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Введение 

Пихта белая в основном произрастает в горных районах Европы, включая Карпаты, 

Альпы, Балканские горы, Апеннины, Пиренеи. На севере граница распространения этого ви-

да проходит ориентировочно по 52 с. ш., а на юге пихта белая доходит до Северной Греции 
и Южной Италии (Маценко, 1964; Liu, 1971; Vidaković, 1991). На северо-востоке ареала 

имеются несколько изолированных островных популяций в Волынской и Ровенской обла-

стях (Украина) и в Беловежской пуще (Беларусь) (Маценко, 1964; Швиденко, 1985; Крылов и 

др., 1986). A. alba образует чистые и смешанные (преимущественно с елью и буком) насаж-

дения на высотах от 400 до 2000 метров над уровнем моря и очень редко спускается на рав-

нину, как, например, в Беловежье. Площадь лесов с господством пихты достигает 5.5 млн. га 

(Крылов и др., 1986).  

Несмотря на то, что Abies alba является одной из главных пород темнохвойных горных 

лесов Европы работ, посвящѐнных исследованию популяционных генофондов этого вида с 

использованием современных генетических методов анализа изоферментов или фрагментов 

ДНК, крайне недостаточно. Для непосредственного перехода к решению задач, связанных с 

анализом популяционно-генетических ресурсов, необходимо провести генетическую детер-

минацию полученных на электрофореграммах ферментных спектров. Иными словами, на 

первой стадии исследования нужно четко установить какие аллели кодируют каждую фрак-

цию. Следует отметить, что электрофоретический анализ изоферментов пихты белой в той 

или иной степени уже проводился в различных лабораториях в предыдущие годы (Schroder, 

1989; Fady, Conkle, 1992; Longauer, 1994; Mejnartowicz et al., 1994; Hussendorfer et al., 1995; 

Гончаренко, Падутов, 1995; Гончаренко, 1999). Однако наборы используемых ферментных 

систем и их генетическая интерпретация в работах различных авторов несколько отличались, 

что в определенной степени затрудняет сопоставление и использование полученных ранее 

результатов.  

В связи с этим корректная генетическая детерминация является необходимым первым 

этапом для последующих популяционно-генетических исследований пихты белой.  

Материалы и методы 

Электрофоретический анализ материала 220 деревьев из семи восточно-европейских 

природных популяций A. alba проводился нами по 15 ген-ферментным системам в 13-14% 

крахмальном геле с использованием трех буферных систем: А) трис-ЭДТА-боратная, рН 8.6; 

В) трис-цитрат, рН 6.2/трис-HCl, рН 8.0; С) трис-цитрат, рН 6.2. Все параметры электрофоре-

тического фракционирования, а также экстракция и гистохимическое выявление ферментов 

подробно приведены нами ранее (Гончаренко и др., 1989; Goncharenko et al., 1992; Гончарен-

ко, 1999; Гончаренко, Савицкий, 2000). Название ферментов, кодовый номер согласно изда-

нию ―Номенклатура ферментов‖ (1979), предпочитаемая для анализа буферная система, а 

также количество используемых локусов приведены в табл. 1.  

В качестве экспериментального материала при электрофоретическом фракционирова-

нии  служили ткани гаплоидных эндоспермов и диплоидных зародышей.  Для определения 

генотипа каждого дерева проводился анализ 8-20 эндоспермов,  которые выбирались случай- 
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Таблица 1. Ферменты, их кодовый номер, буферные системы и количество локусов, исполь-

зованные для анализа популяций пихты белой 

 

  Фермент Аббревиатура Код Буфер Локусы 

 
Аспартатаминотрансфераза  ААТ 2.6.1.1. А, В 3 

Гексокиназа HK 2.7.1.1. А 1 

Глутаматдегидрогеназа GDH 1.4.1.2. A 1 

Глюкозофосфатизомераза GPI 5.3.1.9. B, C 1 

Диафораза DIA 1.6.4.3. B 2 

Изоцитратдегидрогеназа IDH 1.1.1.42. B 1 

Лейцинаминопептидаза LAP 3.4.11.1. A, B 2 

Малатдегидрогеназа MDH 1.1.1.37. B, C 2 

Малик-энзим МЕ 1.1.1.40 А 1 

Фосфоглюкомутаза PGM 2.7.5.1. A 2 

Флюоресцентная эстераза FL-EST 3.1.1.2. A, B 1 

6-Фосфоглюконатдегидрогеназа 6-PGD 1.1.1.44. B, C 2 

Сорбитолдегидрогеназа SDH 1.1.1.14. A 1 

Пептидаза PEP 3.4.13.11. A 1 

Шикиматдегидрогеназа SKDH 1.1.1.25. B 1 

 

 

но из набора семян полученного как минимум из пяти шишек, собранных из различных ча-

стей кроны дерева. Так как вероятность ошибки в определении гетерозиготного дерева рас-

считывается из соотношения Р=0,5
n-1 

(где n-количество проанализированных эндоспермов), 

то даже при анализе 8 эндоспермов ошибка составляет менее 1%. 

Обозначение выявленных электрофоретических вариантов дано по общепринятой но-

менклатуре Пракаша с соавторами (Prakash et al., 1969), в соответствии с которой наиболее 

часто встречающийся электроморф по каждому локусу у A. alba и кодирующий его аллель 

обозначались символом 1.00, а все другие аллельные варианты обозначены цифровыми сим-

волами в зависимости от их электрофоретической подвижности относительно 1.00. Напри-

мер, Idh
1.30

 – ген аллозима, подвижность которого на 30% быстрее Idh
1.00

. 

Результаты и обсуждение 

Аллельный характер вариантов, найденных нами у пихты белой, был установлен на ос-

новании анализа их расщепления у гаплоидных эндоспермов гетерозиготных деревьев. В си-

лу законов мейоза гетерозиготное по какому-либо ферментному локусу дерево должно обра-

зовывать гаплоидные эндоспермы, несущие альтернативные электрофоретические аллельные 

варианты в соотношении 1:1. Дополнительный анализ диплоидных зародышей и в ряде слу-

чаев зимних почек, чей электрофоретический спектр у гетерозиготных деревьев должен быть 

представлен двумя различными аллельными вариантами, также использовался для подтвер-

ждения генетической природы найденных электрофоретических вариантов у пихты белой. 

Ниже приводится описание 15 ген-ферментных систем A. alba, которые проанализирова-

ны нами в данной работе. 

Фосфоглюкомутаза. Фосфоглюкомутаза пихты белой на электрофореграммах  была пред-

ставлена двумя зонами активности - PGM-1 и PGM-2. При этом интенсивно окрашивающая-
ся, быстро мигрирующая зона PGM-1, в гаплоидных тканях выявлялась в виде одной фрак-

ции, тогда как медленная PGM-2 зачастую двумя. В ходе анализа материала пихты белой из 

восточноевропейских природных популяций удалось обнаружить по два электрофоретиче-

ских различных варианта в каждой зоне. Эти варианты, обозначенные нами в соответствии с 

их электрофоретической подвижностью PGM-1
0.95 

и PGM-1
1.00

, а также PGM-2
1.00 

и PGM-2
1.10 

хорошо видны на фореграмме, которая представлена на рис. 1. 
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Аллельный характер, найденных вариантов был установлен на основе их расщепления 
в гаплоидных эндоспермах гетерозиготных деревьев. Суммарные данные расщепления по 

всем гетерозиготным деревьям приведены в табл. 2. Как следует из таблицы электрофорети-

ческие варианты PGM-1 расщепляются в отношении 54:79, а PGM-2 в отношении 242:202, 

что в целом соответствует ожидаемому 1:1 (табл. 2) и указывает на генетическую природу 

обнаруженных вариантов. При анализе диплоидных тканей гетерозиготных образцов на фо-

реграммах всегда присутствовали оба электроморфа, тем самым также подтверждая аллель-

ный характер найденных вариантов. Следует добавить, что изменение подвижности фракций 

PGM-1 никогда не затрагивало подвижность фракций PGM-2, и наоборот. Таким образом, 

полученные результаты однозначно свидетельствуют о двухлокусном контроле ферментной 

системы фосфоглюкомутаза у пихты белой, причем каждый локус экспрессируется незави-

симо от другого и имеет по два кодоминантных аллеля. 

Два изменчивых локуса PGM у A. alba и некоторых других видов пихт Палеарктики 

были описаны ранее рядом исследователей (Mejnartowicz et al., 1994; Hussendorfer et al., 

1995, Гончаренко, Падутов, 1995; Гончаренко, 1999).  

Изоцитратдегидрогеназа. Данный фермент выявлялся на фореграммах двумя зонами ак-

тивности. При этом быстро мигрирующая зона окрашивалась слабо и непостоянно и в даль-

нейшем анализе нами не учитывалась.  Электрофоретический  спектр  основной зоны изо-

цитратдегидрогеназы в гаплоидных тканях  A. alba представлен одиночными четкоокрашен-

ными фракциями с различной электрофоретической подвижностью: IDH
1.00 

и IDH
1.30

. В не-

скольких гаплоидных образцах одного дерева было отмечено отсутствие ферментативной 

активности, что указывает на наличие так называемого нулевого варианта IDH
0
,  форма фер-

мента которого не способна осуществлять химическую реакцию. Анализ расщепления трех 

выявленных  вариантов подтвердил их аллельный характер наследования, поскольку соот-

ношение во всех случаях соответствовало менделевскому 1:1 (табл. 2). Как хорошо видно на 

рис. 2 электрофоретический спектр в образцах диплоидных тканей, гетерозиготных по фер-

ментативно активным аллельным вариантам у пихты белой представлен тремя фракциями. 

Причем, характер экспресии фракций всегда соответствовал биномиальному 1:2:1. В случае 

димерной структуры фермента верхняя и нижняя фракции являются альтернативными гомо-

димерами, каждый из которых состоит из двух одинаковых субъединиц фермента, а проме-

жуточная, с более интенсивной окраской, возникает при взаимодействии двух разных субъ-

единиц и является гетеродимером  количество которого всегда в два раза больше чем гомо-

димера. Выявленный нами трехфракционный спектр и биномиальный характер экспресии 

подтвеждают имеющиеся данные (Schroder, 1989; Hussendorfer et al., 1995)  о димерной 

структуре молекулы фермента изоцитратдегидрогеназа у A. alba. 

  1      2      3       4     5      6     7      8      9     10    11   12   13    14   15    16     17  

PGM-2 

PGM-1 
1.00 

1.20 

1.00 

+ 
0.95 
0.90 

1.10 

Старт 

Рис. 1. Электрофореграмма фосфоглюкомутазы из эндоспермов A. alba (дорожки 2-15) и A. sibirica (дорожки 

1, 16, 17): 1, 16, 17 — PGM-10.90 PGM-21.20; 2 — PGM-10.95 PGM-21.10; 3, 4, 6, 7, 9, 11, 12 — PGM-11.00 

PGM-21.00; 5 — PGM-11.00 PGM-21.10; 8, 10, 13-15 — PGM-10.95 PGM-21.00 
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Необходимо отметить, что полиморфизм по локусу, кодирующему основную зону изо-

цитратдегидрогеназы был выявлен также в других работах посвященных генетическим ис-

следованиям пихты белой (Longauer, 1994; Гончаренко, Падутов, 1995; Гончаренко, 1999). В 

тоже время ряд исследоватей учитывают еще один полиморфный локус Idh, и таким образом 

используют два локуса Idh-1 и Idh-2 в ходе генетического  анализа популяций (Schroder, 

1989; Breitenbach-Dorfer et al., 1992; Mejnartowicz et al., 1994; Hussendorfer et al., 1995).                 

Аспартатаминотрансфераза. При гистохимическом окрашивании гелей на аспартатамино-

трансферазу было выявлено три зоны ферментативной активности обозначенные нами AAT-

1, AAT-2 и AAT-3. Наименее подвижная зона AAT-3 в отличие от других всегда проявлялась 

двумя фракциями. Изменение подвижности в каждой из зон не влияло на подвижность элек-

трофоретических вариантов других зон, что указывает на самостоятельность ААТ-1, AAT-2 

и ААТ-3. В ходе исследований популяций пихты белой по всем зонам был обнаружен поли-

морфизм. Быстрая и средняя зоны имели по два электофоретических варианта: AAT-1
0.90

, 

AAT-1
1.00 

и AAT-2
0.90

, AAT-2
1.00 

соответственно. В медленной зоне было обнаружено три ва-

рианта: AAT-3
1.00

, AAT-3
2.60 

и AAT-3
5.00

. Анализ расщепления электрофоретических вариан-

тов  подтвердил их генетическую детерминацию (табл.2). Три полиморфных локуса, коди-

рующих данную ген-ферментную систему, также были описаны рядом авторов (Hussendorfer 

et al., 1995; Longauer, 1994). Гетерозиготные по какому-либо из локусов зародыши на форе-

грамме  выявлялись тремя фракциями, что соответствует димерной структуре активной мо-

лекулы ААТ. Димерная структура аспартатаминотрансферазы определена и для других 

представителей рода Abies (Neale, Adams, 1981; Shea, 1988; Pascual et al., 1993). 

Лейцинаминопептидаза. Лейцинаминопептидаза на электрофореграммах выявлялась двумя 

зонами активности с четко очерченными фракциями. Изменение подвижности зон происхо-

дило асинхронно, что указывает на их независимость. По обеим зонам, обозначенным нами 

как LAP-1 и LAP-2, в изученных популяциях был выявлен полиморфизм. При этом было 

найдено по три электрофоретических варианта: LAP-1
0.95

, LAP-1
1.00

, LАР-1
1.05 

и LAP-2
0.95

, 

LAP-2
1.00

, LAP-2
1.05

. Генетический анализ гаплоидных (табл. 2) образцов показал, что все вы-

явленные нами варианты являются аллельными продуктами двух локусов, хотя наблюдалось 

небольшое отклонение от ожидаемого соотношения 1:1 в сочетаниях вариантов 0.95:1.00, 

1.00:1.05 у Lap-1 и 1.00:1.05 у Lap-2 (табл. 2). В гетерозиготных образцах диплоидных тканей 

LAP-1 и LAP-2 всегда были представлены двумя электрофоретическими аллельными вари-

антами. Двухфракционный  спектр  лейцинаминопептидазы в гетерозиготных образцах ди-

плоидных тканей указывает на мономерную структуру данного фермента. 

Необходимо подчеркнуть, что в ряде работ, посвященных  исследованию пихты белой с ис-

пользованием изоферментов, также были описаны два изменчивых локуса, кодирующих 

лейцинаминопептидазу (Мejnartowicz, 1996; Mejnartowicz et al., 1994; Hussendorfer et al., 

1995). 

    1    2     3    4    5    6     7    8     9    10     11  12   13   14  15  16  17   18  

IDH 

1.30 

1.00 

+ 

Рис. 2. Электрофореграмма изоцитратдегидрогеназы из зародышей A. alba: 1, 3,13, 14, 16, 18 — 

IDH1.00/1.00; 2, 6, 7, 9-11 — IDH1.30/1.30; 4, 5, 8, 12, 15, 17 — IDH1.00/1.30 

Старт 
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Таблица 2. Расщепление электрофоретических аллельных вариантов у гетерозиготных         

деревьев A. alba 

Локус сочетание расщепление 2 локус сочетание расщепление 2 

 
Idh      0/1.00 3:5 0.50 Hk 1.00/1.10 15:15 0.00 

 1.00/1.30 377:411 1.47 Me 0.95/1.00 187:261 12.22*** 

Skdh 1.00/1.10 6:2 2.00 Lap-1 0.95/1.00 107:140 4.41* 

6-Pgd-1 0.90/1.15 3:5 0.50  0.95/1.05 4:8 1.33 

 1.00/1.15 457:513 3.23  1.00/1.05 42:23 5.55* 

6-Pgd-2 0.80/1.00 36:40 0.21 Lap-2 0.95/1.00 159:138 1.48 

Gpi 1.00/1.25 25:23 0.08  0.95/1.05 9:15 1.50  

Fe 0.90/1.00 3:5 0.50  1.00/1.05 153:108 7.76** 

Aat-1 0.90/1.00 5:7 0.33 Gdh 1.00/1.10 10:8 0.22 

Aat-2 0.90/1.00 10:14 0.67 Mdh-2 0.80/1.00 42:40 0.05  

Aat-3 1.00/2.60 102:111 1.03 Dia-1      0/1.00 26:10 7.11** 

 1.00/5.00 5:3 0.50 Pep 0.90/1.00 43:48 0.27 

Pgm-1 0.95/1.00 54:79 4.70*  1.00/1.05 5:13 3.56 

Pgm-2 1.00/1.10 242:202 3.60  
 

* Уровень значимости <0.05, ** — < 0.01,  *** — < 0.001 

Глюкозофосфатизомераза. Данный фермент выявлялся на фореграммах двумя зонами фер-

ментативной активности. Быстро мигрирующая зона окрашивалась диффузно, и была ис-

ключена из дальнейшего анализа. Медленно мигрирующая зона была представлена двумя 

трехфракционными электрофоретическими вариантами GPI
1.00 

и GPI
1.25

, причем последний 

вариант был найден только в одной популяции, а во всех остальных насаждениях полимор-

физм отсутствовал. Анализ расщепления вариантов в гаплоидных тканях гетерозиготных об-

разцов не показал достоверного отклонения от ожидаемого соотношения 1:1, что четко ука-

зывает на аллельный характер их наследования. Дополнительные исследования диплоидных 

тканей также подтвердили как генетическую природу найденных вариантов, так и димерную 

структуру глюкозофосфатизомеразы у пихт (Neale, Adams, 1981; Jacobs et al., 1984; Pascual et 

al., 1993; Fady, Conkle, 1992; Hussendorfer et al., 1995). Следует отметить, что все перечис-

ленные авторы используют для популяционно-генетического анализа два локуса, кодирую-

щих ген-ферментную систему GPI. 

Глутаматдегидрогеназа. Глутаматдегидрогеназа на электрофореграммах выявлялась в виде 

одной зоны активности с четко очерченными тонкими фракциями. В ходе анализа восточно-

европейских природных популяций A. alba нам удалось обнаружить два различных электо-

форетических варианта по GDH. Электрофореграмма, демонстрирующая выявленные нами 

варианты в гаплоидных эндоспермах пихты белой, представлена на рис. 3. Проведенный ге-

нетический анализ показал, что данный фермент у пихты белой кодируется одним локусом с 

кодоминантными аллелями Gdh
1.00  

и Gdh
1.10 

(табл. 2). На электрофореграммах индивидуаль-

ные спектры гетерозиготных зародышей представляют собой одну диффузную зону, что, по-

видимому, соответствует мультимерной структуре фермента  глутаматдегидрогеназа,  кото-

рая  была выявлена и у других видов хвойных (Adams, Joly, 1980; Cheliak, Pitel, 1984; Cheliak 

et al., 1985; Ernst et al., 1987; Fady, Conkle, 1992; Гончаренко и др., 1989). 

         1     2     3     4     5     6     7    8     9    10   11  12   13   14   15  16   17   18    

GDH 1.00 
1.10 

+ 

Старт 

Рис.  3.  Электрофореграмма глутаматдегидрогеназы из эндоспермов A. alba: 1, 3-6, 8-11, 13-18 — 

GDH1.00; 2, 7, 12 — GDH1.10 
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6-Фосфоглюконатдегидрогеназа. Данный фермент из эндоспермов A. alba выявлялся на 

геле двумя зонами. Каждый вариант быстро мигрирующей зоны выявлялся в виде трехфрак-

ционного спектра, в то время как варианты медленной зоны были представлены единичными 

четко очерченными фракциями. В ходе исследования материала деревьев A. alba нам удалось 

обнаружить три различных электрофоретических варианта в быстрой зоне — 6-PGD-1
0,90

, 6-

PGD-1
1,00

, 6-PGD-1
1,15 

и два в медленной — 6-PGD-2
0,80

, 6-PGD-2
1,00

.   

Наблюдаемое расщепление найденных вариантов 6-фосфоглюконат-дегидрогеназы в 

эндоспермах гетерозиготных деревьев не отличалось от ожидаемого 1:1 (табл. 2). Это указы-

вает на генетическую природу выявленных нами вариантов. Необходимо отметить, что из-

менение подвижности в каждой из зон 6-фосфолюконатдегидрогеназы носило асинхронный 

характер,  тем самым подчеркивая двухлокусный контроль данной ферментной системы у 

пихты белой. 

Наличие двух локусов 6-Pgd у A. alba было описано широким кругом исследователей 

(Bergmann, Kownatzski, 1987; Schroder, 1989; Breitenbach-Dorfer et al., 1992; Hussendorfer et 

al., 1995; Longauer, 1994). Два локуса, кодирующих 6-фосфоглюконатдегидро-геназу было 

выявлено также у палеарктических пихт Abies pinsapo Boiss., A. nordmaniana (Stef.) Spach., A. 

nephrolepis Maxim., A. semenovii B. Fedtsch., A. sibirica Ledeb. (Pascual et al. 1993; Гончаренко, 

Падутов, 1995; Гончаренко, 1999), и неоарктической A. fraseri (Pursh) Poir. (Jacobs et al., 

1984). В тоже время в ряде работ, посвященных изучению таких видов пихт, как A. balsamea 

(L.) Mill. и A. borisii-regis Mattf. отмечается наличие только одного локуса 6-Pgd (Neale, 

Adams, 1981; Fady, Conkle, 1992). 

Малатдегидрогеназа. При гистохимическом окрашивании гелей на малатдегидрогеназу бы-

ло выявлено две основные зоны ферментативной активности. Быстро мигрирующая анодная 

зона, обозначенная нами как MDH-1, в изученных популяциях оказалась мономорфной. В 

медленной катодной зоне было обнаружено два электрофоретических варианта: MDH-2
0.80 

и 

MDH-2
1.00

. Анализ расщепления электрофоретических вариантов подтвердил их генетиче-

скую детерминацию (табл. 2). Гетерозиготные по данному локусу зародыши на фореграмме 

выявлялись тремя фракциями, что соответствует димерной структуре ферментативно актив-

ной молекулы MDH. 

Следует подчеркнуть, что в отличии от елей и двухвойных сосен, где анализ MDH не 

вызывает особых затруднений (Гончеренко и др., 1989; 1992; Гончаренко, Потенко, 1991а,б; 

1992; Goncharenko et al., 1994; 1995; Гончаренко, 1999) малатдегидрогеназа у пихт является 

одной из наиболее сложных для интерпретации ген-ферментных систем, поскольку имеется 

определенное перекрывание между электрофоретическими аллельными вариантами обеих 

основных зон. Кроме того, на фореграммах можно видеть еще одну слабоокрашенную зону 

MDH, которая также располагается в районе перекрывания двух основных зон. По-

видимому, этот момент является главной причиной того, что различные авторы используют 

неодинаковое количество локусов Mdh при генетическом анализе A. alba.  

Например, в работе Лонгауера (Longauer, 1994) также как и в наших исследованиях у A. 

alba (Гончаренко, Падутов, 1995; Гончаренко, 1999), учитываются два структурных гена ко-

дирующих малатдегидрогеназу. Некоторые авторы описывают три локуса Mdh у этого вида 

(Breitenbach-Dorfer et al., 1992; Hussendorfer et al., 1995). Интересно, что и в других исследо-

ваниях по различным видам пихт имеются разногласия касающиеся количества генов, коди-

рующих данную ферментную систему. Так, Кормутак и Янг (Kormutak, Yang, 1998) при по-

пуляционно-генетическом анализе дальневосточных пихт учитывают три локуса, в то время 

как ряд исследователей при изучении северо-американских и азиатских представителей рода 

Abies используют только два гена (Neale, Adams, 1981; Гончаренко, Падутов, 1995; Гонча-

ренко, 1999). 

Флюоресцентная эстераза. Данный фермент на электрофореграммах выявлялся только при 

освещении ультрафиолетовым светом в виде одной основной четкой флюоресцирующей зо-

ны, обозначенной нами как FL-EST. Полиморфизм по флюоресцентной эстеразе удалось об-

наружить только в одной из всех проанализированных популяций. Причем, было найдено 
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только два электрофоретических варианта: FL-EST
0.90 

и FL-EST
1.00

. Анализ расщепления ва-

риантов в гаплоидных тканях гетерозиготных деревьев не показал достоверного отклонения 

от ожидаемого соотношения 1:1, что четко указывает на аллельный характер их наследова-

ния (табл. 2). Выявленный нами трехфракционный спектр в гетерозиготных зародышах го-

ворит о димерной структуре молекулы фермента флюоресцентная эстераза у A. alba.  

Нельзя не отметить тот факт, что Мейнартовичу при анализе 8 польских насаждений A. 

alba не удалось обнаружить полиморфизм по гену (Fle), кодирующему флюоресцентную эс-

теразу (Мejnartowicz, 1996). Отсутствие данных по FL-EST в других работах, посвященных 

генетическим исследованиям пихты белой, не позволяет нам более обстоятельно провести 

сравнительный анализ этой ген-ферментной системы у данного вида. 

Шикиматдегидрогеназа. При гистохимическом окрашивании гелей на шикиматдегидроге-

назу была выявлена одна зона ферментативной активности, представленная двумя варианта-

ми: SKDH
1.00 

и SKDH
1.10

. Анализ расщепления электрофоретических вариантов  подтвердил 

их генетическую детерминацию (табл. 2). Необходимо подчеркнуть, что в большинстве про-

анализированных популяций присутствовал лишь основной аллель — SKDH
1.00

, в то время 

как альтернативный — SKDH
1.10 

встретился нам только в одном насаждении.  

Довольно низкая вариабельность этого локуса, или полное отсуствие изменчивости в 

популяциях A. alba также были  описаны еще рядом авторов (Bergmann, Kownatzski, 1987;  

Schroder, 1989; Hussendorfer et al., 1995).  

Гексокиназа. Гексокиназа на электрофореграммах выявлялась в виде одной зоны активно-

сти со слабоокрашенными тонкими фракциями. В ходе анализа восточноевропейских при-

родных популяций A. alba нам удалось обнаружить полиморфизм по HK, который был пред-

ставлен двумя электрофоретическими вариантами: HK
1.00 

и HK
1.10

. Из таблицы 2 хорошо 

видно, что расщепление этих вариантов в гаплоидых тканях гетерозиготных деревьев соот-

ветствует ожидаемому соотношению 1:1. В целом проведенный генетический анализ пока-

зал, что  гексокиназа у пихты белой кодируется одним локусом с кодоминантными аллелями 

Hk
1.00 

и Hk
1.10

.  

Следует отметить, что нам не удалось обнаружить в научной литературе какой-либо 

информации о ферментной системе гексокиназа у пихты белой. 

Сорбитолдегидрогеназа. Данный фермент выявлялся в виде трех зон активности. Электро-

форетический спектр основной, быстро мигрирующей зоны был представлен одиночными 

четкоочерченными фракциями. Окраска двух медленно мигрирующих зон (данные зоны вы-

являлись также при гистохимическом окрашивании на алкогольдегидрогеназную актив-

ность) зачастую носила диффузный характер, что послужило поводом к исключению этих 

зон из дальнейших исследований. Во всех исследованных нами популяциях пихты белой, зо-

на сорбитолдегидрогеназы оказалась мономорфной, т.е. была представлена только одним 

электрофоретическим вариантом SDH
1.00

. Хотелось бы отметить, что у A. nordmanniana, 

близкородственного к A. alba вида, полиморфизм по этому локусу крайне низок, в то время 

как у сибирской и дальневосточных пихт изменчивость  данного гена определенно  высока 

(Гончаренко, 1999). 

Малик-энзим. При гистохимическом окрашивании гелей на малик-энзим  была обнаружена 

одна зона ферментативной активности. Электрофоретический спектр выявленной зоны в га-

плоидных тканях  A. alba представлен одиночными четкоокрашенными фракциями с различ-

ной электрофоретической подвижностью: МЕ
1.00 

и МЕ
0.95

. В некоторых гаплоидных образцах 

у ряда деревьев было отмечено отсутствие ферментативной активности, что указывает на 

наличие так называемого нулевого варианта МЕ
0
,  форма фермента которого не способна 

осуществлять химическую реакцию. Проведенный генетический анализ гаплоидных образ-

цов показал, что все выявленные нами варианты являются аллельными продуктами одного 

гена, хотя наблюдалось отклонение от ожидаемого соотношения 1:1 в сочетании вариантов 

Ме
0.95 

и Me
1.00 

(табл. 2). 

Диафораза. Диафораза у пихты белой выявлялась тремя основными зонами ферментативной 

активности. Быстро мигрирующая зона была представлена одиночными интенсивно окра-
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шенными фракциями. В исследованных популяциях по DIA-1 обнаружено два электрофоре-

тических варианта: DIA-1
1.00 

и ферментативно неактивный — DIA-1
0
. В ходе анализа рас-

щепления выявленных вариантов в гаплоидных образцах наблюдалось отклонение от ожида-

емого соотношения 1:1 (табл. 2). Средняя зона зачастую окрашивалась слабо и непостоянно, 

и в дальнейших исследованиях нами во внимание не принималась. Медленно мигрирующая 

зона во всех проанализированных насаждениях оказалась мономорфной по варианту DIA-

3
1.00

.  

Хотелось бы отметить, что диафораза является достаточно сложной для интерпретации 

ген-ферментой системой. Это связано с тем, что субстраты, применяющиеся для гистохими-

ческого окрашивания DIA, могут быть использованы и некоторыми другими ферментными 

системами. Так, в работе Хассендорфера с соавторами (Hussendorfer et al., 1995) проводился 

сравнительный анализ полученных электрофореграмм диафоразы, менадионредуктазы и 

NADН-дегидрогеназы. Менадионредуктаза выявлялась пятью зонами ферментативной ак-

тивности, диафораза — четырьмя, а NADН-дегидрогеназа – тремя (Hussendorfer et al., 1995). 

Было показано, что быстрая зона диафоразы (DIA-A) и вторая быстро мигрирующая зона 

менадионредуктазы (MNR-B) детерминируются одним и тем же геном (Dia-A или Mnr-B). 

Расположение и очертание трех медленных зон как у DIA, так и у MNR по данным немецких 

исследователей полностью совпадали со структурой и расположением зон NADН-

дегидрогеназы (Hussendorfer et al., 1995). 

Полиморфизм по локусу, кодирующему зону МNR-B, или DIA-A для представителей 

рода Abies также описан рядом авторов (Bergmann, Kownatzski, 1987; Fady, Conkle, 1992; 

Longauer, 1994). В работе Мейнартовича, посвященной изучению восточноевропейских по-

пуляций пихты белой, данный локус (обозначеный, как Меn2) оказался мономорфным, хотя 

автор отмечает наличие трех аллелей по этому гену в популяциях пихты белой, произраста-

ющих в западной части ее ареала (Мejnartowicz, 1996). 

Пептидаза. Данный фермент выявлялся на электрофореграммах тремя основными зонами 

активности, при использовании в качестве субстратов дипептидов Leu-Tyr, Gly-Leu и три-

пептида Leu-Gly-Gly. Быстро мигрирующая слабоокрашенная зона была идентична LAP-1. 

Проявление средней зоны зачастую носило непостоянный характер, и из дальнейших иссле-

дований она была исключена. Медленно мигрирующая зона была представлена тремя элек-

трофоретическими вариантами: PEP
0.90

, PEP
1.00 

и PEP
1.05

. Анализ расщепления вариантов в 

гаплоидных тканях гетерозиготных образцов не показал достоверного отклонения от ожида-

емого соотношения 1:1 (табл. 2), что указывает на аллельный характер их наследования. От-

сутствие литературных данных по ген-ферментной системе пептидаза у A. alba не позволило 

провести сравнительный анализ полученных нами результатов с данными из других источ-

ников.    

В целом, в ходе  электрофоретического исследования  15 ген-ферментных систем в во-

сточноевропейских популяциях A. alba  удалось выявить 48 четко различающихся электро-

форетических вариантов. В результате проведенного нами всестороннего генетического ана-

лиза было установлено, что 48 найденных вариантов у пихты белой находятся под генетиче-

ским контролем 22-х независимых локусов.  

Подводя итог  данной работы, следует подчеркнуть, что 22 гена, кодирующих спектр 

ферментов из различных метаболических цепей, являются вполне надежной, хорошо функ-

ционирующей базой для решения широкого спектра задач, связанных с анализом популяци-

онно-генетических ресурсов у пихты белой.  
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вежской пущи‖, поддержана различными научными грантами, такими как ISF ‖RW 2000‖, 

―RW 2300‖, GEF 05/28621-BY, № Б99Р-143 БРФФИ. Авторы выражают благодарность со-

трудникам лаборатории генетики Института леса НАНБ и биологического факультета Го-

мельского госуниверситета, а также аспирантам и стажерам из стран бывшего Советского 
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Союза и Польши, которые оказывали содействие на различных этапах генетических иссле-

дований. 

Abstract 

Inheritance of 15 enzyme systems were investigated by horizontal starch gel electrophoresis in 

endosperms, embryos and buds of Abies alba Mill. The 22 loci were found to code for isozymes of 

the enzyme systems studied. The segregation data of allozymes in endosperms (megagametophytes) 

of heterozygous mother trees revealed simple Mendelian inheritance for these enzymes. 

The zymogram patterns and number of controlling loci identified in A. alba were compared 

with those of other Abies species. 
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