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УКРАИНСКИХ КАРПАТАХ 
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Введение 
Можжевельник обыкновенный (Juniperus communis L.) – наиболее широко 

распространенный и древний вид рода Juniperus L. Полиморфизм и высокая 
экологическая пластичность позволяют этому виду произрастать в разных 
экологических условиях, приобретая порой очень важное биоценотическое значение в 
растительных сообществах [13, 15]. Вид имеет обширный ареал распространения и 
произрастает циркумполярно в северном полушарии между 30 и 70° с.ш. [2, 8]. В 
Российской Федерации (РФ) популяции J. communis фрагментарны, отделены друг от 
друга большими расстояниями. На территории Украины этот вид встречается 
спорадически в лесной зоне (Полесье и Расточье) и одиночно в Лесостепи и Степи [6]. 
Усиливающееся антропогенное воздействие приводят к сокращению популяций 
J. communis на территории Украины и, как следствие, сообщество Pineta (sylvestris) 
juniperosa (communis) занесено в «Зеленую книгу Украины». Сокращение численности 
популяций и их разобщенность может привести к потере генного потока между ними и 
уменьшению генетической изменчивости в популяциях и в дальнейшем к снижению 
адаптивного потенциала вида [1]. 

Несмотря на то, что в разных частях ареала активно и разносторонне проводятся 
исследования популяций J. communis, включая и изучение его генетической структуры 
[7, 16–19, 23–26, 35], они почти не охватывают популяции в лесной зоне Украины, 
расположенные на его южной границе. Поэтому необходимо изучение генетической 
структуры, подразделенности и дифференциации J. communis на Украине для оценки 
генетических процессов, происходящих в популяциях и дальнейшего прогноза. 
Удобным и точным методом изучения популяционно-генетического разнообразия 
хвойных является электрофоретический анализ изоферментов [1, 5].  

Первым этапом таких исследований является установление генетического 
контроля ферментных систем путем определения их аллельного разнообразия [4, 10]. У 
хвойных эндосперм в семенах является гаплоидной тканью, произошедшей путем 
митоза из одной гаплоидной мегаспоры. Это позволяет без предварительных 
скрещиваний анализировать у материнского растения сегрегационные отношения 
аллелей одного локуса непосредственно по эндоспермам, гаплотипы которых 
соответствуют гаплотипам яйцеклетки [5].  

Цели исследований 
Цель работы – исследование аллельного разнообразия изоферментов девяти 

ферментных систем J. communis из природных популяций Украинских Карпат с 
помощью изоферментного анализа для дальнейшего его использования в 
популяционно-генетических исследованиях этого вида. 
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Объекты и методики исследований  
Для исследования генетической структуры был собран семенной материал с 

деревьев J. communis двух популяций Украинских Карпат, расположенных в Львовской 
области: окрестности городов Дрогобыч (11 шт.) и Трускавец (18 шт.). 

Для электрофореза использовали экстракты ферментов из эндоспермов семян. 
Электрофоретическое разделение ферментов проводили в вертикальных пластинках 
7,5%-ного полиакриламидного геля с рН разделяющего геля 8,9 и трис-глициновым 
электродным буфером рН 8,3 [21]. Гистохимическое проявление зон ферментативной 
активности на гелевых пластинках осуществляли по общепринятым методикам с 
небольшими модификациями [9]. Для обозначения ферментов, локусов, аллелей 
использовали систему С. Пракаша [33]. У большинства растений анализировали 
ферменты из эндоспермов не менее чем семи семян, а у деревьев с высокой 
пустосемянностью – все имеющиеся полнозернистые семена. Степень соответствия 
полученных сегрегационных отношений аллозимов ожидаемым анализировали с 
помощью стандартного критерия χ2.  

 
Результаты исследований и их обсуждение 
В ходе проведенного электрофоретического анализа 9 ферментных систем 

эндоспермов семян J. communis интерпретировано 19 локусов, и идентифицировано для 
них 48 аллельных варианта. Их схематическое изображение представлено на рисунке.  

Глутаматдегидрогеназа (GDH, К. Ф. 1.4.1.2). При окрашивании на гелевых 
пластинках проявляется в виде одной изменчивой зоны активности, контролируемой 
одним локусом Gdh. Выявлено три аллеля этого локуса – Gdh1.05, Gdh1.00, Gdh0.94. Один 
полиморфный локус GDH выявлен и при анализе хвои J. communis из горно-лесной 
зоны Республики Башкортостана (РФ) [14]. У других представителей рода Juniperus 
также обнаружен один локус GDH  и два аллеля этого локуса: в популяциях 
J. Phoenicea L. на территории Испании и Португалии и J. sabina L. в популяциях 
башкирского Зауралья (РФ) [20, 29], а у J. еxcelsa М. Bieb. в популяциях горного Крыма 
обнаружено три аллеля этого локуса [11].  

Формиатдегидрогеназа (FDH, К. Ф. 1.2.1.2). На электрофореграммах этот 
фермент проявляется в виде одной полиморфной зоны активности. В изученных 
популяциях J. communis для локуса Fdh описано два аллельных варианта – Fdh1.00 и 
Fdh0.94. При изучении 22 популяций J. communis на территории РФ данная ферментная 
система была представлена четырьмя аллельными вариантами [19]. При анализе хвои 

J. sabina в популяциях башкирского Зауралья (РФ) также обнаружен один локус FDH, 
который кодировался тремя аллелями [20]. На электрофореграммах эндоспермов семян 
J. oxycedrus L. фермент проявлялся в виде одной мономорфной зоны активности Fdh 
[12]. 

Глутаматоксалоацетаттрансаминаза (GOT. К. Ф. 2.6.1.1). На гелевых 
пластинках фермент проявлялся в виде двух зон активности. Быстро мигрирующая зона 
кодируется одним локусом Got-1, представленным двумя аллельными вариантами Got-
11.04, Got-11.00. Медленно мигрирующая зона Got-2 была мономорфна и представлена 
единственным трехполосным аллелем. В исследованиях генетического полиморфизма 
природных северотаежных популяций на территории РФ J. communis описывали два 
локуса, из которых только локус Got-1 является полиморфным и насчитывает до пяти 
аллелей; для локуса Got-2 полиморфизм также не был выявлен [17]. При анализе хвои 
этого вида 12 нидерландских популяций обнаружили один полиморфный локус [26]. В 
эндоспермах семян J. oxycedrus, J. еxcelsa и J. phoenicea обнаружено две изменчивые 
зоны активности, при этом у крымских популяций J. oxycedrus они обе оказались 
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мономорфными, а у J. еxcelsa в первом локусе наблюдали три аллеля, а во втором – два 
[11, 12, 29]. Два полиморфных локуса GOT также идентифицированы в хвое J. rigida 
Sieb. et Zucc и J. coreana Nakai в популяциях Кореи [31].  

Лейцинаминопептидаза (LAP. 3.4.11.1). При окрашивании гелей обнаружено две 
зоны активности этого фермента, контролируемые двумя локусами – Lap-1, Lap-2. 
Исследуемые локусы оказались полиморфными и имели по два аллельных варианта: 
Lap-10,96, Lap-11,00, и Lap-30,98, Lap-31,00, соответственно. 

При анализе экстракта хвои этого вида в популяциях Нидерландов было также 
обнаружено два локуса этого фермента [26].  

Диафораза (DIA. К. Ф. 1.6.4.3). Электрофоретический спектр этого фермента 
представлен двумя зонами активности, кодируемыми соответственно локусами – Dia-1, 
Dia-2. Однако локус Dia-2 проявлялся нерегулярно и только при достаточно большой 
нагрузке субстратом, поэтому в дальнейшем его не анализировали. В исследуемом 
локусе Dia-1 идентифицировали 4 аллеля – Dia-11.06, Dia-11.00, Dia-10,96 и Dia-10,90. Два 
локуса этой ферментной системы были описаны и при анализе хвои J. communis из 
горно-лесной зоны Республики Башкортостана и J. sabina в популяциях башкирского 
Зауралья [14, 20]. Один мономорфный локус описан в исследованиях хвои J. communis 
нидерландских популяций [26]. 

Малатдегидрогеназа (MDH, 1.1.1.37). На электрофореграммах отмечено много 
зон активности фермента. Идентифицировано три локуса – Mdh-1, Mdh-2 и Mdh-3. 
Локус Mdh-1 проявлялся нестабильно, поэтому его в дальнейших исследованиях не 
использовали. Второй и третий локусы представлены тремя аллельными вариантами 
Mdh-21,00, Mdh-21,13, Mdh-20,96 и Mdh-31,10, Mdh-30,90, Mdh-31,00. Два локуса данного 
фермента описано при исследовании 12 популяций J. communis на территории 
Нидерландов [26]. Также по два локуса малатдегидрогеназы описаны для других 
представителей семейства Cupressaceae – Juniperus phoenicea, Metasequoia 
glyptostroboides, Hu et Cheng., Cupressus sempervirens L. [28, 29, 34]. Три локуса 
обнаружено при исследовании эндоспермов у Austrocedrus chilensis D. Don. и 
J. oxycedrus subsp. macrocarpa (Sm.) Ball. с острова Корфу однако, все они были 
мономорфными [30, 32].  

Кислая фосфатаза (ACP, 3.1.3.2). Спектр этого фермента довольно сложен и 
имеет множество полос. Для анализа нами были взяты четыре четкие зоны активности, 
кодирование которых осуществлялось четырьмя генными локусами (Acp-1, Acp-2, Acp-
3 и Acp-4). Все исследуемые локусы имели по три аллельных варианта (Acp-10.95, Acp-
11.00, Acp-11.01; Acp-20.93, Acp-21.00, Acp-21.05; Acp-30.93, Acp-31.00, Acp-31.06; Acp-41.00, Acp-
40.93, Acp-41.10) соответственно. В наших исследованиях J. oxycedrus обнаружено три 
локуса данной ферментной системы, при этом в локусах Acp-2 и Acp-4 обнаружено по 
четыре аллельных варианта, а в локусе Acp-3 – три [12]. При анализе ACP экстрактов 
хвои Metasequoia glyptostroboides установлено два мономорфных локуса [28]. 

Супероксиддисмутаза (SOD, 1.15.1.1). Электрофоретический спектр этого 
фермента представлен тремя зонами активности, которые кодируются локусами Sod-1, 
Sod-2 и Sod-3. Локусы представлены следующими аллелями: Sod-11.00, Sod-11..32, Sod-
20.95, Sod-21.00, Sod-21.03, Sod-30.95, Sod-31.00. У J. communis из горно-лесной зоны 
Республики Башкортостан обнаружен лишь один мономорфный локус Sod-1 [14]. В 
другой работе при изучении 9 популяций J. communis var. communis и J. communis 
var. saxalitis было идентифицировано два локуса Sod-А и Sod-В, при этом второй локус 
был полиморфным [18].  

Эстераза (EST, 3.1.1.1) локализуется на геле в трех зонах активности – Est-1, 
Est-2, Est-3. Каждый исследуемый локус представлен двумя аллелями – Est-11.00, Est-
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10.95, Est-21.00, Est-20.93, Est-31.00 и Est-30.98 соответственно. Три полиморфных локуса 
описывают для иранских популяций J. excelsa [27]. У Austrocedrus chilensis (анализ 
зародышевых корешков) наблюдали до трех зон активности фермента, при этом в 
локусе Est-1 отмечены два аллеля, а локус Est-2 кодировался тремя аллелями. 
Инвариантным у данного вида был локус Est-3 [22].  

Анализ сегрегации аллельных вариантов гетерозиготных деревьев этого вида 
подтверждает то, что выявленные варианты наследуются как моногенные признаки 
(таблица). У 2 из 28 обнаруженных гетерозиготных генотипов отмечены нарушения 
сегрегации от ожидаемого менделевского соотношения 1:1, что составило 7,1 % от 
количества выявленных генотипов. Нарушение сегрегации аллелей встречается в 
природных популяциях многих видов хвойных [3, 36] и может встречаться до 25 % 
генотипов [10]. 

Таблица. Сегрегация аллельных вариантов в эндоспермах гетерозиготных деревьев 
Juniperus communis L. в популяциях Украинских Карпат 

Генотип дерева Число гетерозигот Соотношение аллелей 2–тест (1:1) 
Gdh–1 1.05/1.00 3 9:14 1.09
Gdh–1 1.00/0.94 11 38:36 0.05
Gdh -1 1.05/0.94 1 2:3 0.2
Got-1 1.04/1.00 1 3:2 0.2
Lap-1 1.00/0.96 12 37:25 2.32
Lap-3 1.00/0.98 2 5:5 0.47
Mdh-2 1.13/1.00 1 2:3 0.2
Mdh-2 1.00/0.96 8 28:13 5.49*
Mdh-3 1.10/1.00 3 8:7 0.07
Mdh-3 1.00/0.90 3 11:4 3.27
Acp-1 1.01/1.00 2 5:5 0
Acp-1 1.00/0.95 1 3:3 0
Acp-2 1.05/0.93 3 5:6 0.09
Acp-2 1.00/0.93 6 16:17 0.03
Acp-3 1.06/1.00 3 7:9 0.25
Acp-3 1.00/0.93 2 5:4 0.11
Acp-4 1.00/0.93 5 13:14 0.04
Dia-1 1.06/1.00 4 8:12 0.8
Dia-1 1.00/0.96 1 1:4 1.8
Dia-1 1.00/0.90 3 9:8 0.06
Fdh 1.00/0.94 8 26:21 0.53

Sod-1 1.32/1.00 7 21:20 0.02
Sod-2 0.95/0.93 3 10:5 1.67
Sod-2 1.00/0.95 6 18:16 0.12
Sod-3 1.00/0.95 7 17:20 0.24
Est-1 1.06/1.00 1 3:3 0
Est-1 1.00/0.95 10 28:23 0.49
Est-2 1.00/0.93 10 36:19 5.25**
Est-3 1.00/0.98 4 14:6 3.2

П р и м е ч а н и е: достоверные отличия при: * – Р < 0,95; ** – Р < 0,99. 
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Выводы 
Анализ сегрегации подтверждает, что обнаруженные аллозимные варианты 19 

генных локусов наследуются, как моногенные признаки и могут быть использованы в 
качестве молекулярных маркеров для изучения особенностей генетической структуры 
и дифференциации природных популяций J. communis в Украинских Карпатах. 
Сравнительный анализ полученных результатов с исследованиями других авторов 
популяций данного вида из других частей ареала, а также с другими видами одного 
рода и разных родов одного семейства показал, что в большинстве изученных 
ферментных систем выявлены сходные локусы. Отмечено меньшее аллельное 
разнообразие в изученных популяциях J. communis по сравнению с популяциями на 
территории РФ и Нидерландов, что, вероятно, объясняется небольшими выборками. 
При этом алельное представительство изученного вида большинства ферментных 
систем более разнообразно, чем у J. oxycedrus.  
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ГЕНЕТИЧНИЙ КОНТРОЛЬ ІЗОФЕРМЕНТІВ JUNIPERUS COMMUNIS L. В УКРАЇНСЬКИХ 
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Вивчено генетичний контроль ферментів GOT, FDH, ACP, GDH, ADH, SOD, DIA, LAP, MDH в 
мегагаметофітах насіння Juniperus communis L. з природних популяцій в Українських Карпатах. 
Отримано чітке електрофоретичне розділення для алельних продуктів 19 локусів. Дослідження 
сегрегації алелів гетерозиготних дерев в цілому підтверджує моногенне успадкування 
виявлених алозимних варіантів. 
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GENETIC CONTROL OF JUNIPERUS COMMUNIS L. ISOENZYME SYSTEMS IN THE 
UKRAINIAN CARPATHIANS 
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We studied genetic control of GOT, FDH, ACP, GDH, ADH, SOD, DIA, LAP, MDH enzymes in seed 
megagametophytes of Juniperus communis L. from natural populations in the Ukrainian Carpathians. 
Efficient electrophoretic separation has been determined for allele products at 19 loci. Segregation 
analysis of the revealed allele variants on the whole confirms their monogenic inheritance. 
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