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Размер генома леща Abramis brama больше, чем у плотвы Rutilus rutilus в 1.3 раза, что указывает 

на больший объем и разнообразие некодирующей ДНК доступной для отбора, которая может быть источ-

ником скрытой генетической изменчивости, способствующей лучшей коадаптации разнородных геномов 

при отдаленной гибридизации между данными видами. Эволюционное значение размера генома остается 

неясным. Анализ полиморфизма случайных мультилокусных (RAPD) маркеров и неспецифических эсте-

раз проведен у A. brama и R. rutilus для выявления связи с размером генома. Данные маркеры охватывают 

кодирующую и некодирующую области ДНК, позволяя анализировать геном в целом. Общее число выяв-

ленных локусов по двум RAPD-праймерам в индивидуальных спектрах плотвы и леща составило 89, 

из них 10 были общими, а 18 (у плотвы) и 33 (у леща) были видоспецифическими мономорфными. Обе 

выборки высокополиморфны, достоверно различались, выборка леща была более гомогенна. Спектры не-

специфических эстераз печени, скелетной/сердечной мышц плотвы и леща были гетерогенны с совпаде-

нием электрофоретической подвижности зон. Зона Est-2 основная с отсутствием тканеспецифичности 

у обоих видов является продуктом самостоятельного локуса и представлена тремя аллельными вариан-

тами у плотвы (выявлено шесть генотипов) и одним компонентом с высокой активностью у леща. Поли-

морфизм данной зоны у леща проявляется разделением ее на два компонента с низкой частотой встречае-

мости генотипа (0.06), что может быть следствием мутации, не имеющей адаптивного значения. Зона Est-

1 леща тканеспецифична, в печени присутствует один компонент с высокой активностью, в сердце — три 

с преимуществом гомозигот, в сыворотке — два фрагмента со слабой активностью и не у всех особей. 

У плотвы зона Est-1 печени представлена двумя фракциями с высокой активностью, в сердце выявлено 

три компонента, а зона Est-3 имеет четыре аллельных варианта (девять генотипов). Таким образом, при 

увеличении размера генома леща по сравнению с плотвой показано снижение аллельного разнообразия 

локусов эстераз и большее сходство особей между собой, что может указывать на низкую вариабельность 

структурных генов, кодирующих данный белок, и различие регуляторных систем родительских геномов.  
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ВВЕДЕНИЕ 

В европейских водоемах широко распро-

странена гибридизация плотвы Rutilus rutilus 

(Linnaeus, 1758) и леща Abramis brama 

(Linnaeus, 1758) (Actinopterygii: Cyprinidae / 

Leuciscidae) [Economidis, Wheeler, 1989]. Моле-

кулярные филогенетические данные показы-

вают, что плотва и лещ не принадлежат даже 

к сестринским таксонам и дифференцированы 

по размеру генома, тела и другим морфологи-

ческим признакам [Briolay et al., 1998]. Не-

смотря на межвидовые различия, вспышки ги-

бридизации отмечают в зонах вторичного кон-

такта. Численность межродовых гибридов в от-

дельных популяциях может достигать 90%, 

при этом 97% из них имеют мтДНК леща, 

т.е. скрещивания происходят исключительно 

в направлении самка более крупного по раз-

меру тела леща × самец более мелкой плотвы 

(♀A>♂R) [Hayden et al., 2010].  

Предотвращение образования гибридов 

♀плотва — ♂лещ в естественных условиях свя-

зано с наличием пре- и постзиготической 

изоляции [Stolbunova et al., 2020]. Различия 

по размеру тела позволяют более мелким сам-

кам плотвы нереститься в недоступных 

для леща мелководьях, при этом размерный ди-

морфизм данных видов генетически обуслов-

лен [Stolbunova, Borovikova, 2023]. Увеличение 

размера тела связывают с отбором на аэробную 

приспособленность [Lane, 2011], что может 

быть следствием увеличения размера генома и 

снижения скорости мутаций генов дыхатель-

ной цепи митохондрий, которые совместно 

с ядерными генами обеспечивают синтез АТФ. 

Размер генома и динамику клеточного цикла 

в настоящее время предлагается добавить 

к набору характеристик, на которые действует 

отбор, влияя на распределение признаков, 

включая размер тела, время генерации, продол-

жительность жизни [Zhang, Zhang, 2021]. Так, 

снижение вариабельности COX1 в два раза 

у Leuciscus idus (Linnaeus, 1758) (Cyprinidae) 

по сравнению с L. leuciscus (Linnaeus, 1758) 

вело к двукратному увеличению этих 
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характеристик [Stolbunova, Borovikova, 2023]. 

Среди рыб семейства карповых лещ имеет са-

мый низкий уровень полиморфизма генов, ко-

дирующих субъединицы цитохром c-оксидазы 

(cyt с — COX) и cyt b мтДНК, что обеспечивает 

высокую совместимость с продуктами соответ-

ствующих собственных ядерных генов и высо-

кополиморфных ядерных генов плотвы 

[Stolbunova, Kodukhova, 2023]. Медленная ско-

рость накопления мутаций в генах мтДНК леща 

способствует точному соответствию митохон-

дриально-ядерных дыхательных комплексов и 

увеличению размеров тела.  

Увеличение размера генома эукариот 

стало возможным после включения митохон-

дрий в аппарат клетки [Lane, Martin, 2010]. 

Предположительно, изменяя количество ДНК, 

клетка способна регулировать скорость метабо-

лизма и уровень генетической изменчивости, 

которая отрицательно коррелирует с размером 

генома у эукариот [Pierce, Mitton, 1989]. Размер 

генома леща больше, чем у плотвы в 1.3 раза: 

2.0 — плотва, 2.6 — лещ [Гинатулин, 1984 

(Ginatulin, 1984)]; 0.98 — плотва, 1.26 — лещ 

[Gregory, 2013]. Это ведет к увеличению объ-

ема клеток, размера ядер, продолжительности 

митоза, времени развития на пять часов и за-

медлению скорости метаболизма, которая 

в свою очередь, положительно коррелирует 

со скоростью замен в мтДНК и утечкой свобод-

ных радикалов [Лапушкина, 2002 (Lapushkina, 

2002); Prokopowich et al., 2003; Vinogradov, 

Anatskaya, 2006]. Показаны межвидовые разли-

чия плотвы и леща по времени активации изо-

ферментов, скоростям и срокам морфогенеза 

[Крыжановский, 1949 (Kryzhanovsky, 1949)]. 

С увеличением объема клеток увеличивается 

синтез белка и число копий рибосомных генов 

(рДНК), а со снижением скорости метаболизма 

снижается число митохондрий на клетку, что 

влияет на уровень экспрессии генов. Соответ-

ственно, геномы плотвы и леща отличаются по 

соотношению, количеству и вариабельности 

регуляторных элементов, поскольку у плотвы 

число копий рДНК меньше числа копий мтДНК 

[Stolbunova, Kodukhova, 2023]. Снижение син-

теза белка и размера клеток у карповых рыб 

связывают с наличием скрытых разрывов, кото-

рые обнаружены в 10% эволюционно-консер-

вативного компонента 28S рДНК у диплоид-

ного леща и в 90% 28S рДНК у тетраплоидных 

карповых. Скрытые разрывы способствуют 

ранней деградации и быстрому обороту зрелой 

рРНК, понижая число рибосом [Лейпольдт, 

Шмидтке, 1986 (Leipoldt, Schmidtke, 1986)]. 

Кроме того, разрывы могут быть причиной вы-

сокого уровня нестабильности локуса рДНК 

карповых рыб, что обеспечивает глобальную 

стабильность всего генома.  

Различия видов по размеру генома и в се-

мействах повторяющихся последовательностей 

могут приводить к снижению приспособленно-

сти гибридов в результате конкуренции регуля-

торных элементов [Flavell, 1982]. У гибридов 

растений и животных донорный геном 

самца претерпевает генетические изменения 

к уровню материнского вида, при этом сокра-

щение количества ДНК имеет более негатив-

ные последствия, чем наращивание повторов 

[Volkov et al. 1999; Столбунова, Кодухова, 2021 

(Stolbunova, Koduhova, 2021)]. Соответственно, 

различие в количестве ДНК при гибридизации 

может быть механизмом генетической изоля-

ции и видообразования, учитывая, что избыточ-

ная ДНК может изменять характер онтогенети-

ческой регуляции генов, влияя на их экспрес-

сию, синтез белков и выступая в роли энхансе-

ров и сайленсеров для различных генов [Берд-

ников, 1991 (Berdnikov, 1991)]. 

В настоящем исследовании изучен поли-

морфизм кодирующей (неспецифические эсте-

разы) и некодирующей ДНК (RAPD-анализ) 

плотвы и леща, ее уникальных и повторяю-

щихся последовательностей, охватывая геном 

в целом, для выявления связи с размером ге-

нома. Неспецифические эстеразы (НЭ) вы-

браны в качестве маркера для анализа кодиру-

ющей ДНК, которая составляет всего 1.5% ге-

нома и является более консервативной [Патру-

шев, Минкевич, 2007 (Patrushev, Minkevich, 

2007)]. Эстеразы катализируют превращение 

карбоксильных эфиров в биоактивные кислоты 

и спирты, благодаря чему играют ключевую 

роль в регуляции сигнальных молекул и биоак-

тивности эндогенных продуктов [Рудаковa и 

др., 2016 (Rudakova et al., 2016)]. Эстеразы сы-

воротки крови леща верхневолжских водохра-

нилищ изучались ранее [Кузьмин, 1984 

(Kuzmin, 1984); Хлыстов, 1998 (Khlystov, 1998); 

Столбунова, Хлыстов, 2003 (Stolbunova, 

Khlystov, 2003)]. В данном исследовании ана-

лиз проведен по четырем видам ткани плотвы и 

леща, что позволяет составить более полную 

картину экспрессии данного фермента. RAPD-

маркеры обладают менделевским наследова-

нием, как правило, доминантного типа, позво-

ляют получать фрагменты тотальной ДНК дли-

ной от 100 до 2500 п.н. и имеют множествен-

ную локализацию в геноме, в основном в неко-

дирующей области ДНК. Скорость мутирова-

ния повторяющейся ДНК вдвое выше, чем в ко-

дирующей области, поскольку она в меньшей 

степени подвержена селективным ограниче-

ниям [Nei, 1987]. Метод полимеразной цепной 
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реакции со случайными праймерами (RAPD-

PCR) успешно использовался для физического 

картирования геномов животных. 

Цель исследования изучить геномное 

разнообразие плотвы и леща с помощью неспе-

цифических эстераз и набора случайных RAPD 

маркеров. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Объект исследования. Внутри- и меж-

видовую изменчивость изучали на выборках 

плотвы (Rutilus rutilus) и леща (Abramis brama) 

Рыбинского водохранилища. Для RAPD ана-

лиза отлов рыб произведен в 2007 г., использо-

вано по 5 особей леща и плотвы.  

Электрофоретический анализ прово-

дился в летне-осенний период 1996, 1997 и 

2001 гг. Для анализа неспецифических эстераз 

(НЭ) использовали: сердечную и скелетную 

мышцы, печень у 30 экземпляров плотвы и 

280 особей леща. Плотва отловлена в июле 

2001 г. из р. Суноги (приток Волги второго по-

рядка Рыбинского вдхр.). Леща отлавливали 

в трех водохранилищах: Рыбинском (в 1997 г., 

р-н Моложского плеса), в Угличском (р-н 

с. Прилуки) и Горьковском (р-н пос. Туношна). 

Исследования спектров эстераз сыворотки 

крови леща проводили по пяти выборкам: Уг-

лическое (У07.1996), Горьковское (Г07.1996), 

Рыбинское (Р09.1996), Рыбинское (Р07.1997) и 

Горьковское водохранилища (Г07.1997). 

В 2021 г. проведен анализ сердечной мышцы 

35 особей леща, выловленного в Рыбинском 

водохранилище, для контроля динамики ред-

ких генотипов.  

Методы исследования. Забор и получе-

ние сыворотки крови. Забор крови производили 

из хвостовой вены. Для выделения тотальной 

ДНК кровь консервировали в 0.05 М растворе 

ЭДТА (рН 8.0) и хранили при температуре 

+4°С. Для получения сыворотки, пробирку 

с кровью выдерживали в холодильнике при 

+4°С в течение ночи, после чего жидкость над 

сгустком осторожно отбирали пипеткой и пере-

носили в чистую пластиковую пробирку и ис-

пользовали для электрофореза. 

Выделение ДНК проводили с помощью 

набора Diatom100. Для выявления геномной ва-

риабильности использовали шесть случайных 

праймеров следующего состава: ОРА11-5‘-

CAATCGCCGT-3`, OPA17-5`-GACCGCTTGT-

3; OPA19-5-`CAAACGTCGG-3`; P29-5`-CCG 

GCCTTAC-3`; OPA20-5`-GGTCTAGAGG-3`; 

SB2-5`-GACGGCCAGTATT-3`. 

RAPD-PCR. Реакцию амплификации со 

случайными праймерами осуществляли на тер-

моциклере Терцик. Реакционная смесь объемом 

25 мкл содержала 67 мМ трис- НСI (pH-8.8), 

16.6 мМ сульфата аммония, 0.01% твин-20, 

по 0.3 мМ каждого dNTP, 60 мМ МgCI, 1 мкМ 

праймера, 0.9 ед. Tag-полимеразы и 25 — 100 нг 

тотальной ДНК. Каждый цикл полимеразной ре-

акции состоял из денатурации (94°С, 2 мин), от-

жига (45°С, 1 мин), элонгации (72°С, 2 мин). 

Циклы повторялись 35 раз, первый цикл предва-

ряли денатурацией в течение 5 мин при темпера-

туре 94°С. После окончательной достройки ам-

плифицированной ДНК (72°С, 2 мин) прибор 

снижал температуру до +4°С. 

Электрофорез. 1. Продукты амплифика-

ции подвергали элекрофорезу в 1.5%-ном ага-

розном геле толщиной 7–10 мм, содержащем 

бромистый этидий. В качестве маркеров моле-

кулярной массы использовали 100 bp и 1 kb 

Ladder “Fermentas”. 2. Электрофорез проводили 

в системе 7%-ного геля с pH буферной системы 

8.9. Пробы вносили в 60%-ой сахарозе (приго-

товленной на электрофорезном буфере). После 

окончания электрофореза гель инкубировали 

30 минут в 0.1-м фосфатном буфере (pH 6), где 

был растворен субстрат (α-нафтилацетат, в кон-

центрации 0.02%), при 20ºС. Затем гель ополас-

кивали в дистиллированной воде и помещали 

для выявления эстераз на 30-45 мин. в буфер 

с добавлением субстрата и красителя (прочный 

синий РР в концентрации 0.04%). После выяв-

ления фермента гели промывали и фиксиро-

вали в 7%-ной уксусной кислоте. 

Обработка данных. На основании RAPD 

электрофореграмм были составлены бинарные 

матрицы для двух и семи праймеров, где отсут-

ствие или присутствие в образце фрагмента 

обозначали как 0 и 1. Используя матрицы для 

каждой выборки рассчитывали следующие ко-

эффициенты: среднее число фрагментов инди-

видуальных спектров (N); общее число фраг-

ментов (L); долю полиморфных локусов (Р, %); 

среднее внутригрупповое сходство: 

АРS = ∑ S/n,  

где n — число индивидуумов в группе,  

S= 2Nxy/(Nx + Ny), — сходство между 

каждой парой особей внутри группы (Nx и Ny — 

число фрагментов, выявляемых у особей x и y, 

соответственно, Nxy — число одинаковых фраг-

ментов у особей x и y). Для построения неукоре-

ненного дерева, иллюстрирующего генетиче-

ские отношения между отдельными особями, 

использовали парногрупповой метод для невзве-

шенных средних (UPGMA) из пакета приклад-

ных программ TREECON [Van der Peer, 1994]. 

Сравнение проведено по трем зонам ак-

тивности с большей молекулярной массой, 
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гетерогенность оценивали по качественному и 

количественному составу эстеразных фракций. 

Обозначение зон эстеразной активности прово-

дили в порядке увеличения электрофоретиче-

ской подвижности к аноду. Обозначение локу-

сов и анализ генетической интерпритации 

наблюдаемого полиморфизма производилось 

в соответствии с общепринятыми правилами 

генетической номенклатуры [Shaklee at al., 

1989]. Для статистической обработки использо-

вали модифицированный χ2-критерий по Живо-

товскому, а также тест на гетерогенность [Жи-

вотовский, 1991 (Zhivotovsky, 1991)]. Оцени-

вали достоверность различий теоретически 

ожидаемых из равновесия Харди–Вайнберга и 

фактически наблюдаемых частот генотипов и 

фенотипов. 

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

RAPD-PCR со случайными прайме-

рами. В предварительных экспериментах нами 

было опробовано 9 случайных праймеров, 

из которых для последующего анализа геном-

ной ДНК было отобрано семь (ОРА01, ОРА17, 

ОРА19, ОРА10, Р29, ОРА09, R45), позволяю-

щих выявлять четкие, стабильно воспроизводи-

мые спектры, дифференцирующие исследуе-

мые виды. На рисунке 1 показаны индивиду-

альные спектры леща и плотвы, полученные 

с помощью праймеров Ора17 и R45. 

 

Рис. 1. Индивидуальные спектры ДНК плотвы (1, 2, 

5, 7, 8) и леща (3, 4, 6, 9, 10) по праймерам R45 и 

Ора17. М-маркер молекулярных масс (1kb). 

Fig. 1. Individual DNA spectra of roach (1, 2, 5, 7, 8) 

and bream (3, 4, 6, 9, 10) by primers R45 and Opa17. 

M-marker of molecular masses (1kb). 

Маркер ОРА-17 давал хорошо воспроиз-

водимые фрагменты ДНК в области 200–

1500 п.н.: 31 у плотвы и 29 у леща. Количество 

фрагментов в индивидуальных спектрах варьи-

ровало от 18 до 23, при этом выборки плотвы и 

леща не различались между собой по среднему 

значению Ν (р <0.0001) (табл. 1), которое соста-

вило для плотвы и леща: 21.0±1.1 и 20.2±0.8, со-

ответственно. Семь фрагментов оказались мо-

номорфными, общими для обоих видов. Од-

нако надо учитывать, что сходство фрагмента 

по размеру не означает сходства его нуклеотид-

ной последовательности. Число видоспецифи-

ческих мономорфных локусов составило 5 для 

плотвы, 3 для леща. Обе выборки по данному 

праймеру демонстрируют высокую степень 

внутригруппового сходства, этот показатель 

для плотвы составил — 80.0±0.16; для леща — 

82.0±0.12. Уровень полиморфизма невысокий: 

58.0% и 48.0% для плотвы и леща соответ-

ственно (табл. 1). 

Маркер R45 выявил в спектрах двух ви-

дов 52 фрагмента размером от 100 до 2500 п.н., 

из них 3 мономорфных фрагмента оказались 

общими для обоих видов. В спектрах показана 

высокая индивидуальная генетическая измен-

чивость, что хорошо визуально дифференци-

рует особей разных видов за счет низкого коли-

чества мономорфных видоспецифических ло-

кусов (1 у плотвы и 4 у леща). В индивидуаль-

ных спектрах отмечено от 24 до 31 фрагмента 

по среднему значению Ν (р <0.0001), которое 

составило 24.8±0.7 для плотвы и 29.4±0.92 

для леща, выборки достоверно различаются 

между собой. Уровень полиморфизма плотвы и 

леща составил 85.0% и 57.0%, степень внутриг-

руппового сходства — 64.0±0.03 и 0.80±0.02 со-

ответственно. 

При суммировании данных по двум прай-

мерам, общее число локусов составило 89, 

число фрагментов в индивидуальных спектрах 

плотвы и леща варьировало в пределах 42–53. 

Из них 10 оказались общими для данных видов. 

Число выявляемых локусов в геноме плотвы и 

леща составило 72 и 71, видоспецифических 

мономорфных фрагментов 18 и 33, соответ-

ственно. Выборки достоверно различаются 

между собой по среднему значению и коэффи-

циенту сходства (tg = -4.8; р <0.0001). Обе вы-

борки высокополиморфны, доля полиморфных 

локусов составила для плотвы — 74%, для леща 

— 53%. Средние уровни генетического сход-

ства внутри выборок варьируют в пределах 

64.0–82.0%, причем выборка леща наиболее го-

могенна.  

Дендрограмма генетического сходства 

показывает разделение видов на два кластера 

с 100% индексом бутстрепа свидетельствует 

о надежности объединений (рис. 2). Значения 

внутригруппового сходства в выборке плотвы 

варьируют в пределах 0.16–0.33, леща — 0.15–

0.21. По разбросу индекса внутригруппового 

сходства родство относительно невелико. 
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Таблица 1. Генетический полиморфизм в выборках плотвы и леща по двум праймерам 

Table 1. Genetic polymorphism in roach and bream samples using two primers 

Вид / 

Species 

Количество локусов / Number of loci Ν±σ S P, % 

1 2 3 4 5 

Праймер R45 

Плотва 23 24 24 26 26 24.8±0.70 0.64±0.029 85.0 

Лещ 29 26 31 31 30 29.4±0.92 0.80±0.019 57.0 

Праймер ОРА17 

Плотва 20 23 18 20 24 21.0±1.10 0.80±0.016 58.0 

Лещ 20 21 19 22 19 20.2±0.80 0.82±0.012 48.0 

Суммарно по обоим праймерам 

Плотва 43 47 42 46 50 45.6±1.43 0.72±0.018 74.0 

Лещ 49 47 50 53 49 49.6±0.93 0.81±0.008 53.0 

Примечание. N±σ — среднее число фрагментов в индивидуальных спектрах; S — коэффициент сходства между 

каждой парой особей внутри группы; P — полиморфные локусы. 

Note. N±σ — average number of fragments in individual spectra; S — coefficient of similarity between each pair of in-

dividuals within a group; P — polymorphic loci. 

 

Рис. 2. Дендрограмма генетического сходства по двум праймерам особей плотвы (П221, П222, П209, П218, П203) 

и леща (Л211, Л214, Л119, Л227, Л231); вверху — шкала генетического сходства по Ней; цифровые значения 

в узлах ветвления — индекс бутстрепа (%). 

Fig. 2. Dendrogram of genetic similarity for two primers of roach (П221, П222, П209, П218, П203) and bream (Л211, 

Л214, Л119, Л227, Л231) individuals; at the top is the scale of genetic similarity according to Nei; digital values at 

branching nodes are the bootstrap index (%). 

При исследовании специфики праймеров 

были получены следующие результаты. Общее 

генетическое разнообразие выборок, т.е. число 

RAPD-фрагментов разного размера по семи 

праймерам составило для плотвы и леща 146 и 

161 соответственно. Из них общими для обоих 

видов оказались 34 локуса (табл. 2). Все исполь-

зуемые праймеры давали четкие картины меж-

видовой дифференциации благодаря наличию 

в спектрах видоспецифических мономорфных 

фрагментов: 42 локуса у леща и 41 у плотвы. 

Наименьшее число фрагментов в индивидуаль-

ных спектрах у исследуемых видов отмечено 

по праймеру Ора19, наибольшее — по R45. 

Таким образом, RAPD-анализ показал более 

низкую индивидуальную изменчивость особей 

леща и высокий уровень геномного разнообра-

зия некодирующей ДНК обоих видов. 

Полиморфизм неспецифических эсте-

раз в выборках плотвы и леща. В крови леща 

Нейманом [Nyman, 1965] обнаружена одна, а 

Таммертом [Таммерт, 1980 Tammert, 1980)] — 

две зоны эстеразной активности. При изучении 

электрофореграмм сыворотки крови леща вы-

явлено две зоны эстеразной активности (Est-1 и 

Est-2 в порядке увеличения электрофоретиче-

ской подвижности), что обозначено на рисунке 

3Б фенотипами 1 и 2. Зона Est-1 расположена 
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в области α2-глобулинов и присутствует лишь 

у части особей, что указывает на индивидуаль-

ную изменчивость, которая выражается в нали-

чии или отсутствии активности и различной по-

движности аллельных вариантов. Зона Est-2 ос-

новная, расположена в области β-глобулинов, 

присутствует у всех особей и представлена од-

ним фрагментом с высокой активностью 

(рис. 3, 4). Е.В. Кузьминым были описаны тре-

тий (Рыбинское вдхр.) и четвертый (Верхняя 

Волга) фенотипы [Кузьмин, 1987 (Kuzmin, 

1987)], когда происходило разделение зон Est-1 

и Est-2 на два компонента. В 1980 г. фенотип 4 

не был обнаружен в Рыбинском, Горьковском и 

Угличском водохранилищах, а шестнадцать лет 

спустя выявлен в трех выборках: У07.1996, 

У09.1997 и Р07.1997. Кроме того описан пятый 

фенотип, который может быть модификацией 

3-го фенотипа с одним быстрым компонентом 

в зоне Est-1. Первый и второй фенотипы ши-

роко представлены в выборках 1997 и 1980 гг., 

частота их встречаемости составила 0.62 для 

1 фенотипа (1980 — 0.76) и 0.38 для второго фе-

нотипа (1980 — 0.21). Остальные варианты фе-

нотипов были редкими: 3-й (0.14), 4-й (0.02), 

5-й (0.1). Анализ популяционной изменчивости 

проводили на уровне фенотипов эстераз сыво-

ротки крови леща, количественное соотноше-

ние фенотипов представлено в таблице 3. Тест 

на гетерогенность показал отсутствие 

достоверных различий между выборками трех 

водохранилищ (Г, У и Р) за 1996 г., тогда как, 

выборки из Угличского вдхр. 1996 и 1997 гг. 

достоверно различались (р <0.05). При сравне-

нии с результатами 1980 г. были получены до-

стоверные различия между выборками по всем 

изученным водоемам (р <0.05). 

Анализ спектров тканей леща выявил 

дифференциальный паттерн экспрессии: в пе-

чени — три зоны эстеразной активности (Est-1; 

Est-2; Est-3) и две зоны в сердечной и скелетной 

мышцах (Est-1; Est-2), совпадающих по составу 

фракций с зонами в сыворотке (рис. 3). В “быст-

рой” области спектра эстераз печени и сердеч-

ной мышцы леща дополнительно присутствует 

2–6 компонентов, которые отмечаются не у всех 

особей и не во всех выборках. Зона Est-1 ткане-

специфична, имеет высокую активность в пе-

чени, в то время как в сыворотке активность 

фракций низкая или отсутствует вообще. В ске-

летной/сердечной мышцах леща зона Est-1 пред-

ставлена тремя фрагментами, поэтому тестиро-

вана по трехалельной системе кодирования 

(табл. 4). Выявлено три генотипа из шести, пре-

имущество на стороне гомозигот АА. Проверка 

соотношения частот встречаемости генотипов 

по Харди–Вайнбергу показала хорошее соответ-

ствие (χ 2g = 2.09; χ 2st = 6.07; df = 2.03). При этом 

в 2021 г. анализ зоны Est-1 у 35 особей леща под-

твердил результат 1997 г.  

Таблица 2. Специфические особенности RAPD-маркеров леща и плотвы 

Table 2. Specific features of RAPD markers for bream and roach 

Вид, геномные 

характеристики / 

Species, genomic 

characteristics 

Праймеры / Primers ∑ 

Ора01 Ора19 Ора29 Ора09 Ора10 R45 Opa17 

Плотва1 15 10 14 13 20 26 20 118 

Плотва2 16 10 15 17 17 26 24 125 

Общие локусы 14 7 11 9 15 21 18 95 

Nм 10 4 6 6 9 1 5 41 

S 0.90 0.70 0.75 0.60 0.81 0.80 0.81 0.76±0.03 

Лещ1 22 12 22 14 17 29 20 136 

Лещ2 20 9 23 13 11 26 21 123 

Общие локусы 16 8 17 6 11 24 16 101 

Nм 8 7 10 5 5 4 3 42 

S 0.76 0.76 0.76 0.44 0.78 0.87 0.78 0.74±0.05 

Плотва (1;2) 31 20 29 30 37 52 44 146 

Лещ (1;2) 42 21 47 27 28 55 41 161 

Общие локусы 4 2 4 2 5 3 7 34 

S 0.30 0.20 0.37 0.29 0.37 0.47 0.53 0.36±0.10 

Примечание. S — коэффициент сходства между каждой парой особей внутри группы. Nм — число мономорф-

ных видоспецифических фрагментов. 

Note. S — the coefficient of similarity between each pair of individuals within a group. Nм — the number of monomor-

phic species-specific fragments. 
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Рис. 3. Схематическое изображение картины эстеразных фракций печени, скелетной/сердечной мышц плотвы 

(А) и леща (Б). Зоны Est-2 и Est-3 идентичны во всех тканях. В сыворотке крови леща показаны пять фенотипов. 

Стрелка показывает электрофоретическую подвижность фракций по отношению к аноду. 

Fig. 3. Schematic representation of the esterase fraction pattern of liver, skeletal/cardiac muscle of roach (A) and bream 

(Б). The Est-2 and Est-3 zones are identical in all tissues. Five phenotypes are shown in bream serum. The arrow shows 

the electrophoretic mobility of the fractions relative to the anode. 

 

Рис. 4. Электрофореграмма неспецифических эстераз сердечной мышцы леща. Est-1, -2, -3 — изоформы эстераз, 

выделенные согласно рис. 3. 

Fig. 4. Electrophoregram of nonspecific esterases of bream heart muscle. Est-1, -2, -3 are the esterase isoforms identified 

according to Fig. 3. 

Таблица 3. Соотношение фенотипов эстераз сыворотки крови леща (р <0.05) 

Table 3. Ratio of esterase phenotypes in bream blood serum (р <0.05) 

Примечание. χ2g — фактический хи-квадрат; χ2st — теоретический хи-квадрат; df — степень свободы, n — число 

особей; “–” — нет данных.  

Note. χ2g — actual chi-square; χ2st — theoretical chi-square; df — degree of freedom, n — number of individuals, “–” 

— not date. 

Выборка / Sample n Фенотип / Phenotyp χ2g; χ2st (df) 

1 2 3 4 5 

Р1980 50 37 11 2 – – 1.35<8.55 (3.4) 

У1980 18 16 3 – – – 

Всего: 68 53 14 2 – – 

Р09.1996 29 19 2 5 – 3 10.38<22.01 (12.5) 

У07.1996 30 21 1 6 1 1 

Г07.1996 27 18 3 6 – – 

Всего: 86 58 6 17 1 4 

Р07.1997 30 18 5 1 1 5 1.60<11.41 (5.2) 

У09.1997 30 14 7 2 1 6 

Всего: 60 32 12 3 2 11 
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Таблица 4. Частоты генотипов по трем локусам эстераз сердечной мышцы леща и плотвы 

Table 4. Genotype frequencies for three esterase loci in the cardiac muscle of bream and roach 

Локус / 

Locus 

Вид / 

Species 

Год / 

Year 

n Частоты генотипов / Genotype frequency 

АА ВВ СС АВ АС ВС DD AD BD CD 

Est-2 Лещ 1980 192 – 0.99 – 0.004 – – – – – – 

1997 268 – 0.94 – 0.04 – 0.02 – – – – 

2021 35 – 0.94 – 0.06 – – – – – – 

Плотва 2001 30 0.07 0.17 0.1 0.43 0.23 – – – – – 

Est-1 Лещ 1997 155 0.74 – – 0.07 0.19 – – – – – 

2021 35 0.71 – – 0.14 0.14 – – – – – 

Est-3 Плотва 2001 30 0.07 0.33 0.23 0.1 0.07 0.07 – 0.03 0.07 0.03 

Примечание. n — число особей, “–” — нет данных. 

Note. n — number of individuals, “–” — not date.  

Зона Est-2 характеризуется отсутствием 

тканеспецифичности, имеет высокую актив-

ность во всех тканях, представлена одним ком-

понентом с преимуществом по частоте встреча-

емости 0.94 в исследованиях 1996–1997 и 

2021 гг. и обозначена, как генотип ВВ (табл. 4). 

В редких случаях показано разделение зоны 

на два компонента (соответствует фенотипу 4 

в сыворотке на рис. 3) с частотой встречаемо-

сти 0.06, а в 1980 году данный генотип был 

представлен в выборке с частотой 0.004. 

При обработке четырех выборок 1997 г. в зоне 

Est-2 выявлен еще один редкий вариант — ге-

нотип ВС с быстрым аллелем. Тест на гетеро-

генность по трехаллельной системе генного 

контроля не выявил достоверных различий 

между выборками, данная гипотеза соответ-

ствует соотношению частот встречаемости ге-

нотипов по Харди–Вайнбергу (χ2g = 0.04; 

χ2st = 1.86; df =7.16). Зона Est-3 печени у боль-

шинства особей представлена одним компонен-

том, частота встречаемости редкого варианта 

с двумя фрагментами составила 0.06. 

При изучении электрофореграмм печени, 

сердечной и скелетной мышц плотвы выявлены 

три зоны эстеразной активности (Est-1, Est-2, 

Est-3 в порядке увеличения электрофоретиче-

ской подвижности). Отсутствие тканеспеци-

фичности на основании сходства изофермент-

ного состава отмечено по двум зонам Est-2;  

Est-3 (рис. 1). Зона Est-1 в печени имеет высо-

кую активность и не поддается генетической 

интерпритации, что обеспечивает тканеспеци-

фичность спектру данного органа, отличается 

от зоны Est-1 сердечной и скелетной мышц, как 

у леща. Зона Est-2 представлена тремя фрагмен-

тами в разных сочетаниях, из шести ожидаемых 

генотипов встречено пять, преимущество 

на стороне гетерозигот (табл. 4). Для зоны Est-

3 предложена четырехаллельная система ген-

ного контроля, из десяти ожидаемых генотипов 

выявлены девять. Проверка равновесия 

по Харди–Вайнбергу показала достоверные 

различия по соотношению теоретически ожи-

даемого и фактического распределения фено-

типов эстераз по зонам Est-2 и Est-3, что, веро-

ятно, связано с малым количеством особей 

в выборке. На основании отсутствия тканеспе-

цифичности по данным зонам принято считать, 

что они являются продуктами самостоятельных 

локусов. 

ОБСУЖДЕНИЕ 

Адаптационные и эволюционные измене-

ния в популяциях основываются на генетиче-

ском разнообразии, которое вместе с тем высту-

пает одним из важнейших показателей их устой-

чивости и определяется сложным переплете-

нием взаимодействий основных факторов мик-

роэволюции — естественного отбора, генных 

мутаций, случайного дрейфа и миграции генов 

[Алтухов, 2003 (Altukhov, 2003)]. Изучение био-

химического полиморфизма продиктовано 

необходимостью оценить генетический потен-

циал существующих групп [Кирпичников, 1987 

(Kirpichnikov, 1987)], который определяется 

уровнем гетерозиготности. Однако известно, 

что уровень генетической изменчивости 

отрицательно связан с таким параметром, как 

размер генома, который во многом определяет 

за счет каких последовательностей, будут проис-

ходить быстрые адаптационные и формообразо-

вательные изменения. Так, при отсутствии боль-

шого объема ДНК отбор благоприятствует мута-

циям в структурных генах, и наоборот, когда для 

регуляторной функции доступны большие коли-

чества повторяющейся ДНК, отбор будет спо-

собствовать разнообразию регуляторных генов, 

а вариация в структурных белковых локусах бу-

дет низкой [Pierce, Mitton, 1989]. Соответ-

ственно, различия между генотипами в первом 

случае обеспечиваются за счет новых аллельных 

состояний, а во втором — за счет обратимых 
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менее значимых изменений некодирующей 

ДНК, что свидетельствует о разных источниках 

потенциальной энергии (эволюционном потен-

циале) и скорости переработки энергии окружа-

ющей среды в этих двух системах.  

Некодирующая ДНК в межгенных и ин-

тронных областях является основой эпигенети-

ческой наследственности с возможностью 

быстро передаваться непропорционально боль-

шому числу потомков и гомогенизировать по-

вторы между собой путем согласованной эволю-

ции [Gangloff et al., 1997; Мустафин, Хуснутди-

нова, 2017 (Mustafin, Khusnutdinova, 2017)]. 

Следствием данных процессов может быть вы-

сокий индекс генетического сходства и большое 

число мономорфных видоспецифических локу-

сов по RAPD-маркерам в выборке леща, что ука-

зывает на низкую индивидуальную изменчи-

вость и большое сходство особей между собой, 

подтвержденное литературными данными [Хри-

санфова и др., 2004 (Khrisanfova et al., 2004)]. 

Анализ некодирующей ДНК плотвы и леща с ис-

пользованием мультилокусных маркеров позво-

лил дифференцировать исследуемые виды так 

же надежно (рис. 2), как это происходит при ана-

лизе фрагментов структурных генов мтДНК. Все 

маркеры оказались информативными с высокой 

степенью видоспецифичности. При суммирова-

нии данных по семи RAPD-маркерам в геноме 

леща выявлено большее число (161) фрагмен-

тов, чем в геноме плотвы (146), что может быть 

связано с большим размером генома леща 

(табл. 1, 2). Доля полиморфных локусов 

у плотвы (74%) и леща (53%) свидетельствует 

о высоком уровне изменчивости некодирующей 

ДНК обоих видов.  

 Относительно гетерогенности изофер-

ментных спектров неспецифических эстераз ис-

следуемых видов получены значительные раз-

личия (рис. 3) с более высоким уровнем электро-

форетической изменчивости плотвы, что пока-

зано ранее и по другим белковым локусам (6-

PGD, ААТ, LDG) [Слынько, 1991, 1992 (Slynko, 

1991, 1992)]. Одинаковое число выявленных зон 

активности неспецифических эстераз и сходство 

их по электрофоретической подвижности 

у плотвы и леща свидетельствуют о том, что 

не только близкородственные виды [Алферова, 

1973(Alferova, 1973)], но и виды с отдаленным 

родством могут иметь большое сходство в кар-

тине эстеразных фракций. Изоферментный 

спектр эстераз находится под контролем не-

скольких неаллельных генов [Серов, 1977 

(Serov, 1977)]. В печени, сердечной/скелетной 

мышцах леща фиксируются продукты трех ло-

кусов, две зоны в сердечной и скелетной мыш-

цах (Est-1; Est-2), совпадающих по составу 

фракций с зонами в сыворотке. Два локуса в ске-

летной мышце леща было выявлено методом 

электрофореза в крахмальном геле [Wolter, 

1999]. У плотвы наблюдается активность в трех 

зонах во всех тканях, каждая из которых имеет 

от трех до четырех аллелей. Пять аллелей в зоне 

Est-3 у плотвы выявлено в другом исследовании 

[Андреева, 2008 (Andreeva, 2008)].  

Считается, что прогрессивное увеличение 

числа локусов изоферментов произошло при пе-

реходе от древних к эволюционно более моло-

дым рыбам путем дупликации анцестрального 

локуса и последующей дивергенции этих локу-

сов, ведущей к различиям в характеристиках 

продуцируемых ферментов. На раннем этапе 

эволюции каждый фермент кодируется одним 

локусом, в дальнейшем формируется сложная 

мультилокусная система генов. Появление не-

скольких зон активности неспецифических эсте-

раз у плотвы и леща, которые различаются по 

числу компонентов и их экспрессии (содержа-

нию белка), может быть связано с полногеном-

ными или сегментарными дупликациями, кото-

рые имели место у карповых рыб в ходе эволю-

ции [Venkatesh, 2003]. При этом у них обнару-

жен регуляторный механизм, способный умень-

шать содержание белка на клетку и вызывать ди-

плоидизацию экспрессии генов [Леопольдт, 

Шмидтке, 1986 (Leopoldt, Schmidtke, 1986)]. 

Применительно к функциональным особенно-

стям ферментов, дупликация в эволюции не при-

водит к увеличению эффективности изофер-

мента, как можно было бы ожидать. Основная 

функция умножения субъединиц, по-видимому, 

заключается в контроле активности [Pierron 

еt al., 2012]. Кроме того, одним из генераторов 

белковых изоформ является альтернативный 

сплайсинг, благодаря которому с одного струк-

турного гена может считываться несколько 

структурно и функционально отличающихся 

белковых изоформ, что лежит в основе ткане-

специфичной экспрессии изоферментов 

[Pankova et al., 2004], а также наблюдаемого мо-

номорфизма по одним зонам и полиморфизма —

по другим.  

Зона Est-2 плотвы и леща с отсутствием 

тканеспецифичности, по-видимому, является 

продуктом анцестрального локуса, от которого 

в процессе эволюции образовались все осталь-

ные. На энзимограмме сердечной мышцы леща 

(рис. 4) хорошо видна высокая активность дан-

ной зоны, которая долгое время считалась моно-

морфной [Neman, 1965] и лишь в 1980 г. обнару-

жен еще один двухкомпонентный генотип АВ 

(табл. 4), что может быть следствием неаллель-

ных взаимодействий или неадаптивной мута-

ции, частота которой не изменилась 
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до сегодняшнего дня. Такие случаи уже были 

описаны в литературе, когда у одного из мелких 

видов тунцов была найдена двухаллельная из-

менчивость одного из локусов, кодирующих во-

дорастворимые мышечные белки, хотя этот вид 

считался мономорфным по этим белкам [Кир-

пичников, 1987 (Kirpichnikov, 1987)]. В четырех 

выборках 1997 г. (Р08.1997 — 30 экз., У09.1997 

— 30 экз., Р09.1997 — 30 экз., Г09.1997 — 

20 экз.) был найден еще один редкий двухком-

понентный генотип ВС с более быстрым алле-

лем (табл. 4; рис. 3). При анализе сердечной 

мышцы 35 особей леща в 2021 г. Из Рыбинского 

водохранилища выявлено две особи с генотипом 

АВ и отсутствие генотипа ВС (рис. 4), что могло 

быть связано с небольшим объемом выборки и 

его редкостью. Гетерогенность эстераз связы-

вают с широкой субстратной специфичностью, 

что рассматривается как прямая адаптация к из-

меняющимся условиям окружающей среды [Ко-

рочкин, 1977 (Korochkin, 1977)]. Распределение 

фенотипов эстераз сыворотки крови и генотипов 

в выборках трех водохранилищ соответствует 

закону Харди–Вайнберга, что указывает на гене-

тическое равновесие популяций леща исследуе-

мых водохранилищ, которое, судя по локусам 

Est-1 и Est-2, не изменилось за 24 года. Это мо-

жет указывать на то, что адаптивные изменения 

обеспечиваются в большей степени за счет изме-

нений некодирующей ДНК.  

В отличие от леща, высокое аллельное 

разнообразие наблюдается у плотвы как в зоне 

Est-2, так и в зоне Est-3 с отсутствием тканеспе-

цифичности (табл. 4). Гетерогенность в форме 

нескольких аллельных вариантов белков может 

указывать на высокий уровень полиморфизма 

структурных генов, кодирующих данный бе-

лок, несмотря на преимущество двух типов го-

мозигот. Не исключено, что некоторые из этих 

вариантов могут быть селективно нейтраль-

ными или функционально эквивалентными 

[Koehn, Eanes, 1977]. 

Считается, что характерная черта эволю-

ционных преобразований у животных заключа-

ется в возникновении тканеспецифической экс-

прессии генов мультилокусных изоферментов 

[Корочкин, 1983 (Korochkin, 1983)]. Спектры 

ферментов из печени, сердечной мышцы и сыво-

ротки у обоих видов демонстрируют специфич-

ность благодаря зоне Est-1 с высокой активно-

стью, но по отдельным зонам на основании 

сходства фракций отмечено отсутствие ткане-

специфичности (зона Est-2— лещ; Est-2, Est-3— 

плотва). Кроме зоны Est-1 специфичность спек-

тру в печени придает наличие в быстрой области 

набора фракций из 2-6 компонентов — зона Est-

4 — у плотвы встречена во всех выборках, но не 

у всех особей, у леща не во всех выборках и 

лишь у части особей. Ткани печени играют су-

щественную роль в адаптации организма к гипо-

ксии и могут наилучшим образом отражать фи-

зиологическое и патологическое состояние орга-

низма. Нарушение синтеза неспецифических эс-

тераз у млекопитающих ведет к заболеваниям, 

связанным с обменом гликогена [Райдер, 1983 

(Ryder, 1983)]. Возможно, поэтому эстеразы пе-

чени имеют специфический изоферментный со-

став с самой высокой активностью в сравнении 

с другими тканями.  

Предположительно, низкое аллельное раз-

нообразие локусов неспецифических эстераз 

у леща с высокой экспрессией по сравнению 

со спектром плотвы может указывать на низкий 

уровень индивидуальной изменчивости и боль-

шее сходство особей между собой, а также 

на низкую скорость эволюции структурных ге-

нов, кодирующих данный белок. Снижение му-

таций в структурных генах способствует увели-

чению уровня их экспрессии согласно универ-

сальной для эукариот закономерности [Koonin, 

Wolf, 2006]. Соответственно, данные маркеры 

подтверждают отрицательную корреляцию 

между размером генома и генетической измен-

чивостью геномов плотвы и леща, и могут быть 

вполне информативными для определения эво-

люционного потенциала и стратегии развития 

вида. При различии источника потенциальной 

изменчивости в геномах плотвы и леща, в ги-

бридном геноме для отбора будут доступны как 

кодирующая ДНК плотвы (разложение и появ-

ление новых гетерозигот), так и некодирующая 

ДНК леща. При этом, как показано при отдален-

ной гибридизации карпа обыкновенного 

(Cyprinus carpio, Cyprininae, 2n = 100) × самца 

тупого леща-рылоносa (Megalobrama 

amblycephala, Cultrinae, 2n = 48), для появления 

жизнеспособного потомства материнский роди-

тель должен обладать большим объемом неко-

дирующей ДНК [Wang et al., 2017], что справед-

ливо для отдаленной гибридизации плотвы и 

леща. 

Наблюдаемая более низкая изменчивость 

генома леща по обоим маркерам не является по-

казателем низкого потенциала вида, а свиде-

тельствует лишь об особенностях регулирова-

ния при увеличении размера генома. Учитывая, 

что изменение размера генома влияет на время 

развития и стратегию клеточного дыхания, 

можно предположить, что расширение генома 

путем сегментарных дупликаций или его сжа-

тие путем делеций, может замедлить либо уско-

рить эволюцию вида. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

В целом, показана обратная зависимость 

между размером генома и уровнем изменчиво-

сти структурных генов у плотвы и леща. При 

анализе геномного разнообразия с помощью 

неспецифических эстераз и RAPD-маркеров 

наблюдается низкий уровень индивидуальной 

изменчивости и большее сходство особей 

между собой в выборках леща с большим раз-

мером генома. Тогда как в выборке плотвы по-

казано высокое аллельное разнообразие всех 

трех локусов неспецифических эстераз и в два 

раза меньше мономорфных инвариантных 

RAPD-локусов, что может быть признаком вы-

сокой изменчивости структурных генов. Полу-

ченные результаты могут быть интерпретиро-

ваны как различие регуляторных систем и ско-

рости эволюции данных видов. Высокая ско-

рость эволюции плотвы обеспечивается за счет 

изменчивости структурных генов, а замедление 

эволюции, как и времени развития у леща, мо-

жет быть следствием большего объема и измен-

чивости повторяющейся ДНК, учитывая самый 

низкий уровень мутаций генов мтДНК среди 

карповых видов рыб. Различие регуляторных 

систем родительских геномов считалось важ-

нейшим барьером, препятствующим развитию 

гибридов [Wilson et al., 1974]. По-видимому, 

это является условием для асимметричной ги-

бридизации рыб и процесса видообразования. 

В таком скрещивании для появления жизнеспо-

собного потомства материнский родитель дол-

жен иметь больший размер генома (число хро-

мосом) и низкую изменчивость структурных 

генов мтДНК, чем у отцовского родителя. 

Поскольку микроэволюционные события за-

трагивают, прежде всего, мономорфную часть 

генома с необратимой реорганизацией регуля-

торной системы. 
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THE INFLUENCE OF GENOME SIZE ON THE POLYMORPHISM 

OF NON-SPECIFIC ESTERASES AND RAPD MARKERS 
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The genome size of the bream Abramis brama (L., 1758) is 1.3 times larger than that of the roach Rutilus 

rutilus (L., 1758), indicating a larger volume and diversity of noncoding DNA available for selection, which may 

be a source of latent genetic variability facilitating better co-adaptation of heterogeneous genomes during distant 

hybridization between these species. The evolutionary significance of genome size remains unclear. Analysis 

of random multilocus polymorphism (RAPD) markers and non-specific esterases was performed in A. brama and 

R. rutilus to identify the relationship with genome size. These markers cover both coding and non-coding regions 

of DNA, allowing analysis of the genome as a whole. The total number of loci identified for two RAPD primers 

in individual spectra of roach and bream was 89, of which 10 were common, and 18 (in roach) and 33 (in bream) 

were species-specific monomorphic. Both samples were highly polymorphic and differed significantly; the bream 

sample was more homogeneous. The spectra of non-specific esterases of the liver and skeletal/cardiac muscles 

of roach and bream were heterogeneous with coinciding electrophoretic mobility of the zones. The main Est-2 

zone with the absence of tissue specificity in both species is a product of an independent locus and is represented 

by three allelic variants in roach (six genotypes were identified) and one component with high activity in bream. 

Polymorphism of this zone in bream is manifested by its division into two components with a low frequency 

of genotype occurrence (0.06), which may be a consequence of a mutation that has no adaptive value. The Est-1 

zone of bream is tissue-specific, in the liver there is one component with high activity, in the heart — three with a 

predominance of homozygotes, in the serum — two fragments with weak activity and not in all individuals. 

In roach, the Est-1 zone of the liver is represented by two fractions with high activity, three components were 

identified in the heart, and the Est-3 zone has four allelic variants (nine genotypes). Thus, with an increase in the 

genome size of bream compared to roach, a decrease in the allelic diversity of esterase loci and a greater similarity 

of individuals to each other is shown, which may indicate a low variability of the structural genes encoding this 

protein, and a difference in the regulatory systems of the parental genomes. 

Keywords: Cyprinidae, roach, bream, non-specific esterases, RAPD, polymorphism, genome size 


