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Cовременные молекулярно-генетические данные свидетельству-
ют, что, как правило, при контаминации чужеродных геномов возни-
кают многочисленные нарушения комплиментарности и повышается 
частота летальных мутаций. В результате, нарушения в согласовании 
работы контаминирующихся геномов приводят к  увеличению чи-
сла фенодевиантов и повышению смертности [1, 2]. В генотипе отда-
ленного гибрида, совмещающем в себе чужеродные родительские 
геномы, последние каким-то образом достигают в работе компро-
мисса. Это позволяет рассматривать гибридов в качестве живой мо-
дели для изучения проблемы согласования работы разных геномов 
в онтогенезе, особенно в таком его критическом периоде, как раннее 
развитие [3, 4]. 

Основой нормального роста и развития зародыша, его устойчи-
вости к внешним воздействиям является достижение сбалансирован-
ности скоростей морфогенетических и метаболических процессов 
[5, 6]. Сбалансированность является прямым следствием согласован-
ного проявления материнского и отцовского геномов в организме 
гибрида. Неоднократно отмечалось, что при отдаленной гибриди-
зации, когда сталкиваются чужеродные геномы, наблюдается силь-
ная структурная реорганизация взаимодействующих геномов [7, 8]. 
Наиболее значимой в этом отношении является стадия «средней –
поздней бластулы», так как именно на этот период приходится начало 
активации ядерных генов зародыша [9]. Проводимые в течение ряда 
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лет эксперименты по скрещиванию и выращи-
ванию гибридов плотвы и леща подтверждают 
эти данные. Другими критическими периодами 
высокой значимости в раннем развитии являют-
ся стадии вылупления личинки и ее перехода на 
экзогенное питание, когда механизмы адаптации 
на всех уровнях организации должны обеспечить 
полную индивидуальную приспособленность к 
комплексу факторов внешней среды. Успешное 
прохождение этих периодов развития связано 
с продолжением начатого на стадии «средней – 
поздней бластулы» синтеза и-РНК на зародыше-
вых генах. Следует отметить, что отход на стадии 
перед вылуплением, как правило, незначителен. 
Вероятно, это свидетельствует о том, что на мо-
мент выхода из яйцевых оболочек организм до-
стигает требуемого уровня адаптации и приспо-
собленности [10].

Материалы и методы

Объектами наших исследований являлись 
чистые виды и гибриды первого поколения плот-
вы и леща на ранних этапах развития. За весенне-
летний периоды проведена постановка 4-х серий 
экспериментов (в 3-х повторностях каждая) по 
индивидуальному скрещиванию леща и плотвы. 
Из естественных водоемов отбирали половозре-
лые экземпляры и проводили оплодотворение 
сухим способом по стандартной рыбоводной ме-
тодике [11]. Оплодотворенную и развивающуюся 
икру инкубировали при температуре, максималь-
но приближенной к температуре природного во-
доема. На протяжении эмбриогенеза наблюде-
ние за развитием и отбор проб проводился на 
следующих стадиях: образование перивителли-
нового пространства и бластодиска, дробление, 
бластула, окончание гаструляции, начало сегмен-
тации (3-5 сегментов), разгар сегментации (18-23 
сегмента), окончание сегментации, выклев, по-
сле выклева (этап «свободного» эмбриона), этап 
смешанного питания, этап экзогенного питания. 
При определении стадий развития мы руковод-
ствовались соответствующими литературными 
источниками [18, 19]. Фиксацию проб произво-
дили следующим образом: пробы зародышей 
в индивидуальном порядке помещали в лунки 
центрифужного стаканчика, растирали стеклян-
ной палочкой до однородной массы, заливали 
70-ю мкл 20% сахарозы и замораживали. Перед 
электрофоретической обработкой, для получе-
ния белкового супернатанта, центрифужные ста-
канчики с пробами размораживали и помещали 
в центрифугу (ротор угловой РУ 6х10, максималь-

ная рабочая величина частоты вращения 18000 
оборотов/мин, максимальная величина фактора 
разделения 29000), центрифугировали в течение 
20 минут при 18000 оборотах и температуре –4°С. 

По каждой из обозначенных стадий раннего 
развития чистых видов и гибридов первого поко-
ления исследована активность следующих изо-
ферментов различных биохимических классов: 
лактатдегидрогеназы (LDH), супероксиддисмута-
зы (SOD), малик-энзима (ME), бэтта-нафтилзависи-
мая эстеразы (β-EST), аспартатаминотрансферазы 
(AAT). Верификация полученных результатов про-
водилась отдельно на неоплодотворенной икре, 
мышечных пробах сеголеток и половозрелых 
производителей. Описание времени проявления 
активности ферментов имеет отношение только 
к ферментным локусам зародыша, но не желтка. 

В ходе работы использовали метод диск-
электрофореза в 6% ПААГ [13]. При выявлении 
активности ферментов на электрофореграммах 
использованы стандартные гистохимические ме-
тодики [13, 14].

Результаты исследования

Нормальное протекание морфогенетических 
процессов имеет в своей основе метаболическое 
обеспечение, подразумевающее согласованную 
работу всех звеньев промежуточного обмена 
клеток зародыша. После оплодотворения, на са-
мых ранних этапах развития зародыша, его мета-
болизм обеспечен в основном белками и фермен-
тами, загруженными в оогенезе матери. Начиная 
со стадии поздней бластулы, в зародыше растет 
доля белков, синтезированных под контролем 
его генотипа. 

Субстратспецифическая активность иссле-
дуемых ферментов выявлялась в двух основных 
зонах электрофоретической подвижности: в зоне 
подвижности основного желточного белка – ли-
повителлина и в зоне подвижности самого фер-
мента. Методом микропрепарирования удалось 
разделить икринки на оболочку, желток и собст-
венно зародыш. 

Субстратспецифическая активность во фрак-
ции желточного белка липовителлина была об-
наружена нами по LDH, ME и β-EST. По мере рас-
ходования зародышем запасов липовителлина, 
активность по данным изозимам угасала. В обо-
лочке активности всех исследуемых ферментов 
не обнаружено. Во фракции зародыша в раннем 
развитии чистых видов и гибридов F1 нами вы-
явлены различия по времени проявления ак-
тивности в соответствующей зоне электрофоре-
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тической подвижности изоферментов LDH, SOD, 
ME, β-EST и AAT (рис. 1). Так, установлено, что по 
времени экспрессии LDH, SOD и β-EST опережают 
другие ферменты. Их активность наблюдается на 
всем протяжении эмбрионального развития во 
всех исследуемых группах рыб. МЕ и ААТ экспрес-
сировались значительно позднее. 

Момент активации аспартатаминотрансфе-
разы приходился на стадии начала и массового 
вылупления эмбрионов из яйцевых оболочек. 
Экспрессия малик-энзима наблюдалась после 
выклева – с этапа «свободного» эмбриона [15]. 
Ранняя экспрессия обычно характерна для фер-
ментов основных звеньев внутриклеточного 
метаболизма и, следовательно, опережающая 
активность LDH, SOD и β-EST закономерна и свя-

зана с метаболическим обеспечением зародыша 
на ранних этапах развития. 

Лактатдегидрогеназа, супероксиддисмута-
за и β-эстераза относятся к так называемым ха-
ус-киппинг-ферментам широкого распростра-
нения, которые присутствуют во всех тканях 
и органах как развивающегося, так и взросло-
го организма [1, 4]. LDH является одним из фер-
ментов реакций гликолиза, играющего значи-
тельную роль в энергообеспечении клетки. 
Суперокисиддисмутаза участвует в защите клетки 
от действия свободных супероксидных радика-
лов. С помощью эстераз уже на самых ранних эта-
пах развития осуществляется расщепление жел-
точных липидов – основного «энергетического 
депо» зародыша. 

Е.Е. Слынько, Е.Г. Скворцова, Е.Н. Пакунова, Ю.В. Слынько, А.Е. Берсенева 

Рисунок 1 – Временная шкала проявления активности ферментов 
различных биохимических классов у леща, плотвы и их реципрокных гибридов F1

Стадии развития: 1 – образование перивителлинового пространства и бластодиска; 
2 – дробление; 3 – бластула; 4 – окончание гаструляции; 5 – начало сегментации (3-5 сегментов); 

6 – разгар сегментации (18-23 сегмента); 7 – окончание сегментации; 8 – выклев;  
9 – после выклева, этап «свободного» эмбриона; 10 – этап смешанного питания; 

11 – этап экзогенного питания
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Активность аспартатаминотрансферазы не 
выявлена на ранних стадиях, вероятно, по при-
чине достаточного количества аминокислот, на-
ходящихся в желточном мешке и необходимых 
для развития зародыша. По исчерпании этого 
запаса запускаются реакции переаминирования, 
катализируемые этим ферментом. Реакции, ката-
лизируемые малик-энзимом, снабжают развива-
ющийся зародыш восстановительным эквивален-
том НАДФН, необходимым для синтеза жирных 
кислот. Мы полагаем, что отсутствие в зародыше 
довольно длительное время активности малик-
энзима скомпенсировано его наличием в желтке 
(во фракции липовителлина).

Нормальный ход раннего развития зародыша 
определяется достижением сбалансированно-
сти процессов морфогенеза и метаболизма [5,6]. 
В основе метаболизма лежат процессы диффе-
ренциальной экспрессии генов, активация ко-
торых определяется метаболической средой 
организма. Существование таких взаимосвязей 
предполагает контроль раннего развития раз-
ными по происхождению регуляторами (актива-
торами) – материнскими и зародышевыми. Ряд 
исследователей придерживается точки зрения о 
независимой регуляции материнских и отцовских 
аллелей, другие предполагают главенствующую 
роль материнских активаторов в эмбриональном 
развитии гибридов [16]. Рассматривая обе точ-
ки зрения, мы считаем, что в процессе развития 
имеет место смена материнских регуляторов на 

собственные зародыша. Необходимо отметить, 
что регуляторные механизмы, контролирующие 
функции растущего организма, с одной стороны, 
воздействуют на гетерогенный ядерный матери-
ал клеток зародыша, а с другой стороны, – сами 
поставлены в условия меняющейся метаболиче-
ской среды, так как происходит постепенная за-
мена материнской среды, состоящей в основном 
из белков желтка, на белки, синтезированные под 
контролем самого зародыша. 

Выводы

Экспериментально полученные данные по 
времени проявления активности ферментов раз-
личных биохимических классов в раннем разви-
тии чистых видов плотвы, леща и гибридов F1 по-
зволили нам установить, что:

– экспрессия по лактатдегидрогеназе (LDH), 
супероксиддисмутазе (SOD) и бета-эстеразе 
(β-EST) на ранних этапах развития связана с ме-
таболическим обеспечением зародыша и об-
условлена действием материнских активаторов, 
синтезированных в оогенезе, на материнские по 
происхождению гены зародыша;

– экспрессия по аспартатаминотрансферазе 
(ААТ) и малик-энзиму (МЕ) на поздних этапах раз-
вития напрямую связана с полным исчерпанием 
эндогенных ресурсов, запасенных в оогенезе 
(белки желтка), на белки, синтезированные под 
совместным контролем отцовских и материнских 
по происхождению генов зародыша. 
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