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Явление облигатной эмбриональной диапа-
узы (задержанной имплантации) у млекопита-
ющих состоит в том, что зародыши прикрепля-
ются к стенке матки не сразу после их перехода 
из яйцевода в полость матки. Достигнув стадии 
бластоцисты, они остаются свободно плаваю-
щими на срок от нескольких дней до 10 месяцев 
в зависимости от вида животного. Впервые за-
держка имплантации на длительный срок была 
замечена в 1854 г. у косули (цит. по: �������,�������,, 
1947). В настоящее время известно, что это 
свойство эмбриогенеза присуще по крайней 
мере 53 видам животных из 7 отрядов и 10 
семейств. Больше всего видов с диапаузой об-
наружено в отряде хищных (C�r�iv�r�) �� в семей��) �� в семей�) �� в семей�
стве куньих (������i���), к которому относятся������i���), к которому относятся), к которому относятся 
куница, норка, соболь, хорь, скунс, выдра и др. 
Свойства диапаузы (ее продолжительность, 
гормональный контроль и др.) отличаются у 
видов в пределах семейств, подсемейств и родов 
(����, 1989�� �������, 1990).����, 1989�� �������, 1990)., 1989�� �������, 1990).������, 1990)., 1990).

Существует множество гипотез о происхож-
дении и биологическом значении облигатной 
диапаузы. Суть всех гипотез состоит в обосно-
вании единого представления о том, что задерж-
ка имплантации �� это репродуктивная стратегия 
вида, направленная на отсрочку рождения 
потомства до сезона, наиболее благоприятного 
для его выживания. Предполагается также, что 
диапауза возникала один или несколько раз в 
прошлые геологические периоды из�за резкого 
изменения климата и что она эволюционирует 
(����, 1989�� �������, 1990�� ��r���������, 1989�� �������, 1990�� ��r�����, 1989�� �������, 1990�� ��r������������, 1990�� ��r�����, 1990�� ��r�������r����� et� �� ����., 1996�� 
R��fr��, ����, �000�� �����, ����, �000�� ���������, �000�� �����, �000�� ���������� et� ��� �������, �004). Однако 
четкого представления о механизме возникно-
вения этого свойства онтогенеза, так же, как и 
его предполагаемой эволюции, до сих пор нет. 
Не вполне убедительными также кажутся аргу-
менты в пользу прямой связи между сезонной 
диапаузой и видовой адаптацией. В природе 
существуют такие виды животных, как морская 
выдра Enhydr� �ut�ris, которая имеет облигатную 
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диапаузу, но может дать потомство в любое 
время года. В связи с этим Р. Мид предположил, 
что диапауза могла иметь адаптивное значение в 
прошлом, но в настоящее время она существует 
как свойство, нейтральное для существования 
вида (Меа�, 1989).

Имеется довольно много данных об ак-
тивности репродуктивной системы матери во 
время облигатной диапаузы (�������, 1947���������, 1947��, 1947�� 
����, 1995�� R��fr��, ����, �000). Однако об, 1995�� R��fr��, ����, �000). Однако обR��fr��, ����, �000). Однако об, ����, �000). Однако об����, �000). Однако об, �000). Однако об 
активности эмбрионального генома известно 
крайне мало. Было установлено, что в течение 
диапаузы бластоцисты увеличиваются прибли-
зительно от 0,�5 до � мм в диаметре. Изучение 
гистологических срезов нескольких бластоцист 
начального периода диапаузы у соболя, норки, 
морского котика и алтайского крота показало 
угнетение митоза и отсутствие заметных мор-
фологических изменений в зародышах по мере 
их роста. Подсчет клеток в нескольких ранних 
зародышах соболя и норки из�за его высокой 
вариабельности не позволил выяснить, увели-
чивается ли число клеток во время диапаузы. 
В бластоцистах некоторых других видов было 
отмечено медленное увеличение числа клеток 
трофобласта, но число клеток собственно за-
родыша (внутренней клеточной массы, ВКМ) 
было неизменным. Авторадиографическое 
изучение синтеза ДНК и РНК на тотальных 
препаратах бластоцист морского котика и нор-
ки показало слабое включение метки (����, 
1989). На основании этих немногочисленных и 
не вполне убедительных данных было принято 
считать облигатную эмбриональную диапаузу 
стадией эмбрионального покоя. 

Для того чтобы уточнить данные о состоянии 
эмбриогенеза во время диапаузы, мы применили 
цитогенетический подход. На суспензионных 
монослойных препаратах, приготовленных по 
специально разработанному методу для бласто-
цист куньих, мы изучили активность генома у 
зародышей норки Must�e�� vison, имеющей диапа-
узу длительностью в среднем �0 дней, в течение 
всего этого периода, т. е. от начала диапаузы до 
начала имплантации. Было установлено, что за 
это время диаметр бластоцист увеличивается 
от 0,�5 до � мм, а число клеток в них �� от ~�00 
до ~�0 тыс. В клетках ВКМ угнетены митоз и 
синтез нуклеиновых кислот. В клетках трофо�
бласта тоже подавлен митоз, но идут синтез 

ДНК и рРНК, образование крупных эндополи-
плоидных клеточных ядер и деление некоторых 
из них немитотическим (амитотическим) путем 
(Исакова, Жоголева, 1997�� Исакова и др., �001�� 
Исакова, Шилова, �000, �003). Такую же картину 
(т. е. инактивацию генома в клетках ВКМ, но 
синтез ДНК и рРНК и амитотическое деление 
крупных клеток трофобласта) мы обнаружили в 
диапаузных бластоцистах соболя M�rt�es zibellinаа 
и западного пятнистого скунса Spi�og��e put�orius put�oriusput�orius 
��t�ifrons, относящихся к другим родам семейства 
куньих и имеющих диапаузу длительностью в 
среднем �45 и ��0 дней соответственно (Иса-
кова, �004�� ���k�v�, ����, �004). �ти данные, а���k�v�, ����, �004). �ти данные, а, ����, �004). �ти данные, а����, �004). �ти данные, а, �004). �ти данные, а 
также сообщения о наблюдавшихся угнетении 
митоза и образовании гигантских клеток тро-
фобласта в диапаузных бластоцистах косули 
C�preo�us ��preo�us ��preo�us��preo�us (�i�k��, 1974) и алтайского�i�k��, 1974) и алтайского, 1974) и алтайского 
крота T��p� ��t��i�� ��t��i����t��i�� (Баевский, 1967), относя-
щихся к другим семействам млекопитающих, 
позволяют полагать, что в основе возникновения 
облигатной диапаузы мог лежать механизм, 
общий для разных таксонов.

В бластоцистах животных без облигатной 
диапаузы клетки трофобласта делятся митозом. 
Мы установили, что у лабораторной мыши Mus 
mus�u�us, не имеющей облигатной диапаузы и 
амитоза в доимплантационных бластоцистах, 
тоже происходит амитотическое деление клеток 
трофобласта, но начиная с периимплантацион�
ной стадии (Исакова, Скворцова, �003). Из 
этих данных следует, что явление облигатной 
диапаузы состоит не только в задержке имплан-
тации, но и во временнóм сдвиге всех событий 
(тайминге) эмбриогенеза.

Как мог произойти этот сдвиг? Поскольку 
облигатная диапауза �� наследуемое видовое 
свойство, то ее возникновение должно быть 
связано с изменением в ДНК животного предко-
вого вида. Есть основание полагать, что одним 
из таких изменений могла быть хромосомная 
мутация. Известно, что доминирующим меха-
низмом эволюционной реорганизации кариотипа 
у млекопитающих является робертсоновская 
транслокация, т. е. разрыв в районе центромер 
и последующее слияние двух акроцентрических 
хромосом (���r��, 1998�� Ri���b�r�, �001). �то 
верно и в отношении семейства куньих (��r���r,��r���r,, 
B��ir�c�k�, 1968�� ���, ����, 1969�� �������,, 1968�� ���, ����, 1969�� �������,���, ����, 1969�� �������,, ����, 1969�� �������,����, 1969�� �������,, 1969�� �������, 
�r����, 1980). Хромосомные перестройки со-
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провождаются изменениями в локализации и 
количестве гетерохроматина (ГХ) (�������,�������,, 
�r����, 1980�� �����, 1980�� ���������� et� �� ����., 1987�� �r��������k�,�r��������k�,, 
1989). Изменения в паттерне ГХ в свою очередь 
могут вызвать изменения в экспрессии генов в 
пределах всего генома (Прокофьева�Бельговская, 
1986�� Жимулев, 1993�� ��i�����v, 1998). Таким��i�����v, 1998). Таким, 1998). Таким 
образом, хромосомная перестройка через изме-
нение в паттерне ГХ может вызвать изменение 
в экспрессии генов, контролирующих тайминг  
эмбриогенеза. В таком случае должен возник-
нуть новый наследуемый вариант тайминга.

В настоящее время складывается представ-
ление, что изменения в ГХ и в хронологии 
эмбриогенеза лежат в основе эволюционных 
преобразований (�����, 198��� R�ff, ���f����,�����, 198��� R�ff, ���f����,, 198��� R�ff, ���f����,R�ff, ���f����,, ���f����,���f����,, 
1983�� Cr�i�����, ��r����, 1986�� �r��������k�,Cr�i�����, ��r����, 1986�� �r��������k�,, ��r����, 1986�� �r��������k�,��r����, 1986�� �r��������k�,, 1986�� �r��������k�,�r��������k�,, 
1989�� Стегний, 1993�� �i�b�r� et� ��� �������, 1996�� Ко-
рочкин, �00�а, б). В обширных исследованиях 
природных популяций животных было обнару-
жено, что появление потомков с новыми насле-
дуемыми морфофизиологическими свойствами 
связано со сдвигом в тайминге эмбриогенеза. 
Естественный отбор, действующий не только в 
постнатальном, но и в эмбриональном периодах, 
ведет к возникновению субпопуляции особей, 
имеющих селективное преимущество в новых 
условиях внешней среды, т. е. к внутривидовой 
дивергенции (�c���r�, 1977�� Шварц, 1980).�c���r�, 1977�� Шварц, 1980)., 1977�� Шварц, 1980).

Таким образом, данные эмбриологии, 
цитогенетики, эволюционной морфологии и 
эволюционной экологии позволяют сформули-
ровать следующую гипотезу о происхождении 
и биологическом значении явления облигатной 
эмбриональной диапаузы. В кариотипе живот-
ного вида�предшественника может произойти 
хромосомная перестройка, затрагивающая экс-
прессию генов, контролирующих тайминг эмб-
риогенеза. Результатом этого события должно 
быть возникновение наследуемого изменения в 
этом тайминге. Изменения в структуре ДНК и 
в тайминге эмбриогенеза вызовут увеличение 
соответственно генетического и морфофи-
зиологического разнообразия в потомстве, а 
естественный отбор приведет к внутривидовой 
дивергенции�

Данная гипотеза о мутагенном происхож-
дении облигатной диапаузы поддерживается 
следующими фактами. 1. Задержка не только 
имплантации, но и других событий онтогене-

тического развития. У норки (�������, 1947),�������, 1947),, 1947), 
соболя, куницы (Старков, 1947) и горностая 
(�������, 1947�� Терновский, Терновская, 1994)�������, 1947�� Терновский, Терновская, 1994), 1947�� Терновский, Терновская, 1994) 
обнаружен значительный сдвиг во времени 
овуляции и полового созревания самок по 
сравнению в видами куньих без диапаузы.  
�. Чрезвычайно высокий уровень генетического 
разнообразия на хромосомном уровне у норки.  
В наших кариологических исследованиях ~ 15 % 
имплантированных эмбрионов имело хромосом-
ную конституцию 3n, �n/3n, или �n,����������n,������  
и ~10 % новорожденных щенков были химе-
рами �n/3n или �n,����������n,��� (B�����v, ���k�v�,��� (B�����v, ���k�v�, (B�����v, ���k�v�,B�����v, ���k�v�,, ���k�v�,���k�v�,, 
1984�� Исакова, 1987�� ���k�v�, 1989). Кроме того,���k�v�, 1989). Кроме того,, 1989). Кроме того, 
с частотой до 4,5 % встречались монохориаль-
ные (считающиеся монозиготными) пары эмб-
рионов, имевших разные кариотипы (Исакова, 
�007). В литературе имеются только единичные 
сообщения как об эуплоидных химерах, так и о 
генетически неидентичных монозиготных близ-
нецах у млекопитающих. Анализ ожидаемых и 
наблюдаемых частот встречаемости химер �n/3n 
с разными сочетаниями половых хромосом в �n 
и 3n клеточных линиях при различных возмож-
ных нарушениях процесса оплодотворения у 
норки Must�e�� vison и курицы G���us domest�i�us 
показал, что основной причиной возникновения 
эуплоидного химеризма являются нарушения 
процесса оплодотворения (дигиния и поли-
спермия) (��c���i���r et� ��., 1983�� Фечхеймер и 
др., 1984). Ранее было показано, что причиной 
этих нарушений является задержка овуляции, 
которая ведет к перезреванию яйцеклеток и 
изменению свойств их мембран (B�����, 1957). 
3. Высокая частота встречаемости эмбрионов 
с морфологическими аномалиями у норки. В 
сотрудничестве с А.П. Дыбаном и его сотруд-
никами мы провели морфологический анализ 
50 имплантированных эмбрионов норки. 
Четыре из них (8 %) имели нарушения в раз-
витии, что превышает частоту встречаемости 
эмбрионов с морфологическими аномалиями у 
лабораторной мыши по меньшей мере в 10 раз.  
4. Чрезвычайно высокий уровень разнообразия 
по антигенам сывороточных белков у видов 
животных, имеющих облигатную диапаузу по 
сравнению с видами без диапаузы  в семействе 
куньих (Баранов, 1987�� B�r���v, 1988).

В предлагаемом сценарии возникновения 
стадии эмбриональной диапаузы недостает све-



37� г.к. исакова 

дений о естественных факторах, вызывающих 
перестройки в кариотипе. Зоологи и палеонто-
логи все больше находят свидетельств тому, что 
ведущим фактором биологической эволюции 
на Земле являются экологические катастрофы, 
вызванные тектоническими и температурными 
перестройками (Красилов, 1977�� Черепанов, 
1986�� �����i�, �008�� Каныгин, Розанов, �008).�����i�, �008�� Каныгин, Розанов, �008)., �008�� Каныгин, Розанов, �008). 
Генетики накапливают данные о том, что 
смена условий внешней среды может индуци-
ровать генные и хромосомные мутации через 
изменение в гормональной системе организма 
(Сапунов, 1980). Показано, что вновь возника-
ющие агенты внешней среды (промышленные 
химикаты, попадающие в воздух и продукты 
питания) могут влиять на экспрессию генома, 
вызывая молекулярный драйв в мультигенных 
семействах (��v�r, 1986�� ��b�r�, C�rv��, 1997).��v�r, 1986�� ��b�r�, C�rv��, 1997)., 1986�� ��b�r�, C�rv��, 1997).��b�r�, C�rv��, 1997)., C�rv��, 1997).C�rv��, 1997)., 1997). 
Итак, полный сценарий эволюционного процес-
са мог быть таким: изменение внешней среды 
(изменение в самой среде или смена животными 
места обитания) → хромосомная мутация, вы-
зывающая изменение тайминга эмбриогенеза →  
повышение генетического и морфофизиологи-
ческого разнообразия в потомстве → естествен-
ный отбор → внутривидовая дивергенция →  
видообразование.  

Следует заметить, что пути влияния хро-
мосомных перестроек на экспрессию генов, 
контролирующих тайминг эмбриогенеза, 
должны отличаться у разных видов животных 
из�за различий в организации их кариотипов и 
геномов. Из этого следует, что реорганизация 
генома, затрагивающая генетический контроль 
тайминга эмбриогенеза, могла быть механиз-
мом, лежащим в основе возникновения того 
огромного разнообразия в проявлении эмбри-
ональной диапаузы и физиологии репродукции, 
которое существует в природе.
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Summary

��� ����������� �f �b�i���� ���br���ic �i������ (������� i���������i��) i� ���������� ��� b��� �i�c�v�r�� 
���r� ���� 150 ���r� ���. ��v�r�������, ���r� i� ��� ��� �i��i�c� i��� �� i�� �ri�i� ��� bi����ic�� �i��ific��c� 
�i�� ���.  �v�i��b�� ���� �f c��������ic�, ���br������, �v����i���r� ���r�������, ��� �v����i���r� �c����� 
����� �� b��i�v� ���� ��� �b�i����r� ����� �f ���br���ic �i������ ��i��� �cc�r i� �i���� i��ivi����� �i��i� 
�iff�r��� ��x�����ic �r���� i� c����q���c� �f c�r��������� ������i�� c����� b� ����r��i�� i� ��� ��vir������� 
��� �ff�c��� ���  �x�r���i�� �f ����� c���r���i�� ��� �i��i�� �f ���br�������i�.

Key words: ����������, �b�i���� ���br���ic �i������, ������� i���������i��, �ri�i� ��� bi����ic �i��ific��c� 
�f �b�i���� �i������. 


