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По аллозимным спектрам исследованы ценопопуляции одуванчика лекарственного, произрастаю­
щего в условиях химического или радиационного воздействия. Ценопопуляции одуванчика из зон 
ВУРСа, НТМК и с фоновой территории достоверно различались по качественному и количествен­
ному составу аллозимных фенов. Анализ клонального разнообразия свидетельствует о том, что все 
ценопопуляции феногенетически уникальны. Генезис каждой из них происходил своеобразным пу­
тем: разным был набор растений-родоначальников, потомки которых генетически изменялись, раз­
множались, более или менее успешно осваивая территорию, подчиняясь отбору под действием есте­
ственных факторов среды и техногенного стресса. Общей особенностью популяций, испытываю­
щих химический или радиационный стресс, можно считать повышенный уровень изменчивости 
ферментных систем по сравнению с фоновой выборкой и, как следствие, уменьшение клонального 
разнообразия.

Ключевые слова: радиоактивность, тяжелые металлы, ценопопуляции, Taraxacum officinale s.l., ал- 
лозимная изменчивость, клональная структура.

Эколого-генетические исследования природ­
ных популяций в техногенных зонах направлены 
на оценку путей адаптации живых организмов к 
разным типам воздействий. Механизмы адапта­
ции разнообразны, каждая ценопопуляции, про­
израстающая длительное время в условиях опре­
деленного техногенного стресса, проходит мно­
гие этапы отбора и приобретает уникальные 
особенности (Алексеева-Попова, 1991; Безель и 
др., 2001; Чиркова, 2002). Поскольку поллютан­
ты способствуют элиминации чувствительных 
организмов, обнаруживаются коррелятивные 
связи между адаптивными признаками (как пра­
вило, полигенными) и индивидуальной изменчи­
востью ферментов (Коршиков, 1996; Динами­
ка..., 2004). В адаптивных реакциях присутствуют 
как специфические, так и универсальные компо­
ненты. Ранее нами (Позолотина и др., 2006) было 
проведено сравнение качества семенного потом­
ства одуванчика из ценопопуляций, длительное 
время произраставших в градиенте радиоактивного 
(зона Восточно-Уральского радиоактивного сле­
да - ВУРСа) или химического (зона воздействия 
Нижнетагильского металлургического комбината - 
НТМК) загрязнения. Установлено, что по мере 
усиления разных по природе техногенных факто­
ров жизнеспособность семян снижалась. Прово­
кационное воздействие тяжелыми металлами и 

у-облучением выявило адаптивные возможности 
семенного потомства каждой ценопопуляции. 
Оказалось, что фоновая выборка, сформировав­
шаяся вне зоны какого-либо загрязнения, была 
довольно устойчива к облучению и очень чув­
ствительна к тяжелым металлам, т.е. специфич­
ность реакции на два фактора провокации про­
явилась очень четко. У семенного потомства оду­
ванчика из зон ВУРСа и НТМК адаптивный ответ 
был сходен как на действие привычного, так и но­
вого фактора. Остался открытым вопрос: обуслов­
лено это сходство металло- и радиорезистентности 
генетическим родством ценопопуляций и универ­
сальностью адаптивных реакций или в его основе 
лежит популяционный полиморфизм, и разные 
группы организмов демонстрируют толерантность 
к радиационному или химическому воздействию?

Цель настоящей работы - выявить методом 
аллозимного анализа феногенетическое сходство 
и различие ценопопуляций одуванчика, произрас­
тающего в условиях химического (НТМК) или 
радиационного (ВУРС) воздействия.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Одуванчик лекарственный (Taraxacum officina­

le s.l.) - многолетнее растение с высокой семен­
ной продуктивностью, распространено практиче-
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Таблица 1. Суммарная токсическая нагрузка за счет 
содержания в почвах Pb, Cd, Zn, Си в зоне НТМК и го­
довые дозы облучения меристем растений за счет 90Sr 
и 137Cs в зоне ВУРСа

Площадка
Индекс суммарной 

токсической на­
грузки, отн. ед.

Годовая доза, 
сГр

Фоновая 1 1.4
Буферная-м 8 -
Импактная-м 33 -
Буферная-р - 28
Импактная-р - 2412

ски повсеместно, существует в широком диапазо­
не экологических условий (Ермакова, 1990).

В районе крупного промышленного центра - 
Нижнетагильского металлургического комбината 
(НТМК) на разном удалении от предприятия были 
заложены две пробные площадки (буферная-м и 
импактная-м ценопопуляции). Основные ингреди­
енты выбросов - SO2 и полиметаллическая пыль, в 
которой присутствуют Си, Pb, Cd, Zn.

В зоне Восточно-Уральского радиоактивного 
следа (ВУРСа), который сформировался в 1957 г. 
в результате аварии на производственном объ­
единении “Маяк” (Итоги..., 1990), исследовали 
участки вдоль центральной оси следа на расстоя­
нии 13 и 86 км от эпицентра взрыва (импактная-р 
и буферная-р ценопопуляции). Короткоживущие 
радионуклиды, генерировавшие мощное излуче­
ние, распались в первые месяцы после аварии. 
В настоящее время основным загрязнителем 
этой зоны является Р-излучатель 90Sr. Дополни­
тельное загрязнение территории ВУРСа (основ­
ной загрязнитель l37Cs) произошло в 1967 г. в ре­
зультате переноса ила и песка с берегов обмелев­
шего оз. Карачай, использованного в качестве 
открытого хранилища радиоактивных отходов 
(Ааркрог и др., 1998).

Фоновая ценопопуляции произрастала вне зо­
ны какого-либо техногенного воздействия. Поч­
венно-геоботанические условия на всех участках 
были сходными. Подробная экологическая ха­
рактеристика участков опубликована ранее (По- 
золотина и др., 2006). Здесь мы приводим только 
интегральные данные об уровнях загрязнения 
почв металлами, нормированными к фоновому 
участку, и о годовых дозах облучения, получае­
мых растениями в природных условиях за счет 
техногенных радионуклидов 90Sr и l37Cs без учета 
естественного радиационного фона (табл. 1).

Вегетирующие растения одуванчика отбирали 
по 50-125 экз. в каждой из пяти ценопопуляций. 
Аллозимный анализ ADH (Е.С.1.1.1.1), FEST 
(Е.С.3.1.1.1), GDH (Е.С.1.4.1.2), GOT (Е.С.2.6.1.1), 

6-PGDH (Е.С. 1.1.1.44), PGI (Е.С.5.3.1.9) и FDH 
(Е.С.1.2.1.2) проводили на этиолированных ли­
стьях материнских растений в 6.4%-ном ПААГ в 
трис-ЭДТА-боратной системе (Peackok et al., 
1965). Гистохимическое окрашивание образцов 
осуществляли по стандартным методикам (Harris, 
Hopkinson, 1976). Поскольку в апомиктичных по­
пуляциях одуванчика встречаются диплоиды и 
триплоиды (Кашин и др., 2005; Meirmans et al., 
2003), зимограммы анализировали целиком как 
аллозимные фены (морфы), учитывая весь 
спектр полос в геле. Клоны (группу растений, об­
ладающую одинаковым мультилокусным алло- 
зимным фенотипом) выделяли по семи зонам ак­
тивности: Est, Gdh, Got, 6-Pgdh, Pgi-1,2 и Fdh. Ред­
кой считали изоморфу, частота встречаемости 
которой в ценопопуляции не превышала 5%. Кро­
ме того, рассчитывали индекс фенотипического 
разнообразия ц, который интерпретируется как 
среднее число фенотипов в ценопопуляции с уче­
том частоты их встречаемости, а также долю ред­
ких морф /гц (Животовский, 1991). Полученные 
данные обработаны статистически с использова­
нием анализа таблиц сопряженности, кластерно­
го анализа (метод невзвешенной попарной связи 
частот встречаемости фенов), /-критерия Стью- 
дента в программе STATISTICA.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Аллозимная структура ценопопуляций оду­

ванчика. Анализ выявил очень широкий диапазон 
изменчивости разных ферментных систем у оду­
ванчика, мономорфные ферменты практически 
не встречались, наименьшая изменчивость была у 
Gdh (два фена), наибольшая - у Got (18 аллозим- 
ных морф). Ценопопуляциям, произрастающим 
длительное время в условиях химического или ра­
диационного стресса, присущи качественно раз­
личные аллозимные спектры. Большая часть из 
них (64-69%) встречалась в выборках довольно 
редко (табл. 2). Важно отметить, что в условиях 
радиоактивного, а также химического загрязне­
ния в ценопопуляциях одуванчика число редких 
изоморф ферментов было значительно больше, 
чем в фоновой выборке. Так, среднее на популя­
цию число редких морф (//ц) в буферной зоне 
НТМК составило 30%, а в импактной - 24% при 
фоновом уровне 17%. Аналогичные данные полу­
чены для ценопопуляций из зоны ВУРСа, где в 
буферной выборке редких морф было 35%, а в 
импактной - 28%.

Характерной чертой двух ценопопуляций из 
зоны ВУРСа является доминирование в каждой 
ферментной системе одного и того же аллозим- 
ного фена (см. табл. 2). В буферной и импактной 
выборках из района НТМК в зонах активности 
Got, Pgi-1 и 6-Pdgh преобладали разные изомор­
фы. В фоновой ценопопуляции доминировали те



Таблица 2. Аллозимная структура ценопопуляций одуванчика лекарственного

Зона 
активности

Аллозимный 
фен

Ценопопуляция
фоновая буферная-р импактная-р буферная-м импактная-м

Pgi-l 1 0.06 0.05 0.01 0.06 0.29
Pgi-l 2 0.92 0.88 0.76 0.19 0.55
Pgi-l 3 0.02 0.07 0.23 0.66 0.04
Pgi-1 5 - - - - 0.06
Pgi-l 6 - - - 0.04 0.04
Pgi-l 7 - - - - 0.02
Pgi-l 8 - - - 0.02 -
Pgi-l 9 - - - 0.02 -

Объем выборки 64 120 91 47 49
Pgi-2 1 - 0.01 - - -
Pgi-2 2 0.60 0.95 0.61 0.64 0.57
Pgi-2 3 0.40 0.04 0.30 0.36 0.37
Pgi-2 4 - - 0.01 - -
Pgi-2 5 - - 0.01 - 0.06
Pgi-2 6 - - 0.07 - -

Объем выборки 66 124 92 47 49
6-Pdgh 2 0.19 0.06 0.15 - -
6-Pdgh 3 0.67 0.93 0.61 0.04 0.61
6-Pdgh 4 0.14 0.01 0.22 - 0.10
6-Pdgh 5 - - - 0.04 0.12
6-Pdgh 6 - 0.01 - - -
6-Pdgh 7 - - 0.01 - -
6-Pdgh 8 - - 0.10 - 0.08
6-Pdgh 9 - - - - 0.02
6-Pdgh 10 - - - 0.81 -
6-Pdgh 17 - - - 0.04 -
6-Pdgh 19 - - - - 0.06
6-Pdgh 21 - - - 0.06 -.

Объем выборки 52 121 72 47 49
Gdh 1 1.00 1.00 1.00 0.96 1.00
Gdh 2 0.00 0.00 0.00 0.04 0.00

Объем выборки 69 123 93 47 48
Fdh 1 - 0.01 0.06 - -
Fdh 2 0.03 0.03 0.14 0.06 0.18
Fdh 3 0.97 0.96 0.79 0.94 0.80
Fdh 6 - - - - 0.02
Fdh 7 - - 0.01 - -

Объем выборки 64 93 84 47 49
Est 1 0.91 0.99 0.87 0.62 0.65
Est 2 0.09 - 0.11 0.30 0.20
Est 4 - 0.01 0.02 - -
Est 7 - - - 0.02 -
Est 8 - - - - 0.02
Est 10 - - - - 0.04
Est 12 - - - 0.04 -
Est 13 - - - 0.02 -
Est 14 - - - 0.06
Est 15 - - — - 0.02

Объем выборки 69 124 92 47 49



Таблица 2. Окончание

Зона 
активности

Аллозимный 
фен

Ценопопуляция

фоновая буферная-р импактная-р буферная-м импактная-м

Adh 2 - 0.07 0.06 - -
Adh 3 - - 0.02 - 0.15
Adh 4 1.00 0.93 0.92 0.94 0.81
Adh 5 - - - - 0.04
Adh 6 - - - 0.04 -
Adh 7 - - - 0.02 -

Объем выборки 67 116 50 47 48
Got 1 0.64 - 0.08 - -
Got 2 0.17 0.08 0.08 - -
Got 3 0.06 0.01 0.02 - -
Got 4 0.11 0.56 0.70 - -
Got 5 0.02 0.05 0.02 - -
Got 6 - 0.18 - - -
Got 7 - 0.05 - 0.79 0.16
Got 8 - - - - 0.02
Got 9 - - - - 0.02
Got 10 - 0.03 - 0.04 -
Got 11 - - - 0.02 -
Got 12 - 0.03 0.02 - -
Got 13 - 0.08 - -
Got 14 - 0.02 - - -
Got 15 - - - 0.09 0.02
Got 16 - - - 0.06 0.14
Got 17 - - - - 0.61
Got 18 - - - - 0.02

Объем выборки 53 120 49 47 49
Итого ред ких фенов 3 14 10 14 13

Примечание. Полужирным шрифтом выделены доминирующие морфы, курсивом - редкие (с частотой встречаемости <5%).

же фены, что и в хронически облучаемых выбор­
ках, за исключением Got. В результате анализа 
таблиц сопряженности были установлены высо­
козначимые различия между всеми исследован­
ными ценопопуляциями одуванчика по двум зо­
нам активности: Pgi-І и Got (%2 = 22.2-84.6; df = 7; 
р < 0.01 и X2 = 57.1-150.3; df= 17; р < 0.01 соответ­
ственно). Наименьшие различия наблюдались по 
Gdh из-за ее мономорфности во всех выборках за 
исключением буферной зоны НТМК, где альтер­
нативный аллозимный фен был представлен ред­
ким вариантом (%2 варьировал от 2.1 (р > 0.05) до 
5.3 (р < 0.01); df = 1). Малые различия отмечены 
также по Fdh (х2 варьировал от 0.7 (р > 0.05) до 
12.1 (р< 0.02); df= 4) и Pgi-2 (х2 варьировал от 0.1 
(р > 0.05) до 42.3 (р < 0.01); df= 5).

Результаты кластерного анализа для пяти ис­
следованных выборок, проведенного методом не­
взвешенной попарной связи частот встречаемо­
сти фенов, показали, что ближе всего к фоновой 
ценопопуляции расположены обе импактные вы­
борки, а дальше всех - буферная ценопопуляция, 
произрастающая в зоне НТМК (рис. 1).

Фенотипическое разнообразие выборок. Ин­
декс фенотипического разнообразия ц позволяет 
сравнить ценопопуляции между собой по часто­
там встречаемости аллозимных фенов, но, к со­
жалению, он не учитывает качественное разно­
образие аллозимной структуры. Однако по ин­
дексу ц большинство ферментных систем 
выборок из зоны ВУРСа значимо отличались от 
выборок НТМК (р < 0.02). Существенно различа­
лось по этому показателю большинство фермен­



тов всех ценопопуляций из загрязненных зон с 
фоновой выборкой (табл. 3). Наиболее важный 
вывод из представленных данных заключается в 
том, что в градиенте и химической, и радиацион­
ной нагрузок средние популяционные значения 
индекса фенотипического разнообразия были 
выше, чем в фоновой выборке. Это хорошо со­
гласуется с литературными данными (Prus-Glo- 
waski et al., 1999; Keane et al., 2005). Например, у 
одуванчика лекарственного показана положи­
тельная корреляция между концентрацией четы­
рех тяжелых металлов (Сг, Fe, Мп и Ni) в листьях 
и количеством возникших мутаций минисател- 
литной ДНК (Rogstad et al., 2003). У дикорастущих 
травянистых растений в зоне аварии на Черно­
быльской АЭС интенсивность мутационного про­
цесса зависела от дозы хронического облучения, 
причем максимально высокой оказалась относи­
тельная эффективность более низких доз радиа­
ции (Абрамов и др., 2006).

Клональная структура ценопопуляций оду­
ванчика. Во всех изученных ценопопуляциях зо­
ны ВУРСа в совокупности был идентифицирован 
21 клон (аллозимный фенотип), причем большин­
ство из них были уникальными (рис. 2): в фоновой 
выборке отмечено 10 аллозимных фенотипов, пред­
ставленных 32 растениями (78%); в буферной - 7, 
в состав которых вошли 82 экз. (87%); в импакт- 
ной - 6 клонов, в которые объединены 18 расте­
ний (42%). В облучаемых ценопопуляциях только 
клон № 2 оказался общим. Он преобладал на обе­
их площадках, однако доля растений этого фено­
типа различалась в выборках в 2 раза (53% - в 
средней части ВУРСа и 27.8% - в головной).

В зоне воздействия НТМК было выявлено 13 
клонов, которые не встречались ни на фоновой 
площадке, ни в зоне ВУРСа. В буферной и им- 
пактной ценопопуляциях выделено 8 и 5 клонов 
соответственно. Все клоны качественно различа­
лись между собой и среди них не обнаружено ни 
одного общего (см. рис. 2). Кроме того, данные

Рис. 1. Результаты кластерного анализа на основании 
частот встречаемости аллозимных фенов в ценопопу­
ляциях одуванчика.

ценопопуляций почти вдвое различались по числу 
растений, входящих в клоны. Так, в буферной вы­
борке 72.3% изученных растений были отнесены 
к клонам, а в импактной - лишь 34.7%. Следова­
тельно, как при химическом, так и радиационном 
стрессе наблюдаются снижение клонального раз­
нообразия и уменьшение доли растений, принад­
лежащих к определенным клонам. Это обуслов­
лено в первую очередь тем, что в импактных и бу­
ферных ценопопуляциях высока изменчивость 
ферментных систем за счет увеличения доли ред­
ких морф.

Во всех ценопопуляциях доминировали клоны 
(62.5-71.4%), которые были наполнены растения­
ми с частотой встречаемости менее 10% от обще­
го числа клональных растений. Исключение со­
ставили обе импактные ценопопуляций, где пре­
обладали клоны с частотой встречаемости от 11 
до 20%. В буферной выборке из зоны ВУРСа бы-

Таблица 3. Индексы фенотипического разнообразия в ценопопуляциях одуванчика

Зона 
активности

Ценопопуляция

фоновая буферная-р импактная-р буферная-м импактная-м

Pgi-l 1.78 ±0.18 2.02 ±0.13 2.12±0.14 4.00 ±0.41* 4.29 ±0.39*
Pgi-2 1.98 ±0.03 1.60 ±0.13* 3.23 ±0.25* 1.96 ±0.04 2.59±0.15*
6-Pgdh 2.64 ±0.14 1.92±0.18* 4.30 ± 0.20* 3.14 ±0.35 4.53 ±0.37*
Fdh 1.35 ± 0.12 1.59 ±0.16 2.62 ±0.21* 1.49 ±0.13 2.14±0.19*
Est 1.56 ± 0.10 1.18 ±0.09* 1.99 ±0.15 3.35 ±0.34* 3.98 ±0.41*
Gdh 1 1 1 1.40±0.13* 1
Adh 1 1.51 ±0.08* 1.81 ±0.21* 1.74 ±0.22* 2.21 ±0.19*
Got 3.71 ±0.30 6.06 ± 0.39* 4.49 ±0.48 3.18 ±0.35 4.56 ± 0.48
* Значимые различия с фоновой выборкой (р < 0.02; ?St = 2.2-7.4 при df> 45).
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Рис. 2. Распределение клонов в популяциях у одуванчика лекарственного из разных зон.

ла отмечена наиболее широкая вариабельность 
этого параметра.

Необходимо отметить, что анализ совокупных 
данных по всем ценопопуляциям выявляет неко­
торое клональное сходство между ними, но ти­
пичные для одних популяций клоны представле­
ны в других лишь единичными растениями.

Таким образом, полученные результаты поз­
воляют заключить, что изменчивость изофер- 
ментных спектров у одуванчика широка, причем 
в условиях техногенного воздействия - как хими­
ческого, так и радиационного, она выше, чем в 
фоновой среде. Аллозимная структура ценопопу- 
ляций одуванчика из зон ВУРСа, НТМК и фоно­
вой территории достоверно различается как ка­
чественно, так и количественно. Анализ клональ­
ного разнообразия свидетельствует о том, что все 
ценопопуляции феногенетически уникальны. Ге­
незис каждой из них протекал своеобразно: разным 
был набор растений-родоначальников, потомки 
которых генетически изменялись, размножались, 
более или менее успешно осваивая территорию, 
подчиняясь отбору как под действием естествен­
ных факторов среды, так и техногенного стресса. 
Общей закономерностью в популяциях, испыты­
вающих химический и радиационный стресс, мож­
но считать повышение уровня изменчивости фер­
ментных систем и, как следствие этого, уменьше­
ние клонального разнообразия.

Анализ аллозимной изменчивости дополняет и 
поясняет полученные нами ранее данные (Позо- 
лотина и др., 2006) об особенности семенного 
потомства одуванчика из разных зон на морфо­

физиологическом уровне. В этом контексте ста­
новятся понятными отличия фоновой выборки по 
устойчивости к провокационному облучению и к 
действию тяжелых металлов от ценопопуляций 
из техногенно-нарушенных зон: они генетически 
различны. В буферной ценопопуляции из зоны 
НТМК проявились черты преадаптации. Напря­
мую связать этот факт с доминированием трех 
изоморф (Pgi-13, 6-Pgdh10 и Got7) сложно, посколь­
ку свойство металлоустойчивости организмов, 
как правило, полиморфно и для доказательства 
требуются дополнительные исследования. В не­
которых работах (Sloss et al., 1998) подобная связь 
с определенной вероятностью установлена. В слу­
чае радиоактивного загрязнения биотопов можно 
говорить об общей направленности отбора, по­
скольку и в буферной, и в импактной ценопопуля- 
циях ВУРСа доминировал один и тот же клон.

Анализ литературных данных (Евсеева, Ге- 
раськин, 2001; Безель и др., 2001; Bush, Barret, 
1989) указывает на сходство цитогенетических и 
морфофизиологических эффектов, наблюдае­
мых у растений при действии разных по природе 
техногенных факторов. Все признаки и свойства 
живых организмов генетически детерминирова­
ны. Факты свидетельствуют, что воздействие ра­
диации и тяжелых металлов провоцируют неста­
бильность генома (Воробейчик, Позолотина, 
2003; Воробцова, 2006). Генотоксические эффек­
ты проявляются в повышении частоты морфо- 
зов, мутаций, хромосомных аберраций, в измене­
нии чувствительности организмов к мутагенным 
факторам (Евсеева, Гераськин, 2001; Позолоти­
на, 2003). Искусственная модификация генома


