
67

ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ñ îòêðûòèåì èçîôåðìåíòîâ è ðàçðàáîòêîé ìå-
òîäîâ èõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî ðàçäåëåíèÿ ïîÿâè-
ëèñü øèðîêèå âîçìîæíîñòè äëÿ èçó÷åíèÿ ãåíåòè-
÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ õâîéíûõ, ÿâëÿþùèõñÿ â
ñèëó èçâåñòíûõ ïðè÷èí (ïðîäîëæèòåëüíûé ïåðè-
îä æèçíè, ïîçäíåå âñòóïëåíèå â ðåïðîäóêòèâíóþ
ôàçó è ò. ä.) íàèáîëåå ñëîæíûì îáúåêòîì äëÿ ãå-
íåòè÷åñêîãî àíàëèçà. Èñïîëüçîâàíèå èçîôåðìåí-
òîâ â êà÷åñòâå áèîõèìè÷åñêèõ ìàðêåðîâ ãåíîâ
ïîçâîëèëî â ñðàâíèòåëüíî êîðîòêèé ñðîê ïîëó÷èòü
äàííûå î ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðå, óðîâíÿõ âíóò-
ðè- è ìåæïîïóëÿöèîííîãî ðàçíîîáðàçèÿ, ñòåïåíè
ãåíåòè÷åñêîé äèôôåðåíöèàöèè ïîïóëÿöèé áîëü-
øîãî ÷èñëà âèäîâ õâîéíûõ. Â çíà÷èòåëüíîé ñòå-
ïåíè ýòîìó ñïîñîáñòâîâàë è òîò ôàêò, ÷òî ó õâîé-
íûõ, áëàãîäàðÿ óíèêàëüíîé ñèñòåìå ðàçìíîæåíèÿ
(ãàïëîèäíûé ýíäîñïåðì), âûÿâëåíèå àëëåëüíûõ
âàðèàíòîâ ôåðìåíòîâ íå âûçûâàåò îñîáûõ òðóä-
íîñòåé, ïîñêîëüêó íåò íåîáõîäèìîñòè â ïðîâåäå-
íèè ñïåöèàëüíûõ ñêðåùèâàíèé è àíàëèçà ïî-
òîìñòâ â ïîêîëåíèÿõ. Äîñòàòî÷íî ëèøü èçó÷èòü
ñåãðåãàöèþ âûÿâëåííûõ â ýíäîñïåðìàõ (ìåãàãà-
ìåòîôèòàõ) âàðèàíòîâ ôåðìåíòîâ ó ãåòåðîçèãîò-
íûõ äåðåâüåâ. Ïðè ìîíîãåííîì íàñëåäîâàíèè àë-
ëåëüíûå âàðèàíòû áóäóò ñåãðåãèðîâàòü â ñîîòíî-
øåíèè 1:1.

Ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå åëè ñèáèðñêîé
(Picea obovata Ledeb.), çàíèìàþùåé îáøèðíûé
àðåàë, ïðîñòèðàþùèéñÿ îò Êîëüñêîãî ïîëóîñòðî-
âà è Çàâîëæüÿ ïî âñåé Ñèáèðè (êðîìå Êðàéíåãî
Ñåâåðà) äî ïîáåðåæüÿ Îõîòñêîãî ìîðÿ (Áîáðîâ,

1978), èçó÷åíî íåäîñòàòî÷íî ïîëíî. Ïðîâåäåííûå
äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè èññëåäîâàíèÿ îõâàòûâàþò
ëèøü íåçíà÷èòåëüíóþ ÷àñòü àðåàëà âèäà (Ãîí÷àðåí-
êî, Ïîòåíêî, 1991à; Ëàðèîíîâà, 1995; Krutovskii,
Bergmann, 1995; ßíáàåâ è äð., 1997; Ïóòåíèõèí è
äð., 2005; Øèãàïîâ, 2005). Ýòî íå ïîçâîëÿåò îöå-
íèòü ãåíåòè÷åñêèé ïîòåíöèàë âèäà â öåëîì, ñòå-
ïåíü åãî âíóòðèâèäîâîé äèôôåðåíöèàöèè.

Â çàäà÷è íàñòîÿùåé ðàáîòû âõîäèëî èçó÷åíèå
ãåíåòè÷åñêîãî êîíòðîëÿ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
ðàçíîîáðàçèÿ 12 ôåðìåíòíûõ ñèñòåì åëè ñèáèð-
ñêîé èç Ïðèåíèñåéñêîé Ñèáèðè ñ öåëüþ âûÿâèòü
èçîôåðìåíòíûå ìàðêåðû ñòðóêòóðíûõ ãåíîâ äëÿ
ãåíåòèêî-ïîïóëÿöèîííûõ èññëåäîâàíèé ýòîãî
âèäà â ðåãèîíå.

ÌÀÒÅÐÈÀËÛ È ÌÅÒÎÄÛ

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè ñå-
ìåíà, ñîáðàííûå ñ 86 äåðåâüåâ â òðåõ âûáîðêàõ
åëè ñèáèðñêîé, ðàñïîëîæåííûõ â ðàçíûõ ðàéîíàõ
åå åñòåñòâåííîãî ïðîèçðàñòàíèÿ íà òåððèòîðèè
Êðàñíîÿðñêîãî êðàÿ (Òóðóõàíñêèé, Åíèñåéñêèé,
Áîëüøåìóðòèíñêèé). Ñåìåíà ïðåäâàðèòåëüíî çà-
ìà÷èâàëè â äèñòèëëèðîâàííîé âîäå â òå÷åíèå 24 ÷.
Çàòåì ìåãàãàìåòîôèòû ñåìÿí îòäåëÿëè îò çàðîäû-
øåé è òâåðäûõ îáîëî÷åê ñåìÿí è ãîìîãåíèçèðî-
âàëè ðàçäåëüíî â 1–2 êàïëÿõ ýêñòðàãèðóþùåãî
áóôåðà: 0,05 Ì Òðèñ-HCl pH 7,7, ñîäåðæàùåãî
äèòèîòðåéòîë (0,06%), òðèëîí Á (0,02%) è β-ìåð-
êàïòîýòàíîë (0,05%). Ïðîäîëæèòåëüíîñòü ýêñòðàê-
öèè 1 ÷. Ó êàæäîãî äåðåâà àíàëèçèðîâàëè íå ìå-
íåå 6 ìåãàãàìåòîôèòîâ.

Ðàçäåëåíèå ýêñòðàêòîâ ïðîâîäèëè ìåòîäîì ãî-
ðèçîíòàëüíîãî ýëåêòðîôîðåçà â 13%-íîì êðàõ-
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ìàëüíîì ãåëå â òå÷åíèå 6 ÷ ïðè òåìïåðàòóðå 5°Ñ,
ñèëå òîêà 40 ìÀ, íàïðÿæåíèè 170 Â â òðåõ áóôåð-
íûõ ñèñòåìàõ: I – ìîðôîëèí-öèòðàòíîé, ðÍ 7,0
(Clayton, Tretiak, 1972), II – òðèñ-öèòðàòíîé, ðÍ
8,5 / ãèäðîîêèñü ëèòèÿ-áîðàòíîé, ðÍ 8,1 (Ridgwày
et al., 1970), III – òðèñ-ÝÄÒÀ-áîðàòíîé, ðÍ 8,6 (Êî-
ðî÷êèí è äð., 1977). Ñîñòàâû ãåëåâûõ è ýëåêòðîä-
íûõ áóôåðîâ íå îòëè÷àëèñü îò ðåêîìåíäóåìûõ.

Ïîñëåäóþùåå ãèñòîõèìè÷åñêîå îêðàøèâàíèå
ïðîâîäèëè ñîãëàñíî ìåòîäè÷åñêèì ðóêîâîäñòâàì
(Brewer, 1970; Vallejos, 1983; Ãîí÷àðåíêî, Ïàäó-
òîâ, 1988; Manchenko, 1994; è äð.) ñ íåêîòîðûìè
ìîäèôèêàöèÿìè. Âêëþ÷åííûå â àíàëèç ôåðìåí-
òû, èñïîëüçóåìûå äëÿ èõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
ðàçäåëåíèÿ áóôåðíûå ñèñòåìû, ÷èñëî èäåíòèôè-
öèðóåìûõ ëîêóñîâ è àëëåëåé ïðèâåäåíû â òàáë. 1.

Çîíû àêòèâíîñòè ôåðìåíòîâ è ñîîòâåòñòâóþ-
ùèå èì ãåííûå ëîêóñû íóìåðîâàëè â ïîðÿäêå óáû-
âàíèÿ èõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòè îò
àíîäà ê êàòîäó. Àëëåëè îáîçíà÷àëè â ñîîòâåòñòâèè
ñ îòíîñèòåëüíîé ïîäâèæíîñòüþ êîäèðóåìûõ èìè
âàðèàíòîâ ôåðìåíòîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ íàèáîëåå
ðàñïðîñòðàíåííûì âàðèàíòîì, ïîäâèæíîñòü êîòî-

ðîãî ïðèíèìàëàñü çà 100 (Prakash et al., 1969).
Ôåíîòèïè÷åñêè íå ïðîÿâëÿþùèåñÿ àëëåëüíûå
âàðèàíòû ôåðìåíòîâ (àëëîçèìû) îáîçíà÷àëè n.

Àëëåëüíûé õàðàêòåð îáíàðóæåííûõ â ïðîöåñ-
ñå ýëåêòðîôîðåçà âàðèàíòîâ ôåðìåíòîâ óñòàíàâ-
ëèâàëè íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ èõ ñåãðåãàöèè ñðå-
äè ãàïëîèäíûõ ìåãàãàìåòîôèòîâ ñåìÿí îòäåëüíûõ
äåðåâüåâ. Â ñîîòâåòñòâèè ñ ìåíäåëååâñêèìè çàêî-
íîìåðíîñòÿìè ïðè ìîíîãåííîì íàñëåäîâàíèè ó
äåðåâüåâ, ãåòåðîçèãîòíûõ ïî êàêîìó-ëèáî ëîêóñó,
àëëåëüíûå âàðèàíòû ôåðìåíòîâ äîëæíû ñåãðåãè-
ðîâàòü â ñîîòíîøåíèè 1:1. Ñòåïåíü ñîîòâåòñòâèÿ
íàáëþäàåìûõ ñîîòíîøåíèé àëëîçèìîâ îæèäàå-
ìûì ïðîâåðÿëè ñ ïîìîùüþ òåñòà χ2 (Àéàëà, 1984).

Ïðè îöåíêå óðîâíÿ ïîëèìîðôèçìà ëîêóñîâ
èñïîëüçîâàëèñü äâà êðèòåðèÿ ïîëèìîðôíîñòè: 95%-
íûé (÷àñòîòà íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííîãî àëëåëÿ íå
ïðåâûøàåò 95%) è 99%-íûé (÷àñòîòà íàèáîëåå
ðàñïðîñòðàíåííîãî àëëåëÿ íå ïðåâûøàåò 99%).

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ È ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Ïðè ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîì àíàëèçå 12 ôåðìåíò-
íûõ ñèñòåì â òðåõ âûáîðêàõ åëè ñèáèðñêîé áûëî

îáíàðóæåíî 55 ñòàáèëüíî
ïðîÿâëÿþùèõñÿ àëëåëü-
íûõ âàðèàíòîâ, íàõîäÿ-
ùèõñÿ ïîä êîíòðîëåì 22
ôåðìåíòíûõ ëîêóñîâ. Ñõå-
ìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå è
îáîçíà÷åíèå âûÿâëåííûõ
âàðèàíòîâ ïðåäñòàâëåíî
íà ðèñóíêå.

Ìàëàòäåãèäðîãåíàçà
(MDH). Ýëåêòðîôîðåòè-
÷åñêèé ñïåêòð MDH ìåãà-
ãàìåòîôèòîâ ñåìÿí åëè
ñèáèðñêîé âêëþ÷àåò â
ñåáÿ òðè çîíû ôåðìåíòà-
òèâíîé àêòèâíîñòè, êîí-
òðîëèðóåìûå òðåìÿ íåçà-
âèñèìûìè ëîêóñàìè:
Mdh-1, Mdh-2, Mdh-3. Áû-
ñòðîìèãðèðóþùàÿ çîíà
ôåðìåíòà, êîäèðóåìàÿ
ëîêóñîì Mdh-1, îêàçàëàñü
èíâàðèàíòíîé. Â äâóõ
äðóãèõ çîíàõ, MDH-2 è
MDH-3, îáíàðóæåíà èç-
ìåí÷èâîñòü. Â çîíå MDH-2,
äåòåðìèíèðóåìîé ëîêó-
ñîì Mdh-2, âûÿâëåíû äâà
àëüòåðíàòèâíûõ âàðèàíòà
ôåðìåíòà, ðàçëè÷àþùèõ-
ñÿ ïî ýëåêòðîôîðåòè-
÷åñêîé ïîäâèæíîñòè.
Îäèí èç íèõ, «ìåäëåí-
íûé» Mdh-272, ÿâëÿåòñÿ
ðåäêèì. Íàéäåíî ëèøü

À. Í. Êðàâ÷åíêî, À. ß. Ëàðèîíîâà

Òàáëèöà 1. Ôåðìåíòû, ÷èñëî èäåíòèôèöèðóåìûõ ëîêóñîâ è àëëåëåé, 
áóôåðíûå ñèñòåìû, èñïîëüçóåìûå â ðàáîòå 
Table 1. Enzymes, the number of loci and alleles identified, and the buffer 
systems used in this study 

Ôåðìåíò Èäåíòèôèöèðó-
åìûé ëîêóñ 

×èñëî 
âûÿâëåííûõ 

àëëåëåé 

Áóôåðíàÿ 
ñèñòåìà 

Ìàëàòäåãèäðîãåíàçà                     
(MDH, 1.1.1.37) 

Mdh-1          
Mdh-2          
Mdh-3 

1          
2          
4 

I 

Øèêèìàòäåãèäðîãåíàçà                    
(SKDH, 1.1.1.25) 

Skdh-1         
Skdh-2 

4          
3 I 

6-ôîñôîãëþêîíàòäåãèäðîãåíàçà 
(6-PGD, 1.1.1.44) 

6-Pgd-2        
6-Pgd-3 

3          
2 I 

Èçîöèòðàòäåãèäðîãåíàçà               
(IDH, 1.1.1.42) Idh-2 3 I 

Ôîñôîåíîëïèðóâàòêàðáîêñèëàçà 
(PEPCA, 4.1.1.31) Pepca 2 I, III 

Ãëóòàìàòîêñàëîàöåòàòòðàíñàìèíàçà 
(GOT, 2.6.1.1) 

Got-1          
Got-2          
Got-3 

1          
4          
2 

II 

Ôîðìèàòäåãèäðîãåíàçà                 
(FDH, 1.2.1.2) Fdh 3 II 

Ëåéöèíàìèíîïåïòèäàçà                
(LAP, 3.4.11.1) 

Lap-1          
Lap-2 

4          
2 II 

Ôîñôîãëþêîèçîìåðàçà                 
(PGI, 5.3.1.9) 

Pgi-1          
Pgi-2 

2          
3 II 

Ôîñôîãëþêîìóòàçà                  
(PGM, 2.7.5.1) 

Pgm-1          
Pgm-2 

1          
3 III 

Ñóïåðîêñèääèñìóòàçà                 
(SOD, 1.15.1.1) 

Sod-1          
Sod-2 

1          
2 III 

Ãëóòàìàòäåãèäðîãåíàçà               
(GDH, 1.4.1.2) Gdh 3 III 
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îäíî äåðåâî, íåñóùåå äàííûé àëëåëü â ãåòåðîçè-
ãîòíîì ñîñòîÿíèè. Â ìåäëåííîìèãðèðóþùåé çîíå
MDH-3, êîäèðóåìîé ëîêóñîì Mdh-3, âûÿâëåíû
òðè îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòà ñ èçìåíåííîé ýëåêò-
ðîôîðåòè÷åñêîé ïîäâèæíîñòüþ (Mdh-3158, Mdh-3100,
Mdh-362) è âàðèàíò, íå èìåþùèé ôåíîòèïè÷åñêî-
ãî âûðàæåíèÿ (Mdh-3n), êîòîðûé âñòðå÷àåòñÿ êðàé-
íå ðåäêî (ñì. ðèñóíîê). Êðîìå òîãî, ìåæäó çîíà-
ìè  MDH-2 è MDH-3 îáíàðóæåíà äîïîëíèòåëüíàÿ
ïîëîñà ôåðìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè, ïðåäñòàâëÿþ-

ùàÿ ñîáîé ìåæëîêóñíûé ãåòåðîäèìåð, îáðàçóþ-
ùèéñÿ â ðåçóëüòàòå âçàèìîäåéñòâèÿ àëëåëüíûõ ïðî-
äóêòîâ ëîêóñîâ Mdh-2 è Mdh-3. Ó íåêîòîðûõ äåðåâü-
åâ íàáëþäàåòñÿ óâåëè÷åíèå ïîäâèæíîñòè êàê àëëåëü-
íûõ âàðèàíòîâ ëîêóñîâ Mdh-2 è Mdh-3, òàê è ãåòåðî-
äèìåðîâ, îáóñëîâëåííîå, ïî âñåé âåðîÿòíîñòè, äåé-
ñòâèåì ãåíà-ìîäèôèêàòîðà.

Îáû÷íî ó õâîéíûõ âûÿâëÿþòñÿ òðè-÷åòûðå
ëîêóñà, êîäèðóþùèõ MDH (El-Kassaby, 1981). Ó
âñåõ èññëåäîâàííûõ äî íàñòîÿùåãî âðåìåíè âè-

Ñõåìàòè÷åñêîå èçîáðàæåíèå è îáîçíà÷åíèå àëëîçèìîâ 22 ëîêóñîâ åëè ñèáèðñêîé
Schematized and designated allozymes for 22 loci of Siberian spruce

Ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü èçîôåðìåíòîâ åëè ñèáèðñêîé (Picea îbovata Ledeb.) â Ïðèåíèñåéñêîé Ñèáèðè
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äîâ åëåé, êàê ïðàâèëî, èäåíòèôèöèðóþòñÿ òðè
ëîêóñà (Yeh, El-Kassaby, 1980; King, Dancik, 1983;
Cheliak, Pitel, 1984; O’Reilly et al., 1985; Àëòóõîâ
è äð., 1986; Yeh, Arnott, 1986; Yeh et al., 1986; Boyle,
Morgenstern, 1987; Ernst et al., 1987; Ãîí÷àðåíêî,
Ïîòåíêî, 1991à, á; Ëàðèîíîâà, 1995; Ãîí÷àðåíêî,
Ïàäóòîâ, 2001; Ïóòåíèõèí è äð., 2005), à ó ñîñåí
(O’Malley et al., 1979; Êðóòîâñêèé è äð., 1989; Ïàäó-
òîâ, 2001; Áåëîêîíü è äð., 2005), ëèñòâåííèö (Ying,
Morgenstern, 1990; Lewandowskii, Mejnartowicz, 1990;
Ëàðèîíîâà, ßõíåâà, 2003) – ÷åòûðå ëîêóñà.

Øèêèìàòäåãèäðîãåíàçà (SKDH). Íà ãåëÿõ,
îêðàøåííûõ íà SKDH, âûÿâëÿþòñÿ äâå èçìåí÷è-
âûå çîíû àêòèâíîñòè ôåðìåíòà, êîäèðóåìûå ëî-
êóñàìè Skdh-1 è Skdh-2 (ñì. ðèñóíîê). Ëîêóñ Skdh-1
ïðîäóöèðóåò òðè îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòà, ðàçëè-
÷àþùèõñÿ ïî ïîäâèæíîñòè, è âàðèàíò, íå èìåþ-
ùèé ôåðìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè. Íàèáîëåå ðàñ-
ïðîñòðàíåííûì îêàçàëñÿ àëëåëü Skdh-1100, êîíòðî-
ëèðóþùèé ôåíîòèïè÷åñêîå ïðîÿâëåíèå ñàìîãî
áûñòðîãî âàðèàíòà. Ëîêóñ Skdh-2 ïðåäñòàâëåí òðå-
ìÿ àëëåëÿìè (Skdh-2100, Skdh-294, Skdh-277), êîäè-
ðóþùèìè îäíîïîëîñíûå âàðèàíòû ôåðìåíòà ñ
èçìåíåííîé ïîäâèæíîñòüþ.

Äâà ëîêóñà SKDH, îäèí èç êîòîðûõ (Skdh-1)
îêàçàëñÿ ìîíîìîðôíûì, âûÿâëåíû òàêæå ïðè èçó-
÷åíèè åëè ñèáèðñêîé íà Þæíîì Óðàëå (ßíáàåâ è
äð., 1997; Ïóòåíèõèí è äð., 2005). Ã. Ã. Ãîí÷àðåí-
êî è Â. Å. Ïàäóòîâ (2001) èäåíòèôèöèðîâàëè ó åëè
ñèáèðñêîé ëèøü îäèí ëîêóñ. Ó Picea abies íàáëþ-
äàëèñü äâå çîíû àêòèâíîñòè SKDH, îäíàêî ïðè
èçó÷åíèè ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ýòîãî âèäà
ó÷èòûâàëàñü ëèøü «áûñòðàÿ» çîíà ôåðìåíòà (Ïà-
äóòîâ, 2001). «Ìåäëåííàÿ» çîíà âñëåäñòâèå ñëà-
áîãî è íåïîñòîÿííîãî îêðàøèâàíèÿ áûëà èñêëþ-
÷åíà èç àíàëèçà. Îäèí ëîêóñ SKDH èñïîëüçîâàë-
ñÿ è ïðè èññëåäîâàíèè äðóãèõ âèäîâ åëè (Boyle,
Morgenstern, 1985; Knowles, 1985; Shea, Grant,
1986; Muona et al., 1987; Gömöry, 1992; Ïîòåíêî,
Êðèâêî, 1993; Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001).

6-ôîñôîãëþêîíàòäåãèäðîãåíàçà (6-PGD).
Ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå 6-PGD ìåãà-
ãàìåòîôèòîâ ñåìÿí åëè ñèáèðñêîé íàõîäèòñÿ ïîä
êîíòðîëåì òðåõ ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ: 6-Pgd-1,
6-Pgd-2, 6-Pgd-3. Îäíàêî ÷åòêîå ðàçäåëåíèå âàðè-
àíòîâ íàáëþäàëîñü ëèøü â äâóõ çîíàõ, êîäèðóåìûõ
ëîêóñàìè 6-Pgd-2, 6-Pgd-3 (ñì. ðèñóíîê). Áîëåå
«áûñòðàÿ» çîíà, 6-PGD-2, âêëþ÷àëà â ñåáÿ òðè àëü-
òåðíàòèâíûõ îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòà ôåðìåíòà ñ
îòíîñèòåëüíûìè ïîäâèæíîñòÿìè 100, 78 è 63.
«Ìåäëåííàÿ» çîíà, 6-PGD-3, èìååò äâà âàðèàíòà,
îäèí èç êîòîðûõ íå âûðàæåí ôåíîòèïè÷åñêè. Êðî-
ìå òîãî, óñòàíîâëåíî, ÷òî àëëåëüíûå âàðèàíòû ýòèõ
äâóõ çîí ìîãóò âçàèìîäåéñòâîâàòü äðóã ñ äðóãîì,
îáðàçóÿ ìåæëîêóñíûå ãåòåðîäèìåðû. Ïîäîáíûå
ñïåêòðû èçìåí÷èâîñòè 6-PGD ó åëè ñèáèðñêîé îïè-
ñàíû ðàíåå Ã. Ã. Ãîí÷àðåíêî è Â. Â. Ïîòåíêî (1991à).

Òðåõëîêóñíûé êîíòðîëü 6-PGD óñòàíîâëåí òàê-
æå ó Picea abies (Àëòóõîâ è äð., 1986; Êðóòîâ-

ñêèé, Ãàôàðîâ, 1987; Morgante et al., 1989; Ïàäó-
òîâ, 2001), P. ajanensis (Ãîí÷àðåíêî, Ïîòåíêî, 1992;
Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001), P. glauca (King,
Dancik, 1983; Yeh, Arnott, 1986), P. glehnii (Ãîí÷à-
ðåíêî, Ïîòåíêî, 1991á; Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ,
2001), P. sitchensis (Yeh, Arnott, 1986), P. schrenkiana
è P. orientalis (Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001).

Èçîöèòðàòäåãèäðîãåíàçà (IDH). IDH ëîêàëè-
çóåòñÿ íà ãåëÿõ â äâóõ çîíàõ àêòèâíîñòè: IDH-1 è
IDH-2. «Áûñòðàÿ» çîíà, IDH-1, ïðåäñòàâëåíà äâó-
ìÿ ñèíõðîííî ìèãðèðóþùèìè ïîëîñàìè, îäíàêî
èç-çà ñëàáîãî è íåñòàáèëüíîãî îêðàøèâàíèÿ åå
ãåíåòè÷åñêàÿ èíòåðïðåòàöèÿ îêàçàëàñü íåâîçìîæ-
íîé è ñîîòâåòñòâóþùèé åé ëîêóñ áûë èñêëþ÷åí
èç àíàëèçà. Â «ìåäëåííîé» çîíå, IDH-2, îáíàðó-
æåíû òðè îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòà ôåðìåíòà ñ îò-
íîñèòåëüíûìè ïîäâèæíîñòÿìè 100, 81, 59, êîäè-
ðóåìûõ àëëåëÿìè ëîêóñà Idh-2.

Ïîäîáíûé íàáëþäàåìîìó ñïåêòð èçìåí÷èâîñ-
òè IDH áûë îïèñàí è ïðè èññëåäîâàíèè äðóãèõ
ïîïóëÿöèé åëè ñèáèðñêîé (Ëàðèîíîâà, 1995; Ãîí-
÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001), à òàêæå ó ðÿäà äðóãèõ
âèäîâ åëè (Bergmann, Scholz, 1985; Àëòóõîâ è äð.,
1986; Muona et al., 1987; Goncharenko et al., 1995;
Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001; Ïàäóòîâ, 2001). Ó ñå-
âåðîàìåðèêàíñêèõ âèäîâ åëåé ó÷èòûâàëñÿ îäèí
ëîêóñ, õîòÿ íåðåäêî óêàçûâàëîñü íà íàëè÷èå äî-
ïîëíèòåëüíûõ çîí àêòèâíîñòè ôåðìåíòà (Yeh, El-
Kassaby, 1980; King, Dancik, 1983; Cheliak, Pitel,
1984; King et al., 1984; Boyle, Morgenstern, 1985,
1987; Cheliak et al., 1985; Yeh, Arnott, 1986; Shea,
Grant, 1986; Yeh et al., 1986; Ernst et al., 1987; Alden,
Loopstra, 1987).

Ôîñôîåíîëïèðóâàòêàðáîêñèëàçà (PEPCA).
Ïðè îêðàøèâàíèè ãåëåé íà PEPCA âûÿâëÿåòñÿ
îäíà çîíà àêòèâíîñòè ôåðìåíòà, êîäèðóåìàÿ ëî-
êóñîì Pepca ñ äâóìÿ àëëåëÿìè – ÷àñòûì Pepca100

è ðåäêèì Pepca95, êîòîðûé áûë îáíàðóæåí ëèøü ó
îäíîãî äåðåâà â ãåòåðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè â âû-
áîðêå åëè ñèáèðñêîé èç Åíèñåéñêîãî ðàéîíà Êðàñ-
íîÿðñêîãî êðàÿ. Îáà àëëåëÿ ïðîäóöèðóþò îäíî-
ïîëîñíûå âàðèàíòû ôåðìåíòà (ñì. ðèñóíîê).

Ê. Â. Êðóòîâñêèé è Ô. Áåðãìàí (Krutovskii,
Bergmann, 1995), èññëåäóÿ P. obovata â çîíå åå
èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè ñ P. abies, îáíà-
ðóæèëè â ëîêóñå Pepca ÷åòûðå àëëåëüíûõ âàðè-
àíòà. Ó äðóãèõ âèäîâ õâîéíûõ âûÿâëÿåòñÿ îäíà
èíâàðèàíòíàÿ çîíà PEPCA (Hussendorfer et al.,
1995; Áåëîêîíü è äð., 2005).

Ãëóòàìàòîêñàëîàöåòàòòðàíñàìèíàçà (GOT).
Íà ãåëÿõ, îêðàøåííûõ íà GOT, âûÿâëÿþòñÿ òðè
çîíû ôåðìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè. Äâå «áûñòðûå»
çîíû êîíòðîëèðóþòñÿ ñîîòâåòñòâåííî ìîíîìîðô-
íûì ëîêóñîì Got-1 è ïîëèìîðôíûì ëîêóñîì Got-2.
Â èññëåäîâàííîé âûáîðêå äåðåâüåâ åëè ñèáèð-
ñêîé îáíàðóæåíû ÷åòûðå àëëåëÿ ëîêóñà Got-2: íàè-
áîëåå ðàñïðîñòðàíåííûé Got-2100 è ðåäêèå Got-2106,
Got-283, Got-2n, êîäèðóþùèå îäíîïîëîñíûå âàðè-
àíòû, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ïîäâèæíîñòè. «Ìåäëåí-

À. Í. Êðàâ÷åíêî, À. ß. Ëàðèîíîâà
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íàÿ» çîíà, GOT-3, äåòåðìèíèðóåòñÿ ïîëèìîðôíûì
ëîêóñîì Got-3 ñ äâóìÿ àëëåëÿìè: Got-3100, Got-386,
ïðîÿâëÿþùèìèñÿ íà ãåëÿõ â âèäå äâóõ ñèíõðîííî
ìèãðèðóþùèõ ïîëîñ ôåðìåíòà ðàçíîé ïîäâèæíî-
ñòè (ñì. ðèñóíîê).

Òðåõëîêóñíûé êîíòðîëü ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé
èçìåí÷èâîñòè GOT óñòàíîâëåí è ïðè èññëåäîâà-
íèè åëè ñèáèðñêîé èç äðóãèõ ïîïóëÿöèé (Ëàðèî-
íîâà, 1995; Ïóòåíèõèí è äð., 2005). Ã. Ã. Ãîí÷àðåí-
êî è Â. Â. Ïîòåíêî (1991à), èññëåäóÿ ãåíåòè÷åñêîå
ðàçíîîáðàçèå åëè ñèáèðñêîé, ó÷èòûâàëè ëèøü äâà
ëîêóñà GOT. Òðè ëîêóñà GOT îïèñàíû ó P. abies
(Lundkvist, 1979; Poulsen et al., 1983; Àëòóõîâ è äð.,
1986), ó P. glauca (Cheliak et al., 1985).

Ôîðìèàòäåãèäðîãåíàçà (FDH). Åäèíñòâåííàÿ
çîíà àêòèâíîñòè ýòîãî ôåðìåíòà êîíòðîëèðóåòñÿ
âûñîêîïîëèìîðôíûì ëîêóñîì Fdh, èçìåí÷èâîñòü
êîòîðîãî îïðåäåëÿåòñÿ òðåìÿ àëëåëÿìè. Äâà àëëå-
ëÿ, Fdh100, Fdh300 , êîäèðóþò àíîäìèãðèðóþùèå
îäíîïîëîñíûå âàðèàíòû ôåðìåíòà, çíà÷èòåëüíî
ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ïîäâèæíîñòè, îäèí èç êîòîðûõ,
Fdh300 , ÿâëÿåòñÿ ðåäêèì è âñòðå÷àåòñÿ òîëüêî â ãåòå-
ðîçèãîòíîì ñîñòîÿíèè. Òðåòèé àëëåëü, Fdh-175, êîíò-
ðîëèðóåò îäíîïîëîñíûé âàðèàíò ôåðìåíòà, ìèãðè-
ðóþùèé ïî íàïðàâëåíèþ ê êàòîäó (ñì. ðèñóíîê).

Îäíà ïîëèìîðôíàÿ çîíà àêòèâíîñòè ýòîãî ôåð-
ìåíòà, êîäèðóåìàÿ ÷åòûðüìÿ àëëåëÿìè, áûëà âû-
ÿâëåíà ïðè èññëåäîâàíèè îñîáåé ãèáðèäíîé ïî-
ïóëÿöèè P. abies × P. obovata (Krutovskii, Bergmann,
1995). Ó P. glauca â ëîêóñå Fdh èäåíòèôèöèðîâà-
íû òðè àëëåëÿ (Tsay, Taylor, 1978).

Ëåéöèíàìèíîïåïòèäàçà (LAP). Íàáëþäàþòñÿ
äâå èçìåí÷èâûå çîíû àêòèâíîñòè ôåðìåíòà. Áûñò-
ðîìèãðèðóþùàÿ çîíà, êîäèðóåìàÿ ëîêóñîì Lap-1,
ïðåäñòàâëåíà ÷åòûðüìÿ âàðèàíòàìè, äâà èç êîòî-
ðûõ îäíîïîëîñíûå (Lap-1102, Lap-1100), îäèí – äâóõ-
ïîëîñíûé (Lap-1104) è îäèí âàðèàíò íå èìååò ôåð-
ìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè (Lap-1n). Ñðåäè ïðî-
äóêòîâ âòîðîãî ëîêóñà äâà îäíîïîëîñíûõ âàðèàí-
òà, êîäèðóåìûõ àëëåëÿìè Lap-2104 è Lap-2100 (ñì.
ðèñóíîê).

Ïîäîáíûé íàáëþäàåìîìó ñïåêòð èçìåí÷èâîñ-
òè LAP ó åëè ñèáèðñêîé îïèñàí Ã. Ã. Ãîí÷àðåíêî,
Â. Â. Ïîòåíêî (1991à) è À. ß. Ëàðèîíîâîé (1995).
Ïðè èññëåäîâàíèè âîñüìè âûáîðîê åëè ñèáèð-
ñêîé íà Þæíîì Óðàëå è â Áàøêèðñêîì Ïðåäóðà-
ëüå âûÿâëåíû òðè ïîëèìîðôíûõ ëîêóñà, êîäèðó-
þùèõ ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ýòîãî
ôåðìåíòà (Ïóòåíèõèí è äð., 2005). Ó áîëüøèí-
ñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ õâîéíûõ, â òîì ÷èñëå
âèäîâ ðîäà Picea (King, Dancik, 1983; Cheliak, Pitel,
1984; O’Reilly et al., 1985; Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ,
2001; Ïàäóòîâ, 2001), èäåíòèôèöèðóþòñÿ äâà ëî-
êóñà LAP.

Ôîñôîãëþêîèçîìåðàçà (PGI). Âûÿâëÿþòñÿ äâå
çîíû ôåðìåíòàòèâíîé àêòèâíîñòè PGI. Îáå èçìåí-
÷èâû. Â «áûñòðîé» çîíå, PGI-1, îáíàðóæåíû äâà
îäíîïîëîñíûõ âàðèàíòà, êîíòðîëèðóåìûå äâóìÿ
àëëåëÿìè ëîêóñà Pgi-1. Àëëåëü Pgi-1100 îòâåòñòâåí

çà ïðîÿâëåíèå íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííîãî «ìåä-
ëåííîãî» âàðèàíòà ôåðìåíòà, à àëëåëü Pgi-1103 –
ðåäêî âñòðå÷àþùåãîñÿ «áûñòðîãî» âàðèàíòà. Âî
âòîðîé, áîëåå èíòåíñèâíî îêðàøèâàþùåéñÿ çîíå
PGI-2 âûÿâëåíû òðè ðàçëè÷íûõ ïî ïîäâèæíîñòè
àëüòåðíàòèâíûõ âàðèàíòà ôåðìåíòà, ïðîÿâëÿþùèå-
ñÿ íà ãåëÿõ â âèäå òðåõ ñèíõðîííî ìèãðèðóþùèõ
ïîëîñ, êîäèðóåìûõ àëëåëÿìè ëîêóñà Pgi-2:
Pgi-2116, Pgi-2100, Pgi-284. Â èññëåäîâàííîé âûáîð-
êå åëè ñèáèðñêîé ïðåîáëàäàåò àëëåëü Pgi-2100, äå-
òåðìèíèðóþùèé ïðîìåæóòî÷íûé ïî ïîäâèæíîñ-
òè âàðèàíò PGI.

Äâà ëîêóñà, êîäèðóþùèå PGI, îáíàðóæåíû òàê-
æå ïðè èññëåäîâàíèè åëè ñèáèðñêîé Ã. Ã. Ãîí÷à-
ðåíêî è Â. Å. Ïàäóòîâûì (2001). Îäíàêî, êàê óêà-
çûâàþò àâòîðû, áîëåå ïîäâèæíàÿ çîíà îêðàøèâà-
ëàñü ñëàáî, ïîýòîìó â ãåíåòèêî-ïîïóëÿöèîííûõ
èññëåäîâàíèÿõ ýòîãî âèäà èìè ó÷èòûâàëàñü òîëü-
êî îäíà ìåäëåííî ìèãðèðóþùàÿ çîíà ôåðìåíòà.
Ó äðóãèõ âèäîâ ðîäà Picea òàêæå âûÿâëÿþòñÿ äâà
èëè îäèí ëîêóñ PGI (Yeh, El-Kassaby, 1980; King,
Dancik, 1983; Knowles, 1985; Yeh, Arnott, 1986; Yeh
et al., 1986; Alden, Loopstra, 1987; Barrett et al., 1987;
Ernst et al., 1987; Tremblay, Simon, 1989; Ãîí÷à-
ðåíêî, 1999; Ïàäóòîâ, 2001).

Ôîñôîãëþêîìóòàçà (PGM). Íà ýëåêòðîôîðå-
ãðàììå ýòîãî ôåðìåíòà âûÿâëÿþòñÿ äâå çîíû àê-
òèâíîñòè. «Áûñòðàÿ» èíòåíñèâíî îêðàøåííàÿ çîíà
PGM-1, íàõîäÿùàÿñÿ ïîä êîíòðîëåì ëîêóñà Pgm-1,
áûëà èíâàðèàíòíîé â ìåãàãàìåòîôèòàõ âñåõ ïðî-
àíàëèçèðîâàííûõ äåðåâüåâ åëè ñèáèðñêîé. Âòîðàÿ
çîíà PGM-2 èçìåí÷èâà è êîäèðóåòñÿ îòäåëüíûì
ëîêóñîì Pgm-2 ñ òðåìÿ àëëåëÿìè – Pgm-2102, Pgm-
2100, Pgm-294, ïðîäóöèðóþùèìè äâóõïîëîñíûå âà-
ðèàíòû ôåðìåíòà ñ èçìåíåííîé ïîäâèæíîñòüþ.

Äâóõëîêóñíûé êîíòðîëü ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîé
èçìåí÷èâîñòè PGM óñòàíîâëåí è ïðè èçó÷åíèè
äðóãèõ ïîïóëÿöèé åëè ñèáèðñêîé (Ãîí÷àðåíêî,
Ïîòåíêî, 1991à; Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001), à
òàêæå ó áëèçêîãî ê åëè ñèáèðñêîé âèäà P. abies
(Poulsen et al., 1983; Muona et al., 1987; Lagercrantz
et al., 1988; Ïàäóòîâ, 2001).

Ñóïåðîêñèääèñìóòàçà (SOD). SOD îáðàçóåò íà
ãåëÿõ äâå çîíû àêòèâíîñòè, êàæäàÿ èç êîòîðûõ
êîäèðóåòñÿ îòäåëüíûì ëîêóñîì. Ëîêóñ Sod-1, îòâåò-
ñòâåííûé çà ïðîÿâëåíèå «áûñòðîé» çîíû, áûë èíâà-
ðèàíòíûì. Â ëîêóñå Sod-2, êîíòðîëèðóþùåì «ìåä-
ëåííóþ» çîíó, îáíàðóæåíû äâà àëëåëÿ, Sod-2178, Sod-
2100, ïðîäóêòàìè êîòîðûõ ÿâëÿþòñÿ äâóõïîëîñíûå
âàðèàíòû, ðàçëè÷àþùèåñÿ ïî ïîäâèæíîñòè.

Ãëóòàìàòäåãèäðîãåíàçà (GDH). Ïðè îêðàøè-
âàíèè ãåëåé íà GDH ïðîÿâëÿåòñÿ îäíà çîíà àêòèâ-
íîñòè ôåðìåíòà ñ òðåìÿ ÷åòêî î÷åð÷åííûìè âà-
ðèàíòàìè, êîòîðûå êîäèðóþòñÿ àëëåëÿìè Gdh109,
Gdh100, Gdh80 (ñì. ðèñóíîê). Â èññëåäîâàííûõ ðà-
íåå ïîïóëÿöèÿõ åëè ñèáèðñêîé (Ãîí÷àðåíêî, Ïî-
òåíêî, 1991à; Ëàðèîíîâà, 1995; Ãîí÷àðåíêî, Ïà-
äóòîâ, 2001) â ëîêóñå Gdh áûëè âûÿâëåíû äâà àë-
ëåëÿ. Îäíîëîêóñíûé êîíòðîëü ýëåêòðîôîðåòè÷åñ-

Ãåíåòè÷åñêèé êîíòðîëü èçîôåðìåíòîâ åëè ñèáèðñêîé (Picea obovata Ledeb.) â Ïðèåíèñåéñêîé Ñèáèðè
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êîé èçìåí÷èâîñòè GDH óñòàíîâëåí ó áîëüøèí-
ñòâà èçó÷åííûõ âèäîâ ðîäà Picea (Yeh, El-Kassaby,
1980; King, Dancik, 1983; Cheliak, Pitel, 1984; King
et al., 1984; Boyle, Morgenstern, 1985, 1987; Cheliak
et al., 1985; Ernst et al., 1987; Yeh, Arnott, 1986;
Alden, Loopstra, 1987; Shea, 1987; Ïàäóòîâ, 2001;
Ãîí÷àðåíêî, Ïàäóòîâ, 2001). Ó Picea abies (Àëòó-
õîâ è äð., 1986) GDH ïðîÿâëÿëàñü â äâóõ çîíàõ
àêòèâíîñòè, îäíàêî òîëüêî îäíà èç íèõ, ìåäëåí-
íîìèãðèðóþùàÿ, èìåëà ÷åòêèé, õîðîøî èäåíòè-
ôèöèðóåìûé ñïåêòð.

Òàêèì îáðàçîì, â õîäå ýëåêòðîôîðåòè÷åñêîãî
èññëåäîâàíèÿ 12 ôåðìåíòíûõ ñèñòåì â ìåãàãàìå-
òîôèòàõ ñåìÿí 86 äåðåâüåâ åëè ñèáèðñêîé èäåí-
òèôèöèðîâàíû 22 ëîêóñà, îòâåòñòâåííûõ çà îáðà-
çîâàíèå 55 àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ ýòèõ ôåðìåíòîâ.
Áóëüøàÿ ÷àñòü âûÿâëåííûõ ëîêóñîâ îáíàðóæèâà-
åò èçìåí÷èâîñòü. Ïîëíîñòüþ ìîíîìîðôíûìè îêà-
çàëèñü ëèøü ÷åòûðå ëîêóñà (Got-1, Sod-1, Pgm-1,
Mdh-1). Íàèáîëåå âûñîêèé óðîâåíü ïîëèìîðôèç-
ìà ñðåäè ïîëèìîðôíûõ ëîêóñîâ îáíàðóæèâàþò
ëîêóñû Skdh-1, Fdh, Lap-2, Sod-2, Pgi-2, Gdh è
6-Pgd-2. Îæèäàåìàÿ ãåòåðîçèãîòíîñòü ýòèõ ëîêó-
ñîâ, ðàññ÷èòàííàÿ ïî ÷àñòîòàì âûÿâëåííûõ àëëå-
ëåé (Àéàëà, 1984), âàðüèðóåò îò 33 äî 45%. Ëîêó-
ñû Mdh-3, Skdh-2, Idh-2, Got-3, Lap-1, Pgm-2 õà-
ðàêòåðèçóþòñÿ ñðåäíèì óðîâíåì ïîëèìîðôèçìà.
Ãåòåðîçèãîòíîñòü óêàçàííûõ ëîêóñîâ íå ïðåâûøà-
åò 28%. Ëîêóñû Mdh-2, 6-Pgd-3, Pepca, Got-2,
Pgi-1 îòíîñÿòñÿ ê ñëàáîïîëèìîðôíûì. ×àñòîòû
íàèáîëåå ðàñïðîñòðàíåííûõ àëëåëåé ýòèõ ëîêó-
ñîâ ñîñòàâëÿþò áîëåå 95%, à ñðåäíÿÿ îæèäàåìàÿ
ãåòåðîçèãîòíîñòü ëèøü 3,6%.

Àíàëèçû ñåãðåãàöèè âûÿâëåííûõ àëëåëüíûõ
âàðèàíòîâ ôåðìåíòîâ ñðåäè ìåãàãàìåòîôèòîâ ñå-
ìÿí ãåòåðîçèãîòíûõ äåðåâüåâ ïîäòâåðæäàþò èõ
ìîíîãåííîå íàñëåäîâàíèå. Èç ïðåäñòàâëåííûõ â
òàáë. 2 äàííûõ ïî ñåãðåãàöèè, ñóììèðîâàííûõ äëÿ
êàæäîãî òèïà ãåòåðîçèãîò, âèäíî, ÷òî íè ó îäíîãî
èç èäåíòèôèöèðîâàííûõ íàìè ïîëèìîðôíûõ ëî-
êóñîâ íå íàáëþäàëîñü äîñòîâåðíîãî îòêëîíåíèÿ
îò îæèäàåìîãî äëÿ àëëåëüíûõ âàðèàíòîâ îäíîãî
ëîêóñà ñîîòíîøåíèÿ 1:1. Çíà÷åíèå êðèòåðèÿ ñî-
îòâåòñòâèÿ χ2 âàðüèðîâàëî îò 0,040 äî 2,666.

ÇÀÊËÞ×ÅÍÈÅ

Â ðåçóëüòàòå ïðîâåäåííûõ èññëåäîâàíèé ïîëó-
÷åíû äàííûå î ãåíåòè÷åñêîì êîíòðîëå 12 ôåðìåí-
òîâ (MDH, SKDH, 6-PGD, IDH, PEPCA, GOT,
FDH, LAP, PGI, PGM, SOD, GDH) åëè ñèáèðñêîé.
Ïîêàçàíî, ÷òî àëëîçèìíîå ðàçíîîáðàçèå èçó÷åí-
íûõ ôåðìåíòíûõ ñèñòåì êîäèðóåòñÿ ïî êðàéíåé
ìåðå 24 ëîêóñàìè. Îäíàêî ÷åòêîå ýëåêòðîôîðåòè-
÷åñêîå ðàçäåëåíèå ïîëó÷åíî äëÿ ïðîäóêòîâ 22 ëî-
êóñîâ, ÷åòûðå èç êîòîðûõ (Got-1, Sod-1, Pgm-1,
Mdh-1) ÿâëÿþòñÿ ìîíîìîðôíûìè, îñòàëüíûå ëî-
êóñû (Mdh-2, Mdh-3, Skdh-1, Skdh-2, 6-Pgd-2, 6-
Pgd-3, Idh-2, Pepca, Got-2, Got-3, Fdh, Lap-1, Lap-
2, Pgi-1, Pgi-2, Pgm-2, Sod-2, Gdh) ïîëèìîðôíû.
Óñòàíîâëåíî, ÷òî èäåíòèôèöèðîâàííûå ëîêóñû
ïðîäóöèðóþò 55 àëëîçèìíûõ âàðèàíòîâ ôåðìåí-
òîâ. Àíàëèç ñåãðåãàöèè âûÿâëåííûõ âàðèàíòîâ â
ìåãàãàìåòîôèòàõ ñåìÿí ãåòåðîçèãîòíûõ äåðåâüåâ
ïîäòâåðæäàåò, ÷òî îíè íàñëåäóþòñÿ êàê ìîíîãåí-
íûå ïðèçíàêè è ìîãóò áûòü èñïîëüçîâàíû â êà÷å-
ñòâå ìàðêåðîâ ãåíîâ äëÿ èçó÷åíèÿ ãåíåòè÷åñêîãî
ðàçíîîáðàçèÿ è äèôôåðåíöèàöèè ïîïóëÿöèé åëè
ñèáèðñêîé â Ïðèåíèñåéñêîé Ñèáèðè.

Òàáëèöà 2. Ñåãðåãàöèÿ àëëîçèìîâ â ìåãàãàìåòî-
ôèòàõ ñåìÿí ãåòåðîçèãîòíûõ äåðåâüåâ 
Table 2. Segregation of allozymes among megagame-
tophytes of heterozygous trees 

Ãåíîòèï  Êîë-âî 
äåðåâüåâ 

Ñîîòíîøåíèå 
àëëîçèìîâ 

Êðèòå-
ðèé χ2 

Mdh-2100/72 1 4:2 0,666 
Mdh-3100/158       

Mdh-3100/62         

Mdh-3100/n 

8          
8          
1 

25:23         
20:27         
2:4 

0,083     
1,042     
0,666 

Skdh-1100/79        

Skdh-1100/55        

Skdh-1100/n 

1          
26         
2 

2:4           
73:80         
4:8 

0,666     
0,320     
1,333 

Skdh-2100/94        

Skdh-2100/77 
2          

10 
5:7           

35:24 
0,333     
2,051 

6-Pgd-2100/78     

6-Pgd-2100/63     

6-Pgd-278/63 

8          
23         
2 

20:28         
60:75         
7:6 

1,332     
1,666     
0,076 

6-Pgd-3100/n 4 14:9 1,086 
Idh-2100/81            

Idh-2100/59 
7          
2 

18:24         
4:8 

0,856     
1,332 

Pepca100/95 1 1:5 2,666 
Got-2100/106         

Got-2100/83           

Got-2100/n 

1          
4          
1 

1:5           
13:11         
4:2 

2,666     
0,166     
0,666 

Got-3100/86 7 17:24 1,195 
Fdh100/300              

Fdh100/-175 
1          

28 
2:4           

94:73 
0,666     
2,641 

Lap-1100/104         

Lap-1100/102         

Lap-1100/n 

4          
7          
1 

13:12         
24:18         
2:4 

0,040     
0,857     
0,666 

Lap-2100/104 30 99:78 2,491 
Pgi-1100/103 3 12:6 2,000 
Pgi-2100/116          

Pgi-2116/84 
30         
1 

86:90         
4:2 

0,090     
0,666 

Pgm-2100/102       

Pgm-2100/94 
2          

18 
8:4           

47:57 
1,332     
0,961 

Gdh100/109             

Gdh100/80 
4          

24 
10:13         
63:80 

0,380     
2,020 

Sod-2100/178 4 8:15 2,130 
 

À. Í. Êðàâ÷åíêî, À. ß. Ëàðèîíîâà
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Ðàáîòà âûïîëíåíà ïðè ÷àñòè÷íîé ôèíàíñîâîé ïîä-
äåðæêå ÐÔÔÈ – ÊÊÔÍ «Åíèñåé-2005» (ïðîåêò ¹ 05-
04-97717), ÑÎ ÐÀÍ (ïðîåêò ¹ 12.1), Ïðîãðàììû Ïðå-
çèäèóìà ÐÀÍ «Äèíàìèêà ãåíîôîíäîâ ðàñòåíèé, æèâîò-
íûõ è ÷åëîâåêà».
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GENETIC CONTROL OF ISOZYMES IN SIBERIAN SPRUCE
(PICEA OBOVATA LEDEB.) IN THE YENISEI RIVER AREA OF SIBERIA

A. N. Kravchenko, A. Ya. Larionova

Using horizontal starch gel electrophoresis, the genetic control of MDH, SKDH, 6-PGD, IDH, PEPCA,
GOT, FDH, LAP, PGI, PGM, SOD, GDH enzymes was studied in the seed megagametophytes of
Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) from its three natural populations in the Yenisei River Area
of Siberia. Fine electrophoretic resolution was obtained for the allelic products of 22 loci. Four loci
(Got-1, Sod-1, Pgm-1, Mdh-1) were monomorphic, while the other loci (Mdh-2, Mdh-3, Skdh-1,
Skdh-2, 6-Pgd-2, 6-Pgd-3, Idh-2, Pepca, Got-2, Got-3, Fdh, Lap-1, Lap-2, Pgi-1, Pgi-2, Pgm-2,
Sod-2, Gdh ) were polymorphic. Segregation analysis of the allozyme variants revealed in Siberian
spruce confirms their monogenic inheritance.

Key words: Siberian spruce, genetic control, enzymes, locus, allele.
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