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ВВЕДЕНИЕ
Загрязнение окружающей среды приводит к изменению эколого-

генетической структуры природных популяций, что позволяет им 
выполнять свои биогеоценотические функции в изменившихся ус-
ловиях, и является одним из проявлений адаптационных процессов 
(Безель, 2006). Цель работы — оценка изменчивости аллозимных ло-
кусов в ценопопуляциях подорожника большого (Plantago major L.), 
длительное время произрастающих в градиенте радиоактивного или 
химического загрязнения.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Подорожник большой — многолетнее травянистое поликарпи-

ческое растение из семейства Plantaginaceae Juss. Размножается 
преимущественно семенами (Онтогенетический…, 1997). Вид дипло-
идный, 2n=12 (Хромосомные…, 1969).

Семена подорожника собирали в головной части Восточно-Ураль-
ского радиоактивного следа (ВУРСа) и в зоне воздействия Кара-
башского медеплавильного завода (КМЗ). ВУРС сформировался в 
результате взрыва емкости с радиоактивными отходами в сентябре 
1957 г. на производственном объединении «Маяк». Реперные ради-
онуклиды — Sr90 и Cs137. На территории ВУРСа были выбраны три 
площадки на разном удалении от эпицентра аварии (7–17 км). Дозо-
вые нагрузки в зоне ВУРСа превышают фоновые уровни в 178–1460 
раз. Данные дозы облучения классифицируются для растительных 
объектов как малые (Garnier-Laplace et al., 2004).

Основные компоненты выбросов КМЗ — диоксид серы и полиме-
таллическая пыль. В градиенте химического загрязнения были вы-
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браны четыре площадки на разном расстоянии от КМЗ(1–10 км). 
Уровни токсической нагрузки в зоне влияния КМЗ превышают фо-
новые значения в 5–42 раза. Фоновые площадки находились вне зон 
техногенного загрязнения.

На основе анализа литературных данных и ранее проведенных соб-
ственных исследований (Позолотина и др., 2008) были протестирова-
ны 13 ферментных систем: ADH (EC 1.1.1.1), FDH (EC 1.2.1.2), GOT 
(EC 2.6.1.1), PGI (EC 5.3.1.9), SKDH (EC 1.1.1.25), PGM (EC 5.4.2.2.), 
6-PGD (EC 1.1.1.44), DIA (EC 1.6.4.3), IDH (EC 1.1.1.42), EST-c  
и EST-f (EC 3.1.1.1), SOD (EC 1.15.1.1), GDH (EC 1.4.1.2). Для ал-
лозимного анализа использовали растения, выращенные в оранжерее 
из семян; всего исследовано 795 растений. Изоферментный анализ и 
гистохимическое окрашивание образцов выполняли по стандартным 
методикам (Peackok et al., 1965; Harris, Hopkinson, 1976). Для срав-
нения частот аллелей использовали критерий χ2. Анализ статистиче-
ских гипотез проведен в программах GenAlex 6.502 (Peakall, Smouse, 
2006), Statistica 6.0 и BIOSYS-2 (Swofford et al., 1997).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Мономорфными во всех ценопопуляциях оказались шесть фер-

ментных систем (FDH, PGI, SKDH, 6-PGD, DIA и GDH). Зоны 
активности систем PGM, SOD, IDH, EST-c и EST-f были поли-
морфными, но трудно интерпретируемыми, поэтому от их анализа 
пришлось отказаться. Полиморфными и хорошо различимыми ока-
зались две ферментные системы: ADH (1 локус кодируется 2 аллеля-
ми) и GOT (Got-1 кодируется 3 аллелями, Got-2 — 5 аллелями).

Наибольшее разнообразие аллелей было отмечено в выборке Фон-
2, в которой среднее число аллелей на локус составило 1.67, в осталь-
ных выборках — 1.33–1.44, причём наименьшие значения показателя 
было в зоне ВУРСа (табл. 1). Средний показатель для всех выборок 
был равен 1.41, что несколько выше результатов, полученных для аме-
риканских и европейских популяций подорожника — 1.31 (Van Dijk 
et al., 1988), а также для популяций подорожника Среднего и Южно-
го Урала — 1.29 (Позолотина и др., 2008). В полиморфном состоянии 
при 95%-ном критерии оценки у подорожника большого в фоновых 
популяциях находится 33% локусов, в выборках из зоны воздействия 
КМЗ — 22–33% локусов, из зоны ВУРСа — 11–22%. Во всех ценопопу-
ляциях подорожника наблюдаемая гетерозиготность (Ho) была ниже 
ожидаемой (Hе), однако различия между показателями были незна-
чимы. Средняя наблюдаемая гетерозиготность фоновых ценопопуля-
ций составила 0.092 и была выше, чем в выборках из зоны химического  
и радиоактивного загрязнения — 0.046 и 0.032, соответственно.

Н.С. Шималина, Е.И. Склярова
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По частотам аллелей соотношение Харди-Вайнберга не поддер-
живалось, за исключением выборки ВУРС-2, что также указывает на 
ограничения для свободного скрещивания и связано с высокой долей 
самоопыления у подорожника большого.

Коэффициент инбридинга по всем изученным локусам у каждой 
особи относительно ценопопуляции в целом (Fis) составлял у по-
дорожника 52.6%, а инбридинг особи относительно вида (Fit) был 
равен 59% (табл. 2.). Коэффициент инбридинга в популяции отно-
сительно вида в целом (Fst) свидетельствует о том, что только 13.2% 
от выявленной генетической изменчивости распределяется между 
выборками, а 86.8% реализуется за счет внутрипопуляционной из-
менчивости.

Таблица 2. Значения коэффициентов F-статистик Райта для подорожни-
ка большого из всех изученных ценопопуляций

Локус Fis Fit Fst

Got-1 0.51 0.632 0.249

Got-2 0.569 0.589 0.046

Adh 0.5 0.55 0.1

Среднее 0.526 ± 0.022 0.590 ± 0.024 0.132 ± 0.021

Анализ генетических расстояний по всем изученным ферментным 
системам (рисунок) свидетельствует о том, что определенной связи 
генетической структуры ценопопуляций с радиоактивным или хими-
ческим загрязнением среды обитания не наблюдается.

Рисунок. Дендрограмма генетических расстояний (Nei, 1978) между  
ценопопуляциями подорожника большого. В узлах — уровни бутстреп 
поддержки.

Н.С. Шималина, Е.И. Склярова
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Индекс внутрипопуляционного разнообразия Животовского (μ) 
рассчитывали по формуле: 

где pm– частота m-го аллея (Животовский, 1991). По значениям 
индекса изученные локусы принято делить на три группы: моно-
морфные (μ=1), со средним уровнем изменчивости (1 < μ < 3), и с 
высоким уровень изменчивости (μ > 3). В изученных выборках зна-
чения μ варьировали от 1.2 до 2.63, следовательно, все изученные 
нами локусы попали в группу со средним уровнем изменчивости.

Дополнительно была проведена оценка разнообразия аллозимных 
сочетаний аллелей девяти локусов, три из которых были полиморф-
ны. Всего в ценопопуляциях обнаружено 36 сочетаний, при этом в 
фоновых выборках их число варьировало от 10 до 18, в зоне хими-
ческого загрязнения — от 7 до 15, в зонах радиоактивного загрязне-
ния — от 6 до 11. Уникальные сочетания, которые больше нигде не 
встречались, отмечены только в выборках из зоны КМЗ и фоновых 
ценопопуляциях. Мы предполагаем, что отсутствие уникальных со-
четанийв зоне ВУРСа связано с ограничением доступа человека на 
данную территорию, следовательно, и занос семян подорожника с 
других территорий в эту зону ограничен. На всех фоновых площад-
ках и на участках в зоне влияния КМЗ занос семян возможен, что 
объясняет наличие уникальных сочетаний аллелей. Отсутствовали 
такие сочетания в наиболее загрязненной ценопопуляции КМЗ-4. 
Можно предположить, что в таких условиях способны существо-
вать лишь адаптированные организмы. Что касается ценопопуляции 
КМЗ-1, местоположение ее удалено от активно используемых дорог 
и занос семян маловероятен.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полиморфными и хорошо интерпретируемыми оказались толь-

ко 2 энзима из 13. Доля полиморфных локусов при 95% критерии 
оценки в разных ценопопуляциях варьировала от 11 до 33%. Среднее 
число аллелей на локус в выборках изменялось от 1.33 до 1.67. Высо-
кий уровень инбридинга в ценопопуляциях привел к преобладанию 
гомозиготных генотипов. Определенной связи частот аллелей в це-
нопопуляциях подорожника большого с уровнем загрязнения почв 
радионуклидами или тяжелыми металлами не обнаружено.

Автор выражает благодарность д.б.н. В.Н. Позолотиной и к.б.н. Е.В. 
Антоновой за помощь на всех этапах выполнения работы. Работа вы-
полнена при финансовой поддержке РФФИ (проект № 15–04–01023).

μ = ( ∑√ pm )2  ,
n

m =1
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