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ВВЕДЕНИЕ 

В последнее время значительно возрос интерес к изучению 
изоферментных систем. Изоферментные спектры начали ис­
пользоваться в генетических, популяционных и хемосистемати­

ческих исследованиях. Это стало возможным при внедрении 
электрофоретического метода разделения ферментов, позволяю­
щего выявлять различия между их разными формами на осно­
ве электрических свойств. Как известно, многие аминокислоты 
несут электрический заряд, поэтому электрические свойства по­
липептида зависят от его аминокислотного состава. Во многих 
случаях замещение одной аминокислоты другой приводит к из­
менению этих свойств. Поэтому с помощью электрофореза в геле 
достаточно просто выявить замещение аминокислот и идентифи­
цировать белки (ферменты), различающиеся даже по одной 
аминокислоте. Поскольку каждый полипептид является продук­
том одного локуса, этот метод позволяет определить число ге­

нов, имеющих по нескальку аллелей, и число локусов, представ­
ленных в популяции только одним аллелем. Так, Левантин и 
Дж. Хебби из Чикагского университета обнаружили около 30 % 
полиморфных по электрофоретической подвижности генов, регу­
лирующих синтез ферментов [31]. 

В 1957 г. Хантер и Маркерт, а в 1959 г. Маркерт и Мёллер 
[22] установили, что один и тот же фермент может быть пред­
ставлен в организме множественными формами- изофермента­
ми (изоэнзимами, изозимами), различающимиен по электрофо­
ретической подвижности. Первоначально изоферментами назы­
вали любые множественные фракции одного и того же фермен­
та, характеризующиеся единой субстратной специфичностью. 
Однако в дальнейшем этому определению был придан генетиче­
ский смысл, и под изоферментами стали понимать генетически 
детерминированные варианты одного и того же фермента в 
одном и том же организме со сходной субстратной специфично­
стью. В основе множественности ферментов лежат следующие 
молекулярные механизмы как генетического, так и эпигенетиче­

ского характера. 

1. Многие ферменты состоят из нескольких полипептидов, 
кодируемых отдельными аллельными или неаллельными генами. 

Такие полипептиды могут соединяться в гамополимеры или ге­
терополимеры. 
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2. Отдельные ферменты могут существовать в виде серии по­
лимеров разного размера (например, моно-, ди- и тетраполи­
меры). 

3. Полипептидные цепи иногда вторично подвергаются хими­
ческим модификациям ( отщеплению отдельных пептидов, при­
соединению нуклеотидов и других соединений, фосфорилирова­
нию и т. д.) без существенного изменения основной ферментной 
функции. 

4. В некоторых случаях молекулы фермента, не теряя основ­
ной функции, существуют в разных конформационных состоя­
ниях за счет пермутации полимерных субъединиц или альтерна­
тивной третичной и четвертичной структуры белков [6, 50]. 

Поскольку в основе изоферментных вариаций, наблюдаю­
щихся у отдельных особей вида, лежат чисто генетические при­
чины, исследование их позволяет решать сложные вопросы, 

связанные со структурой биологических форм. Особый интерес 
представляет изучение структуры основных хоралогических еди­

ниц- популяций. 
В Отделе экспериментальной экологии и акклиматизации 

растений Института экологии растений и животных Уральско­
го научного центра АН СССР под руководством профессора 
С. А. Мамаева в течение многих лет проводятся работы по обос­
нованию методов изучения структуры популяций древесных ра­
стений и установления их границ и объема. Одним из таких 
методов и является характеристика изоферментных спектров 
пероксидазы хвои сосны обыкновенной. В связи со значитель­
ной вариабельностью ферментов необходимо было установить 
уровень изменчивости изоферментов пероксидазы, чтобы в 
дальнейшем использовать этот показатель в популяционных и 
хемотаксономических исследованиях. Аналитическая часть ра­
боты выполнена инженером С. П. Васфиловым, которому а13-
тор выраЖает глубокую благодарность. 



Глава 1 

ЗНАЧЕНИЕ И РОЛЬ ИЗОФЕРМЕНТОВ 

В РАСТЕНИЯХ 

ОРГ дНО- И ТКАНЕСПЕЦИФИЧНОСТЬ 

Существует два типа ферментов: основные, которые возник­
ли в процессе эволюции и генной дупликации, и так называе­
мые «вторичные» изоферменты, которые участвуют в метаболиз­
ме. Все имеющиеся физиологические данные, по-видимому, отве­
чают за адаптационные особенности организма и могут изме­
няться под влиянием экологических факторов. 

Так, спектр изоферментов пероксидазы в процессе прораста­
нин семян кукурузы оказался, по данным Е. В. Ревина, А. И. Ро­
тарь [47], Падма и Редди [127], весьма разнообразным. Мар­
шалек [121] на примере табака обнаружил быстро мигрирую­
щую и изменчивую в процессе развития полосу пероксидазы, 

которая может служить генетическим маркером. В семенах ка­
пусты максимальное число полос эстеразы наблюдалось через 
24 и 48 ч прорастания, затем оно вновь уменьшалось [156]. 
У пшеницы в первые 48 ч прорастанин семян в экстрактах nай­
дено только по одному компоненту пероксидазы, полифенолокси­
дазы и каталазы. Через 48 Ч прорастанин количество полос уве­
личивалось, и через 5 дней насчитывалось уже семь полос пе­
роксидазы, число полос полифенолоксидазы не изменялось после 
72 ч прорастанин [155]. Авторы делают вывод о том, что раз­
личным тканям и органам присущи индивиду~льные изофер­
менты наряду с общими для всех органов. В работах Скэндей­
лиоса [146, 147, 149] показана тканевая специфичность лейци­
наминопептидазы (ЛАП) в семенах кукурузы. Обнаружено че­
тыре зоны этого фермента (А, В, С, D). Зона D была найдена 
только в свежем эндосперме ( 16 дней спустя после опыления), 
в зародыше ее не оказалось. Зоны С и D отсутствовали во всех 
других тканях. Зона С встречается обычно в эндосперме и заро­
дыше, в то время как зоны А и В присутствуют обычно во всех 
тканях, но в разных концентрациях. 

Закономерности изменения изоферментов при прорастанин 
семян как у покрытосеменных, так и у голосеменных однотипны. 

Приведем примеры специфики изменения изоферментных спект-
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ров при прорастанин семян сосны и лиственницы. Пероксидаза 
в сухих семенах отсутствует, она появляется всегда с началом 

деления клеток, т. е. в конце первой недели прорастания · [ 134]. 
Алкогольдегидрогеназа появлялась на третий день в проростках 
семян сосны. Максимальное число полос эстеразы и пероксида· 
зы было в стадии эпикотиля. Лейцинаминопептидаза и катала­
за присутствовали на всех стадиях прорастания [73]. 

Разные органы одного и того же растения могут иметь раз­
личные по составу изоферменты. Так, изоферментные спектры 
пероксидазы, каталазы, эстеразы и лейцинаминопептидазы были 
различны в корнях, листьях и стеблях сосны [134], лиственни­
цы [29] и других растений [23]. По исследованиям М. П. Сафо­
нова [52], у гороха в листьях имелось шесть зон пероксидазы, 
в стеблях- четыре, в незрелых семенах- 2. 12 полос эстеразы 
имелось в семенах, в стеблях- 5, в листьях всего 3. 

Все результаты говорят о том, что существует органа- и ткане­
.::пецифичность изоферментов, обусловленная действием специ­
фических генов и играющая определенную роль в метаболизме. 

АДАПТИВНАЯ И РЕГУЛЯТОРНАЯ РОЛЬ ИЗОФЕРМЕНТОВ 

Особый интерес для наших исследований представляет боль­
шое разнообразие изоферментов, находящихся в одних и тех же 
тканях разных организмов. По мнению одной группы генетиков, 
биохимический полиморфизм возможен потому, что он не· ока­
зывает влияния на судьбу организма. Они считают, что замена 
одной аминокислоты на другую в белке, состоящем из сотен 
аминокислот, не сказывается на· свойствах фермента. Алл ели, 
ответственные за такое замещение, нейтральны по отношению 
к естественному отбору, поскольку не дают своим 9бладателям 
никаких преимуществ [99-101]. Это нейтралистское представ­
ление о полиморфизме. 

Вторая точка зрения предполагает важную роль изофер­
ментного полиморфизма и объясняет его возникновение специ­
фикой естественного отбора. Эта «селекционистская» точка зре­
ния содержит два положения. Во-первых, полиморфные гены 
влияют на выживание и размножение несущих их особей, и, во­
вторых, широко распространенные в природе системы активно 

поддерживают ген'етическое разнообразие. Нейтралистская и 
селекционистская гипотезы были подвергнуты эксперименталь­
ной проверке, и оказалось, что естественный отбор поддержива­
ет полиморфизм. Имеется много доказательств адаптивного зна­
чения белкового полиморфизма [95]. Но нейтралистская гипоте­
за, вероятно, тоже имеет право на существование [20], хотя 
роль случайных генов в эволюционном процессе невелика. 

На некоторых растениях (кукуруза, овес, пшеница и др.) 
приспособительный характер внутривидовой биохимической из­
менчивости установлен точно [19]. Больше всего имеется дан-
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ных о преимуществе гетерозигот [55, 36]. Два или несколько 
изоферментов лучше удовлетворяют потребности организма 
(причем в более широком диапазоне условий), чем один фермент. 
Это можно считать примерам сбалансированного полиморфиз­
ма. Сводку об адаптивном значении природного полиморфиз­
ма приводят П. С. Редькин [48] и Е. В. Полякова (43]. Возник­
новение изоферментов обусловлено биохимической полиморф­
ностью, и «вторичные» изоферменты выполняют регуляторную 
роль. С этой точки зрения изофермент можно условно опреде­
лить как элементарную информативную единицу метаболических 
и генетических уровней регуляции [151, 152, 46, 5]. 

ИЗОПЕРОКСИДАЗЫ РАСТЕНИй 

Пероксидаза (донор: Н202 - оксидоредуктаза, К.. Ф. 1. 11. 1. 7). 
Пероксидаза представляет собой двухкомпонентный фермент с 
железопорфирином в простетической группе, трехвалентное же­
лезо которого не меняет своей валентности в процессе катализа. 
Интерес к пероксидазе возрос в связи с обнаружением ее спо­
собности осуществлять свои функции не только за счет перекие­
вого кислорода, но и за счет кислорода неактивированного, мо­

лекулярного. Установлено, что оксидазные функции пероксида­
зы, обнаруженные впервые Теорелем в 1949 г., распространя­
ются на ряд соединений различной химической природы. Осо­
бый интерес представляет способность пероксидазы осуществ­
лять окисление восстановленных коэнзимов НАД- Н2 и 
НАДФ- Н2 через посредство предварительно окисленного три­
метафенола-флороглюцина. Важно подчеркнуть, что полифенол­
оксидазами флороглюцин не окисляется. Кофактором окисле­
ния пероксидазой этого субстрата молекулярным кислородом 
служат ионы марганца [49, 12]. 

Было выяснено, что пероксидаза содержится в митохондри­
ях и участвует в процессах транспорта электронов при акте ды­

хания. Включение пероксидазы в электронно-транспортную цепь 
дыхания сопровождается активированием процессов запасания 

энергии изолированными митохондриями [11, 13]. В отличие 
от других ферментов у пероксидазы нет узкой специфичности. 
Показано ее участие в образовании лигнина, ауксина и этилена 
в ростовых процессах и в процессах созревания и старения, в 

окислительных и защитных реакциях растительной клетки [148, 
115]. Пероксидаза в клетках может быть связана с хромосома­
ми, митохондриями, а также свободно присутствовать в цито­
плазме (связанная пероксидаза составляет 20 % от общего ко­
личества) [ 113], что указывает на функциональную связь 
этого фермента со многими сторонами клеточного метаболизма 
[56, 119, 160]. 

Явно выраженная полифункциональность пероксидазы и вы­
сокая гетерогенность ее изоферментной системы приводят неко-
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торых исследователей к мнению о трудности или даже невозмож­
ности ее использования в генетических работах. Однако к на­
стоящему времени накоплены эксп~риментальные данные, по­

зволяющие более оптимистично расценивать возможности ис­
пользования изопероксидаз в качестве генетических маркеров. 

Уже удалось не только продемонстрировать существование ге­
нетического контроля над этим ферментом, но и выявить отдель­
ные компоненты генетической системы, участвующей в контро­
ле [57, 136]. 

Несмотря на то, что синтез любого фермента и его множест­
венных форм определен генетически, в процессе онтогенетиче­
ского развития изоферментные формы способны модифициро­
ваться. Так, например, изоферментный спектр может изменяться 
под влиянием минеральных удобрений. По исследованиям Дэ­
вида и Смита [81], изменение условий питания у проростков 
сосны Элиота приводило к обеднению спектра белков. Внесение 
фосфора влекло за собой потерю одной из двух полос перокси­
дазы и полифенолксидазы и обеих полос аскорбиноксидазы. 
Внесение в песчаную почву мочевины приводило к потере одной 
полосы пероксидазы и обогащению спектра железосодержащих 
qелков. Г. Ж. Валиханава [1] на примере 15-20-дневных про­
ростков гороха изучала изоферментный спектр пероксидазы при 
разных дозах магния и показала, что при его исключении в 

листьях отмечались большие изменения набора изопероксидаз. 
Меняется спектр пероксидаз и при засолении питательной 

среды [21], хроническом облучении [60], потере всхожести се­
мян [61]. Но не найдено изменения изоферментного спектра пе­
роксидазы при заражении корней пшеницы фузариозом [ 140] 
и при пораженин листьев осота грибным заболеванием [3] . 
М. Е. Ладыгина [25] считает, что с устойчивостью к вирусу та­
бачной мозаики связаны в основном медленно движущиеся фрак­
ции ферментов, участвующие в превращении фенолов. 

По-:разному реагируют изоферменты пероксидазы на дейст­
вие поиижеиных и повышенных температур. Так, повышение 
температуры не изменяло изоферментного спектра пероксидазы 
у проростков пшеницы, но менялось соотношение различных 

типов [53, 37]. При пониженных температурах отмечается изме­
нение изоферментного спектра как у древесных растений [4], 
так и у озимой пшеницы и кукурузы в процессе закаливания. 
Отмечается появление новых компонентов в зоне слабо- и сред­
неподвижных фракций [59, 107]. 

Повышение устойчивости некоторых растений зимой связано 
с увеличением числа изоферментов пероксидазы [56]. Ф. Берг­
маи [70] отмечает, что в умеренных зонах преобладают локусы 
с двумя аллельными полосами, в то время как локус с одной 

полосой более часто встречается в холодном климате. Перест­
ройка изоферментов пероксидаз рассматривается как адаптив­
ная реакция на действие неблагаприятных факторов среды [39] . 



Глава 2 

ИЗОФЕРМЕНТЫ В ГЕНЕТИКО­

ПОПУЛЯЦИОННЫХ ИССЛЕДОВАНИЯХ 

ДРЕВЕСНЫХ РАСТЕНИЙ 

ИЗОФЕРМЕНТЫ В ГЕНЕТИЧЕСКИХ ИССЛЕДОВАНИЯХ 

Изучение генетики вида начинается с изучения генетики при­
знаков. Признак при этом рассматривается как маркерный фе­
нотиnический показатель единицы дискретности наследственно­
сти. В качестве признака выбирается показатель, легко учиты­
вающийся в реализации по фенотипу. По признаку можно судить 
о наличии и функции гена. Электрофоретические варианты изо­
ферментов оказались удобными признаками-маркерами в гене­
тических исследованиях. Генетике изоферментов высших расте­
ний посвящены работы Скендейлиоса [ 148), Е. В. Поляковой и 
С. И. Малецкого [44), А. В. Титова [57], Т. С. Фадеевой [58]. 
Р. К. Левантин [31] отмечает, что растениям, как материалу 
для изучения генетической изменчивости, пока уделяли очень 
мало внимания, хотя растения, с их бесконечным разнообрази­
ем типов размножения, с наличием гаплоидных, диплоидных и 

полиплоидных тканей, крайне интересны для сравнительных ис­
следований, позволяющих выделить факторы, влияющие на из­
менчивость аллоферментов. На растениях гораздо легче, чем на 
животных, проводить популяционные эксперименты как в при­

роде, так и в искусственных условиях. 

Как уже говорилось, изменчивость каждого белка и фермен­
та обусловлена расщеплением аллелей в каждом локусе. Поэ­
тому можно вычислить частоты аллелей в каждом локусе и, 
следовательно, гетерогенность популяции [31]. Для определе­
ния того, что две разные полосы электрофореграммы, обнару­
женные у двух особей, относятся к ферментам, кодируемым ал­
лелями одного гена, необходимо произвести лишь одно скрещи­
вание и проделать анализ потомства. Если эти две полосы дадут 
менделевское расщепление 1 : 2: 1 (гомозигота быстрая: гетеро­
зигота: гомозигота медленная), то рассматриваемые аллофер­
менты кодируются аллелями одного гена [93, 55] . Более быст­
рый и простой метод генетического анализа хвойных растений 
предлагают Бартелье и Бергмаи [68, 66]. Этот метод ценен тем, 
что при наличии гаплоидных и диплоидных тканей обнаружива­
ется корреляция между разбросом изозимнога фенотипа и раз-
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делением генов в гаплоиднам эндосперме семян свобЬдноопыля­
емых деревьев, т. е. наличие двух типов спектров у гаметофитов 

одного и того же дерева позволяет сделать заключение о гетеро­

зиготности дерева по этому признаку, а обнаружение только од­
ного типа -о его гомозиготности. Следовательно, изучение 
спектров изоэнзимов гаплоидных тканей позволяет увидеть ал­
лельные вариации этих энзимов, так как не все электрофорети­

ческие варианты изоферментов наследуются, т. е. являются алло­
ферментами или аллозимами. Более подробная интерпретация 
работ Бартельса и Бергмана дана у Л. Я. Полозовой [40]. 

Ферет [86] показал, что изоферменты пероксидазы наследу­
ются у потомства ели, которое было получено посредством сво­
бодного и контролируемого опыления. Набор изоформ был боль­
ше в семьях, произошедших от свободного опыления, но, несмот­
ря на наблюдаемую изменчивость, изоферменты пероксидазы 
находятся под генетическим кон11ролем. 

Ряд работ касается характера и специфики наследования 
различных типов ферментов и выделения полиморфных локусов. 
Так, Линдквист и Рудин [ 117] анализировали изоферментную 
изменчивость по четырем полиморфным лакусам в 1.1 популяци­
ях ели, произрастающей в Швеции. Основная изменчивость при­
ходилась на лакусы эстеразы и кислой фосфотазы. Ранее Лиид­
квист [116] изучал наследование лейцинаминопептидазы у по­
томства шести материнских деревьев после самоопыления и 

после семи различных скрещиваний. Показано, что в хвое мате­
ринских деревьев имеются две электрофоретические зоны А и В. 
В потомстве найдена зона В, состоящая из трех аллелей (В,, 
В2 , В3 ). Конкл [74] исследовал потомство 16 контрольно-опыля­
емых семей. Выявлен один локус для алкогольдегидрогеназы и 
два лакуса (с двумя аллелями на локус) для лейцинаминопеп­
тидазы. Подобная работа проведена Копесом [78] с использо­
ванием изоферментов лейцинаминопептидазы и пероксидазы, 
выделен из восьми полос пероксидазы только один аллозим с 

относительной подвижностью от 0,44 до 0,49. 
Полиморфизм сосны обыкновенной оценивалея по четырем 

сцепленным лакусам эстеразы на примере двух популяций 
[45]. Наследование сцепленных лакусов показано также для 
кислой и щелочной фосфотазы. Аллели же лакусов лейцинами­
нопептидазы, по данным В. А. Духарева [9], наследуются неза­
висимо. 

Адамс и Джоли [63] исследовали клоны сосны ладанной 
(Р. taeda L.) и обнаружили значительную генетическую измен­
чивость. Двенадцать из пятнадцати исследованных лакусов были 
полиморфны, причем на каждый локус приходилось в среднем 
три-четыре аллели. Более 25 % полиморфных лакусов оказа­
лись гетерозиготными у каждого изученного образца. На осно­
вании аллозимных генотипов можно было идентифицировать 
4 7 из 50 клонов, что свидетельствует о возможности использо-
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вания аллозимов в качестве маркеров в селекционных програм­

мах. Аллозимвые варианты гаплоидной и диплоидной ткани. 
сосны ладанной в 1 О ферментных системах контралиравались 
по меньшей мере 17 лакусами [64]. 

В эндосперме гетерозиготных клонов было обнаружено по 
одной зоне активности ферментов глутоматдегидрогеназы и 6-
фосфоглюконатдегидрогеназы, каждая из которых контролиро­
цалась одним локусом. Две зоны активности ферментов лейцин­
аминопептидазы, фосфог люкаизомер азы, фосфоглюкомутазы и 
глутамат океалоацетат трансаминазы детерминировались двумя 

локусами. Третий локус, кодировавший глутамат океалоацетат 
трансаминазу, был активен только в зародыше. Две зоны фер­
ментативной активности были выявлены также для ферментов 
малатдегидрогеназы и кислой фосфотазы, которые, по-видимому, 
контралиравались двумя локусами. Верхняя зона малатдегидро­
геназы, а также единственная зона активности, наблюдаемая для 
аконитазы и изоцитрат дегидрогеназы, были представлены одной 
инвариантной полосой и, возможно, кодируются одним локусом. 
В трех гетерозиготных комбинациях выявлены отклонения в ха­
рактере расщепления, причем нехватка отдельных аллелей на­
блюдалась у потомства нескольких родительских деревьев. 

У другого вида сосны (Pinus rigida Mill.) изучалось насле­
дование восьми полиморфных ферментных систем, кодируемых 
14 лакусами [ 118]. Показано моногенное наследование фермен­
тов изоцитрат дегидрогеназы и аконитазьr. Двумя лакусами ко­
дируются 6-фосфоглюконатдегидрогеназа, малатдегидрогеназа, 
фосфоглюкомутаза и лейцинаминопептидаза. Глутамат океало­
ацетат трансаминаза контролируется двумя тесно сцепленными 

локусами, так как на элек11рофореграммах обнаружено три зоны 
активности. 

Подобные исследования проведены в Швеции на примере 
сосны обыкновенной. Так, Рудин и Екберг в своих ранних рабо­
тах использовали три типа ферментов для оценки генатипиче­
ской изменчивости с целью выбора лучших генотипов для семен­
ных плантаций [ 138, 139]. Ими в дальнейшем выделены: для 
кислой фасфотазы и ал когольдегидроген азы- два локуса, эс­
теразы- один, глутамат оксалат трансаминазы- три, лейци­
наминопептидазы и малатдегидрогеназы- два [137]. Было изу­
чено взаимодействие аллельных изоэнзимов по 12 лакусам в 
эндосперме семян сосны обыкновенной. В анализ были взяты 
48 различных пар для проверки связей и возможности построе­
ния генетических карт. Выявлено, что локус лейцинаминопепти­
дазы связан с лакусом алкогольдегидрогеназы. Были обнаруже­
ны три дерева с двойными гетерозиготами, которые показали 
высокую значимость связей по этим локусам. Расстояние макси­
мального сходства по карте равнялось 32,8 сМ. Связь между 
лакусами глутамат оксалат дегидрогеназы и лейцинаминопеп­
тидазы определялась путем анализа макрогаметофитов шести 
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деревьев. Среднее расстояние по карте в этом аспекте было 
15,7 сМ, а оценка максимального сходства- 15,5. Между этими 
двумя лакусами наблюдаются перестройки и в связи с этим боль­
шая изменчивость. Связь между лакусами глутамат оксалат 
дегидрогеназы и алкогольдегидрогеназы была обнаружена лишь 
у одного дерева, но расстояние по карте было велико- 39, 1. 
Таким образом, обнаружено, что 7 из 12 лакусов взаимосвяза­
ны, что является нежелательным. Для изучения перекреста ока­
залось необходимым выделить особи, у которых было по три 
гетерозиготных локуса, и такие деревья найдены. Перекрест оце­
нивали по коэффициенту соответствий, который определяли как 
отношение между наблюдаемой частотой двойных перестроек. 
Авторы выражают уверенность, что после уточнения расшиф­
ровки изоферментов макрогаметофитов можно будет составить 
точные генетические карты для хвойных растений. 

Такого же типа исследования были проведены в Канаде 
[176] на примере ели ситхинекой (Picea sitchensis Сап.) и дуг­
ласавой пихты (Pseudotsuga menziesii (Mirb) Franco) (83]. По­
nуляции ели оценивались по 24 локусам, а пихты по 27, из них 
18 лакусов оказались полиморфными. Все полиморфные лаку­
сы были объединены в три класса по их гетерозиготности. Мера 
генетической изменчивости (ожидаемая пропорция гетерозигот 
на локус и на популяцию) определялась по формуле: 

h = 1-~Р?, где Pi- частота i-й аллели. Эта величина приведе­
на для 18 полиморфных локусов. 

Идентифицировано три полиморфных генных локуса рибо­
нуклеазы дугласавой пихты, два локуса для сосны обыкновенной 
и один локус для ели обыкновенной. Фосфодиэстераза у всех 
этих видов контролируется одним локусом, множественные алле­

ли которого обнаружены для ели и пихты [ 124]. Подобные ра­
боты проведены на примере цитрусовых [ 165, 159] , камелии 
[169] и видов шелковицы (91] . 

В несколько ином плане велись исследования Снайдером и 
Хамакерам [ 158]. Они изучили наследование отдельных изо­
ферментов пероксидазы у двух видов сосны. Взято потомство 
от диаллельного скрещивания от шести родителей. В обоих ви­
дах имелось 11 полос и велось обследование потомства по раз­
личному сочетанию изоформ. Выявлено две изоформы перокси­
дазы ( .N!! 1 О и 11). Их наследуемость не менялась в зависимости 
от генетического фона отдельных родителей скипидарной сосны. 
У сосны длиннохвойной выявлена полоса .N!! 2, которая имела 
нормальное распределение. Наследуемость других изоформ бо­
лее сложная, и часто ожидаемые и наблюдаемые частоты не 
вполне соответствуют друг другу. 

Ферет и Стейрс (85] изучали наследование изоферментов 
пероксидазы в листьях родителей вяза приземистого (Ulmus pu­
mila L.) и их гибридов. Взято шесть родительских деревьев и 
62 гибридные особи. Среди потомства 13 особей имело изоэнзим 
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с Rf 30, в 36- изоэнзим с Rf 35 и в 13 особях присутствоваюr 
изоэнзимы с Rf 30 и 35. Ожидаемое число особей с каждым из 
уровней изоэнзимов составило 15, 5, 31 и 15. В этом случае по­
лучается, что изоэнзимы контролируются однолокусной трехал­
лельной генетической системой. 

Проанализировано наследование лейцинаминопептидазы и 
кислой фосфатазы у бука [ 178], исследованы потомства 15 сво­
бодно опыляемых и двух контролируемых семей. Идентифициро­
вано два полиморфных лакуса с 4-мя аллелями в каждом. 

Унттер и Ферет [ 172, 173] провели исследование природных 
и созданных популяций виргинской сосны (Р. virginiana Mill.) 
с целью выяснения изменения генетической структуры популяций 
в культуре. Изучалось наследование глутамат океалоацетат 
трансаминазы, эстеразы и кислой фасфотазы в эндоспермах. На 
один эндосперм было обнаружено от 9 до 12 изоэнзимных лент 
эстеразы и от 2 до 5 кислой фосфотазы. Фенотипы этих систем 
были сложными, состоящими из множественных изоэнзимов 
с различной интенсивностью окрашивания. Во всех случаях сре­
ди семян любого из деревьев фенотипы имели соотношение 1 : 1, 
чем доказывалось существование генетической основы изоэнзи­
мов в тканях эндосперма. При интерпретации полученных дан­
ных возник вопрос: являются ли наблюдаемые фенотипы про­
дуктами одного лакуса или множества связанных локусов? Об­
наружилась невозможность сравнения вариантов интенсивности 

(как генетически эквивалентных) между отдельными деревьями. 
Анализ фенатипического распределения по гаплоидной ткани 
эндосперма достаточен для демонстрации наследуемых различий 
между изоэнзимами, но он не достаточен для различения фено­
типов изоэнзимов, которые получаются из одного и многих свя­

занных локусов. Следовательно, множественные изоэнзимы яв­
ляются производными одного генного лакуса при отсутст~ии 

независимого распределения среди множественных изоэнзимов 

или при появлении рекомбинантных фенотипов. Если наблюдае­
мые уровни изоэнзимов являются действительно производнымlf 
одного генного локуса, тогда необходимо определить, как фор­
мируются множественные изоэнзимы. Авторы считают, что по, 
частотам аллелей между природной и созданной популяциями 
различий нет, но соотношение генотипов различно (в частности,, 
отмечается, что в искусственных популяциях меньше особей 
с промежуточной гетерозиготностью). Создание улучшенных се­
менных питомников уменьшает изменчивость, свойственную при­
родным полиморфным локусам. В связи с этим важно опреде­
лить роль полиморфизма у данных видов и установить необха­
димость поддержания его в искусственных популяциях. 

Имеется ряд работ, в которых изоферменты использованы 
для установления доли влияния перекрестного опыления. Так, 
при анализе глутамат океалоацетат трансаминазы у потомства 

двух гомозиготных деревьев сосны обыкновенной показано, что 
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nерекрестное опыление составило 37 % для одного дерева и 39-
для другого [109]. Оценка степени переопыления у дугласавой 
пихты проведена с помощью однолокусного и многолокусного 

методов. Оба метода показали, что переопыление на семенной 
плантации в естественных насаждениях составляло 90 %, а само­
-опыление- 1 О %. Показано также, что частота переопыления 
варьирует в зависимости от. яруса кроны, будучи выше в верх­
ней ее части, и от дерева к дереву [ 152]. На основании исследо­
вания эстераз у желтой сосны (Р. ponderosa Dougl.) выявлена 
степень фертильности пыльцы [ 114] . 

ПОПУЛЯЦИОННЫЕ ИССЛЕДОВАНИЯ 

По современным представлениям, популяция растений­
внутривидовая структурная единица, характеризующаяся опре­

деленным генатипическим составом особей, связанных между 
собой закономерными взаимоотношениями. В этом смысле попу­
ляция может рассматриватьсЯ как единая саморегулируемая 
целостная система. Чтобы популяция могла существовать, она 
должна иметь возможность сохранять приспособленность к среде, 
изменяя свою генетическую структуру при неизбежных измене­
ниях среды. В популяциях диплоидных организмов может сохра­

ниться в гетерозиготном состоянии огромный запас генетической 
изменчивости, так как для фенатипического проявления призна­
ка вполне достаточно нормальной активности одного аллеля дан­
ного локуса. Средняя жизнеспособность гомозигот равна 22,4 %, 
т. е. значительно ниже нормальной жизнеспособности, равной 
33,3 % [36]. Таким образом, поддержание определенного уров­
ня гетерозиготности в популяции является необходимым. С по­
явлением электрофоретического метода изучения изоферментов 
стало возможным в широком плане оценить степень гетероген­

ности популяций. В последнее время появилось много работ 
в этом направлении по различным ферментным системам. Мы 
коснемся лишь исследований генетической изменчивости популя­
ций древесных растений. Имеющуюся литературу по данному 
вопросу сгруппируем по видам растений. 

Род Pinus L. В европейской части СССР изучены отдельные 
популяции сосны обыкновенной (Р. silvestris L.) сотрудниками 
лаборатории лесоведения АН СССР под руководством 
Л. Ф. Правдина. В. А. Духаревым на примере двух изолирован­
ных популяций показано, что по частоте встречаемости общих 
аллелей лейцинаминопептидазы, эстеразы и фасфотазы они не 
отличаются [9]. Различия выявлены только по редким аллелям. 
Например, мушмарьинская популяция отличалась от звенигород­
ской наличием дополнительного аллеля А3 арилэстеразы [7]. 
Две другие популяции сосны обыкновенной из Ленинградской 
области и Литовской ССР отличались по частоте встречаемости 
изоэнзимов эстераз, особенно в области Rf 40-49, 80-89 и 50-
59 [41]. Пруз-Гловацкий и Швейковекая (132] изучали популя-
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ции сосны горной (Р. montana Mill.) и обыкновенной по пяти 
изоферментным системам. Три из них оказались моиаморфными 
(малатдегидрогеназа, алкогольдегидрогеназа, тетразолийоксида­
за). Явных различий между популяциями по изоферментам 
эстеразы и пероксидазы не обнаружено. Шмидт [153] на при­
мере 11 популяций сосны обыкновенной в Польше по изофер­
ментам каталазы определил уровень гетерогенности, который 

варьировал от 0,35 до 0,6; во всех популяциях встречалось от 
трех до шести разных фенотипов каталазы. Выделено четыре 
популяции, которые по всем показателям являлись лучшими 

в Польше, они же и отличались наивысшей гетерогенностью. По­
добные данные [108) получены на примере восьми популяций 
сосны обыкновенной по изоферментным системам. Была изучена 
[98] географическая изменчивость сосны обыкновенной, охва­
тывающая почти весь ареал на европейско-азиатском континен­
те, по трем изоферментным системам- пероксидазе, глутамат­
дегидрогеназе и эстеразе. По пероксидазе выявлены различия 
даже среди экотипов. 

В Северной Швеции Раемусаи и Рудин [35) изучали экатипы 
сосны обыкновенной и клоны, выращенные в различных районах. 
Показано, что 11 клонов из 16 являются идентичными по спект­
рам эстеразы, пять- различаются по интенсивности полос. По­
лучены заметные различия отдельных популяций сосны черной 
(Р: nigra Arn.) по изоферментам глютамат оксалат трансами­
назы [72). По составу изоферментов подвид pallasiana оказа­
лось возможным отличить от подвида nigricans, тогда как с по­
мощью других методов этого сделать не удавалось. 

Обнаружена значительная гетерогенность в популяциях сос­
ны желтой (Р. ponderosa Dougl.) по 23 изоферментным лакусам 
[120]. Среднее число гетерозигот на локус равно 0,138. Генети­
ческая вариабельность, показывающая разнообразие между по­
пуляциями, равна 12 %; высокая гетерогенность между популя­
циями объясняется генетическими различиями. 

На побережье Японского моря изучено шесть местных по­
пуляций сосны Тунберга (Р. thunbergii Parl.) по изоферментам 
пероксидазы. Различия найдены по частоте встречаемости от­
дельных полос. Так, средняя частота полосы Q в популяциях рав­
на 8,8 %, при этом в популяциях Восточной Японии она ·состав­
ляет 22,5 %, а в Западной- 70 % [94]. 

Род Picea Dietr. На территории СССР ель занимает обшир­
ный ареал. Здесь имеются ель европейская (Р. ables (L.) Kaгst.) ,. 
сибирская (Р. obovata Ldb.) и их гибридные формы. Л. Я. По­
лозова и И. В. Санина [42] изучали популяции ели из пяти райо­
нов по изоферментным спектрам эстеразы. Было рассчитано ге­
нетическое расстояние и установлена доля участия ели сибир­
ской и ели европейской в зоне интрогрессии. Характерными 
спектрами отличались алтайские популяции, состоящие в основ­
ном из ели сибирской. 
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Я. Е. Кавац [15, 16, 18] охарактеризовал 16 популяций ели 
европейской в Латвийской ССР по 11 лакусам пероксидазы. 
В каждой популяции исследовано от 60 до 120 особей. Изучены 
·три популяции различного географического происхождения из 
Румынии, Финляндии и Латвии. Однолетние сеянцы отличались 
по частоте изоформ в зонах 16-32 и 34-48. Различий в зонах 
Rf 16, 20, 26 и 30 не установлено. По числу изоформ в зоне 16-
32 более гетерогенной оказалась популяция из Румынии- об­
наружено пять фенотипов пероксидазы с числом изоформ от 
двух до шести, популяции из Финляндии и Латвии имели четыре 
и три фенотипа с тремя- шестью изоформами соответственно. 
В зоне Rf 34-48 популяции из Румынии и Финляндии имеют 
четыре фенотипа с числом изоформ от двух до пяти, а попу­
ляция из Латвии- три фенотипа пероксидазы с числом изо­
форм от двух до четырех. Данные показывают, что для попу­
ляции из Финляндии характерно повышение среднего числа 
изофQрм, особенно в зоне Rf 16-32. У латвийской популяции 
выявляется действие отбора в пользу фенотипов со средними 
значениями числа изоформ. В изученных ленинградских и лат­
вийских популяциях отсутствует географический эффект. В зоне 
Rf 34-48 проявляется различное направление естественного 
отбора - увеличение частот гете;розиготных фенотипов в менее 
благоприятных условиях роста родительских популяций и более 
.близкое к нормальному распределению фенотипов изоформ 
пероксидазы в лучших усJiовиях [ 17] . 

В Финляндии Тайгерстедт [163] проанализировал две разгра­
'lШченные популяции ели европейской по трем различным систе­
мам энзимов- эстеразы, лейцинаминопептидазы и кислой фос­
фотазы; выявлена значительная генетическая изменчивость ал­
.лозимов. 

Девять популяций ели европейской из северной и централь­
ной части ареала изучены Бергманом [67-69]. Между этими 
популяциями рассчитан генетический интервал по четырем изо­
ферментным локусам. Значительные различия замечены между 
скандинавскими и среднеевропейскими популяциями. Так, ал­
лель В4 лейцинаминопептидазы отсутствовал у всех скандинав­
ских популяций, в то время как в среднеевропейских он всегда 
наблюдался. Отношение частот А1 /А2 лейцинаминопептидазы 
у северных популяций было выше 1, а у европейских ниже 1. 
Между скандинавскими популяциями различия имелись по кис­
лой фосфотазе. Так, на севере Финляндии сумма частот встре­
чаемости лакусов В 1 + В2 составляла 60%, а на юге- 5%. Поч­
ти неизменная частота лакуса эстеразы А у финских семян поз­
волила по этому признаку отличить их от шведских. Таким об­

разом, анализируя партии семян неизвестного происхождения 

и сравнивая частоты встречаемости изоферментов с известными 
данными, можно определить местопроисхождение семян. 

По частоте встречаемости особей с варьирующим числом 
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изоэнзимов Кортумак [ 104] разделил словацкие популяции ели. 
Наиболее выделяющимся по составу неспецифической эстеразы 
был экатип с южной границы ареала ели; в отношении состава 
пероксидазы такими же показателями обладал экатип из Ниж­
них Татр. Эл-Кэссеби [83] изучал генетическую изменчивость 
24 ферментных лакусов в 10 популяциях ели ситхинской. Сред­
ний уровень полиморфных лакусов на популяцию составил 
0,51+0,02, а средний уровень гетерозиготных лакусов на расте­
ние- 0,15+0,03. Восемь процентов генетического разнообразия 
приходилось на межпопуляционную, а 92 % на внутрипопуляци­
онную дифференциации. Среднее генетическое расстояние соста­
вило 0,014, что свидетельствует об очень незначительной диффе­
ренциации географического происхождения. О незначительных 
различиях между популяциями ели приморской (Р. sithensis 
Сап.) и ели голубой (Р. pungens Engelm.) пишут Копес и Бек­
витц [79] . Шесть популяций ели приморской были идентичны 
при уровне достоверности 0,93, а ели голубой- при 0,69. Гиб­
ридные древостои обладали средними частотами изоферментов 
между частотами чистых древостоев, с некоторым уклонением 

в сторону ели приморской. Большая часть полуострова Кенаи 
была занята гибридными популяциями, содержавшими одновре­
менно гены ели приморской и голубой. 

Другие виды хвойных. На территории СССР, кроме сосны 
и ели, исследовалось два вида лиственницы- даурская (Larix 
gmelinii Rupr.) и сибирская (L. siЬirica Ldb.). А . .Я. Ларионова 
[26, 29, 30] в десяти интродуцированных географических образ­
цах выявила степень полиморфизма изоформ пероксидазы и 
эстеразы. Всего обнаружено 27 зон пероксидазы и 13 зон с зете­
разной активностью. Число полос пероксидазы в спектрах от­
дельных деревьев варьирует от шести до 14, число зон эстеразы 
несколько ниже, от двух до восьми. Степень сходства между по­
пуляциями по частотам зон ферментов находится в прямой за­
висимости от их географической общности. Так, Хакасская, 
Горно-Алтайская и Южно-Ангарская популяции лиственницы 
сибирской более сходны друг с другом, чем с Ангаро-Верхнелен­
ской и Забайкальской популяциями, хотя и обнаруживают раз­
личия по другим признакам. Популяции лиственницы даур­
ской- Хилокская и Чернышевская,- очень близкие по морфо­
логическим характеристикам, достаточно четко различаются 

между собой по частотам встречаемости электрофоретических 
форм ферментов. Популяции даурской лиственницы по перокси­
дазе характеризуются более высокой степенью гетерогенности. 
По эстеразе степень гетерогенности сходна у обоих видов. 

Популяции пихты белой (AЬies alba Mill.) в центральной 
Европе (Чехословакия) изучал Кортумак [106] по девяти лаку­
сам шести ферментных систем. Выделено два лакуса лейцина­
минопептидазы- А и В. Локус А состоял из восьми аллелей, 
а локус В- из семи. Различия между четырьмя популяциями 
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отмечались по различной частоте встречаемости отдельных алле­

лей. Так, аллели А2, Bt, В2 , В4, В5 и В6 были общими для всех 
популяций. Значительные различия были по эстеразе: выделено 
два локуса по пs1ть аллелей в каждом. Средняя гетерозиготность 
исследованных популяций колебалась от 0,446 до 0,554. Мера 
генетических различий отдельных популяций, вычисленная на 
основе частоты отдельных генов, указывает на значительное род­

ство популяций Жарновица- Нова Седлица, Жарновица­
Штитник и Попрад-Нова Седлица, в то время как популяции 
Жарновица- Попрад и Нова Седлица- Штитник более гене­
тически дифференцированы. Самые большие различия выявлены 
между популяциями Попрад и Штитник. 

На Японских островах изучался туевик (Thujopsis delobrata 
Sieb. et Zucc.), пихта сахалинская (А. sachalinensis Mast.), 
криптомерия ( Cryptomeria japonica Don.) и лиственница япон­
ская (L. leptolepis Gord.) в естественных лесах. Сакаи [141) 
предложил для изучения генетической изменчивости индекс 
идентификации клонов в лесу. Оценка признака проводится по 
трем ( + 1 ,О и -1) или двум классам ( 1 и О), в зависимости от 
признака. Для исследований было выбрано два изолированных 
участка леса с туевиком, разделенных десятикилометровым лро­

ливом [142]. В каждом отдельном дереве оказалось 15-16 изо­
энзимов пероксидазы, а всего выделено 42 полосы. Делается 
вывод о том, что популяции на данных участках генетически раз­

личаются. В дальнейшей работе Сакаи и Миязаки [ 143) поста­
вили цель- выявить в этих естественных лесах клоны и семьи; 

все деревья были нанесены на карту с описанием основных мор­
фологических показателей. У близкорастущих деревьев электро­
фореграммы пероксидазы были сходными, в связи с чем сделан 
вывод, что генетически родственные деревья растут близко, 6 ра­
диусе 20-25 м, образуя так называемые «пучки». Естественный 
участок леса из туевика оказался более гомозиготным, чем пред­

полагалось ранее. 

Матсуура и Сака и [ 122] на острове Хоккайдо изучили семь 
популяций пихты сахалинской по изоферментным спектрам перо­
ксидазы. Полученные данные они трактуют с позиций расселе­
ния пихты. 

В начале 70-х годов в Японии была заложена плантация 
одиннадцати экатипов лиственницы японской, и в 1 О-летнем воз-· 
расте она анализировалась по изоферментным спектрам перо­
ксидазы [164). Был рассчитан индекс генетической дифферен­
циации, и оказалось, что экотипы, происходящие с горы Хузи­
зан, почти сходны по своей генетической природе, а три экатипа 
с горы Азамаяма от них отличаются. Наибольшие различия за­
мечены между экатипами гор Хузизан и Ренгедейк. 

Девять экатипов ( 107 образцов) дугласин (Pseudotsuga 
menziesii (Mirb.) Franco.) изучались в Калифорнии, в штатах 
Вашингтон, Орегон и на острове Ванкувер [ 175]. Географиче-

18 



tкие различия оказались статистически значимыми только для 

локуса эстеразы-В. Около половины междуэкотипных отклоне­
ний связано с повышением высоты местности. Отмечается пони­
жеиная гетерозиготность в популяциях на большой высоте по 
локусу глутамат океалоацетат трансаминазы-В. По эстеразе-С 
не выявлено какой-либо взаимосвязи с высотой. Таким образом, 
гетерозиготность уменьшается с увеличением высоты и (в мень­
шей степени) широты. Обнаружено, что пары экатипов острова 
Ванкувер вниз к Орегону дифференцируются параллельна ши­
роте; из этого следует, что гены не переносились на большое 
расстояние, а двигались постепенно через серии субпопуляций. 
Связь с широтой отражает важную роль макрогеографических 
градиентов окружающей среды в создании генетических разли­
чий популяций дугласии. Между четырьмя калифорнийскими по­
пуляциями четких различий не выявлено. Самые большие разли­
чия обнаружены в двух экотипах, разделенных расстоянием око­
ло 30 км и сильно различающихся микрорельефом и вследствие 
этого- температурным режимом (прибрежный и внутриматери­
ковый экотип). Делается вывод, что генетическая дифференциа­
ция в виде генетического расстояния между экатипами более или 
менее параллельна географическому расстоянию между ними. 
Д жен и Малли ( 177] изучили 11 естественных популяций 

дугласавой пихты в Британской Колумбии по 21 локусу различ­
ных ферментных систем. Определена гетерозиготность для каж­
дого локуса. Среднее генетическое расстояние между парами 
популяции составило 0,0037. Пространствеиная изоляция явля­
ется существенным фактором популяционной дифференциации. 
Пихта Дугласа- это вид, который отличается большим разно­
образием морфологических и физиологических характеристик 
не только между отдаленными популяциями, но и в пределах 

небольшого района. Мухе (125) изучил 14 экатипов из коллек­
ции IUFRO. Сборы семян проведены почти в тех же районах­
в Британской Колумбии, в штатах Вашингтон, Орегон и на 
острове Ванкувер. Исследовались двухлетние сеянцы по изо­
ферментам пероксидазы. Обнаружено 11 фракций пероксидазы 
и определена частота их встречаемости в каждом экотипе, вычис­

лена мера различия. Частоты трех изоформ сильно варьировали 
между экотипами, фракции N!! 2 и 9 являлись общими почти для 
всех растений. Мера различия достигала значительной величины 
в 85 парах экотипов, только шесть пар были неразличимы при 
пятипроцентном уровне значимости. 

Адамс (62] изучил 28 популяций можжевельника (!uniperus 
aschei Buchn.), имеющего ограниченный ареал от Сев. Мексики 
до юга Миссури. Электроморфы пероксидазы обрабатывали как 
обычные качественные химические признаки. Внутрипопуляцион­
ную изменчивость определяли путем среднего сходства коэффи­
циента фенетической изменчивости. Отмечается низкая вариа­
бельность внутри популяций можжевельника. 
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Лиственные древесные растения. Популяционные исследова­
ния с использованием изоферментов проведены на небольшом 
числе видов лиственных древесных пород. Так, Пайне и Файр· 
братере [128] изучили в Нью-Джерси восемь природных попу­
ляций березы тополелистной ( Betula populifolia Marsh.), опре­
деляя протеины, лейцинаминопептидазу и эстеразу в пыльце. 
Эстераза представлена 6-10 изоформами, межпопуляционное 
сходство составило 86,5 %. Лейцинаминопептидаза представле­
на тремя изоферментами (в одном случае количество изофер­
ментов варьировало от двух до четырех), различий между поnу­
ляциями по этому ферменту не обнаружено. Выявлена наиболь­
шая внутрипопуляционная изменчивость в центре ареала, вслед­

ствие чего делается вывод о дрейфе генов из центральных попу­
ляций к крайним. 

По трем лакусам изоферментов нееледовались 11 южных и 
две северных популяции бука лесного (Pagus silvatica L.) во 
Франции [161]. Выделены два аллозима пероксидазы и один 
аллозим глутамат океалоацетат трансаминазы, состоящий из 
двух аллелей. Один локус пероксидазы состоит из двух аллелей, 
другой- из трех. Показано, что на частоту встречаемости ал­
лелей влияет климат. Первый локус пероксидазы зависит от ре­
жима питания, а второй- от температурного режима. Во Фран­
ции изучены четыре популяции фиговых деревьев (Ficus cari­
ca L.) по изоферментам эстеразы и кислой фасфотазы [166]. 
Частота аллеля А 1 • 1 кислой фасфотазы увеличивается с севера 
на юг; в горных и в самых северных популяциях этот аллель во­

обще не встречается, тогда как на юге, в Алжире, его частота 
достигает 0,3. Для обоих лакусов характерна очень низкая час­
тота гетерозиготных особей. Делается вывод, что популяции фи­
гового дерева разделены на субпопуляции, изолирующим барье­
ром является разное время цветения. 

В Швеции изучено два вида дуба- скальный и черешчатый 
( Quercus petraea LieЬI., Q. robur L.) [ 126]. Найдено 11 различ­
ных изоформ пероксидазы, распределенных по четырем группам, 
одна из которых найдена лишь у дуба скального и в интрогрес­
сивных популяциях. Внутривидовая изменчивость зимаграмм 
очень высокая, что свидетельствует о генетической гетерогенно­
сти популяции дубов. Генетическая гетерогенность выявлена 
у алычи (Prunus divaricata Ldb.) М. М. Магомедмирзаевым и 
П. М. Муратчаевой [32]. Популяции алычи Предгорного Даге­
стана, Зап. Кавказа и Закавказья отличались по спектрам перо­
ксидазы от популяций из внутреннего Дагестана. 

Таким образом, исследования генетической структуры попу­
ляций древесных растений с помощью изоферментных тестов 
развернулись достаточно широко. Охвачено много древесных по­
род, испытано большинство ферментных систем. Получены мно­
гочисленные данные по генетической дивергенции между попу­

ляциями одного и того же вида. 



Глава 3 

ИЗОФЕРМЕНТЫ В ХЕМОСИСТЕМА ТИКЕ 

РАСТЕНИЙ 

В последнее десятилетие исследование электрофоретических 
варнаций ферментов стало широко применяться в хемосистема­
тических исследованиях для разграничения близких видов. Но 
не все ферментные системы дают в данном случае положитель­
ный эффект. Так, польские исследователи Прус-Гловацкий и 
Швейковекая [ 132] применили пять ферментных типов для раз­
граничения видов сосны. Не было обнаружено различий по трем 
ферментным системам- малатдегидрогеназе, ал когольдегидро­
ген азе и тетразолийоксидазе. Системы эстеразы и пероксидазы 
показали значительную вариабельность как внутри, так и между 
видами. Имелось семь полос альфа-эстераз у сосны обыкновен­
ной и девять полос у сосны горной, из них выделено две видо­
специфичные полосы пероксидазы и эстеразы для сосны горной 
и одна- для сосны обыкновенной. 

Две ферментные системы- пероксидаза и эстераза-были 
применены А. Я. Ларионовой (27] для разграничения видов 
лиственницы- да урской и сибирской. Гетерогенность эстеразы 
оказалась одинакова для обоих видов во всех популяциях, лишь 
пероксидаза была более подходящей для таких исследований. 
Есть и другие исследования, свидетельствующие о возможности 
применения пероксидазы для хемотаксономических исследова­

ний. Так, Снайдер и Хамакер (158] проанализировали 619 эк­
земпляров сосны ладанной (Р. taeda L.) и сосны длиннохвойной 
(Р. palustris Mill.) и выявили 11 изоферментов пероксидазы, 
девять из которых являются общими для обоих видов. Видаспе­
цифичными полосами были .N'2 1 и 8. Так, полоса .N'2 8 всегда 
отсутствовала у сосны длиннохвойной, а полоса .N'2 l -у сосны 
ладанной. Подобные данные получены (129] при сравнении де­
сяти ферментных систем трех видов вяза. Видаспецифичной ока­
залась только пероксидазная система, а все остальные показали 

малую вариабельность. С помощью пероксидазы удалось диф­
ференцировать виды бука. Для каждого из семи видов были 
выделены видаспецифичные аллозимы [161] . По пероксидазным 
спектрам проанализированы следующие растения: ель, листвен­

ница, можжевельник, туя, тополь, береза, барбарис, калина, бе-
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ресклет, клен, сирень, бирючина [51]. В результате исследова­
ний обнаружено, что фракционный состав восьми видов берез 
неодинаков и колеблется от пяти до восьми. Различий по изо­
ферментам пероксидазы у барбариса амурского и тибетского не 
обнаружено, но у бересклетов различия очень ясные. Так, у бе­
ресклета американского и европейского в спектре 15--16 ком­
понентов, а у обыкновенного и Маака-- 7--9. 

Очень . разнообразен качественный состав изоферментов 
14 изученных видов клена, число полос колеблется от 3 до 12. 
Наибольшее количество полос у клена ясенелистнога авторы 
объясняют его адаптационными способностями. У сосны обык­
новенной также 12 полос, это наибольшее число по сравнению 
с другими видами сосен. Качественный состав изоферментов 
пероксидазы совершенно иной у ели, туи, лиственницы, сосны. 
Большое разнообразие спектров получено у 10 видов тополей. 
Различия таковы, что их даже трудно уместить в рамки видов. 
Однако все эти данные нуждаются в повторной проверке, так 
как неучтенная авторами погодичная изменчивость очень значи­

тельна. Кортумак [ 105] исследовал восемь видов рода Ables 
Hill. на содержание изоферментов эстеразы и пероксидазы. 
Были выбраны модельные деревья и с них собраны семена, в те­
чение двух лет проводились исследования отдельно в эндоспер­

ме и зародыше. Количество полос эстеразы в одном году было 
от четырех до десяти, в другом 5--1 О; появились новые легко­
подвижные фракции. Четыре вида пихты близки по изофермент­
ным спектрам эстеразы-- пихта белая (А. alba Mill.), кавказ­
ская (А. nordmaniana (Stev) Spach.), киликийекая (А. cilicica 
Carr), алжирская (А. numidica De Lannoy), которые в отличие 
от пихты греческой (А. cephalonica Loud) и пихты испанской 
(А. pinsapo Boiss.) содержали дополнительные полосы из менее 
интенсивно окрашенных изоэнзимов. Особенно сильно отлича­
лась от остальных видов пихта одноцветная (А. concolor v. lo­
viana), спектр ее мало походил на другие изученные виды, изо­
эвзимы резко различались по их подвижности. Межвидовые раз­
личия в разные годы проявляются в разной степени. Пероксида­
за по сравнению с неспецифичной эстеразой оказалась менее 
разнородной, и виды ·разделились на две группы. Первая группа 
видов пихты -- белая, кавказская, греческая и киликийекая -­
имели в своем спектре пять изоэнзимов и отличались от зимо­

грамм второй группы (испанской, алжирской и одноцветной), 
не имевших легкоподвижных фракций, но получивших добавоч­
ные энзимы. В следующем году получены в основном сходные 
энзимограммы, состоящие также из пяти изопероксидаз с почти 

одинаковой подвижностью, и только в двух видах пихт-- грече­
ской и испанской-- было четыре фракции. Межвидовых разли­
чий по энзимограммам лактатдегидрогеназы и глутаматдегидро­
геназы не получено. Неясную дифференциацию дали энзимо­
граммы малатдеrидроrеназы. Полученные данные по энзимам 
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в основном соответствуют систематическому подразделению рода 

AЬies, предложенному Крюссманом [ 111]. 
Пэйшоу и Стоцкий [ 130] исследовали семена восьми видов 

хвойных по энзимограммам эстеразы, лейцинаминопептидазы и 
пероксидазы. Отмечается, что лейцинаминопептидаза имеет фи­
логенетическое значение. Всего найдено восемь различных полос 
этого фермента, из которых у всех исследованных видов сосны 
одинаковы три полосы, у видов ели- две трудноподвижные 

фракции, остальные изоформы варьируют между отдельными ви­
дами. Изоферменты эстераз значительно меняются у отдельных 
видов и, по мнению авторов, не имеют систематического значе­

ния (число полос варьирует от 5 до 16). Пероксидазы дают от 
трех до девяти полос, характерных для каждого отдельного 

вида, но общих полос не обнаружено. Так, по данным Хадаковой 
[89, 90] , для рода Allium L. может быть успешно применена 
оценка по эстеразе, особенно если использовать электрофокуси­
рование в полиакриламидном геле. Исследованы семена 12 ви­
дов из 5 секций. Всего в роде цайдено 26 полос (для каждого 
вида характерно от 8 до 17). 

Ямомото и Плитмаи [ 17 4] использовали четыре фермент­
ные системы для характеристики 24 видов горошка. При сравне­
нии полученных энзимограмм авторы не нашли какой-либо ясной 
общей филогенетической тенденции или систематической корре­
ляции. Сходство энзимов не обязательно коррелирует с таксоно­
мическими показателями. Системы амилазы и эстеразы обнару­
жили большой полиморфизм по сравнению с глутамат океало­
ацетат трансамивазой и могут быть использованы для идентифи­
кацИи видов и линий. Для разграничения 15 видов фасоли была 
использована эстераза и лейцинаминопептидаза [167], для ви­
дов капусты и горчицы- ~-галактозидаза [170]. Д. Пеев и 
Н. Бабалькова для систематического изучения видов вероники 
применили глутамат-, алкоголь- и малатдегидрогеназы [38]. 
Изоферментные спектры этих систем дают возможность разгра­
ничения видов и подвидов. 

Имеется ряд работ, в которых для хемотаксономических ис­
следований использована только пероксидаза. Так, Эстербауэр 
f88], исследуя виды сосен, не нашел ясных различий между 
ними. Отмечено увеличение числа полос у пятихвойных сосен 
по сравнению с двуххвойными. Другие авторы [87] исследовали 
виды ели европейской, пихты белой и лиственницы европейской. 
Вследствие значительной вариабельности пероксидазных образ­
цов идентификация видов по этому признаку затруднена. 

Т. Ю. Иванькина также не получила ясных различий по изо­
ферментным спектрам пероксидазы и эстеразы кедра сибирско­
го, корейского и кедрового стланника [14]. Конклин и Смит [75] 
для 1 О видов дурмана выявили видаспецифичные полосы. Изме­
нение числа полос было меньше между видами внутри групп, 
чем между группами. Сравнение проводили исходя из показате-
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ля Rf по гомологии полос. Приводится формула гомологичности. 
Подобные данные получены для видов осок [150), подорожни­
ка [82), табака [154], хризантемы [110), дурнишника [123). 
Однако есть работы, в которых не удалось выделить видаспе­

цифичные полосы пероксидазы и эстеразы. Таковы данные Сми­
та [157]. Он исследовал 64 вида табака; было выявлено для 
всех видов 33 полосы (21 анодная и 12 катодных). Число полос 
пероксидазы в отдельных видах колебалось от 3 до 10, число 
зетеразных полос- от 3 до 15. Также не найдено ясных разли­
чий между видами дикой ржи [133) и овса [80). 

Есть попытки применении изоферментов на уровне рода и 
выше. Наряду с белками были использованы дегидрогеназы для 
характеристики видов семейства бобовых [162]. Японскими ис­
~ледователями [92] по изоферменту пероксидазы охарактери­
зованы виды семейства Moraceae. Они предложили формулу 
расчета индекса сходства зимаграмм между видами S=Ncd(Nc+ 
+ N d) · 100 (%), г де N с- число полос, общих для двух видов, 
а Nd- число полос, установленных для каждого вида. 

БакардИева приводит данные исследования изоферментов 
пероксидазы у растений различных филогенетических групп (во­
доросли, лишайники, папоротники, хвойные, одно- и двудоль­
ные) [65). 

Наиболее перспективно, по-видимому, использование изо­
ферментной методики для характеристики селекционных групп 
и сортов. Так, Бергманн [71] с помощью пяти ферментных сис­
тем охарактеризовал клоны тополей. Лейцинаминопептидаза, 
малатдегидрогеназа, глутамат океалоацетат трансаминаза, эсте­

раза и пероксидаза оказались стабильными в пределах клона; 
найдены различия у растений, относящихся к разным клонам. 
Изоэнзимы изучались у совместимых и не совместимых комби­
наций привоя и подвоя в течение 27 месяцев после проведения 
прививки дугласин с целью установления причин возникновения 

антагонизма клеток для прогнозирования несовместимости. На­
ряду с анатомическими показателями использовали изофермен­
ты пероксидазы и эстеразы [77) . 

Получены данные, свидетельствующие о возможности про­
ведения сортовой идентификации на основании различий в изо­
ферментных спектрах. При исследовании изоферментов перо­
ксидазы, эстеразы, малатдегидрогеназы, цитохромоксидазы, фе­
нолоксидазы и полифенолоксидазы идентифицированы сорта роз 
[112]. Вычислены коэффициенты подобия между всеми возмож­
ными комбинациями сортов. Проведева также идентификация 
сортов яблони [2] , найдены специфические «гибридные» изо­
ферментные зоны у гибридных сортов, а также рассчитана со­
размерная корреляция между коэффициентом родства э.Лектро­
форетических спектров сравниваемых форм растений. С помо­
щью изофермента пероксидазы дифференцированы сорта груши 
[145). Изучена изменчивость эстеразы и пероксидазы 127 сор-

24 



тов и линий батата. Найдены четыре изоформы эстеразы, по ко­
торым можно различить сорта, и на основании частот встречае­

мости вычислены коэффициенты подобия, оказавшиеся высокими 
для китайской, местной японской и тайваньской групп и низки­
ми для мексиканской и американской [ 102, 1 03] . 

Подводя итог литературному обзору, можно сделать вывод. 
что применение изоферментов наиболее перспективно при опре­
делении генетической дивергенции между популяциями одного 
вида и между видами одного рода, являющейся генетическим и 
биохимическим следствием видообразования, а также при изуче­
нии наследования признаков и выявления гибридного происхож­

дения. 



fлава 4 

МЕТОДЫ И ОБЪЕКТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Сосна обыкновенная ( Р. silvestris L.) занимает обширный 
ареал. На Урале она- одна из основных лесаобразующих по­
род. С. А. Мамаев по морфобиалогическим и анатомическим по­
казателям выделил популяции и группы популяций этого вида 

в данном районе [34]. Для корректировки границ и объема опи­
санных популяций в качестве маркера дополнительно использо­
ваны изоферменты пероксидазы хвои. При изучении межпопу­
ляционной изменчивости необходимо было установить уровни 
варьирования изоферментных спектров. В связи с этим проведе­
но поэтапное исследование форм внутривидовой изменчивости, 
разработанное С. А. Мамаевым [35]. В настоящей работе будут 
рассмотрены следующие формы изменчивости сосны обыкновен­
ной по пероксидазе: эндогенная, сезонная, индивидуальная и 
географическая (межпопуляционная). 

Эндогенная, сезонная и индивидуальная формы изменчивости 
исследованы на моделях, произрастающих в лесопарковой зоне 
вблизи г. Свердловска и относящихся (по природному райони­
рованию) к подзоне южной тайги. Для изучения географической 
изменчивости выбрано шесть участков. Самый северный район­
г. Березово. Южный предел ареала сосны на Урале- Наурзум­
ский бор в Казахстане (степная зона). Расстояние между край­
ними точками составляет 1400 км. Характеристика некоторых 
климатических и таксационных показателей дана в табл. 1. 

Подробную методику выделения и идентификации изофермен­
тов мы не приводим, поскольку она достаточно полно освещена 

в работах Л. И. Корочкина [22] и К. Н. Сарсенбаева [51]. 
Изоферменты пероксидазы определялись в полиакриламид­

ном геле по методике, описанной венгерской фирмой «Реанал» 
(модель 69), с некоторыми изменениями. Угольный электрод за­
менен платиновым. Навеску (200 мг) растирали в холодной сту­
пе с 2 мл трис-г лицинового буфера, Ph- 8,3. В навеске опреде­
ляли белок по Лоури и активность пероксидазы по Бояркину. 
Активность пероксидазы рассчитывали на 1 мг сырой ткани и 
1 мг белка. В зависимости от содержания белка в навеске брали 
определенную вытяжку (так, чтобы в гель было внесено одина­
ковое количество белка). Центрифугирование проводилось при 
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Таблица 1 

Географические координаты и некоторые климатологические данные опытных 
участков 

Средняя темпера- "' ,; Ботанико-гео-

Место взятия nроб 
Шнро- Дол- тура, ос "'.,о графическая 
та гота ~:Е~ зона и под~ 

года- 1 1 l:t::EI.'I3::E 
зона 

вая я н вар я июля ~ t'~ ::Е 

Г. Верезова Тюмен- Северная 
ской обл. 64°30' 62° -3,8 -22,0 15,8 450 тайга 

Гайнекий р-н Средняя 
Пермекай обл _ 60°17' 54°17' 0,4 -16,7 17,3 500 тайга 

Ивдельскнй р-н 
Свердловекой обл. 60°40' 60°26' -0,1 -19,2 16,7 461 » 

Пригород Южная 
Свердловска 57°30' 63°43' 1 ,О -15,6 17,3 469 тайга 

Брединекий р-н Степная 
Челябинской обл. 52°26' 60°21' 1 ,4 -17,4 19,3 250 зона 

Казахская ССР, 
Наурзумский р-н 51 о 64° 2,3 -17,7 21 '7 253 » 

3000 об/мин в течение 15 мин при О 0С. Электрофорез осущест­
влялся при нулевой температуре (в холодильнике). Гели окра­
шивали насыщенным раствором бензидина в коричневый цвет. 
После фиксации гелей определяли при подсвечивании (на хрома­
тографическом столике) относительную подвижность изоэнзимов 
(ОЭП), затем гели подвергали денситометрированию. В качест­
ве денситометра использовали микрофотометр МФ-2, 'двигатель 
СД-54 (2,24 об/мин) и милливольтметр постоянного тока Н-37. 
Индентификацию изоформ пероксидазы проводили посредством 
показателя Rf и специфики распределения на денситограмме. 
Каждой фракции фермента присвоен порядковый номер, это осо­
бенно необходимо для расчета встречаемости того или иного 
изоэнзима при характеристике популяционной и межпопуляци­
онной изменчивости. 

Проведение идентификации изоэнзимов только по значению 
Rf недостаточно, поскольку этот показатель зависит от многих 
факторов (температуры, чистоты реактивов, структуры геля и 
т. д.). В течение вегетационного периода значение Rf изменяется, 
вся колонка с изоферментами как бы раздвигается, увеличива­
ется расстояние между отдельными фракциями. При учете толь­
ко показателя ОЭП можно получить множество различных изо­
форм, поэтому дополнение таких данных денситограммой позво­
ляет получить более ясную и точную картину идентификации 
изоферментов. 

Полученные данные обработаны методом вариационной стати­
стики. Рассчитывали коэффициент Пиреона Х2, для сравнения 
двух однородных эмпирических распределений (по Лакину [24]). 
Кроме того, определяли показатель сходства популяций r, по 
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Л. А. Животавекому [10], и степень генетической дифференциа­
ции между популяциями по методу, предложенному Тода 
и Миками [164]. 

Dik= ... / ~ ~ (xii-x;k)2' v Ni=l 

где N- общее количество отдельных полос; X;i и X;k- частоты 
i-й полосы в j- и k-популяциях. Индивидуальную изменчивость 
оценивали по индексу идентичности, применяемому Сакаи [141], 

n 
~ -D~ 

1 1 m=l 
j(i)= -----

n 

т де li (i)- индекс идентичности, отражающий общность между 
i- и j-деревом. Величина Dm- определяется следующим образом: 
-обозначим признак через х, тогда D=X;- xi, если (х;- xi) <.1, 
или D= 1, если (х; -xj)":P 1; n- число исследованных признаков. 
Для оценки признака использовали два класса: + 1 -есть по­
лоса, О- нет полосы. 



Глава 5 

ЭНДОГЕННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

Эндогенная изменчивость наблюдается у растений, имеющих 
много метамерных органов. Она характерна для морфологиче­
ских и физиологических признаков древесных растений. В част­
ности, у сосны обыкновенной протяженность кроны весьма велика 
(10-15 м), в различных ее частях различны режимы питания и 
освещения, что обусловливает высокий уровень эндогенной из­
менчивости. Он оценен С. А. Мамаевым [33] у сосны обыкновен­
ной для многих признаков. Уровень варьирования при этом ра­
вен или даже выше уровня индивидуальной изменчивости. 

Одним из важных химических признаков сосны являетсЯ ка­
чественный состав пероксидазы. Для характеристики популяци­
онной изменчивости необходимо сначала выявить, как он 'ИЗме­
няется в зависимости от возраста хвои и ее расположения в кро­

не. Это позволит при изучении межпопуляционных характери­
стик исключить влияние данного фактора. Такие исследования 
проведены Эстербауэром [84]. Он в течение двух ·лет изучал 
хвою с пяти ветвей различных деревьев ели европейской. Обна­
ружены две группы изоферментов-четыре-пять легкоподвиж­
ных и шесть-десять трудноподвижных фракций. При этом моло-­
дая хвоя содержала больше легкоподвижных фракций. Ферет и 
Стейрс на примере вяза приземистого ( Ulmus pumila L.) пока­
зали, что уровни пероксидазы не зависят от места взятия листьев· 

для анализа [85]. А. Я. Ларионовой также получены да-нные, 
свидетельствующие о том, что изоформы пероксидазы и эстера-­
зы хвои лиственницы не изменяются ни качественно, ни количе-­

ственно в различных частях кроны. Электрофореграммы фермен­
тов хвои, взятой из верхней и нижней, западной и восточной,. 
северной и южной частей кроны, совершенно идентичны . (26]. 
Я. Э. Кавац показал на примере клонов ели [ 17], что экологи­
ческая дисперсия изоформ внутри клонов была равна нулю .. 

Вторым важным методическим вопросом является выяснение 
того, как изменяется спектр изоферментов на протяжении жиз­
ни дерева в одних и тех же органах. Так как на древесных ра­
стениях это осуществить трудно, В. А. Духарев предположил, что 
использование самоопыления может помочь проследить спектр 

изоэнзимов в онтогенезе [8]. Если потомство гомозиготно, то оно 
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Рис. 1. Денситограмма изоферментов сосны 
обыкновенной. 

идентично материнскому дереву. Ис­
ходя из этих соображений, он сравнил 
спектр эстеразы у потомства от само­

опыления и перекрестного опыления 

кедра сибирского (Р. siblrvca (Rupr.) 
Mayr.). Получены данные в пользу 
того, что спектр зетераз в онтогенезе 

/11 11 1 кедра за период от 14 до 90 лет не из-
меняется. Ферет также отмечает, что 

спектр эстераз у четырехлетних сеянцев сосны, полученных от 

самоопыления, не отличается от родительского [8б]. 
В результате наших исследований выявлено наличие 15 фрак­

ций в хвое сосны обыкновенной. Встречаемость их весьма раз­
лична. Весь спектр можно разделить на три части: 1 -трудно­
подвижные ( 1, 1 а, 2, 2а, За) ; 11 - среднеподвижные ( З, Зб, 4, 5, 5а, 
56); 111- легкоподвижные (ба, б, бб) фракции (рис. 1). nри­
своеиным номерам фракций соответствуют следующие значения 
Rf, %: 1) 8-10; 1а) 10-12; 2) 15-1б; 2а) 20-2З; За) 24-2б; 
З) 29-З1; Зб) З1-ЗЗ; 4) З4-Зб; 46) З8-З9; 5)40-4З; 5а) 43-
45; 56) 47-50; ба) 52-55; б) б3-бб; бб) б8-70. Обязательны­
ми, .т. е. встречающимиен у всех деревьев, являются только че­

тыре фракции- З, 4, 5, б. Все остальные изоэнзимы во всех ча­
стях спектра обладают значительной изменчивостью. 

Для выяснения того, как влияет на качество состав изо­
ферментов возраст хвои и ее половой тип, изучены спектры у 
шести деревьев в феврале и апреле 197б г. Взята хвоя сосны 
обыкновенной первого года жизни- ростовая, мужская и жен­
~кая (1р, 1м, 1ж) и второго года жизни (соответственно 2р, 2м, 
2ж). Анализ показал большие различия в проявлении эндоген­
ной изменчивости у отдельных деревьев (табл. 2). У модели 1 
различно содержание изоэнзимов у хвои разного возраста, а 

половой тип побега не влияет на изоферментный состав. Хвоя 
второго года жизни имела семь фракций ( 1, З, 4, 5, 5а, 56, б) в 
оба срока определения. У хвои первого года наблюдается еще 
дополнительно легкоподвижная фракция ба. У модели 2 разли­
чия были также только у хвои первого года. Кроме общих семи 
фракций, у женской и мужской хвои имелась трудноподвижная 
фракция 2а, а у ростовой- ба. Модель 3 схожа с предыдущей, 
но у мужской хвои второго года выделялась дополительная 
фракция ба. Модель 4 подобна модели 2, только дополнительные 
фракции 2а и ба имелись у ростовой и женской хвои первого 
года. У модели 5 специфика эндогенной изменчивости не подчи­
няется· общей закономерности, у нее качественный состав изо­
ферментов зависит как от возраста, так и от типа хвои. Модель 
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Таблица 2 

Качественный состав изоферментов пероксидазы в зависимости от возраста 
и типа хвои (участок .N! 1, февраль 1976 г.) 

= Фракция пероксидазы 
о 

.N! 
., 

1 1 
1 Зб 

1 1 lsa lsб lба 1 б 
= >< 

модми = "'"' t:: 1 2а 3 4 5 с= = ~;Е 1-

1 1-й р + + + + + + + + 
м + + + + + + + + 
ж + + + + + + 

2-й р + + +, + + + + 
м + + + + + + + 
ж + + + + + + + 

2 1- й р + + + + + + + + 
м + + + + + + + + + 
ж + + + + + + + 

2-й р + + + + + + + 
м + + + + + 1 + т 

ж 

3 1-й р + + + + + + + 
м + + + + + + + + 
ж + + + + + + + + 

2-й р + + + + + + + 
м + + + + + + + 
ж + + + + + + + 

4 1-й р + + + + + + + + + 
м + + + + + + + 
ж + + + + + + + + + 

2-й р + + + + + + 
м 1 + + + + + + т 

ж + + + + + + + 

5 1-й р + + + + + + + + 
м + + + + + + + 
ж + + + + + + 

2-й р + + + + + + 
м + + + + + + 
ж + + + + + + 

6 1- й р + + + + + + + + + 
м + + + + + + + 

2-й р + + + + + + + 
м _j_ + + + + + + 1 

1 
1 т-



Таблица 3 

Встречаемость фракций пероксидазы в хвое сосны обыкновенной 
в зависимости от ее возраста и полового типа побега, % 

lиn 
:кв о и 

р 

м 

ж 

1 

" ~ if~ 
ur:::= 
"'""' :€ ~ ~ 

II 
IV 
11 
1V 
I1 

Р I I 
IV 

М Il 
IV 

Ж 11 
IV 

1 
1 

1а 

1 

100 Не обн. 
100 )) 

100 » 
100 )) 

100 » 

83 Не обн. 
100 » 
80 20 
83 Не обн. 

100 )) 

100 )) 

Фракция • 

2а 

1 
Зб 

1-й го д ж из н и 

33 17 
Не обн. Не обн. 

33 17 
Не обн. Не обн. 

60 )) 

2-й год жизни 

Не обн. Не обн. 
)) 

20 )) 

Не обн. 
» )) 

33 )) 

1 
Ба 

100 
100 
100 
100 
100 

83 
100 
100 
83 

100 
100 

1 
56 

100 
100 
100 
67 
40 

83 
83 

100 
100 
100 
100 

• Встречаемость фракций 3, 4, 5, б во всех вариантах- 1 00 %. 

1 
ба 

67 
60 
67 
67 
40 

Не обн. 
)) 

)) 

33 
Не обн. 

)) 

"' о= 
"':f ·= <:" 
О а, 

:.::'-& 

10 
8 

10 
8 
9 

7 
7 
9 
8 
7 
8 

16 отличается тем, что у нее и мужская хвоя 2-го года, и ростовая 
хвоя первого года имели по девять фракций (дополнительно: 2а 
и 6ау IP; la и 2а у 2М). 

Таким образом, можно констатировать, что изоферментный 
·состав пероксидазы связан с возрастом хвои и половым типом 

побегов. Однако первый фактор играет более значительную роль. 
:в хвое первого года жизни содержится бсщьшее количество 
фракций по сравнению с хвоей второго года. Все изученные осо­
би различаются по качественному составу изоферментов именно 
хвои первого года. Это и понятно, так как у нее еще не закон­
челы ростовые процессы и полностью не сформированы клеточ­
ные структуры. По специфике эндогенной изменчивости изучен­
ные особи можно объединить в две группы. Три модельных де­
рева дополнительно отличались наличием легкоподвижной фрак­
ции ба в хвое первого года жизни. У трех других деревьев до­
полнительные фракции (2 и 2а) наблюдались в трудноподвиж­
ной части спектра. Расчет встречаемости отдельных фракций у 
изученных особей (табл. 3) показал, что качественный состав 
изоферментов в большой степени зависит от возраста хвои и в 
незначительной- от ее типа (рис. 2). 

Для отработки методики дальнейших исследований необхо­
димо выяснить, зависит ли качественный состав изоферментов 
()т размера хвои, который определяется местонахождением по-
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Рис. 2. Зависимость качествеиного состава пероксидазы от возраста и типа 
хвои. 

Хвья: 1- второго года; 11- первого года жизни; а- ростовая; б- мужская, в- жен­
ская. 

бега (основного или бокового) и от общей активности пероксида­
зы. В связи с этим анализировали модель 3, в которой отобрано 
12 проб (по три повторности в каждой пробе). Изучена ростовая 
хвоя первого, второго и третьего годов жизни, взятая с основных 

(lPo, 2Ро, 3Ро) и боковых (lРб, 2Рб) побегов, а также женская 
хвоя ( lЖо). По качественному составу изоферментов отлича­
ется только ростовая хвоя первого года, у которой дополнитель­
но имеются фракции 2 и 2а. Нет различий между хвоей как с ос­
новных, так и с боковых побегов. 

Размеры хвои, которые колебались в зависимости от типа 
побегов от 35 до 75 см, не оказали влияния на качественный со­
<::тав изоферментов, так же как и общая активность пероксидазы. 
На рис. 3 показана активность пероксидазы в два срока опреде­
ления по трем моделям. Активность пероксидазы не зависит от 
типа хвои, но возраст хвои отражается на активности пероксида­

зы, на фоне ее сезонной динамики. В феврале не было различий 
по активности пероксидазы между хвоей разного возраста, а в 
марте активность повысилась, особенно у хвои второго года. 
В сентябре также активность пероксидазы в хвое второго года 
была выше. Если принять значения активности первого года за 

1 1/. 
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• о 
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Рис. 3. Эндоrениая изменчивость сосны обыкновенной по общей активности 
пероксидазы. 

1- февраль, /1- март 1976 г. Хвоя: первого года жизни-нечетные колонки, второго­
четные. Остальные уел. обозначения те же, что на рис. 2. 
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100 %, то активность пероксидазы второго года хвои у пяти де­
ревьев составит 116-272 %. 

Интересно выяснить уровень вариабельности активности пе­
роксидазы отдельных фракций внутри дерева. С этой целью у 
модели 3 колонки гелей разрезали на фракции и определяли 
удельную активность пероксидазы каждой фракции. Расчет про­
изведен на 1 г сырого веса и на 1 мг белка, так как содержание 
белка также сильно варьирует. Приведем результаты для двух 
основных фракций. Лимиты абсолютных значений удельной ак­
тивности фракции 1 колеблются от 1,45 до 3,81, а в расчете на 
1 мг белка- от 0,45 до 0,79. Уровень изменчивости высокий­
коэффициент вариации составил при расчете на 1 г сырого веса 
40 % и на 1 мг белка- 25 %. У фракции 3 лимиты удельной ак­
rивности пероксидазы на 1 г сырой ткани колеблются от 1,17 до 
4,20, а на 1 мг белка- от 0,020, до 0,075. Коэффициенты вариа­
ции соответственно равны 27 и 4 7 %. 

Наибольшую долю изменчивости составило колебание актив­
ности пероксидазы по годам жизни. Хорошо прослеживается по­
вышение активности по мере увеличения возраста хвои. Если 
принять активность пероксидазы хвои первого года за 100 %, то 
активность отДельных фракций по годам будет выглядеть сле­
дующим образом, %: 

Хвоя 

2-го года 
3-го года 

3 5 5а 56 ба б 

156 129 242 109 121 203 218 172 
215 188 259 159 144 280 338 250 

Возрастание активности наблюдается для всех фракций без 
исключения. 

Судя по полученным данным, для исследований внутривидо­
вой изменчивости по изоферментам целесообразно использовать 
ростовую хвою второго года, которая более стабильна по всем 
показателям. 

выводы 

1. Электрофоретический спектр хвои сосны обыкновенной со­
стоит из 15 фракций, четыре из них являются постоянными. 

2. Специфика эндогенной изменчивости качественного соста­
ва изоферментов пероксидазы сосны обыкновенной заключается 
в возрастных изменениях хвои. Хвоя первого года жизни содер­
жит дополнительно одну-две фракции по сравнению с двухго­
дичной хвоей. 

3. Качественный состав изоферментов пероксидазы не зави­
сит от ее общей активности, от полового типа и от размеров 
хвои и побегов. 

4. Общая активность пероксидазы отдельных фракций повы­
шается по мере увеличения абсолютного возраста хвои и харак­
теризуется высоким уровнем изменчивости. 



Глава 6 

СЕЗОННАЯ И ПОГОДИЧНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

В растительном организме происходит непрерывная цепь 

биохимических реакций и превращений. При изучении изменчи­
вости исследователь не всегда способен уловить нужный момент, 
поэтому для правильной оценки любого признака его надо рас­
сматривать в динамике. Ферменты, как исключительно лабильные 
соединения, несомненно, подвергаются значительным изменениям 

во времени. Келлер и Адамс изучали сезонную динамику перокси­
дазы, эстеразы и а-терпенеол дегидрогеназы. Анализы проводи­
лись в течение года, один раз в месяц [97] . Объектом исследования 
служил можЖевельник скальный (! uniperus scopulorum Sarg.). 
Была обнаружена только одна полоса а-терпенеол дегидрогена­
зы, которая не изменялась в течение всего года. Качественных 
различий по пероксидазе также не было найдено, но имелись 
очень значительные количественные различия. Так, фракции 3 
и 4 проявлялись очень интенсивно с октября по декабрь, затем 
интенсивность их окраски ослабевала с января по апрель, а в 
мае, июне и июле они были едва различны. Такая закономер­
ность сохранялась у всех четырех изученных деревьев. Интен­
сивность окраски фракций 1 и 2 не изменялась с августа по апрель, 
но почти полностью окраска исчезала с мая по июль. Остальные 
четыре фракции оставались постоянными в течение года. По эсте­
разе получены более разнородные данные. Часть фракций (7 и 
8 у деревьев .N'!! 2, 3, 4 и 9 , 1 О- у дерева .N'!! 1) была постоянной 
в течение года, а остальные за сезон менялись. · 

По данным А. Я. Ларионовой [28], эстераза является ста­
бильным ферментом. За сезон качественных различий у листвен­
ниц даурской и сибирской не выявлено. По пероксидазе же от­
мечены как количественные, так и качественные различия. 

По исследованиям В. А. Духарева [9], изоферментный 
спектр эстеразы и лейцинаминопептидазы хвои сеянцев качест­
венно не изменяется, но очень сильно меняется ферментативная 
активность- особенно она высока летом, и наиболее низка 
зимой. 

Сезонные изменения изоформ пероксидазы у ели обыкновенной 
проанализировал Кавац [ 17] . Полученные данные свидетельст­
вуют о том, что в ноябре увеличивается частота изоформ зоны 
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Таблица 4 

Сезонная динамика изоферментов пероксидазы хвои сосны обыкновенной 
по частоте встречаемости отдельных фракций, % 

Фракция пероксидазы • 

Дата 

1 
1а 2 2а 

1 
За 

1 
Зб 

1 
4а 

1 
5а 

1 
56 

1 
6а 

Участок 1 

1976 r. 
Xll 93 о 73 40 о 7 7 80 53 47 

1977 г. 
lll 87 о 40 13 13 7 о 67 60 7 
v 87 о 27 7 о 7 о 13 7 о 

VII 73 о 73 40 7 13 7 93 20 о 
IX 47 о 73 27 о 13 о 47 13 о 

1978 г. 
111 100 о 87 53 53 33 20 80 53 20 
V1 1 67 о 100 100 27 47 7 87 40 о 

1979 г. 
11 100 40 100 80 60 20 о 80 40 7 
IV 100 13 100 93 73 7 о 80 60 '/.7 

Участок 2 

1977 г. 
v 78 о 41 о 4 4 о 7 о о 

Vll 54 4 89 18 7 4 о 82 7 о 
IX 54 о 71 61 4 4 4 21 7 о 

1978 г. 
Vl 65 о 61 39 30 35 о 96 52 о 
IX 96 7 96 86 11 7 4 96 57 14 

* Встречаемость фракций 3, 4, 5 и 6 составляет 100 %. 

Таблица 5 

Содержание отдельных фракций пероксидазы (участок 2, 1977 г.), отн. ед 

Фракция 

-

1 

Месяц 

1 1 
1 2 2а 3 

1 
4 

1 
5 

1 
5а 

1 
6 

v 16,7 9,7 - 33,6 13,1 20,1 - 18,9 

VII 16,4 11 ' 1 - 29,3 15,7 20' 1 12,5 11 ,2 

IX 12,2 9,2 7' 1 26,6 14, 1 26,4 12,8 17,2 
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Рис. 4. Денситоrраммы сезонной динамики изоферментов пероксидазы. 

Rf 16-З2 и зоны Rf З4-48, а в июле -частота изоформ в зоне 
Rf 24 и 28. 

Для изучения сезонной динамики изоферментов пероксидазы 
в хвое сосны обыкновенной нами было выбрано два участка 
вблйзи г. Свердловска- Лесопарк им. Лесоводов России (уча­
сток 1) и Нижнеисетский лесопарк (участок 2). На первом для 
изучения было взято 15 деревьев, а на втором- 28. 

· В течение трех лет на модельных деревьях проводилось 
электрофоретическое исследование ферментов пероксидазы. Был 
рассчитан процент встречаемости отдельных фракций. 

Рассмотрим первую часть спектра- трудноподвижные фрак­
ции ( 1, 1 а, 2, 2а, За). Наиболее стабильным изоферментом в этой 
части спектра является фракция 1, ее частота встречаемости со­
ставляет от 47 до 100 %. Изменчивость этой части спектра по­
выШается с увеличением относительной электроподвижности 
фракций. Так, лимиты встречаемости фракции 2 составляют от 
О до 9З%, а фракции За- от О до 7З (табл. 4). Вторая (сред­
неподвижная) часть спектра- фракции З, Зб, 4, 5, 5а, 56. Здесь 
расположены в основном постоянные фракции (3, 4, 5), которые 
за. <;езон не меняются. Их встречаемость составляет 100 %, к ним 
еще относится фракция 6 из третьей (легкоподвижной) части 
спектра. В течение трех лет эти фракции были постоянными. 
Они определяют основной рисунок денситограммы. Кроме про­
цента встречаемости, для основных фракций рассчитано относи­
тельное содержание пероксидазы по площади пиков денсито­

граммы. Содержание фракции З наибольшее и почти не меняется 
в течение сезона (табл. 5). Содержание других фракций также 
меняется незначительно. 

По денситограммам, отражающим наличие отдельных фрак­
ций в основные сезоны года (рис. 4), можно видеть, что в ве­
сенние месяцы, когда начинается рост побегов и хвои, спектр в 
основном состоит из постоянных фракций. Из трудноподвижных 
только фракция 1 присутствует у большего количества особей, 
ее встречаемость составляет 87 на первом и 78 % на втором 
участке, фракция 2а в мае на втором участке не найдена ни у 
одного дерева, а на первом- только у одного. Встречаемость 
среднеподвижных фракций Ба и 56 в весенние месяцы очень 
низка и не превышает 7-IЗ %. т. е. спектр «Обедненный». (Вес­
ной все дополнительные фракции изоферментов, по-видимому. 
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Милц 

Рис. 5. Сезонные изменения отдельных фракций пероксидазы. 

активно используются в метаболизме растений, участвуя в их 
росте и развитии.) 

В летние месяцы спектр обогащается дополнительными фрак­
ция.ми, Появляются фракция 2 с частотой встречаемости от 73 
до 100% и фракция 2а, встречающаяся реже, но также явЛяю­
щаяся характерной для летнего спектра. В среднеподвижной 
его части появляются две новые фракции:· 5а (частота встречае­
мости от 82 до 93 %) и 56 (от 7 до 20 %) . Но самый богатый 
спектр наблюдается в осение-зимний период, когда наступает 
глубокий вынужденный покой хвойных растений. В это время 
имеются лишь количественные различия в средне- и легкопод­

вижной части спектра. Так, в зимние месяцы частота встречае­
мости фракции 5а, 56 и ба составляет 80, 53, 47% соответствен­
но, а в осенние- 55, 26,5 % (взяты средние данные по двум точ­
кам за три года). В осение-зимние месяцы появляется фракция 
4а (Rf 38-39) с 4 %-ной встречаемостью. Сходная картина по­
лучена Л. М. Сероглазовой [54] по активности пероксидазы у ели: 
максимальная активность отмечается в зимний период, наимень­
шая- летом. Резкое возрастание активности осенью объясняет­
ся переходом пероксидазы при поиижеиных температурах из 

связанного состояния в свободное. Грилл и Естербауэр [84] при­
водят данные, свидетельствующие о наивысшем содержании 

фракций пероксидазы в хвое у лиственницы в октябре и в нояб­
ре-у ели. 

Рассмотрим сезонные изменения отдельных фракций у сосны 
обыкновенной. На рис. 5 представлены средние значения за три 
года частоты встречаемости изменяющихся фракций пероксида­
зы хвои у сосны обыкновенной. 

1 (Rf 8-10) 

1а (10-12) 

2 ( 15-16) 

2а (20-23) 
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Фракция 

Ее частота во все сезоны года колеблется мало­
от 64 ДО 96 %. 
Встречается редко, и только в марте частота со­
ставляет 13%. 
Минимальное содержание в мае, затем в июле 
идет увеличение, в осение-зимние месяцы частота 

становится стабильной (73-80 %) . 
Характер сезонных изменений такой же, как у 



Таблица 6 

Различия в сеэонной изменчивости изоферментов пероксидазы 

Табличные значения х• 

Период наблюдений 1(1 
Степень 
свободы 

0,05 

С е 3 о н н а я и 3 м е н ч и в о с т ь (участок 1) 

1977 r. 
март- май 27 9 16,9 
май- июнь 36 10 18,3 
май- сентябрь 30 9 16,9 
июнь- март 10 12 21,0 

о.о 1 

21,7 
23,2 
21,7 
26,2 

По r о д н ч н а я н 3 м е н ч н в о с т ь (участок 1) 

1977 и 1978 rr. 
март 

нюнь 

сентябрь 

15 
14 
23 

12 
11 
11 

21 ,о 
19,7 

)) 

26,2 
24,7 

)) 

По r о д и ч н а я и 3 м е н ч и в о с т ь (участок 2) 

Сентябрь 

1977-1978 гг. 

Сентябрь 1977 г. 

Таблица 7 

29 13 22,4 27,7 

Между участками и 2 

5,0 11 19,7 24,7 

Некоторые покаэатели вегетационного периода (июнь- август) 

0.001 

27,9 
29,6 
27,9 
32,9 

32,9 
31,3 

» 

34,5 

31,3 

Средняя сумма • . Сумма эффективных температур 

1 осадков, мм 
Гидротер ми-

1 выше 1 О о 1 выш~ 15 • 
Год температур, ческий коэф-

ос фнцнент выше 5° 

1976 1830 231 1 • 1 - 740 210 
1977 2320 239 1 ' 1 1510 840 310 
1978 1620 416 2,8 1130 470 140 
1979 1741 221 1,3 1280 589 124 

Норма 1780 268 1,5 1420 

• Средняя сумма тРмператур н осадков дана эа nериод с темnературой выше 1 О 0 • 



Таблица8 

Средняя температура воздуха по месяцам и сезонам, ос 

Зима 1 Апрель 1 Май 1 Весна 1 Июнь 1 Июль 
1977 
1978 
1979 

-11,9(0,0)* 1 

-7,9(+4,0)* 1 
16,5 

1, 7 
-2,1 

13,2 
8,8 

12,4 

9,8( +3,6)* 
5,2(-1 ,0)* 
5,1(--1,1)* 

17,7 
14,8 
11 , 1 

18,2 
15,9 
18,1 -11,1(+0,8)* 

• Отклонения от нормы. 

За (29-31) 
3б (31-33) 

4а (38-39) 

фракции 2, только уровень частоты встречаемо­
сти ниже. 

В мае встречаемость почти сведена к нулю, в 
июле небольтое увеличение до 18-25, затем 
снова снижение до 5-8 % в сентябре. Наиболь­
шая встречаемость в мае ( 42-20 %) . 
Встречается реже всех остальных. Найдена толь­
ко в отдельные месяцы с низкой частотой встре-
чаемости. 

5а (43-45) Минимальное содержание в мае (10 %), макси­
мальное- в июле (90 %) , затем идет некоторое 
снижение, а в декабре и марте- увеличение и 
стабилизация (7б и 80 %) . 

56 ( 4 7 -50) Минимальная встречаемость в мае ( 4 %) , затем 
постепенное повышение идет с июля по декабрь 
(30-53 %). 

ба (б3-бб) Самая легкоподвижная фракция. Весной и летом 
не найдена, в сентябре найдено всего 5, в мар­
те-11, а в декабре-47 %. 

Таким образом, высоко варьируют и активно участвуют в 
метаболизме растений средне- и легкоподвижные фракции (5а, 
56, ба). Из трудноподвижных только одна (2а) отличается зна-
чительной вариабельностью. . 

Полученные данные о сезонных и погодичных различиях об­
работаны методами вариационной статистики. Одним из показа­
телей выбран х 2 • Статистически достоверные сезонные различия 
частоты встречаемости фракций пероксидазь1 имеют место почти 
во все месяцы (кроме марта и июня) и на всех уровнях значимо­
стИ; В последнем случае значения х2 ниже табличного и данные 
тождественны (табл. б). Некоторые имеющиеся различия по 
сезонной динамике между двумя участками по значению х2 ста­
тистически не достоверны. 

Погодичные различия сезонной динамики изоферментов вы­
явлены только в сентябре. В другие месяцы значения х 2 ниже 
табличных. 
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Лето 

1t>, 7( +0,9)* 
14,4( -1 ,4)* 
14,7(-1,1)* 

Сентябрь 

9,1 
8,9 
9,8 

Осень 

Данные табл. 6 свидетель­
ствуют о том, что для состава 

изоферментов важны не сами 
абсолютные показатели, харак­
теризующие экологические фак­

торы, а сезонная динамика 

3,7(-1,5)* жизненных процессов. 

5,0(-0,2)* Температурные показатели 
в разные годы были далеко не 
одинаковыми ( табл. 7), а пого­
дичных различий в составе изо-
ферментов найти не удалось. 

Такие различия установлены только в сентябре, когда темпера­
турные показатели как раз оказались идентичными в отдельные 

годы (табл. 8). 

выводы 

1. Качественный состав изоферментов пероксидазы подвер­
жен заметной сезонной динамике. 

2. Весение-летний период, когда происходят наиболее интен­
сивные ростовые процессы, характеризуется обедненным спект­
ром изоферментных фракций. 

3. Для осение-зимнего периода характерен обогащенный 
спектр .. 

4. При популяционных исследованиях необходимо учитывать 
фенологическую неоднородность материала и проводить срав­
нительные анализы в осение-зимние месяцы. 



Глава 7 

ИНДИВИДУАЛЬНАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

ИЗОФЕРМЕНТОВ ХВОИ 

Изменчивость растительных организмов одного вида в пре­
делах экологически однородного участка, не связанная с 

полом и возрастом, называется индивидуальной изменчи­
востью. Причины ее возникновения имеют двойственный харак­
тер. В основе лежат генетические причины, но для некоторых 
признаков большую долю индивидуальной изменчивости состав­
ляет модификационная. Вычленить только генетическую измен­
чивость очень трудно. С помощью исследования изоферментных 
систем, по-видимому, можно ближе подойти к решению этой за­
дачи. В настоящей работе мы имеем дело с изоферментами пе­
роксидазы, которая является довольно лабильным ферментом, 
активно участвующим в метаболизме растений. Поэтому часть 
обнаруженных изоформ связана с процессами роста и развития 
и, вероятно, составляет основную часть модификационной из­
менчивости. 

Специальных исследований индивидуальной изменчивости 
пероксидазы и других типов ферментов почти не проводилось. 
Есть только констатация ее существования у отдельных орга­
низмов. А. Я. Ларионова отмечает высокий уровень индивиду­
альной изменчивости как по числу ферментов, так и по их ка­
чественному составу в хвое лиственниц сибирской и даурской 
[29]. Практически каждое дерево в популяции, по ее данным, 
имело специфический набор пероксидазы и эстеразы, причем 
уровень изменчивости у первой был ниже, чем у второй. 

Многие исследователи отмечают большую гетерогенность 
изоферментов внутри популяций в сравнении с межпопуляцион­
ной (67, 168]. Данные Расмуссона, Рудина [135] и Мукса [125] 
свидетельствуют о наибольшей межпопуляционной изменчивости 
(по сравнению с индивидуальной) по изоферментам эстеразы 
и пероксидазы хвои сосны обыкновенной. Копес [76] исследовал 
формы дугласавой пихты по семи ферментным системам. По его 
данным, карликовая форма пихты по числу изоферментов очень 
сильно отличалась от «нормальных» деревьев. Найдено 12 полос 
у нормальных деревьев дугласии, а у карликовых только семь. 

Наиболее подробные исследования индивидуа.1Jьной изменчиво-
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Таблица 9 
Индивидуальная изменчивость изоферментов пероксидазы по качественному 
составу в хвое отдельных деревьев сосны обыкновенной 

· L Фракция пероксидазы 

~~~- 1 1 1 la 1 2 1 2а 1 3 1 За lзб 1 4 14а 1 5 lsa lsб 1 6 lба 
1 + + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
2 + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
з + + + + + + + 

+ + + + + + + + + + 
4 + + + + + + + 

+ + + + + + + + + + 
5 + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
6 + + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
7 + + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
8 + + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
9 + + + + + 

+ + + + + + + 
10 + + + + + + 

+ + + + + + + + 
11 + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
12 + + + + 

+ + + + + + + 
13 + + + + + 

+ + + + + + + + 
~4 + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
15 + + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
16 + + + + + + 

+ + + + + + + + + + + 
1.7 + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
18 + + + + + + 

+ + + + + + + + + + 
19 + + + + + + + + 

+ + + + + + + + 
20 + + + + + + + 

+ + + + + + + + + 
21 + + + + + 

+ + + + + + + 
22 + + + + 

+ + + + + + + + + 
23 + + + + + + + + + 

+ + + + + + + + + + 24 + + + + 
+ + + ·+ + + ...L + + 1 

25 + + + + + 
+ + + + + + + + + + 



н~ мо­
дели 

26 

27 

28 

1а 

+ 
+ 
+ 
+ 
+ 

Окончание таблицы 9 

Фракция пероксидазы 

2 1 2а 3 1 За 1 Зб 1 -4 1 4а 1 5 J 5а 1 56 1 6 16а 

+ + + + + 
+ + + + + _J... + 1 

+ + + + + 
+ + + + + + + 
+ + + + + + 
+ + + + + + + 

Пр и меч а н и е. Для каждой модели верхний ряд составлен по данным сентября 
1977 г., нижний- по данным сентября 1978 г. 

сти провели японские исследователи Сакаи и ~иязаки [143] на 
примере уже упомянутого естественного леса из туевика. С по­
мощью изоферментов пероксидазы они выявили биотипы, наJIИ­
чие инбридинга и вегетативного размножения. В последнем слу-

Т а блиц а 10 

Показатель идентичности особей по качественному составу изоферментов 

N• 1 дерева 1 1 2 

1 
3 

1 
4 

1 
5 

1 
6 

1 
7 

1 

8 
1 

9 
1 

1 о 
1 

11 
1 

12 

l 0,67 0,58 0,50 0,57 0,50 0,67 0,50 0,50 0,58 0,58 0,75 
2 0,92 0,83 0,92 0,83 0,83 0,83 0,92 0,92 0,75 1,00 
3 0,75 0,83 0,92 0,75 0,92 1 ,00 1 ,00 0,83 0,83 
4 0,92 0,83 0,83 0,83 0,75 0,75 0,67 0,75 
5 0,92 0,83 0,92 0,83 0,83 0,67 0,83 
6 0,83 1 ,00 0,83 0,92 0,75 0,75 
7 0,83 0,67 0,75 0,75 0,75 
8 0,83 0,92 0,75 0,75 
9 0,92 0,75 0,83 

10 0,83 0,83 
11 0,67 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 
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чае различий в качественном составе фракций не наблюдалось. 
L(ля характеристики индивидуальной изменчивости изофер­
ментов пероксидазы хвои нами проведены исследования качест­

венного состава отдельных особей на участке 2 в течение двух 
лет. Изучено 28 одновозрастных модельных деревьев, стоящих 
вдоль просеки и имеющих примерно одинаковый экологический 

фон. Из табл. 9 видно, что качественный состав изоферментов 
пероксидазы может различаться не только от дерева к дереву, 

но и в разные годы. Не у всех деревьев по годам наблюдается 
сохранение качественного состава изоферментов. По-видимому, 
так называемые «вторичные» изоферменты довольно сильно под­
вержены влиянию экологических условий. Особенно это можно 
видеть на примере фракций 5а и 56. В 1977 г. фракция 5а име­
лась только у шести, а 56- у двух деревьев. В следующем году 
фракция 5а присутствовала у 26 деревьев, а 56- у 16. В 1978 г. 
фракция ба найдена только у четырех деревьев, а в 1977 г. она 

пероксидазы (участок 2, сентябрь 1977 r.) 

13 114115,16117118119120 121 122123,24125 1 26 127 128 

0,67 0,50 0,50 0,58 0,50 0,58 0,58 0,50 0,67 0,75 0,67 0,67 0,83 0,58 0,58 0;58 
0,92 0,83 0,83 0,92 0,83 0,75 0,75 0,83 0,92 1,00 0,67 0,75 0,92 0,92 0,92 0,92 
0,75 0,92 0,92 0,83 0,92 0,83 0,83 0,92 0,75 0,83 0,75 0,67 0,75 0,92 1,00 0,83 
0,83 0,83 0,83 0,92 0,83 0,75 0,75 0,83 0,83 0,75 0,67 0,83 0,67 0,75 0,75 0,92 
0,92 0,92 0,92 0,92 0,92 0,83 0,83 0,92 0,92 0,83 0,75 0,83 0,75 0,83 0,83 1,00 
0,83 1,00 1,00 0,92 1,00 0,92 0,92 1,00 0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 
0,83 0,83 0,83 0,92 0,83 0,75 0,92 0,83 0,83 0,75 0,83 0,75 0,83 0,83 0,83 1,00 
0,83 1,00 1,00 0,92 1,00 0,92 0,92 1,00 0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 
0,75 0,92 0,92 0,83 0,92 0,83 0,83 0,92 0,75 0,830,75 0,67 0,75 1,00 1,00 0,83 
0,75 0,92 0,92 0,83 0,92 0,83 0,83 0,92 0,75 0,83 О, 75 0,67 0,75 1,00 1,00 0,83 
0,58 0,75 0,75 0,67 0,75 0,67 0,83 0,75 0,58 0,83 0,75 0,50 0,75 0,83 0,83 0,67 
0,92 0,75 0,75 0,83 о 75' 0,83 0,67 0,75 0,92 1,00 0,58 0,83 0,92 0,83 0,83 0,83 

0,83 0,83 0,92 о:83 0,92 0,75 0,83 1,00 0,92 0,67 0,92 0,83 0,75 0,75 0,92 
1,00 0,92 1,00 0,92 0,92 1,00 0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 

0,93 1,00 0,92 0,92 1,00 0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 
0,91 0,83 0,83 0,92 0,92 0,83 0,75 0,83 0,75 0,83 0,83 0,92 

0,92 0,92 1,00 0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 
0,83 0,92 0,92 0,83 0,75 0,83 0,75 0,83 0,83 0,83 

0,92 0,83 0,75 0,83 0,75 0,75 0,92 0,92 0,92 
0,83 0,75 0,83 0,75 0,67 0,92 0,92 0,92 

0,92 0,67 0,92 0,83 0,67 0,67 0,92 
0,58 0,83 0,92 0,83 0,83 0,83 

0,58 0,67 0,75 0,75 0,75 
0,75 0,67 0,67 0,83 

0,75 0,75 0,75 
1,00 0,83 

0,83 
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не была обнаружена (этот год отличался очень жарким и сухим 
летом). По другим фракциям различия незначительные. 

Для выявления степени гетерогенности отдельных деревьев 
был применен индекс идентичности, предложенный японскими 
исследователями [141]. В табл. 10 представлены данные, свиде­
тельствующие о том, насколько отличались друг от друга по 

этому индексу особи, исследованные в сентябре 1977 г. Общее 
число полос в этот срок исследования было 12. Если индекс 
идентичности равен 1, то различий нет, при величине 0,92-:­
разница на одну фракцию, при 0,83- на две, при 0,75- на три, 
при 0,67- на четыре, при 0,58- на пять и при 0,50- на шесть 
фракций. На рис. 6 показан уровень различий отдельных де­
ревьев. Так, деревья N2 1 и N2 2 отличаются друг от друга по 
индексам очень сильно, различия между деревьями N!! 23 и N!! 28 
меньше, а ломаные кривые деревьев N!! 11 и N!! 12 почти накла­
дываются друг на друга. Если посчитать все возможные типы 
индексов, то окажется, что в восьми случаях отсутствуют разли­

чия между деревьями, в 25 % имеются различия по одной по­
лосе спектра, а в 30-21 %-по двум и трем полосам. Число 
несоответствий, равное четырем, показывает большую степень 

Таблица 11 

Показатель идентичности особей по качественному составу изоферментов 

N• 1 ;~~ерева 1 
1 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 
1 

6 
1 

7 

1 
8 

1 
10 

1 
11 1 12 113 

.. · 
1 0,55 0,73 0,45 0,82 0,82 0,73 0,73 0,64 0,55 0,82 0,64 
2 0,64 0,91 0,55 0,64 0,82 0,82 0,82 0,82 0,73 0,82 
3 0,73 0,91 0,91 0,64 0,73 0,73 0,82 0,73 0,82 
4 0,64 0,91 0,73 0,73 0,82 0,91 0,64 0,91 
5 1,00 0,73 0,73 0,82 0,73 0,82 0,73 
6 0,73 0,73 0,82 0,73 0,82 0,73 
7 1,00 0,91 0,64 0,91 0,64 
8 0,91 0,64 0,91 0,64 

10 0,73 0,82 0,73 
11 0,55 0,91 
12 0,55 
13 
16 
17 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 

• Общее количество фракций 11. 
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гетерогенности популяции в 9 % случаев, несоответствие пяти 
фракций- в 4,2, шести - в 2,5 % случаев. 

Из всех изученных особей особенно сильно выделяются три 
(1, 11, 23), степень индивидуальности которых очень велика. Так, 

пероксидазы (участок 2, 13 апреля 1978 r.) 

16' 
1 

17 
1 

20 
1 

21 
1 

22 
1 

23 
1 

24 

1 
25 

1 
26 

1 
27 

1 
28 

0,91 0,82 0,82 0,64 0,73 0,73 0,82 0,91 0,91 0,82 0,55 
0,73 0,55 0,64 0,91 0,73 0,91 0,73 0,64 0,45 0,73 0,73 
0,82 0,91 0,91 0,73 0,64 0,73 0,82 0,82 0,82 0,91 0,82 
0,55 0,73 0,64 0,82 0,73 0,91 0,64 0,55 0,55 0,64 0,73 
0,73 0,82 0,82 0,64 0,64 0,64 0,64 0,73 0,91 0,81 0,73 
0,73 0,82 0,82 0,64 0,64 0,64 0,64 0,73 0,91 0,82 0,73 
0,64 0,55 0,55 0,73 0,73 0,73 0,55 0,64 0,64 0,73 0,64 
0,64 . 0,55 0,55 0,73 0,64 0,73 0,55 0,64 0,64 0,73 0,73 
0,55 0,64 0,64 0,64 0,73 0,64 0,45 0,55 0,73 0,64 0,73 
0,64 0,73 0,73 0,91 0,64 0,91 0,73 0,64 0,64 0,73 0,82 
0,73 0,64 0,64 0,64 0,82 0,64 0,64 0,73 0,73 0,82 0,73 
0,64 0,73 0,73 0,91 0,55 0,91 0,73 0,64 0,64 0,73 0,73 

0,91 0,91 0,73 0,55 0,73 0,91 1,00 0,82 0,91 0,64 
1,00 0,64 0,45 0,64 0,82 0,91 0,91 0,82 0,73 

0,64 0,45 0,64 0,82 0,91 0,91 0,82 0,73 
0,64 1,00 0,82 0,73 0,55 0,82 0,55 

0,64 0,64 0,55 0,55 0,64 0,55 
0,82 0,73 0,55 0,82 0,55 

0,91 0,73 0,82 0,55 
0,82 0,91 0,64 

0,82 0,64 
0,73 
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Т а блиц а 12 

Показатель иде:пичности ocoбefi по качествеиному составу изоферментов 

No 1 дерева 
1 

1 
2 

1 

3 
1 

4 
1 

5 
1 

6 

1 

7 

1 
8 

1 
9 

1 

10 
1 

11 112 

1 0,93 0,86 0,86 0,93 1,00 0,79 0,93 0,79 1,00 0,86 0,86 
2 0,79 0,79 0,86 0,93 0,86 0,86 0,71 0,93 0,79 0,86 
3 0,86 0,79 0,86 0,64 0,93 0,79 0,86 0,86 0,79 
4 0;86 0,86 0,64 0,93 0,93 0,79 0,86 0,86 
5 0,93 0,86 0,86 0,71 0,93 0,93 0,86 
6 0,79 0,93 0,79 1,00 0,86 0,93 
7 0,71 0,64 0,86 0,71 0,64 
8 0,86 0,93 0,93 0,86 
9 0,79 0,93 Q,71 

10 0,86 0,93 
11 0,79 
12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
19 
20 
21 
22 
23 
24 
25 
26 
27 

• Общее количество фракций 14. 

модель .N2 1 отличается почти от всех остальных по четырем­
шести фракциям. Интересно проследить, сохраняется ли такая 
закономерность генетической специфичности в различные годы 
исследования. Для этого обратимся к табл. 10 и 12, в которых 
отражен индекс идентичности в сентябре 1977-78 г. В 1978 году 
наиболее отличающимиен особями оказались деревья 7, 16 и 22. 
В течение года эта закономерность сохранялась. 

Если сравнить данные табл. 11 и 12, то можно заметить, что 
степень гетерогенности популяции в летний период более зна­
чительная по сравнению с осенним состоянием вегетативных ор­

ганов, когда ростовые процессы закончены и произошла стаби­
лизация многих метаболических процессов. 

выводы 

1. Внутрипопуляционная изменчивость сосны обыкновенной 
по качественному составу изоферментов хвои весьма значи­
тельна. 
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пероксидазы (участок 2, сентябрь 1978 г.)* 

13 
1 

14 1151161 ! 7 
1 

18 119120 1 21 
1 

22 123 124,25126,27,28 

1,00 1,00 0,93 0,79 1,00 0,93 0,86 1,00 0,93 0,79 0,86 0,93 0,86 1,00 1,00 0,86 
0,93 0,93 0,86 0,86 0,93 0,86 0,86 0,86 0,79 0,71 0,79 0,86 0,79 0,93 0,93 0,86 
0,86 0,86 0,93 0,93 0,86 1,00 0,86 0,93 0,86 0,93 1,00 0,93 1,00 0,86 0,86 0,86 
0,79 0,86 0,86 0,79 0,86 0,86 0,86 0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 1,00 0,86 0,86 0,86 
0,93 0,93 0,86 0,71 0,86 0,86 0,79 0,76 0,79 0,71 0,79 0,86 0,79 0,93 0,93 0,79 
1,00 1,00 0,93 0,79 1,00 0,86 0,86 0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 0,86 1,00 1,03 0,93 
0,79 0,79 0,71 0,71 0,79 0,64 0,71 0,71 0,79 0,57 0,64 0,71 0,64 0,79 0,71 0,64 
0,93 0,93 1,00 0,86 0,93 0,93 0,93 1,00 0,93 0,86 0,93 1,00 0,93 0,93 0,93 0,93 
0,79 0,79 0,86 0,71 0,79 0,79 0,79 0,86 0,93 0,79 0,79 0,86 0,79 0,79 0,86 0,79 
1,00 1,00 0,93 0,79 1,00 0,86 0,86 0,93 0,93 0,79 0,86 0,93 0,86 0,93 1,00 0,86 
0,86 0,93 0,93 0,79 0,86 0,93 0,86 о,93 1,00 0,79 0,86 0,93 0,86 0,86 0,86 0,86 
0,93 0,93 0,86 0,79 0,86 0,79 0,79 0,86 0,79 0,71 0,79 0,86 0,79 0,93 0,93 0,9 3 

1,00 0,93 0,79 1,00 0,86 0,86 0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 0,86 1,00 1,00 0,86 
0,93 0,79 1,00 0,86 0,86 0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 0,86 1,00 1,00 0,93 

0,86 0,93 0,93 0,93 1,00 0,93 0,86 0,93 1,00 0,93 0,93 0,93 0,9 3 
0,79 0,93 0,79 0,86 0,79 0,71 0,93 0,86 0,79 0,79 0,79 0,79 

9,86 0,86 0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 0,86 0,93 1,00 0,93 
0,86 0,93 0,86 0,79 1,00 0,93 0,86 0,86 0,86 0,86 

0,93 0,86 0,79 0,86 0,93 0,86 0,86 0,86 0,86 
0,93 0,86 0,93 1,00 0,93 0,93 0,93 0,93 

0,79 0,86 0,93 0,79 0,86 0,86 0,86 
0,79 0,86 0,79 0,79 0,79 0,79 

0,93 0,86 0,86 0,86 0,86 
0,93 0,93 0,93 0,93 

0,86 0,86 0,86 
1,00 0,86 

0,86 

2. Большинство деревьев входит в так называемое число 
«несоответствия» от О до 3, т. е. отличаются друг от друга на 
одну-три фракции или совсем не различаются. Наибольшая спе­
цифичность наблюдается у 15 % особей. 

3. Наблюдающаяся погодичная изменчивость отдельных осо­
бей по качественному составу изоферментов выражается в на­
личии или отсутствии дополнительных фракций в средне- и лег­
коподвижной части спектра (Ба, 56 и ба). По-видимому, эти 
фракции участвуют в биохимической адаптации организма к из­
меняющимся условиям среды. 

4. Специфичность особей по типу изоферментов сохраняется 
в течение одного вегетационного п~риода, но биохимический го­
меостазис в популяции поддерживается в различные годы, т. е. 

средний уровень гетерогенности остается постоянным. 



Глава 8 

МЕЖПОПУЛЯЦИОННАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 

В настоящее время одним из актуальных вопросов в изуче­

нии популяционной структуры вида является разработка мето­
дов оценки дифференциации популяций, установления их границ 
и объема. С. А. Мамаев по комплексу морфабиологических по­
казателей выделил популяции и группы популяций семейства 
Pinaceae на Урале [34]. В этой главе мы попытаемен охаракте­
ризовать некоторые уральские популяции сосны обыкновенной 
по качественному составу изоферментов пероксидазы и оценить 
уровень их гетерогенности. 

В литературном· обзоре было освещено современное состоя­
ние популяционных исследований, при которых использовался 
метод изоферментных спектров. К настоящему времени испыта­
ны почти все ферментные системы, выделены лакусы и даже 
-сделаны попытки составления генетических карт популяций. 

С помощью изоф~рментов у далось выделить некоторые подвиды, 
формы и гибриды у видов сосны и ели. 

В настоящей работе проанализировано шесть популяций 
-сосны обыкновенной, расположенных в различных ботанико­
географических районах Урала (рис. 7): 

1) Гайнекая (средняя тайга Предуралья); 
2) Березовская (северная тайга Зауралья); 
3) Ивдельская (средняя тайга); 
4) Свердловекая (южная тайга); 
5) Брединекая (степная зона); 
6) Наурзумская (степная зона). 
Наиболее подробно охарактеризованы три популяции­

·среднетаежная, южнотаежная и степная. Сравнения по изофер­
ментным спектрам для них проводились в течение трех лет и в 

разные сроки. Прежде всего отмечено, что качественный состав 
и содержание изоферментов заметно варьируют по годам. Так, 
частота встречаемости многих фракций в 1977 г. оказалась бо­
лее низкой, чем в другие годы (табл. 13, рис. 8). Кроме того, 
-сильнее выражались колебания частот. 

В 1977 г. в степной популяции отсутствовали фракции За, 36, 
56, 6а в то время как в среднетаежной они имелись (правда, 
.с редкой частотой встречаемости), за исключением фракции ба, 
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Рис. 7. Схема опытных участков. 

Треугодьниками обозначены опытные участки. 



Таблица 13 

Частота встречаемости фракций пероксидазы хвои сосны обыкновенной 
в различных географических районах, % 

Фракция 

Район исследования, Время иссл~до-

lla 1 l2a lза lзб 1 l5a 156 lба подзона ванн я 
1 2 4а 

Ивдельский р-н, Март 1977 79 о 64 43 14 7 14 64 7 о 
средняя тайга Март 1978 100 о 100 71 29 14 7 57 36 7 

Июнь 1978 85 о 69 54 46 о о 62 31 о 
Февраль 1979 100 7 100 71 50 50 о 80 50 14 

Пригород Свердловска Март 1977 93 о 57 14 о о о 43 14 43 
(участок 1), Март 1978 92 о 85 38 30 23 15 92 54 30 
южная тайга Июнь 1978 71 о 100 100 29 14 7 64 36 о 

Февраль 1979 100 40 100 80 60 20 о 80 40 7 

Брединекий р-н, Март 1977 77 о 33 о о о о 44 11 о 
степная зона Сентябрь 1978 85 8 92 92 54 23 о 77 46 8 

Июнь 1978 55 о 100 66 55 о 78 88 55 22 
Февраль 1979 100 о 100 77 33 67 о 89 89 11 

П р и м е ч а и и е. Частота встречаемости фракций З, 4, 5 и б составляет 100 %. 

которая отсутствовала в Ивдельской и Брединекой популяциях, 
но имелась в Свердловекой ( 43 %) . 1978 и 1979 гг. были более 
стабильными в отношении· качественного состава изофермент­
ных фракций во всех трех популяциях, частоты встречаемости 
колебались несущественно. Это подтверждается статистическими 
данными. В табл. 14 приведен показатель генетической диффе­
ренциации, рассчитанный по методу Тода и Миками [164]. Кро­
ме этого, рассчитан коэффициент генетического сходства попу­
ляций по /Кивотовскому (табл. 15). Величина отличия r от 1 
фиксируется критерием идентичности /. Если величина 1 больше 
табличного значения Х2 , то на выбранном (например, 5% -ном) 
уровне значимости популяции отличаются друг от друга, а если 

r= 1, то они однотипны. Статистически достоверные различия 
Брединекой (Б), Свердловекой (С) и Ивдельской (И) популя­
ций получены только в 1977 г., различия по изоферментным 
спектрам в 1978-1979 гг. не подтвердились (табл. 16). 

В 1979 г. проведено сравнение шести уральских популяций 
сосны по изоферментному спектру пероксидазы. По качествен­
ному составу изоферментов выделяется Наурзумская (Н) степ­
ная популяция. В ней имеются фракции 4а с частотой встречае­
мости 21 % и 6а с частотой 7 %. Этих фракций нет ни в одной 
из остальных изученных уральских популяций (табл. 17). 
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Рис. 8. Частота встречаемости изоферментов пероксидазы популяций сосны 
обыкновенной. 

Подзоны: /- среднетаежная. J/- южнотаежная, /J/- степная. Годы: 1- 1977; 2- 1978, 
3-1979. 

У среднетаежной Гайнекой и севератаежной Березовской попу­
ляций сосны отсутствует фракция ба, в то время как в Ивдель­
ской ее частота составляет 14, в Свердловекой- 27, Бредин­
екой- 8, Наурзумской- 21 %. Изученные популяции больше 
различаются по частоте встречаемости в средне- и легкоподвиж­

ной частях спектра- по фракциям 5а, 56 и ба (рис. 9). Харак­
терно, что частота этих фракций увеличивается с севера на юг. 
Такому же типу изменений подвержена трудноподвижная фрак­
ция 2а. Какой-либо специфичности изменений частоты встречае­
мости фракций 1 а, За, 36 отметить не у далось. Статистическое 
подтверждение этих данных приведено в табл. 18. Анализируя 
эту таблицу, можно отметить, что достоверные различия полу­
чены между Наурзумской и Гайнской, Наурзумской и Ивдель­
ской популяциями. Также достоверны различия между Сверд­
ловекой и Березовской, Свердловекой и Гайнекой популяциями. 
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Таблица 14 

Показатель генетической дифференциации трех популяцийпоТода и Миками (Д) 

.а 

.а .... .а .... "' .... .а 

"' 
.... .. 

Популяция, вре- о. "' о. о. "' о. о. о. ....... Q,.._ 10,.._ "' Q"" g.Qcn "' ~~ "'оо ;!iOO :>!"-мя исследования :>!,.._ = ..... ~ ..... ..... = ..... <;"- ..... .. ..... 
•О> •О> . :.:"' ·О> •а> . "'"' ·О> •О> ·О> 

~- ~- ~о- ~- ~- ~о.- u- u- u-

И, март 1977 
18,9 18,3 --
18,3 19,6 

И, 1978 
14,4 26,1 

март -- --
18,3 19,6 

и. 1978 
19,0 18,0 

июль -- --
19,6 18,3 

И, февраль 1979 
18,5 --
19,6 

с, март 1977 
17,0 
15,5 

с, 1977 
25,6 

июль --
16,9 

с, октябрь 1977 
21,5 
18,3 

С, 1978 
17,2 

июль 
19,6 

Пр и меч а н и е. Числитель- значение Д, знаменатель- табличное значение х•. 

Т а блиц а 15 

Показатель генетического сходства трех популяций по Животонекому (r) 

.... .а .о .... .а .о .... .... .о 

Популяция, время о. "' о. о. "' "' "' 
о. о. = ....... Q,.._ 10 

~~ Q"" Q"' ~,QCh "' ~~ Q"' 
исследования ::Е,.._ = ..... "'"" = ..... = ..... ::Е"- = ..... ......... "'"" ..... 

•О> •О> •О: О> ·О> •О> •О> . "'"' •О> ·О> •О> 

~- ~- ~о- ~- ~- ~- ~о.- u- u- u-

и, март 1977 0,48 0,48 
и, март 1978 0,71 0,66 
и, июль 1978 О, 74 0,63 

и. февраль 1979 0,79 
с, март 1977 0,63 
С, июль 1977 0,62 
с, октябрь 1977 0,64 
С, июль 1978 0,66 



Таблица 16 

КритериА идентичности трех популяциА (/) 

... "' .. ... .. .. ... ... .. 
Популяция, время о. "' "'" о. "' е; .. о. о. "' ~~ Q"_ 10"_ ~~ Q"" SJ." ;.!IO'J ~r-.. ~~ g"" 

исследования :::"_ ;:"_ ="_ ="_ е;"- "_ ="_ 
•О> •О> ·:<"" ·О> •О> •О> . .,." •О> •О> •О> 

~- ~- ~о- ~- ~- ~- ~о.- u- u- u-

и, 1977 
25,4 22,0 

март -- --
18,3 19,6 

и, март 1978 
15,5 18' 1 -- --
18,3 19,6 

и, 1978 
10,9 19,7 

июнь -- --
19,6 18,3 

и, февраль 1979 
9,5 --

19,6 

с, март 1977 16,3 
15,5 

С, 1977 
15,0 

июль 
16,9 

С, октябрь 1977 
19,7 
18,3 

С, июль 1978 14,7 --
18,3 

П р и м е ч а н и е. Числитель- критерий идентичности, знаменатель- табличное зна­
чение Х 2 • 

Таблица 17 

Частота встречаемости фракциА пероксидазы в популяциях 
сосны обы':{новенноА, % 

Фракция 
-

1 1 1 

Популяция 

1 

1 !а 2 2а За 

1 

Зб 
1 
4а 

1 
5 

1 
5а 

1 

Березовская 87 13 87 53 53 20 40 93 47 

Гайнекая . 100 7 100 60 87 о о 100 53 

Ивдельская 100 7 100 71 64 50 о 100 86 

Свердловекая 100 13 100 93 73 7 о 100 80 

Брединекая . 85 о 92 92 54 23 о 100 77 

Наурзумская 100 14 100 57 86 57 21 100 100 

5б 

1 

б 

1 
ба 

3 100 о 

27 87 о 

\ 

50 100 \14 

60 100 27 

46 100 8 

86 86 21 
Пр 11 меч а н и е. Чacrora всrречаемосrи фракций 3 и 4 сосrавляеr 100%-

1 

б б 

о 

о 

о 

о 

о 

7 
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Рис. 9. Географическая изменчивость частоты встречаемости фракций nерокси­

дазы у сосны обыкновенной. 
Поnуляции: 1- Березовская, 11- Гайнская, ///- Ивдельская, IV- Свердловская, 

V- Брединская, VI- Наурзумская. 

Можно считать достоверными различия между Брединекой и 
Ивдельской популяциями. 

Итак, на основе оценки различий по изоферментам можно 
считать хорошо дифференцированными Березовскую (северо­
-rаежную), Гайнекую ( среднетаежную), Свердловскую ( южно­
таежную), Брединскую (степную) и Наурзумскую (островную 
степную) популяции сосны. Среднетаежный Ивдельский и 
южнотаежный Свердловекий участок можно рассматривать как 

Таблица 18 

Показатели дифференциации уральс~их nопуляций (1979 г.) 

1 д r 
--

"' :>: .. "' " .. "' :i; .. ., 
:>о 

о 
:>о 

., 
:>о Популяция о :.: о :.: о :.: 

u "' u "' "' u "' "' х ~~ "' х ~~ "'"' х ~: "'"' "'"' о.., "" """' "" о.., "" "':<: '" "':.: "':<: ., "':.: "':.: "' "':.: 
~u r.... :r:u ~u r.... :r:u ~u r.... :Cu 

Гайнекая 
19,6 13,8 19,8 

0,67 0,55 -- -- --
18,3 18,3 19,7 

Ивдельская 
17' 1 20,3 22,7 17,0 19,8 14,7 

0,71 0,65 0,63 -- -- ~- -- --
19,7 19,7 22,4 19,7 19,7 23,4 

Свердловекая 
20,9 20,2 19,8 15,0 18,9 19,6 

0,65 0,66 0,65 -- -- -- --
19,7 19,7 22,4 19,7 19,7 22,4 

Брединекая 
15,8 16,2 19,0 15,3 31,5 17,2 

0,65 0,64 0,59 -- -- -- -- --
19,7 19,7 22,4 19,7 19,7 22,4 

Наурзумская 
18,0 27,2 25,7 25,9 

0,69 0,55 -- -- -- --
22,4 22,4 22,4 22,4 

П р и м е ч а н н е. В знаменателе табличное значение Х1 • 
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одну популяцию- между ними нет ясных границ по специфике 
изоферментных спектров пероксидазы. Эти данные подтвержда­
ются и морфабиологическими показателями. При сплошном 
ареале сосны трудно очертить ясные границы популяций, в этом 
случае наблюдается клинальная изменчивость, т. е. постепенное 
изменение признака. Направление изменчивости изучаемого по­
казателя (в данном случае частота встречаемости отдельных 
фракций пероксидазы хвои) также соответствует закономерно­
стям, полученным ранее С. А. Мамаевым [34] для других мор­
фологических признаков. Частота встречаемости большинства 
фракций повышается с севера на юг. При дизъюнктивном ареа­
ле сосны, что имеет место для островной Наурзумской популя­
ции на южном пределе распространения сосны обыкновенной, 
различия получены и по качественному составу изоферментов. 
В этой популяции обнаружены две специфические фракции. На 
северном пределе распространения сосны в Зауралье специфи­
ческих фракций обнаружить не удалось, но эта севератаежная 
популяция отличается от других изученных наибольшей степе­
нью гетерогенности. 



ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

Широкое применение в популяционных исследованиях изо­
ферментных спектров связано с возможностью использования их 
в качестве почти единственного источника генетической инфор­
мации. Особенно интересными объектами оказались хвойные 
растения, имеющие диплоидные (зародыш) и гаплоидные (эндо­
сперм) ткани. В настоящее время изучено довольно много ф~р­
ментных систем, в результате чего у далось выделить л о кусы 

генома. Сделана первая попытка составления генетических карт 
видов хвойных древесных растений. На основе анализа лите­
ратурных данных можно констатировать, что различные фер­
ментные системы дают довольно однообразные результаты. Сле­
довательно, для характеристики гетерогенности популяций не 
обязательно брать весь комплекс ферментных систем. По на­
шему мнению, для генетических исследований достаточно иметь 
сведения о двух-трех системах. 

Проведено немало работ, в которых изоферментный спектр 
использован как обычный качественный химический признак 
для характеристики изменчивости популяций. Так, на основе 
изучения пероксидазы у различных видов хвойных были пока­
заны уровни изменчивости и выделены отдельные биотипы этих 
видов, выявлено наличие вегетативного размножения. Следует, 
отметить, что пероксидазная система наиболее часто применя­
ется в исследованиях. Это объясняется простотой получения 
электрофоретических спектров и наличием соответствующих 
реактивов. Пероксидаза четко дифференцируется на колонках 
геля и хорошо поддается денситометрированию. Кстати, исполь­
зование денситометра для идентификации отдельных фракций 
желательно при популяционных исследованиях, когда приходит­

ся рассчитывать частоту встречаемости. Но в изучении перокси­
дазной системы есть одна серьезная трудность, заключающаяся 
в невозможности использования пероксидазы в генетических ис­

следованиях, поскольку она отсутствует в сухих семенах. Отдель­
но галлоидную и диплоидную ткани в этом случае проанализи-

ровать не удается. · 
Оценка изоферментной дифференциации пероксидазы в связи 

с простотой и доступностью метода весьма перспективна для 
дальнейшего изучения популяционной структуры вида. Ее можно 
использовать для сравнительного исследования как отдельных 
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популяций, так и внутрипопуляционного многообразия особей. 
Однако существует целый ряд проблем методического плана. 
Например, неясно, каким образом может отразиться на резуль­
татах варьирование хвои по половому признаку, что имеет место 

у видов Pinus. Имеет ли значение возраст хвои, который, как 
известно, очень разнообразен в пределах даже одной ветви? 
Слабо изучено изменение состава изоферментов в разное время 
года. 

В своей работе мы пытались решить все эти методические во­
просы, невнимание к которым, как показывает опыт, может при­

вести к серьезным ошибкам в оценке полученных материалов. 
При изучении варьирования изоферментов мы исходили из об­
щей установки популяционных исследований- поэтапной оцен­
ки форм изменчивости [35]. При этом изучался уровень и ха­
рактер сначала эндогенной, затем вутрипопуляционной и, на­
конец, межпопуляционной географической изменчивости. 

Анализ эндогенной изменчивости у сосны обыкновенной по­
казал, что различия в составе изоферментов в хвое так называе­
мых ростовых, мужских и женских побегов в целом незначи­
тельны. Это примечательный факт, ибо известно, что большин­
ство других признаков (как анатома-морфологических, так и 
физиолога-биохимических) сильно варьирует в зависимости от 
направления сексуализации побегов. Однако при изучении изо­
ферментов с методической целью лучше использовать хвою 
с ростовых побегов. 

Более заметной оказалась корреляция качественного соста­
ва изоферментов с абсолютным возрастом хвои. В связи с этим 
целесообразно при анализе всегда использовать хвою одного 
возраста, лучше двухлетнюю, поскольку ей свойственна боль­
шая стабильность изоферментов. Вероятно, это справедливо не 
только для сосны обыкновенной, но и для других видов хвой­
ных. 

Изучение сезонной динамики изоферментов пероксидазы по­
казало ее закономерное изменение по периодам развитияорга­

низма. Оказалось, что изоферментные спектры подвержены чет­
ко выраженной сезонной динамике, как и большинство других 
органических соединений. В весение-летние месяцы изофермент­
ный спектр характеризуется наименьшим содержанием- в этот 
период в нем присутствовали лишь постоянные фракции перо­
ксидазы, мало подверженные каким-либо трансформациям. Все 
остальные включались в бурный обмен веществ и не обнаружи­
вались в колонке, поскольку их количества были слишком маль1. 

Наиболее богат спектр изоферментов в осение-зимние меся­
цы. На наш взгляд, этот период и является самым удобным для 
изучения набора изоферментов (можно обнаружить максимум 
изофор м, что дает возможность более детально оценить диффе­
ренциацию особей в -пределах популяции). 

Исследования внутривидовой изменчивости по изоферментам 
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в пределах популяции показали весьма высокий уровеньизмен­
чивости данного признака. Обычно особи отличаются друг от 
друга одной-тремя фракциями, иногда различия более сущест­
венны. Так, примерно у 15 % деревьев наблюдается наличие че­
тырех-пяти специфических фракций, которых нет у остальной 
массы растений. Индивидуальная специфичность особей по т:и­
пам изоферментов сохранялась обычно в течение лишь одного 
вегетационного периода, в дальнейшем корреляция менялась, на 
первое место по своей специфичности выступали другие индиви­
дуумы. Средний же уровень гетерогенности популяции оставал­
с·я постоянным в разные годы за счет дифференциации отдель­
ных особей. Такая закономерность свидетельствует о значитель­
ной экологической трансформации изоферментных спектров; их 
подвижная часть весьма лабильна и меняется год от года. 

Наибольший интерес представляет сравнение изофермен'Гной 
структуры популяций различных географических районов. По­
лученный нами материал дает возможность провести некоторые 
сравнения такого типа. Мы имели данные о шести образцах сос­
новых насаждений, расположенных в севера-, средне-, южно­
таежной подзонах и в степи Зауралья и Северного Казахстана. 
Изоферментные спектры этих древостоев позволили в основном 
подтвердить данные, полученные С. А. Мамаевым с помощью. 
других тестов, о расчленении уральской части ареала сосны 
обыкновенной на популяции. Наиболее четко по типу изофер­
ментного спектра отличается островная популяция сосны из На­
урзумского заповедника, находящегося в степной зоне. Ее ка­
чественный состав весьма уникален. Выделяются по изофермент­
ным спектрам насаждения из Гайнекого и Березовского участ­
ков, относящихся соответственно к среднетаежной Предураль­
ской и севератаежной Зауральской популяциям. Ивдельский и 
Свердловекий участки, находящиеся в среднетаежной и южно­
таежной подзонах, весьма близки по избранному нами показа­
телю, и их, на наш взгляд, можно объединить в одну крупную 
популяцию. Этот момент уточняет предложенную ранее класси­
фикацию уральских популяций. Общей закономерностью следу­
ет считать изменение частоты встречаемости фракций перокси­
дазы с юга на север. Частота изоформ из средней и легкопод­
вижной частей спектра растет с увеличением географической 
широты местности. 

Таким образом, исследование изоферментных фракций поз­
воляет дополнить ведущийся поиск популяционных тестов новой 
методикой. Однако следует иметь в виду, что этот метод в ос­
новном не отличается от других методов оценки внутривидовой 
изменчивости, он может служить лишь дополнительным крите­

рием на общем фоне других показателей. Принципиальная уста­
новка- использование комплекса показателей для характери~ 

стики внутривидовых структур- остается неизменной. 
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