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ÊÀÐÁÎÊÑÈÝÑÒÅÐÀÇ Ó DROSOPHILA

MELANOGASTER Â ÎÍÒÎÃÅÍÅÇÅ

Èññëåäîâàíî îðãàííî-òêàíåâîå ðàñïðåäåëåíèå îñíîâíûõ òèïîâ êàðáîêñèýñòåðàç
ó ëè÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî äðîçîôèëû. Íà óðîâíå ýêñòðàêòîâ èçîëèðîâàííûõ
îðãàíîâ è òêàíåé óñòàíîâëåíû ìåñòà ëîêàëèçàöèè õîëèíýñòåðàç è àðèëýñòåðàç.
Îáíàðóæåíû îíòîãåíåòè÷åñêèå ðàçëè÷èÿ â ïðîÿâëåíèè àêòèâíîñòè êàðáîêñè-
ýñòåðàçàìè îòäåëüíûõ îðãàíîâ è òêàíåé. Èçó÷åíû ýôôåêòû èíãèáèðîâàíèÿ õî-
ëèíýñòåðàç ïðîçåðèíîì è ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäîì. Îáñóæäàåòñÿ âîïðîñ
î íàëè÷èè ïîëîâîãî äèìîðôèçìà ïî ïðèçíàêó ïðîÿâëåíèÿ àêòèâíîñòè êàðáîêñè-
ýñòåðàç ó äðîçîôèëû íà ñòàäèè èìàãî.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: êàðáîêñèýñòåðàçû, ãèñòîòîïîãðàôèÿ, îíòîãåíåç, äðîçîôèëà.

Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî îòäåëüíûå ïðåäñòàâèòåëè ñåìåéñòâà êàðáîêñèýñòåðàç
(ÊÔ: 3.1.1.1�10) îáíàðóæåíû ó æèâîòíûõ îðãàíèçìîâ îòíîñèòåëüíî äàâíî,
áèîõèìè÷åñêèå çíàíèÿ îá ýòîé ãðóïïå ãèäðîëèòè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ äî ñèõ ïîð
íîñÿò ôðàãìåíòàðíûé õàðàêòåð è òðåáóþò âñåñòîðîííåãî óòî÷íåíèÿ è ñèñòåìà-
òèçàöèè [1]. Íàèáîëåå ãëóáîêî èçó÷åíà àöåòèëõîëèíýñòåðàçà íåéðîíîâ íåêîòî-
ðûõ ðûá è ìëåêîïèòàþùèõ � âûñîêîñïåöèôè÷åñêèé ðåãóëÿòîð óðîâíÿ àöåòèë-
õîëèíà â ñèíàïñàõ [1�3]. Óñòàíîâëåíèå àìèíîêèñëîòíîé ïîñëåäîâàòåëüíîñòè,
îáðàçóþùåé íàèáîëåå âàæíûé ó÷àñòîê àêòèâíîãî öåíòðà ýòîé ãèäðîëàçû, à ãëàâ-
íîå � íàëè÷èå â íåé ñåðèíà, ïîçâîëèëî îòíåñòè ýòîò ôåðìåíò ê ãðóïïå ñåðè-
íîâûõ íàðÿäó ñ òðèïñèíîì, õèìîòðèïñèíîì, ýëàñòàçîé, àêðîçèíîì è äðóãèìè
ïðîòåàçàìè, ëåãêî ïðîÿâëÿþùèìè è ýñòåðàçíóþ àêòèâíîñòü. Ïåðå÷èñëåííûå
ôåðìåíòû îáúåäèíÿåò è òî, ÷òî âñå îíè èíãèáèðóþòñÿ ôòîð-ïðîèçâîäíûìè ôîñ-
ôîðîðãàíè÷åñêèõ ñîåäèíåíèé, âñòóïàþùèõ â òðóäíî îáðàòèìóþ ðåàêöèþ ñ ãèä-
ðîêñèëüíîé ãðóïïîé ñåðèíà. Îñîáûé èíòåðåñ ïðåäñòàâëÿåò âîïðîñ, ñâÿçàííûé ñ
îïðåäåëåíèåì ñóáñòðàòíîé ñïåöèôè÷íîñòè ýòèõ ýíçèìîâ. Òàê, õèìîòðèïñèí
êðóïíîãî ðîãàòîãî ñêîòà (ñîãëàñíî íàøèì äàííûì [17]) îáëàäàåò ñïîñîáíîñòüþ
ðàñùåïëÿòü ñëîæíûå ýôèðû êàðáîíîâûõ êèñëîò è íàôòîëà, áîëåå ýôôåêòèâíî
ãèäðîëèçóþùèåñÿ èíûìè ñïåöèàëèçèðîâàííûìè õîëèíýñòåðàçîïîäîáíûìè ôåð-
ìåíòàìè ðàçëè÷íîãî ïðîèñõîæäåíèÿ.

Ó íàñåêîìûõ, â ÷àñòíîñòè, ó òóòîâîãî øåëêîïðÿäà, êîìíàòíîé ìóõè, òåðìè-
òîâ, êîìàðîâ, à òàêæå ó äðîçîôèëû, îáíàðóæåíû ðàçëè÷íûå êàðáîêñèýñòåðàçû,
â òîì ÷èñëå àöåòèëõîëèíýñòåðàçà, àëèëýñòåðàçà è àðèëýñòåðàçà [1, 2, 4�11]. Ïî-
ñêîëüêó â áîëüøèíñòâå ñëó÷àåâ àâòîðû àíàëèçèðîâàëè íåäèôôåðåíöèðîâàííûå
òêàíè âñåãî îðãàíèçìà, òðóäíî ñóäèòü, ñ êàêèìè îðãàíàìè ñâÿçàíà è êàêóþ ôè-
çèîëîãè÷åñêóþ ôóíêöèþ âûïîëíÿåò òà èëè èíàÿ êàðáîêñèýñòåðàçà. ×òî êàñàåòñÿ
îíòîãåíåòè÷åñêèõ èçìåíåíèé â ñèñòåìå êàðáîêñèýñòåðàç íà îðãàííî-òêàíåâîì
óðîâíå ó íàñåêîìûõ, òî ýòîò âîïðîñ ïðåäñòàâëÿåòñÿ íàèìåíåå èçó÷åííûì. Â ñâÿ-
çè ñ ýòèì äàííàÿ ðàáîòà âûïîëíÿëàñü ñ öåëüþ èññëåäîâàòü ðàñïðåäåëåíèå ïî



6

îðãàíàì è òêàíÿì îñíîâíûõ òèïîâ êàðáîêñèýñòåðàç ó äðîçîôèëû íà îòäåëüíûõ
ñòàäèÿõ åå ðàçâèòèÿ.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ

Â îñíîâó èññëåäîâàíèÿ ïîëîæåí ìåòîä ùåëî÷íîãî ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
ðàçäåëåíèÿ êèñëûõ êàðáîêñèýñòåðàç [12] ñ ïîñëåäóþùèì âûÿâëåíèåì èõ àêòèâ-
íîñòè ïîñðåäñòâîì ïðîâåäåíèÿ ãèñòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé àçîñî÷åòàíèÿ â ïîëè-
àêðèëàìèäíîì ãåëå [12, 13].

Â êà÷åñòâå îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ èñïîëüçîâàíà ëàáîðàòîðíàÿ ëèíèÿ äèêîãî
òèïà ïëîäîâîé ìóøêè Drosophila melanogaster (Meigen). Èñõîäíûå ðîäèòåëüñ-
êèå ôîðìû áûëè îòîáðàíû èç ïðèðîäíîé ïîïóëÿöèè Îäåññêîãî ðåãèîíà. Ýêñïå-
ðèìåíòàëüíóþ ëèíèþ ïîääåðæèâàëè â ëàáîðàòîðíûõ óñëîâèÿõ ïðè ñòàáèëüíîé
òåìïåðàòóðå +25 °Ñ íà ïîëíîé ïèòàòåëüíîé ñðåäå, ñîäåðæàùåé ñóñïåíçèþ ïå-
êàðñêèõ äðîææåé, ìàííóþ êðóïó, ñâåêëîâè÷íûé ñàõàð è âîäîðîñëåâûé àãàð [14].
Ïîòîìñòâî äðîçîôèëû ïîëó÷àëè ïóòåì íåòåñíîãî èíáðèäèíãà è ñèíõðîíèçèðî-
âàëè åãî ñ òî÷íîñòüþ äî 1,5�2 ÷àñîâ. Äëÿ ýòîãî ïîïóëÿöèþ ðîäèòåëüñêèõ ôîðì
âûäåðæèâàëè â òå÷åíèå 3�4 ÷àñîâ íà ñâåæåé ïèòàòåëüíîé ñðåäå ñ öåëüþ ïîëó-
÷åíèÿ îäíîðàçîâîé êëàäêè ÿèö.

Â êàæäîì âàðèàíòå îïûòà áûëî èñïîëüçîâàíî ïî 10 ëè÷èíîê ïðåäêóêîëî÷íî-
ãî ïåðèîäà ðàçâèòèÿ, 10 îäíîñóòî÷íûõ êóêîëîê è 10 ñàìöîâ èìàãî ïåðâûõ 2�3
÷àñîâ ïîñëå âûëåòà. Â îòäåëüíîì ñëó÷àå â ýêñïåðèìåíò âêëþ÷àëè ìîëîäûõ âèð-
ãèííûõ ñàìîê èç òîé æå èìàãèíàëüíîé ïîïóëÿöèè.

Âûäåëåíèå îðãàíîâ è òêàíåé, ïðèãîòîâëåíèå èõ ýêñòðàêòîâ, ïðîâåäåíèå
ýëåêòðîôîðåçà è îïðåäåëåíèå àêòèâíîñòè êàðáîêñèýñòåðàç îñóùåñòâëÿëè ñëåäó-
þùèì îáðàçîì.

Îòìûòóþ â äèñòèëëÿòå îò ïèòàòåëüíîé ñðåäû ëè÷èíêó ïîìåùàëè â êàïëþ
(5 ìêë) 0,9 % ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà íà ïðåäìåòíîì ñòåêëå è ñ ïîìîùüþ
ïðåïàðîâàëüíûõ èãë îòñåêàëè âåðøèíó ãîëîâíîãî îòäåëà. Äàëåå àâòîìàòè÷åñêîé
ìèêðîïèïåòêîé îñóùåñòâëÿëè çàáîð âñåé ãåìîëèìôû è ïåðåíîñèëè åå â ýïïåí-
äîðô, ñìåøèâàÿ ñ 30 ìêë 0,1 Ì ãëèöèí-NaOH áóôåðà ðÍ 9,0 ñ äîáàâêîé 1 %
òðèòîíà Õ-100. Ïîñëå ñáîðà ãåìîëèìôû ê ëè÷èíî÷íîìó ïðåïàðàòó äîáàâëÿëè
10 ìêë ñîëåâîãî ðàñòâîðà è ïîñëåäîâàòåëüíî óäàëÿëè ãîëîâíîé ìîçã (ñîõðàíÿÿ
êîìïëåêñ: ïðîòîöåðåáðóì � äåéòîöåðåáðóì � òðèòîöåðåáðóì), ñëþííûå æåëå-
çû (ïîïàðíî), ñðåäíèé êèøå÷íèê (îòñåêàÿ çàäíþþ êèøêó ïî ìåñòó ñîåäèíåíèÿ
åå ñ ìàëüïèãèåâûìè ñîñóäàìè), æèðîâîå òåëî è êóòèêóëó. Îðãàíû â ïîðÿäêå èõ
âûäåëåíèÿ áûñòðî ïðîìûâàëè â ôèçèîëîãè÷åñêîì ðàñòâîðå (îáúåì 10�15 ìë) è
ïîìåùàëè â ëèçèðóþùèé áóôåð ñ òðèòîíîì, âçÿòûé â îáúåìå 30 ìêë. Èìàãè-
íàëüíûå äèñêè (ïåðâàÿ ïàðà ãîëîâíîãî îòäåëà) ëè÷èíêè, à òàêæå çà÷àòî÷íûå
ãîíàäû âûäåëÿëè ñ ïîìîùüþ ìèêðîïèïåòêè, îñíàùåííîé êàïèëëÿðíûì íàêî-
íå÷íèêîì. Ó êóêîëîê, ïîñëå ðàçðûâà ïóïàðèóìà è ïîêðîâíûõ îáîëî÷åê, îòáèðà-
ëè òîëüêî ãåìîëèìôó ñ ôðàãìåíòèðîâàííûìè æèðîâûìè òåëàìè.

Ñàìöîâ èìàãî ïåðåä ïðåïàðèðîâàíèåì íàðêîòèçèðîâàëè äèýòèëîâûì ýôèðîì
â òå÷åíèå 5 ìèíóò, ïîñëå ÷åãî äåêàïèòèðîâàëè, îòñåêàëè âåðøèíó áðþøêà è
îòáèðàëè ãåìîëèìôó, ñìåøàííóþ ñ 5 ìêë ôèçèîëîãè÷åñêîãî ðàñòâîðà. Äàëåå
âûäåëÿëè ïîëîâîé àïïàðàò, îáðàçóåìûé ñåìåííèêàìè, ïðèäàòî÷íûìè æåëåçàìè
ñåìåííèêîâ è ñåìÿèçâåðãàòåëüíûì êàíàëîì, ïðîìûâàëè åãî â ñîëåâîì ðàñòâîðå
è ïîìåùàëè â ýêñòðàãèðóþùèé áóôåð. Â îòäåëüíîì âàðèàíòå îïûòà ïðèäàòî÷-
íûå æåëåçû ñ ñåìÿèçâåðãàòåëüíûì êàíàëîì îòäåëÿëè îò ñåìåííèêîâ è ýêñòðàãè-
ðîâàëè ïîðîçíü.

Ñìåøàííûå ãîìîãåíàòû âûäåëåííûõ èç 10 îñîáåé îðãàíîâ è òêàíåé ãîòîâè-
ëè íåïîñðåäñòâåííî â ýïïåíäîðôàõ, èñïîëüçóÿ ìåòàëëè÷åñêèé ïðèòåðòûé ïåñ-
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òèê, ïîñëå ÷åãî èõ öåíòðèôóãèðîâàëè ïðè 10 000 g â òå÷åíèå 15 ìèíóò íà õî-
ëîäå.

Âèðãèííûõ ñàìîê ãîìîãåíèçèðîâàëè â ñèñòåìå 0,1 Ì ãëèöèí-NaOH áóôåðà
ðÍ 9,0 ñ 1 % òðèòîíîì Õ-100 â ñîîòíîøåíèè 1:6. Îáùèå ãîìîãåíàòû òêàíåé êó-
êîëîê è èìàãî ãîòîâèëè íà òîì æå áóôåðå, èñïîëüçóÿ óêàçàííóþ ïðîïîðöèþ.

Ïîëó÷åííûå ýêñòðàêòû ïîäâåðãàëè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîìó ðàçäåëåíèþ â óñ-
ëîâèÿõ âåðòèêàëüíî-ïëàñòèí÷àòîãî (ðàçìåðû: 140´120´1 ìì) 10 % ïîëèàêðèë-
àìèäíîãî ãåëÿ. Ïåðåä âíåñåíèåì â ñëîò ãåëåâîãî áëîêà 10 ìêë ïðîáû ñìåøèâà-
ëè ñ 5 ìêë 0,01 % áðîìôåíîëîâîãî ñèíåãî, ïðèãîòîâëåííîãî íà 60 % ðàñòâîðå
ñàõàðîçû. Â îòäåëüíûõ ñëó÷àÿõ ïðåäâàðèòåëüíî ê 10 ìêë ýêñòðàêòà äîáàâëÿëè
5 ìêë 0,05 % âîäíîãî ðàñòâîðà ïðîçåðèíà («Äàðíèöà», Óêðàèíà) èëè 5 ìêë
10 ìÌ áóôåðíîãî (ðÍ 9,0) ðàñòâîðà ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäà («Sigma»,
ÑØÀ), èñïîëüçóåìûõ â êà÷åñòâå èíãèáèòîðîâ õîëèíýñòåðàç. Ïîñëå íàíåñåíèÿ
îáðàçöîâ óñòàíàâëèâàëè òîê ñèëîé 10, çàòåì 20 ìÀ, íà 10 è 20 ìèíóò ñîîòâåò-
ñòâåííî, äàëåå ïîääåðæèâàëè åãî íà óðîâíå 40 ìÀ â ðàñ÷åòå íà äâà ãåëåâûõ
áëîêà äî çàâåðøåíèÿ ýëåêòðîôîðåçà.

Ïîñëå îêîí÷àíèÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî ðàçäåëåíèÿ îïûòíûõ îáðàçöîâ, ãåëå-
âûå áëîêè îòìûâàëè îò âíóòðåííåãî ùåëî÷íîãî áóôåðà (ðÍ 8,3�8,9) äèñòèëëè-
ðîâàííîé âîäîé äî íåéòðàëüíîãî çíà÷åíèÿ ðÍ; çàòåì çàìà÷èâàëè íà 15 ìèíóò â
0,1 Ì ôîñôàò-ôîñôàòíîì áóôåðå ðÍ 7,4. Íåéòðàëèçîâàííûå òàêèì îáðàçîì ãå-
ëåâûå áëîêè ïîìåùàëè â èíêóáàöèîííóþ ñðåäó, ñîäåðæàùóþ â ïåðâîì âàðèàíòå
25 ìã a-íàôòèëàöåòàòà, 25 ìã b-íàôòèëàöåòàòà è 50 ìã ñîëè äèàçîíèÿ � ïðî÷-
íîãî ñèíåãî RR, è âî âòîðîì âàðèàíòå � 50 ìã a-íàôòèëïðîïèîíàòà è 50 ìã äè-
àçîòàòà. Â ðÿäå îïûòîâ ñ öåëüþ óñèëåíèÿ èíãèáèðóþùåãî ýôôåêòà ïðîçåðèíà
ãåëåâûå áëîêè ïîñëå ðàçäåëåíèÿ â íèõ êàðáîêñèýñòåðàç çàìà÷èâàëè â 10 ìë
0,005 % ðàñòâîðà äàííîãî ñîåäèíåíèÿ, ïîñëå ÷åãî äîáàâëÿëè áóôåð, ñóáñòðàòû
(a-íàôòèëàöåòàò è b-íàôòèëàöåòàò, âìåñòå è ðàçäåëüíî) è ñîëü äèàçîíèÿ. Ïåðåä
âíåñåíèåì â èíêóáàöèîííûé áóôåð (0,1 Ì ôîñôàò-ôîñôàòíûé, ðÍ 7,4) ñóáñòðà-
òû è äèàçîíèé îòäåëüíî ðàñòâîðÿëè â 100 ìêë äèìåòèëôîðìàìèäà. Èíêóáàöèþ
ïðîâîäèëè ïðè òåìïåðàòóðå +25 °Ñ â òå÷åíèå îäíîãî ÷àñà, ïîñëå ÷åãî ðåàêöè-
îííûå ñìåñè äåêàíòèðîâàëè, ãåëè ïðîìûâàëè äèñòèëëÿòîì è îñòàâëÿëè â âîäíîé
ñðåäå íà 10�12 ÷àñîâ äëÿ óñèëåíèÿ ýôôåêòà îêðàøèâàíèÿ çà ñ÷åò ïðîäîëæåíèÿ
ïðîöåññà ãèäðîëèçà îñòàòî÷íîãî êîëè÷åñòâà ñóáñòðàòà, íàõîäÿùåãîñÿ â ñòðóêòó-
ðå ãåëÿ. Ïîñëå äîñòèæåíèÿ îïòèìàëüíîãî ïðîêðàøèâàíèÿ ãåëÿ â çîíàõ ëîêàëèçà-
öèè êàðáîêñèýñòåðàç ïîëèàêðèëàìèäíûå áëîêè ñêàíèðîâàëè, îôîðìëÿëè â âèäå
ýëåêòðîôîðåãðàìì è àíàëèçèðîâàëè, èñïîëüçóÿ ëèöåíçèîííóþ êîìïüþòåðíóþ
ïðîãðàììó «ÀíàÈÑ» (Ïîäæàðñêèé Ì. À., Ðûáàëêà Ä. Ã., 2004). Ïðåäñòàâëåííûå
â ðàáîòå èëëþñòðàöèè âûïîëíÿëè â ïîëíîì ñîîòâåòñòâèè ñ îðèãèíàëîì â ÷åðíî-
áåëîì âàðèàíòå èçîáðàæåíèÿ.

Ïðè îñóùåñòâëåíèè ýêñïåðèìåíòàëüíîé ÷àñòè ðàáîòû èñïîëüçîâàëè â îñíîâ-
íîì êîììåð÷åñêèå ïðåïàðàòû ôèðì «Chemapol» (×åõèÿ) è «Reanal» (Âåíãðèÿ).
Äëÿ ïðîâåäåíèÿ ýëåêòðîôîðåçà ïðèìåíÿëè ïðèáîð ìàðêè «VE-4» ïðîèçâîäñòâà
ôèðìû «Helicon» (Ðîññèÿ).

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ è îáñóæäåíèå

Ñîãëàñíî ïîëó÷åííûì äàííûì, ñèñòåìà êàðáîêñèýñòåðàç ó äðîçîôèëû äèêî-
ãî òèïà ïðåäñòàâëåíà ÷åòûðüìÿ îñíîâíûìè ôîðìàìè ýíçèìîâ, îòëè÷àþùèìèñÿ
ñòàáèëüíûìè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèìè ñâîéñòâàìè, â ÷àñòíîñòè, ïîäâèæíîñòüþ
â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå ïðè ðÍ 8,9. Ïåðâàÿ ôîðìà � íàèìåíåå ïîäâèæíàÿ
(Rf = 0,047) � îáëàäàåò ÿðêî âûðàæåííîé a-ôèëüíîé íàôòèëàöåòàçíîé ëèáî
íàôòèëïðîïèîíàòàçíîé àêòèâíîñòüþ; âòîðàÿ � ñî ñðåäíåé ìèíèìàëüíîé ïîä-

Ëîêàëèçàöèÿ êàðáîêñèýñòåðàç ó äðîçîôèëû
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âèæíîñòüþ (Rf = 0,140) � âñåãäà ïðîÿâëÿåò íåâûñîêóþ ñòðîãî a-ôèëüíóþ àê-
òèâíîñòü ïî ëþáîìó ïðîèçâîäíîìó a-íàôòîëà è îòëè÷àåòñÿ ÷åòêèì ôîêóñè-
ðîâàíèåì â õîäå ôîðåçà; òðåòüÿ � ñî ñðåäíåé ìàêñèìàëüíîé ïîäâèæíîñòüþ
(Rf = 0,210), â çàâèñèìîñòè îò èñòî÷íèêà âûäåëåíèÿ îáíàðóæèâàåò ðàçëè÷íûé
óðîâåíü a-ôèëüíîé àêòèâíîñòè; íàêîíåö, ÷åòâåðòàÿ ôîðìà � íàèáîëåå ïîäâèæ-
íàÿ (Rf = 0,280) � õàðàêòåðèçóåòñÿ ÿðêî âûðàæåííîé b-ôèëüíîé ýñòåðàçíîé àê-
òèâíîñòüþ, ïðîÿâëÿþùåéñÿ â ïðèñóòñòâèè a- è b-íàôòèëàöåòàòà, â òî æå âðåìÿ
îíà ñïîñîáíà ðàñùåïëÿòü îòäåëüíî âçÿòûé a-íàôòèëïðîïèîíàò.

Íàðÿäó ñ îñíîâíûìè (ìàæîðíûìè) ôîðìàìè êàðáîêñèýñòåðàç ó äðîçîôèëû
ìîãóò âñòðå÷àòüñÿ è èõ äîïîëíèòåëüíûå, ñëàáî âûðàæåííûå ìèíîðíûå êîìïî-
íåíòû (Rf = 0,444, 0,560, 0,675), ðàçíîîáðàçèå êîòîðûõ îïðåäåëÿåòñÿ, íà íàø
âçãëÿä, êàê îðãàííî-òêàíåâûìè, òàê è îíòîãåíåòè÷åñêèìè îñîáåííîñòÿìè.

Ñîãëàñíî íàøèì äàííûì, ðàñïðåäåëåíèå îïðåäåëåííûõ ôîðì êàðáîêñèýñòå-
ðàç ïî îðãàíàì è òêàíÿì ó ëè÷èíîê è èìàãî äðîçîôèëû íîñèò ñïåöèôè÷åñêèé
õàðàêòåð (ðèñ. 1 è ðèñ. 2). Òàê, â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê îáíàðóæèâàåòñÿ âûñîêàÿ
àêòèâíîñòü áûñòðîïîäâèæíîé êàðáîêñèýñòåðàçû, âñåãäà ïðîÿâëÿþùåé b-ôèëü-
íîñòü ïî îòíîøåíèþ ê íàôòîëïðîèçâîäíûì. Â òî æå âðåìÿ îñòàëüíûå ôðàêöèè
ýñòåðàç ëèáî âîâñå îòñóòñòâóþò, ëèáî âñòðå÷àþòñÿ â ñëåäîâûõ êîëè÷åñòâàõ. Íà
ñòàäèè èìàãî â ãåìîëèìôå ñàìöîâ íàáëþäàåòñÿ óñèëåíèå a-ôèëüíîé àêòèâíîñòè
êàê ìåäëåííîïîäâèæíîé, òàê è ñðåäíåïîäâèæíûõ ôîðì êàðáîêñèýñòåðàç. Ïðè
ýòîì b-ôèëüíûé ôåðìåíò îñòàåòñÿ âûñîêîàêòèâíûì.

Îáùåé îñîáåííîñòüþ ãîëîâíîãî ìîçãà ëè÷èíîê è ãîëîâíîãî îòäåëà ñàìöîâ
èìàãî ÿâëÿåòñÿ òî, ÷òî îíè îáëàäàþò ñèëüíî âûðàæåííîé àêòèâíîñòüþ ïåðâûõ
òðåõ ôîðì a-ôèëüíûõ êàðáîêñèýñòåðàç, â òî âðåìÿ êàê b-ôèëüíàÿ ôðàêöèÿ ýñ-
òåðàçû âûÿâëÿåòñÿ èñêëþ÷èòåëüíî â òêàíÿõ ãîëîâíîãî îòäåëà âçðîñëîé ìóõè.
Â ñëþííûõ æåëåçàõ ëè÷èíîê àêòèâíîñòü ìåäëåííîïîäâèæíûõ a-ôèëüíûõ ýñòå-
ðàç îêàçûâàåòñÿ åäâà âûðàæåííîé ïðè ïîëíîì îòñóòñòâèè äðóãèõ ôîðì. Åùå
ìåíåå âûðàæåíî ïðîÿâëåíèå òåõ æå ôðàêöèé ôåðìåíòîâ â òêàíÿõ ïèùåâàðèòåëü-
íîãî êàíàëà ëè÷èíîê äðîçîôèëû. ×òî êàñàåòñÿ æèðîâîãî òåëà, òî ïðåäñòàâëåí-
íîå ó ëè÷èíîê àññîöèèðîâàííîé òêàíüþ, îíî ñîäåðæèò äâå ÷åòêî ôîêóñèðóþùè-
åñÿ ôîðìû êàðáîêñèýñòåðàç: ìåäëåííîïîäâèæíóþ è ñðåäíåïîäâèæíóþ, ïðîÿâ-
ëÿþùèå a-ôèëüíîñòü â ñèñòåìå ñ äâóìÿ ñóáñòðàòàìè. Îäíè è òå æå ôîðìû
ôåðìåíòà âñòðå÷àþòñÿ è â ãåìîëèìôå êóêîëîê, è â ãåìîëèìôå ñàìöîâ, ÷òî ñâÿ-
çàíî ñ ôðàãìåíòàöèåé æèðîâîãî òåëà âî âðåìÿ îêóêëèâàíèÿ ëè÷èíîê è ïðèñóò-
ñòâèåì åãî ôðàãìåíòîâ â êðîâåíîñíîé ñèñòåìå íà âñåõ ïîñëåäóþùèõ ñòàäèÿõ
ðàçâèòèÿ. Ïîýòîìó ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî «÷èñòàÿ» ãåìîëèìôà êóêîëîê è
èìàãî, òàê æå, êàê è ãåìîëèìôà ëè÷èíîê, ïðàêòè÷åñêè íå ñîäåðæèò a-ôèëüíûõ
ôîðì êàðáîêñèýñòåðàç.

Çíà÷èòåëüíîå êîëè÷åñòâî ìåäëåííîïîäâèæíûõ ôîðì ýñòåðàç ñâÿçàíî ñ òêà-
íÿìè êóòèêóëû. Â òî æå âðåìÿ çäåñü îáíàðóæèâàþòñÿ ñëåäû áûñòðîïîäâèæíîé
ôðàêöèè, îáëàäàþùåé a-íàôòèëàöåòàçíîé è a-íàôòèëïðîïèîíàòàçíîé àêòèâíî-
ñòüþ. Ïðè ýòîì b-ôèëüíûé ôåðìåíò îòñóòñòâóåò âîâñå.

Èññëåäîâàíèå êàðáîêñèýñòåðàç ñìåøàííûõ òêàíåé ïîëîâîãî àïïàðàòà ñàìöîâ
èìàãî ïîêàçàëî íàëè÷èå â íèõ ÷ðåçâû÷àéíî âûñîêîé àêòèâíîñòè b-ôèëüíîé ýñ-
òåðàçû (ðèñ. 1 è ðèñ. 2). Èç ÷èñëà a-ôèëüíûõ ôîðì çäåñü âûäåëÿåòñÿ ìåäëåííî-
ïîäâèæíàÿ, àêòèâíî ãèäðîëèçóþùàÿ êàê a-íàôòèëàöåòàò, òàê è a-íàôòèëïðîïèî-
íàò. Ïðè àíàëèçå ýêñòðàêòîâ òêàíåé îòäåëüíî âçÿòûõ ñåìåííèêîâ è ïðèäàòî÷íûõ
æåëåç ñ ñåìÿèçâåðãàòåëüíûì êàíàëîì áûëî óñòàíîâëåíî, ÷òî ïðèäàòî÷íûå æåëå-
çû ïî ñîäåðæàíèþ b-ôèëüíîé ýñòåðàçû âî ìíîãî ðàç ïðåâîñõîäÿò òêàíü ñåìåííè-
êîâ. Â òî æå âðåìÿ ëèøü òêàíü ýòèõ îðãàíîâ ñîäåðæèò a-ôèëüíûå ôîðìû: ìåä-
ëåííîïîäâèæíóþ è ñðåäíåïîäâèæíóþ (ðèñ. 1 (Á1�Á2) è ðèñ. 2 (Á2)). Â îòëè÷èå
îò ïîëîâîãî àïïàðàòà âçðîñëûõ ñàìöîâ, òêàíü çà÷àòêîâ ãîíàä ó ëè÷èíîê ïðàêòè-
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Ðèñ. 1. Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèå ñïåêòðû êàðáîêñèýñòåðàç èçîëèðîâàííûõ îðãàíîâ è òêàíåé ëè÷èíîê,
êóêîëîê è èìàãî Drosophila melanogaster:

Ãåëü À1. Ñóáñòðàòû: a-íàôòèëàöåòàò + b-íàôòèëàöåòàò. Òðåêè: ëè÷èíêè: 1 � ãåìîëèìôà, 2 � ãîëîâíîé ìîçã,
3 � ñëþííàÿ æåëåçà, 4 � êèøå÷íèê, 5 � æèðîâîå òåëî; êóêîëêè: 6 � ãåìîëèìôà; èìàãî mm: 7 � ãåìîëèìôà,
8 � ïîëîâîé àïïàðàò; ëè÷èíêè: 9 � ãåìîëèìôà + ïðîçåðèí, 10 � ãîëîâíîé ìîçã + ïðîçåðèí, 11 � ñëþííàÿ
æåëåçà + ïðîçåðèí, 12 � êèøå÷íèê + ïðîçåðèí, 13 � æèðîâîå òåëî + ïðîçåðèí; êóêîëêè: 14 � ãåìîëèì-
ôà + ïðîçåðèí; èìàãî mm: 15 � ãåìîëèìôà + ïðîçåðèí.
Ãåëü À2. Ñóáñòðàò: a-íàôòèëïðîïèîíàò. Îïèñàíèå òðåêîâ òî æå, ÷òî è äëÿ ãåëÿ À1.
Ãåëü Á1. Ñóáñòðàòû: a-íàôòèëàöåòàò + b-íàôòèëàöåòàò. Òðåêè: ëè÷èíêè: 1 � ãåìîëèìôà, 2 � ãîëîâíîé ìîçã,
3 � èìàãèíàëüíûå äèñêè, 4 � ãîíàäà, 5 � êóòèêóëà; èìàãî mm: 6 � ãîëîâíîé îòäåë, 7 � ãåìîëèìôà, 8 � ñå-
ìåííèê, 9 � ïðèäàòî÷íàÿ æåëåçà ñåìåííèêà; ëè÷èíêè: 10 � ãåìîëèìôà + ïðîçåðèí; èìàãî mm: 11 � ãåìî-
ëèìôà + ïðîçåðèí; èìàãî âèðãèííûå uu: 12�15 � îðãàííî-òêàíåâàÿ ñìåñü.
Ãåëü Á2. Ñóáñòðàò: a-íàôòèëïðîïèîíàò. Îïèñàíèå òðåêîâ òî æå, ÷òî è äëÿ ãåëÿ Á1. Âåðòèêàëüíûìè ñòðåëêàìè
óêàçàíî íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ ôåðìåíòîâ â õîäå ýëåêòðîôîðåçà

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15

À1 À2

Á1 Á2

+

+

÷åñêè ëèøåíà òðåõ îñíîâíûõ ôîðì êàðáîêñèýñòåðàç. Íàðÿäó ñ ïåðå÷èñëåííûìè
âûøå îðãàíàìè è òêàíÿìè áûëè ïðîàíàëèçèðîâàíû ýêñòðàêòû ïåðâîé ïàðû èìà-
ãèíàëüíûõ äèñêîâ ãîëîâíîãî ñåãìåíòà ëè÷èíîê. Êàê âèäíî èç ðèñóíêà 1 (Á1 è Á2),
â ýòèõ ñòðóêòóðàõ ïðåäñòàâëåíû òðè èç ÷åòûðåõ ôîðì êàðáîêñèýñòåðàç, êîòî-
ðûå îáíàðóæèâàþòñÿ ó äðîçîôèëû. Ïðè ýòîì àêòèâíîñòü b-ôèëüíîé ôîðìû
ïðîÿâëÿåòñÿ êðàéíå ñëàáî. Ïðèìå÷àòåëüíîé îñîáåííîñòüþ èçó÷àåìûõ ôîðì êàð-
áîêñèýñòåðàç ëè÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî äðîçîôèëû îêàçàëîñü òî, ÷òî îñíîâíàÿ
ìåäëåííîïîäâèæíàÿ, à òàêæå ñðåäíÿÿ áûñòðîïîäâèæíàÿ ôîðìû, îáëàäàþùèå
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Rf

0.047
0.140

0.210

0.280

Rf
0.047
0.140

0.210

0.280

0.444

0.560

0.675
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Ðèñ. 2. Äåíñèòîãðàììû îòäåëüíûõ òðåêîâ ãåëåâûõ áëîêîâ, ïðåäñòàâëåííûõ íà ðèñóíêå 1:

Ïî îñè õ � äëèíà òðåêà (ïèêñåëè); ïî îñè y � îïòè÷åñêàÿ ïëîòíîñòü ôðàêöèé, ñîîòâåòñòâóþùèõ ëîêàëèçàöèè
êàðáîêñèýñòåðàç â ãåëåâîì áëîêå (DDî, îòíîñèòåëüíûå åäèíèöû). Íóìåðàöèÿ òðåêîâ: ñâåðõó � âíèç

À1: òðåêè 1�8 Á2: òðåêè 1�9; 12�15

12�15
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À1 À2 Á1

1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7

Á2 Â

1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7

+ ++

+ +
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4

5

1
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3
4

5
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3

4

5
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2

3
4

5

1

2

3
4

5

a-ôèëüíîé êàðáîêñèýñòåðàçíîé àêòèâíîñòüþ, ñèëüíî ïîäàâëÿþòñÿ äâóìÿ ðàç-
ëè÷íûìè ïî õèìè÷åñêîé ïðèðîäå ñîåäèíåíèÿìè, ÿâëÿþùèìèñÿ ñïåöèôè÷åñêè-
ìè èíãèáèòîðàìè ñåðèíîâûõ ãèäðîëàç è, â ÷àñòíîñòè, õîëèíýñòåðàç,�ôåíèëìå-
òèëñóëüôîíèëôòîðèäîì è ïðîçåðèíîì. Íàèáîëåå ýôôåêòèâíî ïðîçåðèí äåéñòâó-
åò íà óêàçàííûå äâå ôîðìû êàðáîêñèýñòåðàç ïîñëå èõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
ðàçäåëåíèÿ â ïîëèàêðèëàìèäíîì ãåëå (ðèñ. 3 (À1�À2) è ðèñ. 4 (À1�À2)). Ââåäå-
íèå æå ýòîãî ñîåäèíåíèÿ â ýêñòðàêò ïåðåä ôîðåçîì ïðèâîäèò ê ìåíåå âûðàæåí-
íîìó èíãèáèðîâàíèþ. Ýòî ìîæíî îáúÿñíèòü, ñ îäíîé ñòîðîíû, òåì, ÷òî ìîëå-

Ðèñ. 3. Âëèÿíèå ïðîçåðèíà è ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäà íà êàðáîêñèýñòåðàçû òêàíåé Droso-
phila melanogaster:

Ãåëü À1: ïðîçåðèí. Ñóáñòðàòû: a-íàôòèëàöåòàò + b-íàôòèëàöåòàò. Òðåêè: 1�3 � êóêîëêè; 4�7 � èìàãî.
Ãåëü À2: ïðîçåðèí. Ñóáñòðàò: a-íàôòèëïðîïèîíàò. Òðåêè: 1�3 � êóêîëêè; 4�7 � èìàãî.
Ãåëü Á1: ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèä. Ñóáñòðàò: a-íàôòèëïðîïèîíàò. Òðåêè: 1 � mm êîíòðîëü; 2�3 �
mm + 10 ìÌ ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèä; 4 � mm + 0,025 % ïðîçåðèí; 5 � uu êîíòðîëü; 6 � uu + 10 ìÌ
ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèä; 7 � uu + 0,025 % ïðîçåðèí.
Ãåëü Á2: ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèä. Ñóáñòðàò: b-íàôòèëàöåòàò. Òðåêè: îïèñàíèå òî æå, ÷òî è äëÿ ãåëÿ Á1.

Ãåëü Â: êîíòðîëü. Ñóáñòðàò: a-íàôòèëàöåòàò + b-íàôòèëàöåòàò. Òðåêè: 1�4 � mm; 5�7 � uu. Öèôðû ïî âåð-
òèêàëè � íîìåðà ôåðìåíòîâ â ïîðÿäêå âîçðàñòàíèÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè: 1 � àöåòèëõîëèíýñòå-
ðàçà (òåòðàìåð, a-ñïåöèôè÷íàÿ Â-ýñòåðàçà), 2 � àöåòèëýñòåðàçà (a-ñïåöèôè÷íàÿ Ñ-ýñòåðàçà), 3 � àöåòèëõîëèí-
ýñòåðàçà (äèìåð, a-ñïåöèôè÷íàÿ Â-ýñòåðàçà), 4 � b-ñïåöèôè÷íàÿ ýñòåðàçà (À-ýñòåðàçà), 5 � àöåòèëõîëèí-
ýñòåðàçà (ìîíîìåð, a-ñïåöèôè÷íàÿ Â-ýñòåðàçà). Âåðòèêàëüíûìè ñòðåëêàìè óêàçàíî íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ
ôåðìåíòîâ â õîäå ýëåêòðîôîðåçà

Ëîêàëèçàöèÿ êàðáîêñèýñòåðàç ó äðîçîôèëû
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Ðèñ. 4. Äåíñèòîãðàììû òðåêîâ ãåëåâûõ áëîêîâ, ïðåäñòàâëåííûõ íà ðèñóíêå 3:

Ïî îñè õ � äëèíà òðåêà (ïèêñåëè); ïî îñè ó � îïòè÷åñêàÿ ïëîòíîñòü ôðàêöèé, ñîîòâåòñòâóþùèõ ëîêàëèçàöèè
êàðáîêñèýñòåðàç â ãåëåâîì áëîêå (îòíîñèòåëüíûå åäèíèöû). Öèôðû ïî ãîðèçîíòàëè � íîìåðà ôåðìåíòîâ â
ïîðÿäêå âîçðàñòàíèÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè: 1 � àöåòèëõîëèíýñòåðàçà (òåòðàìåð, a-ñïåöèôè÷íàÿ
Â-ýñòåðàçà), 2 � àöåòèëýñòåðàçà (a-ñïåöèôè÷íàÿ Ñ-ýñòåðàçà), 3 � àöåòèëõîëèíýñòåðàçà (äèìåð, a-ñïåöèôè÷-
íàÿ Â-ýñòåðàçà), 4 � b-ñïåöèôè÷íàÿ ýñòåðàçà (À-ýñòåðàçà), 5 � àöåòèëõîëèíýñòåðàçà (ìîíîìåð, a-ñïåöèôè÷-
íàÿ Â-ýñòåðàçà)

À2: òðåêè 1�3 À2: òðåêè 4�7

Á1: òðåêè 1�7 Á2: òðåêè 1�7

Â: òðåêè 1�4 Â: òðåêè 5�7

êóëà íåîñòèãìèíà, ÿâëÿÿñü îðãàíè÷åñêèì êàòèîíîì, ñâÿçûâàåòñÿ ñ àíèîííûì
öåíòðîì õîëèíýñòåðàç ïóòåì îáðàçîâàíèÿ èîííîé ñâÿçè, êîòîðàÿ ìîæåò íàðó-
øàòüñÿ ïðè ðàçíîíàïðàâëåííîì äâèæåíèè êèñëûõ õîëèíýñòåðàç è îñíóâíîãî
ïðîçåðèíà â óñëîâèÿõ ùåëî÷íîãî ýëåêòðîôîðåçà. Ñ äðóãîé ñòîðîíû, åñëè ïîñëå
ýëåêòðîôîðåçà ñîõðàíÿþòñÿ ýêâèìîëÿðíûå ñîîòíîøåíèÿ ìåæäó èíãèáèðóåìûìè
ôåðìåíòàìè è èíãèáèòîðîì, òî ÷àñòè÷íîå âîññòàíîâëåíèå ýñòåðàçíîé àêòèâ-
íîñòè âî âðåìÿ èíêóáàöèè ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ðåçóëüòàò êîíêóðåíòíîãî
âçàèìîäåéñòâèÿ ñóáñòðàòîâ ñ ïðîçåðèíîì çà ìåñòî â àêòèâíîì öåíòðå ôåðìåí-
òà. Èíà÷å ïðîÿâëÿåòñÿ äåéñòâèå íà òå æå ôîðìû êàðáîêñèýñòåðàç ôåíèëìåòèë-

À. Ì. Àíäðèåâñêèé

À1: òðåêè 1�3 À1: òðåêè 4�7

1 2 3 4 5 1 2 3 4 5
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ñóëüôîíèëôòîðèäà. Ýòîò îðãàíè÷åñêèé èíãèáèòîð, ñâÿçûâàÿñü ñ ãèäðîêñèëüíîé
ãðóïïîé ñåðèíà â àêòèâíîì öåíòðå õîëèíýñòåðàçîïîäîáíûõ ôåðìåíòîâ, ïðàêòè-
÷åñêè íåîáðàòèìî èíàêòèâèðóåò èõ, íåçàâèñèìî îò òîãî, íà êàêîì ýòàïå âûäåëå-
íèÿ ôåðìåíòà ïîäåéñòâîâàë èíãèáèòîð.

Íàáëþäàåìûå ðåçóëüòàòû èíàêòèâàöèè ïðîçåðèíîì è ôåíèëìåòèëñóëüôîíèë-
ôòîðèäîì ïåðâîé è òðåòüåé a-ôèëüíûõ ôîðì êàðáîêñèýñòåðàç äàþò îñíîâàíèå
ïîëàãàòü, ÷òî ñâÿçàííàÿ ñ òêàíÿìè ãîëîâíîãî ñåãìåíòà (ãîëîâíîé ìîçã ëè÷èíêè,
òêàíè ãîëîâû èìàãî, èíåðâèðóþùèå îðãàíû àêñîíû íåéðîíîâ) íàèìåíåå ïîäâèæ-
íàÿ è, âåðîÿòíî, íàèáîëåå âûñîêîìîëåêóëÿðíàÿ ôîðìà ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé àöå-
òèëõîëèíýñòåðàçó, òîãäà êàê âòîðàÿ, ñâÿçàííàÿ ñ òåìè æå òêàíÿìè áîëåå ïîäâèæ-
íàÿ ôîðìà, ÿâëÿåòñÿ õîëèíýñòåðàçîé. Îáà ýòèõ ôåðìåíòà, î÷åâèäíî, îáðàçóþò
ãðóïïó àëèôàòè÷åñêèõ êàðáîêñèýñòåðàç (ãðóïïó Â) ó äðîçîôèëû, ïîäîáíóþ òà-
êîâîé ó ìëåêîïèòàþùèõ [1]. Âòîðàÿ ôîðìà êàðáîêñèýñòåðàçû, èìåþùàÿ ìåñòî,
ïî äàííûì ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî àíàëèçà, âî ìíîãèõ îðãàíàõ è òêàíÿõ, ïðàêòè-
÷åñêè íå èíãèáèðóåòñÿ íè íåîñòèãìèíîì, íè ôòîð-ïðîèçâîäíûì è, ïî âñåé âè-
äèìîñòè, ïðåäñòàâëÿåò Ñ-ãðóïïó êàðáîêñèýñòåðàç. Â õîäå èíäèâèäóàëüíîãî ðàç-
âèòèÿ äðîçîôèëû ýòà ýñòåðàçà õàðàêòåðèçóåòñÿ îòíîñèòåëüíîé ñòàáèëüíîñòüþ
â ïðîÿâëåíèè àêòèâíîñòè ïî èñïîëüçóåìûì â îïûòå ñèíòåòè÷åñêèì ñóáñòðàòàì.

×òî êàñàåòñÿ ÷åòâåðòîé, b-ôèëüíîé ôîðìû êàðáîêñèýñòåðàçû, èìåþùåé ÿðêî
âûðàæåííûå îíòîãåíåòè÷åñêèå è îðãàííî-òêàíåâûå îñîáåííîñòè â ïðîÿâëåíèè
àêòèâíîñòè, òî îíà ñëàáî ïîäàâëÿåòñÿ ïðîçåðèíîì è ñèëüíî àêòèâèðóåòñÿ 10 ìÌ
ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäîì, íåïîñðåäñòâåííî ââåäåííûì â ýêñòðàêò òêà-
íåé èìàãî ïåðåä ýëåêòðîôîðåòè÷åñêèì ðàçäåëåíèåì ôåðìåíòîâ (ðèñ. 3 (Á1�Á2) è
ðèñ. 4 (Á1�Á2)). Ïðîâîäÿ àíàëîãèþ ñ ïîäîáíûìè ôåðìåíòàìè âûñøèõ æèâîò-
íûõ [1, 2, 15, 16], ìîæíî çàêëþ÷èòü, ÷òî ýòîò ýíçèì ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé àðî-
ìàòè÷åñêóþ êàðáîêñèýñòåðàçó ãðóïïû À. Íà ñòàäèè ëè÷èíêè ëîêàëèçàöèÿ ýòîé
àðîìýñòåðàçû ñâÿçàíà èñêëþ÷èòåëüíî ñ ãåìîëèìôîé, òîãäà êàê íà ñòàäèè èìàãî
ó ñàìöîâ ýòîò æå ôåðìåíò ïðèñóòñòâóåò è â òêàíÿõ ãîëîâíîãî îòäåëà, è â òêàíÿõ
ñåìåííèêîâ, è îñîáåííî âûñîêî åãî ñîäåðæàíèå â ïðèäàòî÷íûõ æåëåçàõ ïîëîâî-
ãî àïïàðàòà.

Â îòäåëüíîì ýêñïåðèìåíòàëüíîì èññëåäîâàíèè áûëè îáíàðóæåíû ÷åðòû ïî-
ëîâîãî äèìîðôèçìà ïî óðîâíþ ïðîÿâëåíèÿ àêòèâíîñòè àðîìýñòåðàçû ó ðåïðîäó-
öèðóþùèõ ñàìîê è ïîëîâîçðåëûõ ñàìöîâ èìàãî (ðèñ. 3 (Â) è ðèñ. 4 (Â)). Áîëåå
âûñîêèé óðîâåíü àêòèâíîñòè ýòîãî ôåðìåíòà íàáëþäàëñÿ ó ñàìöîâ. Âìåñòå ñ
òåì â ñóììàðíûõ òêàíÿõ ñàìîê ïðè îòíîñèòåëüíî íèçêîì óðîâíå àðèëýñòåðàçû
îòìå÷àëñÿ î÷åíü âûñîêèé óðîâåíü õîëèíýñòåðàçû. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî
àêòèâàöèÿ àðîìàòè÷åñêîé ýñòåðàçû ó ñàìîê àññîöèèðîâàíà ñ íà÷àëîì ðåïðîäóê-
òèâíîãî ïåðèîäà. Îá ýòîì ñâèäåòåëüñòâóåò êðàéíå íèçêàÿ àêòèâíîñòü ýòîãî ôåð-
ìåíòà ó ìîëîäûõ âèðãèííûõ ñàìîê (ðèñ. 1 (Á1 � Á2) è ðèñ. 2 (Á2)). Íàáëþäàåìàÿ
íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ ñòåïåíü èíòåíñèâíîñòè îêðàøèâàíèÿ çîí ëîêàëèçàöèè
àðîìýñòåðàçû òêàíåé ñàìîê äîñòèãàåòñÿ ëèøü ê 12 ÷àñó äîïîëíèòåëüíîé èíêóáà-
öèè, òîãäà êàê âûñîêèé óðîâåíü ïðîÿâëåíèÿ àêòèâíîñòè èõ õîëèíýñòåðàçû ìî-
æåò áûòü çàðåãèñòðèðîâàí óæå ÷åðåç 1 ÷àñ. Âûñêàçàííîå ïðåäïîëîæåíèå ïîä-
òâåðäèòñÿ, åñëè áóäåò ïîêàçàíî, ÷òî â ïðîöåññå ãåðîíòîãåíåçà âèðãèííûå ñàìêè
áóäóò ñîõðàíÿòü íèçêèé óðîâåíü àðèëýñòåðàçû, â îòëè÷èå îò àêòèâíî ðåïðîäóöè-
ðóþùèõ ñàìîê.

Âûâîäû

1. Ñèñòåìà êèñëûõ êàðáîêñèýñòåðàç ó Drosophila melanogaster ïðåäñòàâëåíà
÷åòûðüìÿ îñíîâíûìè ÷åòêî ðàçëè÷àþùèìèñÿ òèïàìè ôåðìåíòîâ, äâà èç êîòî-
ðûõ ìîæíî îòíåñòè ê ãðóïïå àëèôàòè÷åñêèõ ýñòåðàç (ãðóïïà Â: àöåòèëõîëèíýñ-
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òåðàçà è õîëèíýñòåðàçà), îäèí � ê ãðóïïå Ñ è îäèí � ê ãðóïïå àðîìàòè÷åñêèõ
ýñòåðàç (ãðóïïà À: àðèëýñòåðàçà).

2. Êàðáîêñèýñòåðàçû ãðóïïû Â Drosophila melanogaster ñèëüíî ïîäàâëÿþòñÿ
ôåíèëìåòèëñóëüôîíèëôòîðèäîì è ïðîçåðèíîì; ýñòåðàçà Ñ îáëàäàåò óñòîé÷èâî-
ñòüþ ê äåéñòâèþ ýòèõ ñîåäèíåíèé; àðîìýñòåðàçà ìàëî ÷óâñòâèòåëüíà ê ïðîçåðè-
íó è ñèëüíî àêòèâèðóåòñÿ ôòîð-ïðîèçâîäíûì.

3. Ó ëè÷èíîê è èìàãî äðîçîôèëû îðãàííî-òêàíåâîå ðàñïðåäåëåíèå êàðáîêñè-
ýñòåðàç íîñèò ñïåöèôè÷åñêèé õàðàêòåð: àðîìýñòåðàçà â îñíîâíîì ëîêàëèçîâàíà
â ãåìîëèìôå ëè÷èíîê è â ïðèäàòî÷íûõ æåëåçàõ è ãåìîëèìôå ñàìöîâ èìàãî;
àöåòèëõîëèíýñòåðàçà è õîëèíýñòåðàçà ñîäåðæàòñÿ â òêàíÿõ íåðâíîé ñèñòåìû ó
ëè÷èíîê, à òàêæå â òêàíÿõ ãîëîâíîãî îòäåëà ñàìöîâ èìàãî; Ñ-ýñòåðàçà ïðèñóò-
ñòâóåò â íåáîëüøîì êîëè÷åñòâå ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ îðãàíàõ è òêàíÿõ.

4. Ïî ïðîÿâëåíèþ àêòèâíîñòè êàðáîêñèýñòåðàç ó Drosophila melanogaster
íàðÿäó ñ îðãàííî-òêàíåâûìè íàáëþäàþòñÿ ÿðêî âûðàæåííûå îíòîãåíåòè÷åñêèå
è ïîëîâûå ðàçëè÷èÿ.

Ëèòåðàòóðà

1. Äèêñîí Ì., Óýáá Ý. Ôåðìåíòû. � Ì.: Ìèð, 1982. � Èçä. â 3-õ ò. � Ò. 1. � 389 ñ.
2. Ôðèäðèõ Ï. Ôåðìåíòû: ÷åòâåðòè÷íàÿ ñòðóêòóðà è íàäìîëåêóëÿðíûå êîìïëåê-

ñû. � Ì.: Ìèð, 1986. � 374 ñ.
3. Áóäàíöåâ À. Þ., ßðêîâ À. Â., Èâàíîâà Þ. Â. Àöåòèëõîëèíýñòåðàçà â ãèïïîêàì-

ïàëüíîé ôîðìàöèè ïðè äèññîöèèðîâàííîì ñîñòîÿíèè, âûçâàííîì ââåäåíèåì ôèçîñòèã-
ìèíà è ïåíòîáàðáèòàëà (êîëè÷åñòâåííîå áèîõèìè÷åñêîå èññëåäîâàíèå) // Íåéðîõè-
ìèÿ. � 1998. � Ò. 15, ¹ 2. � Ñ. 137�145.

4. Ruvolo-Takasusuki Maria Claudia C., Collet Thais. Characterization of Nasutitermes
globiceps (Isoptera: Termitidae) esterases // Biochem. Genet. � 2000. � V. 38, N 11�
12. � P. 367�375.

5. Õðóíèí À. Â. Îñîáåííîñòè âçàèìîäåéñòâèÿ ýñòåðàç íàñåêîìûõ è ìëåêîïèòàþ-
ùèõ ñ ïðîèçâîäíûìè 1,3,2-äèãåòåðàôîñôîðèíàíà è òèî- è äèòèîêèñëîò ôîñôîðà, ñîäåð-
æàùèìè ôðàãìåíòû N-àöèëèðîâàííûõ êèñëîò: Àâòîðåô. äèñ. ... êàíä. áèîë. íàóê. � Ì.:
Ìîñêîâñêèé ïåäàãîãè÷åñêèé ãîñóäàðñòâåííûé óíèâåðñèòåò, 2000. � 16 ñ.

6. Èâàíîâà Å., Ñòîéêîâà Ò., Âúë÷åâ È., Êîëåâà Ñ., Ìóðëåâà Ï. Åëåêòðîôîðåòè÷íî
ïðîó÷âàíå íà íåñïåöèôè÷íèòå åñòåðàçè ïðè âèäà Reticulitermes lucifugus, ðàçïðîñòðàíåí
â Áúëãàðèà // Íàó÷. òð. áèîë. / Ïëîâäèâ. óíèâ. � 1999. � Ò. 35, ¹ 6. � Ñ. 99�103.

7. Shiotsuki Takahiro, Bonning Bryony, Hirai Makoto, Kikuchi Kyoko, Hammock Bruce
D. Charakterization and affinity purification of juvenile hormone esterase from Bombyx mori
// Biosci, Biotechnol. and Biochem. � 2000. � V. 64, N 8. � P. 1681�1687.

8. Qiao Chuan Ling, Sun Zi Qing, Liu Jun E. New esterase enzymes involved in organo-
phosphate resistance in Culex pipiens (Diptera: Culicidae) from Guang Zhou, China // J. Med.
Entomol. � 1999. � V. 36, N 6. � P. 666�670.

9. Tavares Mara Garcia, de Azeredo-Oliveira Maria Tercilia Vilela, Ceron Carlos Ro-
berto. Tissue-specific expression of esterases in Triatoma infestans (Triatominae, Hetero-
ptera) // Genet. and Mol. Biol. � 1998. � V. 21, N 4. � P. 461�464.

10. Stojan Jure, Marcelo Véronique, Estrada-Mondaca Sandino, Klaebe Alain, Masson
Patrick, Fournier Didier. A putative kinetic model for substrate metabolisation by Drosophila
acetylcholinesterase // FEBS Lett. � 1998. � V. 440, N 1�2. � P. 85�88.

11. Shi Mingan, Yuan Jianzhong, Wu Jun, Zhuang Peijun, Tang Zhenhua. Studies on the
kinetics of acetylcholinesterase in the resistant and susceptible strains of housefly // Entomol.
Sin. � 2001. � V. 8, N 1. � P. 30�38.

12. Àíäðèåâñêèé À. Ì., Êó÷åðîâ Â. À. Âûäåëåíèå è èäåíòèôèêàöèÿ êàðáîêñèýñòåðàç
èç Drosophila melanogaster // Â³ñíèê ÎÍÓ. � 2004. � Ò. 9. � Âèï. 2. � Ñ. 11�22.

13. Áåðñòîí Ì. Ãèñòîõèìèÿ ôåðìåíòîâ. � Ì.: Ìèð, 1965. � 464 ñ.
14. Ìåäâåäåâ Í. Í. Ïðàêòè÷åñêàÿ ãåíåòèêà. � Ì.: Íàóêà, 1966. � 240 ñ.
15. Îâ÷èííèêîâ Þ. À. Áèîîðãàíè÷åñêàÿ õèìèÿ. � Ì.: Ïðîñâåùåíèå, 1987. � 815 ñ.

À. Ì. Àíäðèåâñêèé



16. Ëèçîñîìû. Ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ / Ïîä ðåä. Ä. Äèíãëà. � Ì.: Ìèð, 1980. �
342 ñ.

17. Àíäðèåâñêèé À. Ì., Êó÷åðîâ Â. À., Òîöêèé Â. Í. Ñèñòåìà êàðáîêñèýñòåðàç Droso-
phila melanogaster â îíòîãåíåçå // Â³ñíèê ÎÍÓ. � 2007. � Ò. 12. Âèï. 5. � Ñ. 7�18.

Î. Ì. Àíäð³ºâñüêèé
Îäåñüêèé íàö³îíàëüíèé óí³âåðñèòåò ³ìåí³ ². ². Ìå÷íèêîâà,
êàôåäðà ãåíåòèêè ³ ìîëåêóëÿðíî¿ á³îëîã³¿,
âóë. Äâîðÿíñüêà, 2, Îäåñà, 65026, Óêðà¿íà,
e-mail: andriev_scar@mail.ru

ÎÐÃÀÍÎ-ÒÊÀÍÈÍÍÀ ËÎÊÀË²ÇÀÖ²ß ÊÀÐÁÎÊÑÈÅÑÒÅÐÀÇ
Ó DROSOPHILA MELANOGASTER Â ÎÍÒÎÃÅÍÅÇ²

Ðåçþìå
Äîñë³äæåíî îðãàíî-òêàíèííèé ðîçïîä³ë îñíîâíèõ òèï³â êàðáîêñèåñòåðàç ó ëè÷èíîê,

ëÿëå÷îê òà ³ìàãî äðîçîô³ëè. Íà ð³âí³ åêñòðàêò³â ³çîëüîâàíèõ îðãàí³â ³ òêàíèí âñòàíîâëå-
íî ì³ñöÿ ëîêàë³çàö³¿ õîë³íåñòåðàç òà àðèëåñòåðàç. Çíàéäåíî îíòîãåíåòè÷í³ â³äì³ííîñò³ â
ïðîÿâ³ àêòèâíîñò³ êàðáîêñèåñòåðàç îêðåìèõ îðãàí³â ³ òêàíèí. Âèâ÷åíî åôåêòè ³íã³áóâàí-
íÿ õîë³íåñòåðàç ïðîçåðèíîì òà ôåí³ëìåòèëñóëüôîí³ëôòîðèäîì. Îáãîâîðþºòüñÿ ïèòàííÿ
ïðî íàÿâí³ñòü ñòàòåâîãî äèìîðô³çìó çà îçíàêîþ ïðîÿâó àêòèâíîñò³ êàðáîêñèåñòåðàç ó
äðîçîô³ëè íà ñòàä³¿ ³ìàãî.
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ORGAN-TISSUE LOCALIZATION OF CARBOXYLESTERASES
IN DROSOPHILA MELANOGASTER IN ONTOGENESIS

Summary
Îrgan-tissue distribution of the main types of carboxylesterases in larva, pupae and adult

Drosophila have studied. Localization of cholinesterase and arilesterases in the organs and
tissues has been established. Ontogenetic futures in the manifestation of carboxylesterases
activity in the individual organs and tissues have been detected. Study of the inhibition effects
of neostigmine and fenilmetilsulfonylfluorid on cholinesterases have been studied. The ques-
tion of the presence of sexual dimorphism in carboxylesterases activity on the stage imago of
Drosophila has been discussed.

Key words: carboxylesterase, histotopography, ontogenesis, Drosophila.
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