мягкого коралла Sinularia siaesensis* и зоантарии Palythoa sp.**

Молекулярный вид Содержание, % в классе Молекулярный вид Содержание, % в классе

ФХ S. seaesensis Palythoa sp. ФЭ S. seaesensis Palythoa sp.

16:0alk/16:3** 5.84 – 16:1alk/17:1 – 8.16 ± 1.36
16:0alk/16:2 7.27 – 17:1alk/17:1 – 1.93 ± 0.71
16:0alk/18:4 7.95 – 18:1alk/17:1 1.82 6.76 ± 0.55
16:0alk/18:2 6.47 – 16:1alk/20:4 2.53 14.04 ± 1.41
18:1alk/16:0 2.95 – 16:0alk/20:4 1.42 1.94 ± 0.21
16:1alk/20:5 1.94 – 19:1alk/17:1 4.49 1.57 ± 0.23
16:1alk/20:4 1.69 5.08 ± 1.30 17:1alk/20:4 0.58 1.90 ± 0.26
16:0alk/20:4 15.68 15.30 ± 3.12 18:1alk/20:5 – 4.41 ± 0.88
16:0alk/20:3 – 2.59 ± 0.50 18:1alk/20:4 42.54 28.13 ± 1.26
36:2alk – 2.10 ± 0.47 16:1alk/22:4 –
16:0alk/22:5 – 10.23 ± 0.97 18:1alk/20:3 – 5.75 ± 0.13
38:3alk – 1.08 ± 0.20 18:0alk/20:4 4.89 –
38:2alk – 2.62 ± 0.34 18:1alk/20:0 0.83 –
16:1alk/22:0 – 1.88 ± 0.62 19:1alk/20:4 4.61 –
17:1alk/20:4 – 1.47 ± 0.31 20:3alk/20:0OH 7.01 –
18:0alk/22:5 – 5.64 ± 0.76 20:3alk/21:0OH 4.37 –
18:0alk/22:4 – 5.80 ± 0.67 18:1alk/22:5 – 2.65 ± 0.27
20:0alk/20:4 – 18:1alk/22:4 – 6.44 ± 0.28
42:5alk – 1.29 ± 0.17 18:0alk/22:4; 

20:0alk/20:4
– 1.85 ± 0.12

22:0alk/20:4 – 1.57 ± 0.45 18:1alk/22:2 – 5.09 ± 1.84
36:1 – 1.38 ± 0.22 18:1alk/24:5 3.1 –
16:0/20:5*** – 1.74 ± 0.69 18:0alk/24:5 2.86 –
16:0/20:4 – 2.08 ± 1.00 18:1alk/24:3 – 2.25 ± 0.43
16:0/20:3 – 1.22 ± 0.66 20:3alk/22:0-OH 8.11 –
16:0/22:4 – 11.42 ± 1.28 16:2/20:4 4.21 –
22:3/16:0 – 1.02 ± 0.16 18:1/20:4 – 2.33 ± 0.21
18:2/20:0 – 1.34 ± 0.24 18:0/20:4 – 1.08 ± 0.08
18:1/20:0 – 0.96 ± 0.22 19:1/20:4 2.19 –
17:0/22:5 – 6.70 ± 2.06 20:1/20:4 2.4 –
17:0/22:4 – 4.20 ± 0.06 18:0/22:5 – 1.60 ± 0.73
19:0/22:5 – 1.44 ± 0.35 18:0/22:4 – 1.75 ± 0.12
Другие 13.68 4.21 ± 0.78 Другие – 4.48 ± 0.52
диацильные 0 40.94 ± 2.19 ацил/алкил 91.23 90.56 ± 1.73
ацил/алкил 86.32 55.04 ± 0.48 ФС

ФИ 18:1alk/20:4 – 10.79 ± 5.23

16:0alk/20:4 – 1.83 ± 0.09 18:1alk/20:3 – 2.13 ± 0.52

18:0alk/22:4 1.1 1.56 ± 0.26 18:1alk/20:2 – 2.87 ± 0.17

16:0/22:6 – 2.12 ± 0.72 18:1alk/22:5 – 2.12 ± 0.03

16:0/22:5 – 1.11 ± 0.09 18:1alk/22:4 – 14.43 ± 2.54

16:0/22:4 – 2.07 ± 0.14 18:0alk/22:5 0.8 3.34 ± 1.44

18:0/22:6 2.59 – 18:1alk/22:3 – 3.34 ± 0.01
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Колонии коралла также были поделены на части:
ветви и стебель. Липиды из ветвей коралла в от-
личие от липидов стебля колонии содержали
большое количество ФХ 16:0alk/20:4, а также дру-
гие молекулярные виды ФХ, содержащие остатки
ПНЖК (16:0alk/20:5, 16:0alk/22:6, 18:0/22:6), и ли-
зо-ФХ. Содержание насыщенных и моноеновых
молекулярных видов (16:0alk/14:0 и 16:1alk/16:0)
было больше в стеблях колонии этого коралла.
Еще в одной работе Танг и др. [62, 63] изучили
влияние ингибирующего фотосинтез гербицида
иргарола 1051 на профиль основного структурно-
го липида ФХ коралла S. caliendrum. Список иден-
тифицированных диацильных молекулярных ви-
дов ФХ расширился, появились ФХ, содержащие
ЖК маркеры зооксантелл С18 ПНЖК.

В работе [65] по изучению полного липидома
зоантарии Palythoa sp. большинство молекуляр-
ных видов ФЭ имели плазмалогенную форму
(90.56 ± 1.73% от суммы ФЭ) и содержали остатки

кислот 20:4n-6 и 17:1 (51.89 ± 0.71 и 17.88 ± 1.27%),
а в составе ФИ превалировали диацильные мо-
лекулярные виды (88.99 ± 0.45% от суммы ФИ) с
остатками кислот 22:4 (64.93 ± 1.74%) и 22:5
(23.5 ± 0.48%) [65]. Необычные молекулярные
виды с остатками 17:1 (табл. 1) указывают на уча-
стие ассоциированных бактерий в формировании
пула ФЭ. Среди ФХ из Palythoa sp. были обнару-
жены как алкилацильные (55.04 ± 0.48%), так и
диацильные молекулярные виды (40.94 ± 2.19%).
Липидный экстракт содержит большое количе-
ство молекулярных видов ФХ, в состав которых
входят ПНЖК 20:4, 22:4 и 22:5, например, 15.30 ±
± 3.12% 16:0alk/20:4, 11.42 ± 1.28% 16:0/22:4 и
10.23 ± 0.97% 16:0alk/22:5 [65]. Подобно холодно-
водным мягким кораллам рода Gersemia [56], ФС
из Palythoa sp. были представлены алкилацильны-
ми (62.77 ± 4.02%) и диацильными (36.45 ± 3.98%)
молекулярными видами. Диацильные формы ФС
содержали, в основном, 22:4 и 22:5, тогда как ал-

* [64].
** [65].
** Алкил (sn-1)/ацил (sn-2).

*** Ацил/ацил.
**** Церамидметиламиноэтилфосфонат (ЦМАЭФ).

18:0/22:5 6.13 22.39 ± 0.55 18:1alk/22:2 – 13.35 ± 0.60

18:0/22:4 12.17 59.10 ± 1.70 18:1alk/23:2 – 1.71 ± 0.77
19:0/22:4 – 1.31 ± 0.09 18:1alk/24:4 – 1.95 ± 0.06
20:0/22:4 – 1.33 ± 0.02 18:1alk/24:3 – 9.32 ± 0.42
18:0/24:6 15.51 – 18:1alk/24:2 – 7.33 ± 0.41
18:0/24:5 62.06 – 18:0alk/24:6 12.17 –
Другие 0.44 1.30 ± 0.16 18:0alk/24:5 80.35 –
диацильные 98.46 88.99 ± 0.45 18:0/20:3 – 1.53 ± 0.14

ЦАЭФ 18:0/22:4 – 25.91 ± 1.72

18:2b/16:0 60.99 19.39 ± 1.25 20:0/22:4 – 2.87 ± 0.06

18:1b/16:0 17.47 – 22:5/22:4 – 2.13 ± 0.83
18:0b/16:0 10.28 – Другие 6.75 1.08 ± 0.28
18:2b/16:0-OH 6.2 – алкил/ацильные 93.32 62.77 ± 4.02
Me-N 18:2b/16:0OH**** – 14.22 ± 0.80
Me-N 18:1b/16:0OH – 2.06 ± 0.42
Me-N 18:0b/16:0 – 3.43 ± 1.76
Me-N 18:1b/16:0 – 7.33 ± 2.50
Me-N 18:2b/16:0 – 31.82 ± 0.14
Me-N 19:2b/16:0 – 11.44 ± 2.00
Me-N 20:1b/16:0;
Me-N 18:1b/18:0

– 1.30 ± 0.27

Другие 5.07 9.50 ± 1.49

Молекулярный вид Содержание, % в классе Молекулярный вид Содержание, % в классе

ФХ S. seaesensis Palythoa sp. ФЭ S. seaesensis Palythoa sp.

Таблица 1. Окончание
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килацильные формы – широкий спектр С20–24
ПНЖК (20:2, 20:3, 20:4, 22:2, 22:3, 22:4, 22:5, 24:2,
24:3 и 24:4) [65]. В отличие от фосфолипидов, для
которых профиль молекулярных видов формиро-
вался за счет различных остатков ЖК, разнообразие
молекулярных видов ЦАЭФ зоантарии Palythoa sp.
определял набор сфингозиновых оснований, со-
держащих 18–20 атомов углерода и 1–2 двойные
связи (табл. 1) [65]. Аналогичные особенности хи-
мической структуры молекулярных видов ЦАЭФ
наблюдали ранее в кораллах и гидрокораллах [57].

Шестилучевые коралловые полипы не способ-
ны синтезировать TПЖК [69], однако другие не-
насыщенные сверхдлинноцепочечные неметеле-
нразделенные С24 ЖК, содержащие от 1-ой до 4-х
двойных связей, были найдены в составе ЖК об-
щих липидов зоантарии Palythoa caesia [82] и ри-
фообразующих кораллов рода Porites [81]. Для по-
лярных липидов альционарий было показано, что
ТПЖК сосредоточены в молекулярных видах ФС
[55, 56]. В зоантарии Palythoa sp. С24 ПНЖК также
входили в состав молекулярных видов ФС [65].
Ранее было установлено, что молекулярные виды
ФС рифообразующих кораллов и гидрокораллов
содержали остатки С22 ПНЖК, т.е. кислоты с мак-
симальной длинной цепи среди всего набора
ПНЖК, которые синтезируются этими животны-
ми [57].

В гастродермальных клетках рифообразующе-
го коралла Euphyllia glabrescens и липидных тель-
цах присутствовали 4 молекулярных вида ЭВ, их
концентрация менялась в зависимости от вре-
мени суток. Основным воском был пальмитоил-
пальмитат (16:0/16:0), наибольшая концентрация
которого наблюдалось в светлое время суток в га-
стродермальных клетках организма-хозяина и ли-
пидных тельцах (14.5 ± 2.3 и 29.6 ± 1.9 нг/мкг
белка соответственно). Пальмитоилолеат был об-
наружен только в липидных тельцах, и его кон-
центрация в полдень и утром была 9.9 ± 0.7 и 18.0 ±
± 1.6 нг/мкг белка, соответственно [73]. Основны-
ми молекулярными видами ЭВ Palythoa sp. были
пальмитоилпальмитат (16:0/16:0) и пальмитоил-
стеарат (16:0/18:0). Насыщенные молекулярные
виды составили 75.05 ± 2.03%, моно- и диненасы-
щенные – 17.79 ± 1.68% и ЭВ с жирными кислота-
ми и спиртами, имеющими нечетное число ато-
мов углерода – 1.27 ± 0.27% от суммы ЭВ [65].

Состав молекулярных видов ТГ и МАДАГ зо-
антарии Palythoa sp. представлен в табл. 2 [65]. Ос-
новными молекулярными видами ТГ были
16:0/16:0/18:0, 16:0/16:0/16:0 и 22:5/16:0/16:0. Сре-
ди МАДАГ преобладали 18:0alk/20:4/16:0, 16:0alk/
20:4/16:0 и 16:0alk/20:5/16:0. Липидный экстракт
содержал большое количество молекулярных ви-
дов ТГ и МАДАГ, в состав которых входят 20:4 и
22:5. Были обнаружены молекулярные виды ТГ и

МАДАГ, содержащие 18:3n-6 – маркер зооксан-
телл [10, 78].

Липиды симбионтов кораллов
(динофлагелляты семейства Sembiodinacia)

Ткани полипов кораллов и их зооксантеллы
резко отличается по составу липидов, при этом бы-
ло показано, что липиды зооксантелл рифообразу-
ющего коралла Pocillopora capitata составляют при-
мерно 19% от суммы липидов целой колонии [84].

Бишоп и Кенрик [85] показали, что основны-
ми ЖК общих липидов зооксантелл, выделенных
из рифообразующих кораллов (семейства Acropo-
ridae, Faviidae и Pocilloporidae), были кислоты
16:0, 18:3n-6, 18:4n-3, 20:5n-3, 22:6n-3 и 18:5n-3, ха-
рактерные и для свободноживущих динофлагел-
лят. Доминирующими ЖК зооксантелл рифообра-
зующего коралла Montipora digitata были 18:3n-6,
18:1n-9, 18:0, 18:4n-3, 16:1, 22:6n-3 и 20:5n-3 [46].
Содержание суммы ПНЖК, 18:2n-6 ЖК и ПНЖК
n-3 серии было больше в липидах зооксантелл, но
процент 16:0 был существенно меньше, чем в ли-
пидах тканей полипа [46]. ПНЖК 20:5n-3, 22:6n-3,
18:4n-3 и 18:3n-6 были основными и в липидах
фракций зооксантелл, выделенных из двух видов
рифообразующих кораллов Turbinaria reniformis [10]
и Euphyllia glabrescens [86]. В липидах тканей орга-
низма-хозяина T. reniformis и E. glabrescens был
отмечен высокий уровень 20:4n-6 [10, 86]. Авторы
считают, что часть ПНЖК синтезируется в сим-
бионтах и передается организму-хозяину, при
этом, возможно, 20:4n-6 синтезируется самим по-
липом, поэтому 20:4n-6 можно считать маркером
организма-хозяина [10, 86].

Липиды тилакоидных мембран фотосинте-
тического комплекса динофлагеллят содержат
специфические гликолипиды: МГДГ, ДГДГ и
СХДГ [87, 88]. Внутриклеточные симбиотические
динофлагелляты кораллов содержат эти же ГЛ, ко-
торые не синтезируются в клетках организма-хо-
зяина и, следовательно, являются маркерными ли-
пидами зооксантелл. СХДГ является анионным
липидом и имеет отрицательно заряженную поляр-
ную “голову”, так же как и фосфолипиды, недоста-
ток которых СХДГ может частично компенсиро-
вать [89]. В состав молекул СХДГ симбиотических
динофлагеллят входят остатки насыщенных и мо-
ноеновых ЖК [19], подобно тому, как молекулы
СХДГ зооксантелл из морской актинии Aiptasia pal-
lida содержат предельные ЖК с четным числом
атомов углерода от 12 до 18 и моноеновые ЖК от
14:1 до 18:1 [60]. Молекулярные виды сульфатиро-
ванного гликолипида СХДГ из Palythoa sp. содер-
жали, в основном, остатки насыщенных и моное-
новых кислот (14:0, 14:1, 16:0 и 16:1) (табл. 3) [65].

Основными молекулярными видами галакто-
липидов некоторых видов свободноживущих ди-
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нофлагеллят являются МГДГ (18:3/16:4, 18:5/18:5
и 18:5/18:4) и ДГДГ 18:5/18:4 [87, 90]. Имбс и др.
[91] определили профиль молекулярных видов га-
лактолипидов зооксантелл из альционарии Cap-
nella sp. Основными молекулярными видами ДГДГ
были 18:4/20:5, 18:4/18:4 и 16:2/22:6. Молекулы
ДГДГ включали 16:2n-7, 16:3n-4 и 18:4n-3, кото-
рые предложены в качестве маркерных ПНЖК
зооксантелл мягких кораллов, а также 20:5n-3 и
22:6n-3, которые являются характерными ПНЖК
динофлагеллят. Основными молекулярными ви-
дами были МГДГ 34:7 (16:2/18:5 + 16:3/18:4), 36:10
(16:4/20:5 + 18:4/18:5) и 36:9 (18:4/18:4 + 16:3/20:5).
Эти молекулярные виды, а также присутствую-
щий в небольшом количестве МГДГ 16:4/18:5, со-
держали 16:4n-1 и 18:5n-3, которые являются уни-
кальными маркерами зооксантелл. Схожий про-
филь молекулярных видов гликолипидов имели
симбионты зоантарии Palythoa sp. (табл. 3) [65].
Молекулярные виды МГДГ (1.33 ± 0.07% от ли-
пидного экстракта) и ДГДГ содержали ПНЖК
16:3, 18:3, 18:4, 18:5 и 20:5 (табл. 3).

Бетаиновые липиды – это группа полярных
липидов, которые замещают ФЛ у низших рас-
тений [92]. Они представляют собой метилиро-
ванные или карбоксилированные производные

гидроксиаминокислот, связанные с диацилгли-
церином в положении sn-3. Эти биомолекулы най-
дены в макроводорослях [93], в динофлагелятах и
других микроводорослях [92, 94], в том числе и в
зооксантеллах, выделенных из медузы Cassiopea
xamachana [95]. В микроводорослях присутствуют
три основных класса бетаиновых липидов: диа-
цилглицерил-N-триметилгомосерин (ДГТС), ди-
ацилглицерилгидроксиметил-N,N,N-триметил-
бета-аланин (ДГТА) и диацилглицерилкарбокси-
гидроксиметилхолин (ДГКХ) [92].

У симбиотических динофлагеллят Durusdinium
trenchii и Cladocopium C3 из рифообразующего ко-
ралла Acropora valida среди бетаиновых липидов был
идентифицирован только ДГКХ и лизо-ДГКХ. У
обоих симбионтов молекулярные виды ДГКХ ха-
рактеризовались содержанием длинноцепочечных
ЖК с высокой степенью полиненасыщенности.
У D. trenchii основными молекулярными видами
ДГКХ были 38:6 (43.3 ± 9.6%), 44:12 (29.2 ± 6.5%) и
42:11 (11.5 ± 3.0%), а у Cladocopium – 38:6 (52.3 ±
± 2.5%), 36:5 (23.0 ± 2.4%) и 44:12 (11.09 ± 3.9%)
[19]. В общих липидах целых колоний симбиоти-
ческой зоантарии Palythoa sp. также был иденти-
фицирован ДГКХ (табл. 3) [65]. Основными мо-
лекулярными видами ДГКХ были диацильные

Таблица 2. Состав триацилглицеридов и моноалкилдиацилглицеридов (ТГ и МАДАГ) мягкого коралла Sinularia
siaesensis* и зоантарии Palythoa sp.**

* [64].
** [65].

*** Ацил sn-1(3)/ацил sn-2/ацил sn-3(1).
**** Алкил sn-1/ацил sn-2/ацил sn-3.

Молекулярный вид Содержание, % в классе Молекулярный вид Содержание, % в классе

ТГ/МАДАГ S. seaesensis Palythoa sp. ТГ/МАДАГ S. seaesensis Palythoa sp.

14:0/16:0/16:0*** – 1.65 ± 1.09 16:0/16:0/16:0 18.09 10.54 ± 2.65
22:5/16:0/16:0 – 7.20 ± 3.81 16:0alk/20:5/16:0 –
20:4/16:0/20:4; 
20:5/16:0/16:0

– 2.32 ± 3.15 16:0alk/18:3/16:0; 
16:0/18:1/16:0

– 7.63 ± 1.15

22:5/16:0/18:0 – 1.46 ± 0.21 16:0alk/22:5/18:0 – 2.62 ± 1.03
18:3/16:0/16:0 0.19 2.27 ± 1.97 18:0alk/22:5/16:0 0.55
20:4/16:0/16:0 0.41 3.42 ± 1.43 16:0alk/16:0/16:0 12.14 0.79 ± 0.70
16:1/16:0/16:0; 
22:6/16:0/16:0

2.30 3.29 ± 0.57 16:0alk/22:5/16:0 – 5.36 ± 1.73

18:2/16:0/16:0 0.95 – 16:0alk/16:2/16:0 2.65 –
18:1/16:0/16:0 2.30 – 16:0alk/20:4/16:0 1.59 12.72 ± 1.64
18:1/18:1/16:0; 
20:4/16:0/18:0

– 1.67 ± 0.29 18:0alk/20:4/16:0 2.96 10.58 ± 1.40

16:0alk/16:3/16:0****; 
20:4/16:0/16:0

0.69 – 18:0alk/18:3/18:0 – 2.11 ± 0.46

16:0/16:0/18:0 3.69 10.09 ± 2.22 18:0alk/20:4/18:0 0.43
18:0alk/18:3/16:0 0.86 1.60 ± 0.34 Другие 88.62 12.69 ± 4.36
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16:0/18:4 и 16:0/22:6 (12.96 ± 2.56 и 50.95 ± 1.29%
от суммы ДГКХ) [65].

ИЗМЕНЕНИЕ ЛИПИДНОГО ПРОФИЛЯ 
КОРАЛЛОВ И ИХ СИМБИОНТОВ

ПОД ДЕЙСТВИЕМ ТЕМПЕРАТУРНОГО 
СТРЕССА

Еще в самых ранних работах по обесцвечива-
нию кораллов [13, 14] акцент был сделан именно
на липидах, поскольку они играют важную роль в
этом процессе. Неблагоприятные условия внеш-
ней среды или заболевания оказывают существен-
ное влияние на содержание общих липидов в ко-
раллах. В работе по изучению влияния обесцвечи-
вания в естественной среде обитания на уровень
липидов рифообразующего коралла Pocilopora dam-
icornis было замечено двукратное снижение уров-
ня липидов в обесцвеченных колониях коралла

относительно здоровых колоний (с 0.59 до 0.28%
от сухого веса) [13]. Обесцвечивание коралловых
рифов на о. Сесоко (Япония) привело к заметно-
му понижению количества липидов в рифообра-
зующих кораллах с 26.5 ± 2.3 до 9.0 ± 1.5% от мок-
рого веса колонии [5].

Основной причиной обесцвечивания является
повышенная температура, которая действует си-
нергически с повышенным уровнем солнечной ра-
диации. Так, в работе по изучению влияние раз-
личной интенсивности света и температуры на
ЖК профиль организма-хозяина и симбионтов
коралла Montipora digitata было замечено, что сни-
жение доли ПНЖК наблюдается в ответ на повы-
шение интенсивности света только лишь в сочета-
нии с повышенной температурой [96]. Большин-
ство изменений были замечены в самом полипе
M. digitata, что свидетельствует о том, что либо сам
организм-хозяин более восприимчив к измене-

Таблица 3. Состав моногалактозил-, дигалактозил- и сульфохиновозилдиацилглицеридов (МГДГ, ДГДГ и СХДГ)
мягкого коралла Sinularia siaesensis* и зоантарии Palythoa sp.**, а также бетаинового липида ДГКХ зоантарии Pa-
lythoa sp.

* [64].
** [65].

*** Ацил/ацил.
**** Не установлено.

Молекулярный вид Содержание, % в классе Молекулярный вид Содержание, % в классе

СХДГ S. seaesensis Palythoa sp. ДГДГ S. seaesensis Palythoa sp.

14:0/14:0*** 1.83 1.92 ± 1.25 16:3/18:4 11.73 –
12:0/16:0 – 18:4/18:5 16.2 11.66 ± 2.22
14:2/16:0 4.63 – 18:4/18:4 42.46 21.99 ± 1.44
14:1/16:0 15.24 19.56 ± 0.14 16:3/20:5 –
14:0/16:0 50 57.63 ± 4.63 18:3/18:4 – 2.76 ± 0.56
16:0/16:3 2.44 – 18:5/20:5 – 18.23 ± 0.26
16:0/16:2 4.88 – 18:4/20:5 29.61 41.74 ± 2.86
16:1/16:0 – 3.67 ± 1.47 МГДГ
16:0/16:0 17.32 13.40 ± 3.16 16:0/16:2 3.51 –
16:0/22:6 – 3.92 ± 1.43 16:3/18:4 3.64 –

ДГКХ 18:4/18:5 8.5 38.18 ± 4.70

16:0/18:4 Н.у.**** 12.96 ± 2.56 16:3/20:5 15.59 21.88 ± 0.14

16:0/18:3 Н.у. 2.61 ± 0.97 18:3/18:4 20 6.69 ± 0.85
14:0/22:6 Н.у. 4.60 ± 0.49 18:5/20:5 3.09 13.00 ± 1.06
16:0/20:5 Н.у. 9.02 ± 1.42 18:4/20:5 3.68 15.06 ± 0.21
16:0/22:6 Н.у. 50.95 ± 1.29
18:4/22:6 Н.у. 2.05 ± 0.55
40:09:00 Н.у. 1.42 ± 0.07
20:5/22:6 Н.у. 2.88 ± 0.80
22:6/22:6 Н.у. 4.17 ± 0.22
18:0/28:7 Н.у. 5.83 ± 0.32
Другие Н.у. 2.28 ± 0.05
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ниям окружающей среды, чем его симбионты, ли-
бо хозяин защищает симбионтов от воздействия
неблагоприятных факторов [96].

Степень и характер нарушений, происходя-
щих в симбиотическом организме коралла в ответ
на тепловой стресс, зависит от таксономической
принадлежности коралла. В работе [15] обнару-
жено, что рифообразующий коралл Acropora inter-
media является более восприимчивым к экспери-
ментальному тепловому стрессу, чем альциона-
рия Sinularia capitalis и рифообразующий коралл
Montipora digitata. В данной работе была изучена
динамика изменений содержания различных клас-
сов липидов и ЖК профилей различных таксоно-
мических групп кораллов при гипертермическом
воздействии. Во всех исследуемых образцах су-
щественно снижалось содержание общих липидов
(на 17% для S. capitalis и 35% для A. intermedia после
24-х часов инкубирования, на 40% для M. digitata
после 30-ти часов инкубирования); наблюдались
изменения в содержание различных классов ли-
пидов. Липидные профили кораллов S. capitalis
после 24-х часов инкубации и M. digitata после
30-ти часов инкубации были схожи, за исключе-
нием ТГ, количество которых в M. digitata умень-
шилась на 67% относительно контрольных значе-
ний. В A. intermedia количества ФЛ и СТ умень-
шилось в два раза после 10-ти часов тепловой
обработки, в то время как количество восков уве-
личилось на 40% относительно контроля, а затем
снова снизилось. Профиль ЖК оставался неиз-
менным в течение 24-х часов эксперимента, но к
концу эксперимента (48 часов для S. capitalis и
A. intermedia и 30 часов для M. digitata) все виды
кораллов продемонстрировали снижение коли-
чества ПНЖК на 80–90%; меньшее снижение
было отмечено для предельных (60%) и моноено-
вых ЖК (60%).

Известно, что процесс обесцвечивания запус-
кается в клетках симбионтов, что отражается на
липидном профиле зооксантелл кораллов. Опре-
деленные клады зооксантелл более устойчивы к
повышенным температурам. В работе [16] было
проведено сравнительное исследование состава
липидов тилакоидных мембран культивирован-
ных зооксантелл из различных видов рифообразу-
ющих кораллов. Было показано, что отношение
ЖК 18:1n-9/18:4n-3 значительно выше в тех куль-
турах симбионтов, которые более устойчивы к по-
вышению температуры окружающей среды. Авто-
ры предполагают, что большое количество ПНЖК
в составе липидов тилакоидных мембран зоок-
сантелл при действии повышенной температуры
приводит к их окислению и к повышению прони-
цаемости мембран, что нарушает работу фото-
синтетического аппарата и, в конечном итоге, ве-
дет к потере зооксантелл и гибели колонии ко-
ралла [16].

В более поздних работах [17, 18] также было
показано, что различные типы зооксантелл по-
разному реагируют на температурный стресс, что
отражается на профиле их липидного состава. В
работе [18] было проведено сравнительное иссле-
дование состава липидов и ЖК культур зооксан-
телл Symbiodinium goreauii клад C1 и Symbiodinium
sp. клад D1 при различных температурах. Дли-
тельное воздействие повышенной температуры
вело к уменьшению относительного количества
С18 ПНЖК в липидах зооксантелл обоих типов,
но видимый тепловой порог изменений липидов
был ниже для C1.

В работе [17] было изучено изменение профи-
ля ЖК липидов симбиотических динофлагеллят
различных филогенетических типов (Symbiodini-
um kawagutii (тип F1), S. pilosum (тип A2), S. mi-
croadriaticum (тип A1), Symbiodinium sp. (тип B1) и
Symbiodinium sp. (тип C1)), выделенных из тканей
различных видов кораллов и культивированных
при нормальной (24°C) и повышенной (32°C)
температурах. Для изучения способов акклимати-
зации, были исследованы изменения ЖК двух ти-
пов термочувствительных динофлагеллят кладов
C1 и A1. Симбионты по-разному реагировали на
повышение температуры. Для Symbiodinium sp. С1
высокая температура не приводила к значительно-
му изменению состава жирных кислот, а у S. mi-
croadriaticum A1 наблюдались значительные из-
менения состава ЖК. Увеличилось содержание
18:1 и 18:3, при этом уменьшился относительный
процент 16:0, 18:1, 18:4 и 22:6. В ЖК зооксантелл,
культивированных при 32°С, содержание 18:3
увеличилось в пять раз по сравнению с ЖК зоок-
сантелл, культивированных при 24°С, а 18:1n-9 –
удвоилось. Для фракции фотосинтетических мем-
бран относительная пропорция 18:1n-9 также удво-
илась, процентное содержание 22:6 сократилось в
два раза и снизилась доля 16:0. Отношение насы-
щенных и ненасыщенных ЖК липидов фотосин-
тетических мембран Symbiodinium sp. С1 состави-
ло 1.17 при 24°С, увеличилось до 1.23 при 32°С, то-
гда как для S. microadriaticum A1 это отношение
заметно снизилось с 1.55 при 24°С до 1.28 при
32°С. Изменение длины углеродной цепи ЖК
также сыграло роль в изменении состава мембран
S. microadriaticum A1, культивируемых при высо-
кой температуре. В ответ на повышение темпера-
туры содержание С18 ЖК увеличивалось как в об-
щих липидах, так и в липидах фотосинтетических
мембран, при этом уменьшались количества C16 и
C22 ЖК. Интересно, что профиль ЖК Symbiodini-
um sp. С1 имел другую картину: увеличилось со-
держание С22 ЖК в целых клетках, выращенных
при высокой температуре. Так как культура Sym-
biodinium sp. С1 росла гораздо лучше при более
высокой температуре культивирования, было сде-
лано предположение, что изменение длины ЖК
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для S. microadriaticum A1 не отражает физиологи-
ческую адаптацию к акклиматизации, но, скорее
всего, отражает степень повреждений. У каждого
типа зооксантелл, по-видимому, разные меха-
низмы акклиматизации: Symbiodinium sp. С1 был
способен расти при 32°С без значительных изме-
нений в составе ЖК клеточных мембран, хотя
температура плавления культур, выращенных при
32°С, была на 3.5°С выше. Анализируя состав
мембран и изменения, вызванные реакцией ак-
климатизации, авторы предположили, что мем-
браны S. microadriaticum A1 имеют более высокую
текучесть при 24°C, с более высокой долей ПНЖК.
После повышения температуры культивации в
липидах S. microadriaticum A1 изменился состав
ЖК, но этих изменений оказалось недостаточно
для обеспечения устойчивого роста культуры при
32°С. В итоге, авторами был сделан вывод о том,
что степень ненасыщенности ЖК тилакоидных
мембран зооксантелл на прямую не влияет на
обесцвечивание и не может быть использована,
как надежный инструмент для диагностики термо-
чувствительности симбиотических кораллов [17].

В работе [19] были изучены происходящие под
действием повышенной температуры изменения
структурных липидов (БЛ, ФЛ и ГЛ) двух видов
зооксантелл: более термически устойчивого Du-
rusdinium trenchii и более термически восприимчи-
вого вида Cladocopium C3; выделенных из рифооб-
разующего коралла Acropora valida. Результаты ис-
следования показали, для того чтобы справиться с
повышенной температурой симбиотические во-
доросли могут применять несколько стратегий,
включающих изменения липидного строения их
мембран.

По сравнению с Cladocopium, D. trenchii харак-
теризовался более высоким уровням лизо-ДГКХ.
Накопление лизо-липидов может представлять
собой отдельный механизм, участвующий в устой-
чивости к тепловому стрессу D. trenchii [19]. Так
же было показано, что увеличивается насыщен-
ность липидов МГДГ, ДГДГ, СХДГ, ФХ, лизо-
ФХ у термочувствительного клада зооксантелл
Cladocopium C3, что является ответной реакцией
клеток фотосинтезирующих организмов для сни-
жения текучести биологических мембран при вы-
соких температурах. У D. trenchii таких изменений
не было замечено, видимо подобный стресс для
них не является критичным. МГДГ, ДГКХ, лизо-
ДГКХ и лизо-ФХ у D. trenchii имели более высо-
кую степень ненасыщенности по сравнению с
Cladocopium C3, независимо от температуры экс-
перимента, а ФХ, ФГ и СХДГ были значительно
более насыщенными. Под действием температу-
ры наблюдалось увеличение степени насыщенно-
сти СХДГ и лизо-ФХ у D. trenchii. Эти результаты
позволяют предположить, что более высокая тер-
моустойчивость D. trenchii не происходит за счет
общего повышенного насыщения мембранных

липидов в организме зооксантелл, как упомина-
лось ранее [16], а центральную роль в ответ на
температурный стресс занимает СХДГ и их сте-
пень насыщенности, поскольку индекс ненасы-
щенности снижается у D. trenchii при температуре
окружающей среды, и разница с Cladocopium C3
еще больше увеличивается при температурном
стрессе [19]. Интересно, что соотношение ДГДГ/
МГДГ у D. trenchii по сравнению с симбионтами
Cladocopium было больше. Соотношение ДГДГ/
МГДГ в мембране имеет решающее значение для
правильного физиологического функционирова-
ния, поскольку ДГДГ являются бислойобразую-
щим липидом, а МГДГ нет [97]. Повышенная
термостойкость D. trenchii может быть напрямую
связана с более высокими соотношениями ДГДГ/
МГДГ даже в отсутствие теплового стресса. На-
против, восприимчивость Cladocopium C3 может
быть связана с обычно более низкими отношения-
ми ДГДГ/МГДГ в сочетании с неспособностью ре-
конструировать галактолипидный профиль его хло-
ропластов в ответ на повышение температуры [19].

Недавно был проведен эксперимент по экспе-
риментальному обесцвечиванию мягкого корал-
ла Sinularia sp. при кратковременном (36 часов)
действии повышенной температуры [20]. Были
замечены резкие изменения в липидоме тропиче-
ской альционарии. Если содержание основных
запасных (ТГ, МАДАГ и ЭВ) и структурных ли-
пидов (ФЛ) достоверно не изменилось относи-
тельно контрольных образцов, то уровни хлоро-
филла, гликолипидов, ФИ и ФХ с C16–18 ПНЖК
существенно снизились [20]. Была нарушена есте-
ственная суточная цикличность в уровне некото-
рых молекулярных видов гликолипидов, что го-
ворит о нарушениях фотосинтетического аппара-
та зооксантелл, происходящих при термическом
стрессе [20]. Среди молекулярных видов липидов
достоверные изменения наблюдались в профи-
лях ФХ и ФЭ. Мы полагаем, что ФЭ является ос-
новной мишенью процесса обесцвечивания, о чем
свидетельствуют снижение уровня ФЭ, замещение
алкил/ацильных молекулярных видов ФЭ на диа-
цильные, появление продуктов гидролиза (ЛФЭ) и
окисленных производных ФЭ (окФЭ) [20]. Из-
вестно, что колонии кораллов содержат разнооб-
разные молекулярные виды лизоглицерофосфо-
липидов [63], которые связаны с модуляцией мем-
бранных свойств клеток кораллов [83], однако
окисленные фосфолипиды в частично обесцве-
ченных кораллах обнаружены не были. Положе-
ние sn-2 в остатке глицерина таких фосфолипи-
дов содержит окисленные ПНЖК. Липиды
схожей структуры участвуют в регуляции воспа-
ления, тромбоза, ангиогенеза и других важных
процессов у высших животных [98]. Окисленные
фосфолипиды могут нарушать структуру клеточ-
ных мембран, поскольку окисленные ацильные
цепи обращены в водную среду, что делает их
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физически доступными для участия в сигналь-
ных событиях, включая и распознание макрофага-
ми [99]. Предположительно окФЭ может быть
синтезирован путем прямого окисления молекул
ФЭ или этерификацией ЛФЭ окисленными
ПНЖК. Одновременное появление лизо-ФЭ и
окФЭ при обесцвечивании Sinularia sp. указывает
на возможную биосинтетическую связь между
лизо-ФЭ и окФЭ [20].
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Numerous species of coral polyps form the structural basis of tropical coral reefs. Coral polyp tissues are rich
in lipids. Currently, information on the composition of fatty acids and coral lipid classes is reviewed, however,
each lipid class represents a complex spectrum of molecular species of lipids, which is defined as the lipidome
of a biological system. Scientific works on human and higher terrestrial animal lipidomes have been published two
orders of magnitude more than on marine organism lipidomes, and the data on coral lipidomes are very scattered.
The existence of symbiotic coral species is completely dependent on the presence of intracellular microalgae – zo-
oxanthellae, the loss of which is called coral bleaching and leads to the death of the entire coral reef. When bleach-
ing occurs, significant changes in the lipid profile of corals occur. This paper summarizes information on the com-
position of common lipids, fatty acids, and molecular species of polar and nonpolar lipid classes of octocoral and
hexacoral polyps, as well as their symbionts, gives general mechanisms of coral bleaching, and shows the impor-
tance of lipid indicators in the study of this process. The transition from classical integral indicators to lipidomic
analysis opens up new possibilities in the study of biochemistry and ecology of coral.

Keywords: lipidome, lipid molecular species, corals, coral bleaching, lipidomic, symbionts, mass spectrometry


