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Ìåòîäîì ñïåöèôè÷åñêîé ãèñòîõèìè÷åñêîé îêðàñêè ãåëåâûõ áëîêîâ ïîñëå
ýëåêòðîôîðåçà ñ ïîñëåäóþùåé êîìïüþòåðíîé äåíñèòîìåòðèåé èçó÷àëè êà-
÷åñòâåííûå è êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ ôåðìåíòîâ ïîäïîäêëàññà ãèäðî-
ëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò â îíòîãåíåçå äðîçîôèëû. Ïîêàçàíî ìíîãîîá-
ðàçèå ãèäðîëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò íà ñòàäèÿõ ýìáðèîíàëüíîãî è
ïîñòýìáðèîíàëüíîãî ðàçâèòèÿ ïëîäîâîé ìóøêè. Óñòàíîâëåíà çàâèñèìîñòü
ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì ðàçëè÷íûõ ýñòåðàç è èíòåíñèâíîñòè èõ ïðîÿâëåíèÿ
íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ îò ôàçû îíòîãåíåçà.
Êëþ÷åâûå ñëîâà: ãèäðîëàçû ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò, îíòîãåíåç, äðîçî-
ôèëà.

Ñîãëàñíî èìåþùèìñÿ â ëèòåðàòóðå äàííûì, ãèäðîëàçû ýôèðîâ
êàðáîíîâûõ êèñëîò (ÊÔ: 3.1.1) ó æèâîòíûõ ïðåäñòàâëåíû ðàçëè÷-
íûìè ãðóïïàìè ôåðìåíòîâ: êàðáîêñèýñòåðàçàìè (ÊÔ: 3.1.1.1), ðàñ-
ùåïëÿþùèìè ýôèðû àëèôàòè÷åñêèõ ñïèðòîâ, àðèëýñòåðàçàìè (ÊÔ:
3.1.1.2), ãèäðîëèçóþùèìè ýôèðû àðîìàòè÷åñêèõ ñïèðòîâ, àöåòèëýñ-
òåðàçàìè (ÊÔ: 3.1.1.6), àöåòèëõîëèíýñòåðàçàìè è õîëèíýñòåðàçàìè
(ÊÔ: 3.1.1.7 è 3.1.1.8), à òàêæå äðóãèìè ñî ñõîäíîé ôóíêöèåé
ôåðìåíòàìè [1�5].

Ãëàâíàÿ ôóíêöèÿ ýòèõ ôåðìåíòîâ îïðåäåëÿåòñÿ íåïîñðåäñòâåí-
íûì ó÷àñòèåì â ìåòàáîëèçìå ðàçíîîáðàçíûõ ýôèðîâ êàðáîíîâûõ
êèñëîò â êëåòêàõ, êàê ïèùåâàðèòåëüíîé, êðîâåíîñíîé, íåðâíîé,
âûäåëèòåëüíîé, ïîëîâîé è äðóãèõ ñèñòåì. Ó íåêîòîðûõ âèäîâ íàñå-
êîìûõ îáíàðóæåíû ýñòåðàçû, ðàñùåïëÿþùèå ñëîæíûå ýôèðû êàð-
áîíîâûõ êèñëîò, âõîäÿùèå â ñîñòàâ êîðìîâîé ñðåäû [6]; àöåòèë-
õîëèíýñòåðàçû, ðåãóëèðóþùèå óðîâåíü àöåòèëõîëèíà â ïîñòñèíàï-
òè÷åñêèõ ñòðóêòóðàõ íåðâíîé òêàíè è êîíòðîëèðóþùèå äâèãàòåëü-
íóþ àêòèâíîñòü îðãàíèçìà [7, 8]; ýñòåðàçû þâåíèëüíîãî ãîðìîíà è
ôåðîìîíîâ, îòâåòñòâåííûå çà ìåòàìîðôîç è ïîëîâûå îòíîøåíèÿ â
ðåïðîäóêòèâíûé ïåðèîä [9, 10]; êàðáîêñèýñòåðàçû, ðàñùåïëÿþùèå
èíñåêòèöèäû è äðóãèå òîêñè÷åñêèå âåùåñòâà ñëîæíîýôèðíîé ïðè-
ðîäû [11, 12]. Îò êàòàëèòè÷åñêîé ôóíêöèè ýòèõ ôåðìåíòîâ ìîæåò
çàâèñåòü ñòåïåíü ïðèñïîñîáëåííîñòè îðãàíèçìà ê ôàêòîðàì îêðó-
æàþùåé ñðåäû. Ê ñîæàëåíèþ, ðîëü ãèäðîëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ
êèñëîò â ôîðìèðîâàíèè îíòîãåíåòè÷åñêèõ è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ
àäàïòèâíûõ ðåàêöèé æèâîòíûõ îñòà¸òñÿ ìàëî èçó÷åííîé.
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Ýñòåðàçû ìîãóò ñóùåñòâîâàòü â âèäå ìíîæåñòâåííûõ ìîëåêóëÿð-
íûõ ôîðì, îòðàæàþùèõ êàê ãåíîòèïè÷åñêóþ, òàê è ïàðàòèïè÷åñ-
êóþ èçìåí÷èâîñòü îðãàíèçìîâ. Îäíàêî, åñëè ãåíîòèïè÷åñêàÿ èçìåí-
÷èâîñòü îïðåäåëÿåòñÿ ðàçíîîáðàçèåì àëëåëåé êîíêðåòíîãî ëîêóñà,
òî ïàðàòèïè÷åñêàÿ � ãëàâíûì îáðàçîì ïîñòòðàíñëÿöèîííîé ìîäè-
ôèêàöèåé êîíå÷íûõ ãåíîïðîäóêòîâ. Íåìàëîâàæíóþ ðîëü â ýòîì
ìîäèôèêàöèîííîì ïðîöåññå èãðàþò ãèäðîëèòè÷åñêèå ôåðìåíòû, â
÷àñòíîñòè ïðîòåèíàçû, îñóùåñòâëÿþùèå ðåàêöèè îãðàíè÷åííîãî è
íåîãðàíè÷åííîãî ïðîòåîëèçà. Òàêèì îáðàçîì, îòäåëüíûå áèîõèìè-
÷åñêèå ïðèçíàêè ÿâëÿþòñÿ ðåçóëüòàòîì ýêñïðåññèè ñîîòâåòñòâóþ-
ùèõ àëëåëüíûõ ãåíîâ è ìîäèôèöèðîâàíèÿ èõ ïðîäóêòîâ ïðè îïðå-
äåëåííûõ óñëîâèÿõ âíåøíåé è âíóòðåííåé ñðåäû [5, 13].

Êàê ïîêàçàíî íà áèîëîãè÷åñêèõ îáúåêòàõ ðàçíûõ ñèñòåìàòè÷åñ-
êèõ ãðóïï [14�21], àëëåëüíàÿ äåòåðìèíàöèÿ è àêòèâíîñòü ðÿäà
ôåðìåíòîâ ïðåòåðïåâàþò ñóùåñòâåííûå èçìåíåíèÿ â õîäå èíäèâè-
äóàëüíîãî ðàçâèòèÿ îðãàíèçìîâ. Ïðè ýòîì íàáëþäàåìûå èçìåíåíèÿ
ìîãóò îòðàæàòü ïðîöåññ äèôôåðåíöèàöèè êëåòîê è òêàíåé, à òàêæå
àäàïòàöèîííóþ ñïîñîáíîñòü îñîáåé ïðè ïåðåõîäå îò îäíîé ñòàäèè
îíòîãåíåçà ê äðóãîé. Íàèáîëåå èíòåðåñíûìè, íà íàø âçãëÿä, ÿâëÿ-
þòñÿ âîçðàñòíûå ïåðåñòðîéêè ôóíêöèîíèðîâàíèÿ ãèäðîëèòè÷åñêèõ
ôåðìåíòîâ ó íàñåêîìûõ ñ ïîëíûì òèïîì ïðåâðàùåíèÿ, â ÷àñòíîñòè
ó ïëîäîâîé ìóõè D. melanogaster [22]. Èñïîëüçóÿ ýòîò âèä â êà÷å-
ñòâå ìîäåëüíîãî îáúåêòà, ìû èññëåäîâàëè ìíîãîîáðàçèå ôîðì ãèäðî-
ëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò íà âñåõ ýòàïàõ ðàçâèòèÿ íàñåêîìîãî.
Â çàäà÷è èññëåäîâàíèÿ âõîäèëî: 1) îïòèìèçàöèÿ óñëîâèé ýêñòðàãè-
ðîâàíèÿ èç òêàíåé ðàçëè÷íûõ ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì ãèäðîëàç ýôè-
ðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò; 2) êîìïüþòåðíàÿ îöåíêà èíòåíñèâíîñòè
ïðîÿâëåíèÿ íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ îòäåëüíûõ ýñòåðàç â îíòîãåíå-
çå; 3) èçó÷åíèå íåêîòîðûõ ôèçèêî-õèìè÷åñêèõ ñâîéñòâ èññëåäóå-
ìûõ ôåðìåíòîâ, âêëþ÷àÿ ñóáñòðàòíóþ ñïåöèôè÷íîñòü, ïðî÷íîñòü
ñâÿçûâàíèÿ ñ ìåìáðàííûìè ñòðóêòóðàìè â ðàçíûå âîçðàñòíûå ïå-
ðèîäû, îòíîñèòåëüíóþ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêóþ ïîäâèæíîñòü.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû èññëåäîâàíèÿ

Îáúåêòîì èññëåäîâàíèÿ ñëóæèëà ëèíèÿ Normal äðîçîôèëû ÷åð-
íîáðþõîé (Drosophila melanogaster Meigen). Èñïîëüçóåìàÿ ëèíèÿ
ïðåäñòàâëÿåò ñîáîé äèêèé òèï ìóõè, êîòîðûé õàðàêòåðèçóåòñÿ ïðî-
ÿâëåíèåì äîìèíàíòíûõ âíåøíèõ ïðèçíàêîâ (êðàñíî-êîðè÷íåâûå
ãëàçà, ñåðîå òåëî, äëèííûå êðûëüÿ è ò. ä.) è â òå÷åíèå ìíîãèõ
ïîêîëåíèé ïðàêòè÷åñêè íå äà¸ò ïî íèì ðàñùåïëåíèÿ.

Ìóõ âûðàùèâàëè íà ïðîñòîé ÷åòûð¸õêîìïîíåíòíîé ïèòàòåëüíîé
ñðåäå [23] ïðè òåìïåðàòóðå 25°Ñ. Ïðè ýòèõ óñëîâèÿõ æèçíåííûé
öèêë ìóõ îò ñòàäèè ÿéöà äî ñòàäèè èìàãî îñóùåñòâëÿëñÿ çà 12 ñó-
òîê.

Îïûòíûé ìàòåðèàë, ñîîòâåòñòâóþùèé  êàæäîé ñòàäèè ðàçâèòèÿ,
ïîëó÷àëè îò îäíîé ïîïóëÿöèè, îñîáåé êîòîðîé ñêðåùèâàëè èíáðåä-
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íî. Ñ öåëüþ ïîëó÷åíèÿ îäíîâîçðàñòíîãî ñèíõðîíèçèðîâàííîãî ïî-
òîìñòâà ìîëîäûõ ïîëîâîçðåëûõ ìóõ (25 ñàìîê è 25 ñàìöîâ) âûäåð-
æèâàëè íà ñâåæåïðèãîòîâëåííîì êîðìå â òå÷åíèå 3�4 ÷àñîâ, ïîñëå
÷åãî ïåðåâîäèëè íà íîâóþ ïèòàòåëüíóþ ñðåäó òîãî æå ñîñòàâà.
Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ ôåðìåíòîâ ñëóæèëè 18�20-÷àñîâûå
ýìáðèîíû, 3-ñóòî÷íûå ëè÷èíêè è êóêîëêè, à òàêæå èìàãèíàëüíûå
ôîðìû, äîñòèãøèå ïîëîâîãî ñîçðåâàíèÿ (3-é äåíü ïîñëå âûëåòà èç
ïóïàðèóìà). Ñ öåëüþ ó÷¸òà ïîëîâûõ ðàçëè÷èé â èçîôîðìàõ ýñòåðàç
ñàìöîâ è ñàìîê ðàçäåëÿëè è àíàëèçèðîâàëè îòäåëüíî. Âçâåøåííûé
ñ òî÷íîñòüþ äî 1 ìã ìàòåðèàë (ìàññîé 25, 50 è 100 ìã) ãîìîãåíè-
çèðîâàëè â òå÷åíèå 2 ìèí â 0,1 Ì ãëèöèí-NaOH áóôåðå (ðÍ 9,0)
è â òîì æå áóôåðå ñ äîáàâêîé òðèòîíà X-100 â êîíå÷íîé êîíöåí-
òðàöèè 1%. Â ðÿäå ýêñïåðèìåíòîâ â êà÷åñòâå ýêñòðàãåíòîâ èñïîëü-
çîâàëè 0,01 Ì óêñóñíî-àëàíèíîâûé áóôåð (ðÍ 4,5) è 0,1 Ì ôîñôàò-
ôîñôàòíûé áóôåð (ðÍ 7,4) îòäåëüíî ëèáî ñ äîáàâêîé β-ìåðêàïòîý-
òàíîëà â êîíå÷íîé êîíöåíòðàöèè 2,5%. Ñîîòíîøåíèå
áèîëîãè÷åñêîãî ìàòåðèàëà è ýêñòðàãåíòà âî âñåõ âàðèàíòàõ îïûòîâ
ñîñòàâëÿëî 1 : 6. Óñòàíîâëåíî, ÷òî ýêñòðàêöèÿ ùåëî÷íûì áóôåðîì
(ðÍ 9,0) ñ 1%-íûì òðèòîíîì Õ-100 ÿâëÿåòñÿ îïòèìàëüíîé äëÿ
âûÿâëåíèÿ ìíîæåñòâåííûõ ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì èçó÷àåìûõ ãèäðî-
ëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò äðîçîôèëû.

Ñâåæåïðèãîòîâëåííûå ãîìîãåíàòû öåíòðèôóãèðîâàëè â òå÷åíèå
15 ìèí ïðè 10 000 g íà õîëîäå (4°Ñ). Ïîëó÷åííûå ýêñòðàêòû ïå-
ðåíîñèëè â ýïïåíäîðôû, à îñàäêè ðåñóñïåíäèðîâàëè â òîì æå ãëè-
öèí-NaOH áóôåðå ñ òðèòîíîì è áåç òðèòîíà è ïîâòîðíî öåíòðèôó-
ãèðîâàëè ïðè òåõ æå óñëîâèÿõ.

Êîìïîíåíòû âñåõ ïîëó÷åííûõ ýêñòðàêòîâ îäíîâðåìåííî ïîäâåðãà-
ëè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîìó ðàçäåëåíèþ â ñèñòåìå âåðòèêàëüíî-ïëàñ-
òèí÷àòîãî ùåëî÷íîãî (ðÍ 8,3) 10% ãåëÿ (ðàçìåðû: 140 × 120 × 1 ìì).
Ïðîáû â ùåëè ãåëåâîãî áëîêà âíîñèëè â îáú¸ìå 10 ìêë ñ äîáàâêîé
5 ìêë 0,01% ðàñòâîðà áðîìôåíîëîâîãî ñèíåãî, ñîäåðæàùåãî 60% ñà-
õàðîçû. Â îïûòå ñ îòäåëüíî âçÿòûìè α-íàôòèëàöåòàòîì è β-íàôòèëà-
öåòàòîì (ðèñ. 1, À è Á) îáú¸ì àíàëèçèðóåìûõ ïðîá â ðàñ÷¸òå íà îäíó
ùåëü óâåëè÷èâàëè â 2 ðàçà. Ýëåêòðîôîðåç ïðîâîäèëè â òå÷åíèå ïåð-
âûõ 10 ìèí ïðè ñèëå òîêà 10 ìÀ; â òå÷åíèå ñëåäóþùèõ 20 ìèí �
ïðè 20 ìÀ; äàëåå, â òå÷åíèå 3 ÷àñîâ ñèëó òîêà ïîääåðæèâàëè íà óðîâ-
íå 40 ìÀ â ðàñ÷¸òå íà äâà ãåëåâûõ áëîêà. Ïîñêîëüêó â êèøå÷íèêå
ëè÷èíîê âñåãäà ñîäåðæèòñÿ áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïèùåâîé ìàññû, â
êà÷åñòâå êîíòðîëÿ íà âîçìîæíîå ïðèñóòñòâèå â íåé ýñòåðàç áûëà
âçÿòà ïðîáà ýêñòðàêòà ïèòàòåëüíîé ñðåäû, ðàçðàáîòàííîé ëè÷èíêàìè
â òå÷åíèå òð¸õ ñóòîê. Ýòîò ýêñòðàêò èññëåäîâàëè ïî òîé æå ñõåìå, ÷òî
è ýêñòðàêòû òêàíåé äðîçîôèëû. Èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ýêñòðàêò
ïåðåðàáîòàííîé ïèòàòåëüíîé ñðåäû, ñîäåðæàùåé ñïåöèôè÷åñêóþ
ìèêðîáèîòó [24], íå ñîäåðæèò äàæå ñëåäîâûõ êîëè÷åñòâ ãèäðîëàç
ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò (ïåðâûå äâà òðåêà ôîðåãðàìì, ïðèâåäåí-
íûõ íà ðèñ. 1: Â�Å, íå ñîäåðæàò îêðàøåííûõ ïîëîñ). Â ñâÿçè ñ ýòèì
ìîæíî ñ÷èòàòü, ÷òî íàáëþäàåìûå íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ îêðàøåííûå

Ýñòåðàçû äðîçîôèëû â îíòîãåíåçå
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çîíû ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ìíîæåñòâåííûå ìîëåêóëÿðíûå ôîðìû ôåð-
ìåíòîâ, ïðèíàäëåæàùèõ òêàíÿì äðîçîôèëû.

Î âîçìîæíîì íåñïåöèôè÷åñêîì ýñòåðàçíîì äåéñòâèè ïðîòåîëè-
òè÷åñêèõ ôåðìåíòîâ, âåðîÿòíî ïðèñóòñòâóþùèõ â ýêñòðàêòàõ òêà-
íåé äðîçîôèëû, ñóäèëè ïî èíòåíñèâíîñòè ðàñùåïëåíèÿ èñïîëüçóå-
ìûõ ñóáñòðàòîâ õèìîòðèïñèíîì ("Reanal", Âåíãðèÿ), òðèïñèíîì
("Spofa", ×åõèÿ) è ïàïàèíîì ("Merck", Ãåðìàíèÿ). Óêàçàííûå ôåð-
ìåíòû âíîñèëè â ùåëè ãåëåâûõ áëîêîâ â êîëè÷åñòâå 20 ìêã, ïðåä-
âàðèòåëüíî ðàñòâîðÿÿ èõ â 0,01 Ì óêñóñíî-àëàíèíîâîì áóôåðå ðÍ
4,5. Ýêñïåðèìåíòàëüíî óñòàíîâëåíî, ÷òî èç òð¸õ ïåðå÷èñëåííûõ
âûøå ïðîòåèíàç, îáëàäàþùèõ ýñòåðàçíîé àêòèâíîñòüþ, òîëüêî õè-
ìîòðèïñèí ïðîÿâëÿë íåâûñîêóþ àêòèâíîñòü èñêëþ÷èòåëüíî ïî îò-
íîøåíèþ ê β-íàôòèëàöåòàòó, îäíàêî çîíà ðàñïîëîæåíèÿ ýòîãî ôåð-
ìåíòà â ãåëå ïîñëå ýëåêòðîôîðåçà íå ñîâïàäàëà íè ñ îäíîé èç çîí
β-ñïåöèôè÷íûõ ýñòåðàç äðîçîôèëû (ðèñ. 1).

Ïîñëå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî ðàçäåëåíèÿ ãåëè îòìûâàëè îò ùå-
ëî÷íîãî ðàáî÷åãî áóôåðà äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé è âûäåðæèâàëè
10�15 ìèí â 0,1 Ì ôîñôàò-ôîñôàòíîì áóôåðå ðÍ 7,4. Íåéòðàëèçî-
âàííûå òàêèì îáðàçîì ãåëåâûå áëîêè ïîìåùàëè â èíêóáàöèîííûå
ñðåäû, ñîäåðæàùèå îòäåëüíûå ñóáñòðàòû: α-íàôòèëàöåòàò, β-íàôòè-
ëàöåòàò è α-íàôòèëïðîïèîíàò (ïî 50 ìã íà 50 ìë ôîñôàòíîãî áóôå-
ðà), ëèáî ñìåñè α-íàôòèëàöåòàòà ñ β-íàôòèëàöåòàòîì (ïî 25 ìã
êàæäîãî íà 50 ìë ôîñôàòíîãî áóôåðà). Â îòäåëüíîì ýêñïåðèìåíòå
ïîêàçàíî, ÷òî èñïîëüçîâàíèå ñìåñè α- è β-íàôòèëàöåòàòîâ â óêàçàí-
íûõ êîíöåíòðàöèÿõ íå âûçûâàåò çàìåòíûõ èçìåíåíèé â ïðîÿâëå-
íèè ïîëîñ íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ.

Íàâåñêè ñóáñòðàòîâ ïåðåä âíåñåíèåì â áóôåð ðàñòâîðÿëè â
100 ìêë äèìåòèëôîðìàìèäà. Âñëåä çà ñóáñòðàòàìè â ñðåäó èíêóáà-
öèè âíîñèëè ïðî÷íûé ñèíèé RR â êîëè÷åñòâå 50 ìã â ðàñ÷¸òå íà
50 ìë èñïîëüçóåìîãî áóôåðà èëè íà îäèí ãåëåâûé áëîê. Ïðîáû èí-
êóáèðîâàëè ïðè òåìïåðàòóðå 25°Ñ â òå÷åíèå 20 ìèí èëè 1 ÷àñà,
ïîñëå ÷åãî æèäêîñòü äåêàíòèðîâàëè, à ãåëè ìíîãîêðàòíî ïðîìûâàëè
äèñòèëëèðîâàííîé âîäîé. Ñ öåëüþ óñèëåíèÿ îêðàñêè çîí ãåëÿ ñî
ñëåäîâûì èëè íèçêèì ñîäåðæàíèåì íåêîòîðûõ ôîðì ýñòåðàç, âðå-
ìÿ èíêóáàöèè â îòäåëüíûõ îïûòàõ óâåëè÷èâàëè äî 12 ÷àñîâ. Â ðå-
çóëüòàòå ðåàêöèè îäíîâðåìåííîãî àçîñî÷åòàíèÿ íàôòîëà ñ ïðî÷íûì
ñèíèì RR â ìåñòàõ ëîêàëèçàöèè ýñòåðàç îáðàçóåòñÿ ÷ðåçâû÷àéíî
ñòîéêèé àçîêðàñèòåëü, êîòîðûé òóò æå âûïàäàåò â îñàäîê, ïðîêðà-
øèâàÿ çîíû ãåëÿ â îïðåäåë¸ííûé öâåò. Îêðàñêà çàâèñèò â îñíîâ-
íîì îò ïîëîæåíèÿ ãèäðîêñèëüíîé ãðóïïû íàôòîëà � α èëè β. Â
ïåðâîì ñëó÷àå ó÷àñòêè ãåëÿ îêðàøèâàþòñÿ â êîðè÷íåâûé (èëè
÷¸ðíûé) öâåò, âî âòîðîì � â ïóðïóðíûé. Ïîñëå ãèñòîõèìè÷åñêîãî
âûÿâëåíèÿ ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì ýñòåðàç, ãåëåâûå áëîêè ñêàíèðîâàëè
è àíàëèçèðîâàëè ñ ïîìîùüþ êîìïüþòåðíîé ïðîãðàììû "ÀíàÈÑ"
(Ïîäæàðñêèé Ì. À., Ðûáàëêà Ä. Ã., 2004 ã.). Îá ýêñïðåññèâíîñòè
ýñòåðàç ñóäèëè ïî óðîâíþ îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè îêðàøåííûõ çîí
ãåëÿ ïîñëå âû÷èòàíèÿ ôîíîâîãî ïîêàçàòåëÿ êîíòðîëüíîãî ó÷àñòêà
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ñîîòâåòñòâóþùåãî ãåëåâîãî áëîêà, íàõîäÿùåãîñÿ âíå ïîëÿ ðàçäåëå-
íèÿ ôåðìåíòîâ.

Â ðàáîòå èñïîëüçîâàëè ðåàêòèâû ôèðì "Reanal", "Chemapol" è
"Ferak", à òàêæå óñòàíîâêó äëÿ ýëåêòðîôîðåçà ìàðêè "VE-4" ïðîèç-
âîäñòâà ÎÎÎ "Helicon" (Ðîññèÿ).

Ðèñ. 1. Ñïåêòðû ãèäðîëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò â îíòîãåíåçå Drosophila

melanogaster:
Òðåêè íà ôîðåãðàììàõ À è Á: ýêñòðàêòû ëè÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî, ñîîòâåò-

ñòâåííî ïðèãîòîâëåííûå íà áóôåðíûõ ðàñòâîðàõ ñ ðÍ 4,5 (1, 4, 7), 7,4 (2, 5, 8), 9,0
(3, 6, 9), à òàêæå â ïðèñóòñòâèè 2,5% β-ìåðêàïòîýòàíîëà (10�14); 15 � õèìîò-
ðèïñèí; èíêóáàöèÿ 12 ÷àñîâ, 25°Ñ. Òðåêè íà ôîðåãðàììàõ Â�Å: 1 � ïèòàòåëü-
íàÿ ñðåäà; 2 � ïèòàòåëüíàÿ ñðåäà + òðèòîí 1%; 3 � ÿéöà; 4 � ÿéöà + òðèòîí
1%; 5 � ëè÷èíêè; 6 � ëè÷èíêè + òðèòîí 1%; 7 � êóêîëêè; 8 � êóêîëêè
+ òðèòîí 1%; 9 � èìàãî; 10 � èìàãî + òðèòîí 1%; 11 � èìàãî ñàìöû +
òðèòîí 1%; 12 � èìàãî ñàìêè + òðèòîí 1%; 13 � õèìîòðèïñèí; 14 � òðèï-
ñèí; 15 � ïàïàèí; èíêóáàöèÿ 1 ÷àñ, 25°Ñ. Ãîðèçîíòàëüíûå ñòðåëêè � β-ñïåöè-
ôè÷íûå ýñòåðàçû; âåðòèêàëüíûå ñòðåëêè � íàïðàâëåíèå äâèæåíèÿ ôåðìåíòîâ
â ãåëåâîì áëîêå âî âðåìÿ ýëåêòðîôîðåçà.

Ýñòåðàçû äðîçîôèëû â îíòîãåíåçå
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Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ è îáñóæäåíèå

Ïðåäâàðèòåëüíî ïðîâåäåííûå èññëåäîâàíèÿ ïîêàçàëè, ÷òî ïîäàâ-
ëÿþùåå áîëüøèíñòâî ýëåêòðîôîðåòè÷åñêè âûÿâëåííûõ ìîëåêóëÿð-
íûõ ôîðì ýñòåðàç äðîçîôèëû îáëàäàåò ñïîñîáíîñòüþ ðàñùåïëÿòü
îòäåëüíî âçÿòûå α- è β-íàôòîëîâûå ýôèðû óêñóñíîé è ïðîïèîíîâîé
êèñëîò (ðèñ. 1, À, Á, Ä). Íåñìîòðÿ íà òî, ÷òî äàííûå ñîåäèíåíèÿ
äîâîëüíî áëèçêè ïî õèìè÷åñêîé ïðèðîäå, èñïîëüçîâàíèå èõ â ðàç-
íûõ ñî÷åòàíèÿõ è ñîîòíîøåíèÿõ ïîçâîëÿåò âûÿâèòü ÿâíîå ïðåäïî÷-
òåíèå îäíèõ ýñòåðàç ê α-íàôòîëîâûì ýôèðàì, à äðóãèõ � ê β-íàô-
òîëîâûì. Ïðè îäíîâðåìåííîì èñïîëüçîâàíèè α- è β-íàôòèëàöåòà-
òîâ ó îäíèõ èçîôîðì ôåðìåíòîâ ïðîÿâëÿåòñÿ ñïåöèôè÷íîñòü ê
α-íàôòèëàöåòàòó, à ó äðóãèõ èçîôîðì � ê β-íàôòèëàöåòàòó. Âî
ìíîãèõ äðóãèõ ñëó÷àÿõ îäèí è òîò æå ôåðìåíò ìîæåò ðàñùåïëÿòü
îáà òèïà ñóáñòðàòîâ, îäíàêî ñòåïåíü ñïåöèôè÷íîñòè ôåðìåíòà ê α-
è β-ñóáñòðàòàì ìîæåò áûòü íå îäèíàêîâîé è èçìåíÿòüñÿ â çàâèñè-
ìîñòè îò ñòàäèé èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ ìóõè è äðóãèõ ïðè÷èí.

Ó÷èòûâàÿ ýôôåêò ÷àñòè÷íîãî ïåðåêðûâàíèÿ ñóáñòðàòíîé ñïåöè-
ôè÷íîñòè ó îòäåëüíûõ ýñòåðàç, îïðåäåëÿëè êîëè÷åñòâî ìîëåêóëÿð-
íûõ ôîðì è âûðàæåííîñòü îêðàñêè èõ ïîëîñ ïðè íàëè÷èè â èí-
êóáàöèîííûõ ñðåäàõ îòäåëüíî âçÿòûõ α- èëè β-ñóáñòðàòîâ, à òàêæå
ïðè ñîâìåñòíîì èõ ïðèìåíåíèè. Òàêîé ïîäõîä äàë âîçìîæíîñòü
ïðîñëåäèòü çà èçìåíåíèÿìè êîëè÷åñòâà ôîðì è ôóíêöèîíàëüíîãî
ñîñòîÿíèÿ ýòèõ ôåðìåíòîâ â õîäå èíäèâèäóàëüíîãî ðàçâèòèÿ äðîçî-
ôèëû.

Êàê âèäíî èç ðèñ. 1, À�Å, ýêñòðàêöèÿ òêàíåé äðîçîôèëû áóôå-
ðîì, ñîäåðæàùèì òðèòîí Õ-100, ïðèâîäèò ê óâåëè÷åíèþ ÷èñëà
âûÿâëåííûõ ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì ýñòåðàç, îáëàäàþùèõ àêòèâíîñòüþ
â ïðèñóòñòâèè α-íàôòîëîâûõ ýôèðîâ óêñóñíîé è ïðîïèîíîâîé êèñ-
ëîò (Rf = 0,047, 0,140 è 0,210). Ýòî îñîáåííî õàðàêòåðíî äëÿ ýê-
ñòðàêòîâ ýìáðèîíîâ, ëè÷èíîê, êóêîëîê è ñàìöîâ èìàãî: èõ ýñòåðàçû
íàèáîëåå àêòèâíî ãèäðîëèçóþò α-íàôòèëïðîïèîíàò. Îêàçàëîñü, ÷òî
íåçàâèñèìî îò îáúåêòà èññëåäîâàíèÿ ïîñëå ýêñòðàêöèè áóôåðîì,
ñîäåðæàùèì òðèòîí Õ-100, çàìåòíî ñíèæàåòñÿ èíòåíñèâíîñòü îê-
ðàñêè ïîëîñû ýñòåðàçû ñ Rf = 0,280, ïðåäïî÷èòàþùåé β-ñóáñòðàò.
Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ñíèæåíèå β-ýñòåðàçíîé àêòèâíîñòè â
ýòèõ ýêñïåðèìåíòàõ âûçâàíî ñëàáûì èíãèáèðóþùèì äåéñòâèåì
òðèòîíà Õ-100 íà ñîîòâåòñòâóþùèå ôåðìåíòû. Êàê âèäíî èç ðèñ. 1,
Ã è Å, ïîâòîðíàÿ ýêñòðàêöèÿ òêàíåé íå ïðèâîäèò ê èçâëå÷åíèþ
êà÷åñòâåííî íîâûõ ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì ýñòåðàç ïî ñðàâíåíèþ ñ
ïåðâè÷íîé ýêñòðàêöèåé. Îäíàêî ýôôåêòèâíîñòü ïîâòîðíîãî ýêñòðà-
ãèðîâàíèÿ íà êîëè÷åñòâåííûé âûõîä ôåðìåíòîâ â ðàçíûå ôàçû
ðàçâèòèÿ ìóõè ñâèäåòåëüñòâóåò î äèôôåðåíöèàëüíîé ïðî÷íîñòè ñâÿ-
çûâàíèÿ ìåìáðàííûìè ñòðóêòóðàìè òåõ èëè èíûõ ìîëåêóëÿðíûõ
ôîðì ôåðìåíòîâ â çàâèñèìîñòè îò âîçðàñòà è ïîëà èññëåäóåìûõ
ìóõ. Òàê, íàïðèìåð, îêàçàëîñü, ÷òî ó ñàìöîâ ïðè ïîâòîðíîé ýêñòðàê-
öèè ùåëî÷íûì áóôåðîì, íå ñîäåðæàùèì òðèòîí, èçâëåêàåòñÿ ïðè-
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ìåðíî ñòîëüêî æå òêàíåâîé ýñòåðàçû, ñïåöèôè÷íîé ê α-íàôòèëàöå-
òàòó, ñêîëüêî è ïðè ïåðâè÷íîé ýêñòðàêöèè. Ïîâòîðíàÿ ýêñòðàêöèÿ
α-ñïåöèôè÷íîé ýñòåðàçû èç òêàíåé âçðîñëûõ ñàìîê, à òàêæå êóêî-
ëîê, äàåò âûõîä ëèøü ñëåäîâûõ êîëè÷åñòâ èññëåäóåìîãî ôåðìåíòà,
÷òî ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì áîëåå ïðî÷íîãî ñâÿçûâàíèÿ åãî ñ ìåì-
áðàíàìè ó ýòèõ îáúåêòîâ.

Ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííûõ èññëåäîâàíèé ïîçâîëÿþò óòâåðæäàòü,
÷òî êàðáîêñèýñòåðàçû ïëîäîâîé ìóøêè ïðåäñòàâëåíû ÷åòûðüìÿ îñ-
íîâíûìè ìîëåêóëÿðíûìè ôîðìàìè, õîðîøî îòëè÷àþùèìèñÿ ïî
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè è ïðîÿâëåíèþ ýñòåðàçíîé àêòèâ-
íîñòè. Ñòåïåíü âûðàæåííîñòè íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ ïîëîñ îòäåëü-
íûõ ýñòåðàç ñèëüíî çàâèñèò îò ñòàäèè ðàçâèòèÿ íàñåêîìîãî è âîç-
ðàñòàåò â ïðîöåññå ðàçâèòèÿ ìóõ, äîñòèãàÿ ìàêñèìàëüíîãî ïðîÿâëå-
íèÿ ó èìàãî (îñîáåííî ó ñàìöîâ).

Èç ïðåäñòàâëåííûõ íà ðèñ. 2, à òàêæå â òàáë. 1 äàííûõ âèäíî,
÷òî íàèáîëüøàÿ îïòè÷åñêàÿ ïëîòíîñòü ïîëîñ îòäåëüíûõ ôîðì èñ-
ñëåäóåìûõ ôåðìåíòîâ íàáëþäàåòñÿ ó èìàãèíàëüíûõ ôîðì äðîçîôè-
ëû. Ñóäÿ ïî îïòè÷åñêîé ïëîòíîñòè íàáëþäàåìûõ ôðàêöèé, óðîâåíü
êàòàëèòè÷åñêîé âûðàæåííîñòè ìîëåêóëÿðíûõ ôîðì (1à è 1á)
β-ñïåöèôè÷íîé ýñòåðàçû âçðîñëîé ìóõè â 6�9 ðàç ïðåâîñõîäèò òà-
êîâîé ó ëè÷èíîê è êóêîëîê. Íàðàñòàíèå àêòèâíîñòè â ïåðèîä îò
ñòàäèè ëè÷èíêè äî ñòàäèè èìàãî õàðàêòåðíî òàêæå è äëÿ ôîðì
ýñòåðàç, ïðåäïî÷èòàþùèõ α-íàôòèëàöåòàò. Ïðè ýòîì îïòè÷åñêàÿ
ïëîòíîñòü íåêîòîðûõ ïîëîñ íà ýëåêòðîôîðåãðàììàõ â ñëó÷àå èìàãî
çíà÷èòåëüíî âûøå (â 3,7�4,3 ðàçà), ÷åì â îïûòàõ ñ êóêîëêàìè è
ëè÷èíêàìè. Â îáùèõ ÷åðòàõ ýòà çàêîíîìåðíîñòü ñîõðàíÿåòñÿ ïðè
èññëåäîâàíèè ýñòåðàç âòîðè÷íûõ ýêñòðàêòîâ òêàíåé ðàçíîâîçðàñò-
íûõ îáúåêòîâ � ýìáðèîíîâ, ëè÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî. Â ýòîì
ñëó÷àå íàèáîëåå ïîêàçàòåëüíûìè îêàçûâàþòñÿ îíòîãåíåòè÷åñêèå èç-
ìåíåíèÿ ôóíêöèîíàëüíîé àêòèâíîñòè ýñòåðàç, ïðåäïî÷èòàþùèõ
β-ñóáñòðàò (ðèñ. 1, Ã è Å). Ê òîìó æå ýòè ôåðìåíòû ïðîÿâëÿþò
ÿðêî âûðàæåííûé ïîëîâîé äèìîðôèçì: ïðè èñïîëüçîâàíèè ñìåñè
ñóáñòðàòîâ ó 3-ñóòî÷íûõ ñàìöîâ ïîëîñû β-ñïåöèôè÷íîé ýñòåðàçû íà
ýëåêòðîôîðåãðàììàõ áîëåå èíòåíñèâíî îêðàøåíû, ÷åì â ñëó÷àå ñà-
ìîê òîãî æå âîçðàñòà.

Íàáëþäàåìûå â îíòîãåíåçå èçìåíåíèÿ (ðèñ. 2 è òàáë. 1) ñâèäå-
òåëüñòâóþò î òîì, ÷òî èçó÷àåìûå ãèäðîëàçû ýôèðîâ êàðáîíîâûõ
êèñëîò ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé ãðóïïó âåñüìà âàæíûõ äëÿ ïðîöåññîâ
ðàçâèòèÿ ôåðìåíòîâ, êà÷åñòâåííûå è êîëè÷åñòâåííûå ïîêàçàòåëè
êîòîðûõ îòðàæàþò óðîâåíü ýêñïðåññèè ñîîòâåòñòâóþùèõ ãåíîâ íà
ðàçíûõ ñòàäèÿõ ðàçâèòèÿ äðîçîôèëû.

Íàðÿäó ñ ãëàâíûìè ôîðìàìè â ýêñòðàêòàõ òêàíåé ýìáðèîíîâ, ëè-
÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî îáû÷íî ïðèñóòñòâóåò íåáîëüøîå ÷èñëî áûñ-
òðîïîäâèæíûõ (Rf = 0,560 è 0,765) è ñëàáî ïðîÿâëÿþùèõñÿ ôðàê-
öèé ýñòåðàç (ðèñ. 1). Êàê ïðàâèëî, îíè ëó÷øå âûÿâëÿþòñÿ ïî ãèä-
ðîëèçó α-íàôòèëïðîïèîíàòà, è èõ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ôîðìû,
ñîïóòñòâóþùèå îñíîâíûì ìàæîðíûì êîìïîíåíòàì. Êðîìå òîãî, îá-

Ýñòåðàçû äðîçîôèëû â îíòîãåíåçå
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ðàùàåò íà ñåáÿ âíèìàíèå ðàçìûòàÿ ëèäèðóþùàÿ çîíà (Rf ≈0,444),
ïðåäñòàâëåííàÿ ïëîõî ôîêóñèðóþùèìèñÿ áåëêîâûìè êîìïîíåíòàìè,
îáëàäàþùèìè äîâîëüíî âûñîêîé α-ýñòåðàçíîé àêòèâíîñòüþ. Ýòà ýñ-
òåðàçíàÿ ôðàêöèÿ ïðàêòè÷åñêè ïîëíîñòüþ ýëþèðóåòñÿ ïðè ïåðâè÷-
íîé ýêñòðàêöèè è ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê ðåçóëüòàò ìîäèôèêà-
öèè îñíîâíîé ôîðìû ýñòåðàçû (Rf = 0,047), îáëàäàþùåé âûñîêîé
ñïåöèôè÷íîñòüþ ê α-ñóáñòðàòàì. Êîëè÷åñòâî å¸ ìîæåò áûòü óâåëè-
÷åíî ïóò¸ì ââåäåíèÿ â ãîìîãåíàò òàêèõ âîññòàíîâèòåëåé, êàê β-ìåð-
êàïòîýòàíîë, äèòèîòðåèòîë, ãëóòàòèîí âîññòàíîâëåííûé è óãíåòåíî ñ
ïîìîùüþ îêèñëåííîãî ãëóòàòèîíà. Âîçìîæíî, ýòîò ôåðìåíò ÿâëÿåòñÿ
ìîíîìåðíûì äåãðàäàíòîì α-ýñòåðàç äðîçîôèëû, ïðåäñòàâëÿþùèõ ñî-
áîé áåëêè ñ ÷åòâåðòè÷íîé ñòðóêòóðîé. Âûñêàçàííîå ïðåäïîëîæåíèå
ìîæåò îêàçàòüñÿ âïîëíå îïðàâäàííûì, åñëè ó÷åñòü, ÷òî íåêîòîðûå (à
âîçìîæíî è âñå) ãèäðîëàçû äàííîé ãðóïïû (ïîäîáíî àöåòèëõîëèíý-
ñòåðàçå âûñøèõ îðãàíèçìîâ) èñõîäíî ïðåäñòàâëÿþò ñîáîé îëèãîìåðû,
ñîñòîÿùèå èç íåñêîëüêèõ ñóáúåäèíèö, îáëàäàþùèõ ñàìîñòîÿòåëüíîé
ýñòåðàçíîé àêòèâíîñòüþ [4].

Òàáëèöà 1

Êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ  ýêñïðåññèè îñíîâíûõ ôîðì ãèäðîëàç ýôèðîâ

êàðáîíîâûõ êèñëîò â îíòîãåíåçå Drosophila melanogaster

Ýñòåðàçû äðîçîôèëû â îíòîãåíåçå

Ï ð è ì å ÷ à í è å: 1à è 1á � ìîëåêóëÿðíûå ôîðìû β-ñïåöèôè÷íîé ýñòåðàçû; 2 è
3 � α-ñïåöèôè÷íûå ýñòåðàçû; äàííûå îòðàæàþò ñðåäíèå çíà÷åíèÿ îïòè÷åñêîé ïëîò-

íîñòè ôåðìåíòíûõ ôðàêöèé � ∆Do  è èõ ñòàíäàðòíûå îøèáêè � m ïðè n = 8.

Âûâîäû

1. Ãèäðîëàçû ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò ó äðîçîôèëû ïðåäñòàâ-
ëåíû íåñêîëüêèìè ãðóïïàìè ôåðìåíòîâ, ðàçëè÷àþùèìèñÿ
ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòüþ è èçáèðàòåëüíûì ïðîÿâ-
ëåíèåì àêòèâíîñòè â îòíîøåíèè α- è β-íàôòîëîâûõ ýôèðîâ
íèçøèõ êàðáîíîâûõ êèñëîò.

2. Íàèáîëåå ïîëíî ñïåêòð èçó÷àåìûõ α- è β-ýñòåðàç ïðåäñòàâëåí
â ùåëî÷íûõ òðèòîí-ñîäåðæàùèõ ýêñòðàêòàõ òêàíåé ýìáðèî-
íîâ, ëè÷èíîê, êóêîëîê è èìàãî, îäíàêî β-ýñòåðàçíàÿ àêòèâ-
íîñòü îäíîé èç ãëàâíûõ ýñòåðàç ïîñëå ýêñòðàêöèè â ïðèñóò-
ñòâèè òðèòîíà Õ-100 îêàçàëàñü ìåíåå âûðàæåííîé.



16

3. Ìàêñèìàëüíûé âûõîä â ðàñòâîð áîëüøèíñòâà ãèäðîëàç ýôèðîâ
êàðáîíîâûõ êèñëîò íàáëþäàåòñÿ â ïðîöåññå èõ ïåðâè÷íîé
ýêñòðàêöèè, ÷òî óêàçûâàåò íà õîðîøóþ ðàñòâîðèìîñòü ýòèõ
ôåðìåíòîâ â âîäíîé ñðåäå è ñëàáóþ àññîöèèðîâàíîñòü èõ ñ
ìåìáðàíàìè.

4. Â ïðîöåññå îíòîãåíåòè÷åñêîãî ðàçâèòèÿ ó äðîçîôèëû íàáëþäà-
þòñÿ êà÷åñòâåííûå è êîëè÷åñòâåííûå èçìåíåíèÿ ñî ñòîðîíû
ãèäðîëàç ýôèðîâ êàðáîíîâûõ êèñëîò, ÷òî, ïî-âèäèìîìó, îòðàæà-
åò äèôôåðåíöèàëüíóþ àêòèâíîñòü ãåíîâ è ìîäèôèêàöèþ èõ
ïðîäóêòîâ â îíòîãåíåçå íàñåêîìîãî.
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ÑÈÑÒÅÌÀ ÊÀÐÁÎÊÑÈÅÑÒÅÐÀÇ DROSOPHILA MELANOGASTER

Â ÎÍÒÎÃÅÍÅÇ²

Ðåçþìå

Ìåòîäîì ñïåöèô³÷íîãî ã³ñòîõ³ì³÷íîãî çàáàðâëåííÿ ãåëåâèõ áëîê³â ï³ñëÿ åëåêò-
ðîôîðåçó ç íàñòóïíîþ êîìï'þòåðíîþ äåíñèòîìåòð³ºþ âèâ÷àëè ê³ëüê³ñí³ òà ÿê³ñí³
çì³íè ôåðìåíò³â ï³äï³äêëàñó ã³äðîëàç åô³ð³â êàðáîíîâèõ êèñëîò â îíòîãåíåç³ äðîçî-
ô³ëè. Âèÿâëåíî ìîëåêóëÿðíèé ïîë³ìîðô³çì åñòåðàç íà ñòàä³ÿõ åìáð³îíàëüíîãî òà
ïîñòåìáð³îíàëüíîãî ðîçâèòêó ïëîäîâî¿ ìóøêè. Âñòàíîâëåíî çàëåæí³ñòü ìîëåêóëÿð-
íèõ ôîðì ð³çíîìàí³òíèõ åñòåðàç òà ³íòåíñèâíoñò³ ¿õ ïðîÿâó íà åëåêòðîôîðåãðàì-
ìàõ â³ä ôàçè îíòîãåíåçó.

Êëþ÷îâ³ ñëîâà: ã³äðîëàçè åô³ð³â êàðáîíîâèõ êèñëîò, îíòîãåíåç, äðîçîô³ëà.
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THE CARBOXYESTERASES SYSTEM OF DROSOPHILA

MELANOGASTER IN ONTOGENESIS

Summary

The quantitative and qualitative ñhanges in the enzymes subsubclass of the ethers of
carbonic acids hydrolases in drosophila ontogenesis were studied by the method of specific
histochemical colouring of the gel blocks after the electrophoresis with the following
computer densitometry. The variety of the ethers of carbonic acids hydrolases was
revealed on the stages of embryonic and postembryonal development of drosophila. The
dependence between the molecular forms of various esterases and intensity of their
display on electrophorogramme upon the stage of ontogenesis were established

Keywords: ethers of carbonic acids hydrolases, ontogenesis, drosophila.

À. Ì. Àíäðèåâñêèé, Â. À. Êó÷åðîâ, Â. Í. Òîöêèé


