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Генетична структура і диференціація популяцій gentiana lutea l. (gentianaceae) ...
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Мета. Встановити генетичну структуру G. lutea з двох гірських масивів (Чорногора, Сви­
довець) Українських Карпат, оцінити рівень генетичного поліморфізму та ступінь дифе­
ренціації популяцій цього виду. Методи. Для генетичних досліджень використали ме­
тод аналізу на основі полімеразної ланцюгової реакції з RAPD­, ISSR­, IRAP­, CDDP­ та 
RGAP­праймерами. Розраховували частку поліморфних ампліконів (Р), очікувану гете­
розиготність (He), індекс Шеннона (S) та генетичні відстані Жакарда (Dj). Результати. 
Значення показників генетичної різноманітності природних популяцій коливалися в діа­
пазоні: P = 29,1–37,9 %, He = 0,089–0,126, S = 0,137–0,190, середнє Dj = 26,9–38,7 %. 
Агропопуляція з г. Пожижевська характеризувалася низькими показниками He (0,085) 
і S (0,131), близькими до свидовецьких популяцій, та найнижчим серед усіх локалітетів 
значенням P (27,7 %) і середнього Dj (22,1 %). За даними Байєсівського аналізу, дослі­
джені генотипи утворили п’ять груп, в яких виявлено поодинокі особини, що містили в 
залишкових кількостях (0,1–0,5 %) генетичний матеріал з інших популяцій. Згідно з ре­
зультатами AMOVA, майже дві третини (65 %) генетичної різноманітності припадало на 
міжпопуляційні відмінності, а частка внутрішньопопуляційного поліморфізму становила 
35 %. Висновки. Порівняння популяцій G. lutea з хребтів Чорногора та Свидівець пока­
зало, що перші мають вищий рівень генетичної гетерогенності. Методом AMOVA вияв­
лено значну диференціацію популяцій G. lutea, яка свідчить про ізоляцію популяцій і об­
межений обмін генетичним матеріалом. 

Ключові слова: Gentiana lutea L., генетична структура, ПЛР­маркери, внутрішньо­ та 
міжпопуляційний поліморфізм, диференціація популяцій.

вñòуп. îстанн³ì часоì у популяц³йних досл³дженнях рослин значну увагу 
прид³ляють вивченню генетичної складової, зокреìа внутр³шньопопуля-

ц³йного та внутр³шньовидового пол³ìорф³зìу з використанняì ìетод³в ìоле-
кулярно-генетичного анал³зу на основ³ пол³ìеразної ланцюгової реакц³ї (Пëð). 
îсобливо актуальниìи є так³ досл³дження р³дк³сних ³ зникаючих вид³в рослин, 
що зуìовлено загостренняì проблеìи їхнього збереження ³ в³дновлення. 
Знання генетичної структури популяц³й цих рослин, динаì³ки популяц³йно-ге-
нетичних характеристик є необх³дниìи для розроблення стратег³ї збереження 
генофонду таких вид³в та рац³онального використання їхн³х ресурс³в.
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óн³кальниì об’єктоì для генетичних 
досл³джень є ц³нний л³карський г³рський 
рел³ктовий середньоєвропейський вид 
тир лич жовтий (Gentiana lutea L.). â óк-
раїнських êарпатах проходить п³вн³ч-
но-сх³дна ìежа природного поширення 
G. lutea. тут в³н зустр³чається в д³апазон³ 
висот 750–2000 ì н.р.ì. на схилах р³зної 
експозиц³ї та крутизни [1–3]. б³олог³чн³ 
особливост³ т. жовтого: диз’юнктивний 
ареал, зуìовлений потребою в специф³ч-
них еколог³чних (ґрунтово-кл³ìатичних, ф³-
тоценотичних) уìовах росту, обìежен³сть 
ресурс³в, спричинена тривалиì пер³одоì 
онтогенезу (до 100 рок³в), а також селек-
тивна ел³ì³нац³я, пов’язана з викопуван-
няì кореневищ найб³льших рослин ³ тоìу, 
фактично, знищення найкращих екзеìп-
ляр³в, призвели до стр³ìкого скорочення 
чисельност³ його популяц³й. Íа сьогодн³ в 
óкраїнських êарпатах збереглося лише 
к³лька великих ³зольованих локал³тет³в цьо-
го виду та десяток ìалих, як³ суттєво в³д-
р³зняються за чисельн³стю (в³д к³лькох де-
сятк³в особин до к³лькох ì³льйон³в), а також 
еколого-географ³чниìи та ф³тоценотични-
ìи характеристикаìи [3, 4]. G. lutea зане-
сений до ×ервоних книг ³ ×ервоних списк³в 
як в óкраїн³, так ³ в ряд³ ³нших європейських 
країн, в³дноситься до категор³ї вразливих 
таксон³в ³ п³длягає охорон³ [5, 6].

ìетою роботи було встановити гене-
тичну структуру G. lutea з двох г³рських ìа-
сив³в (×орногора, свидовець) óкраїнських 
êарпат, оц³нити р³вень генетичного пол³-
ìорф³зìу та ступ³нь диференц³ац³ї популя-
ц³й цього виду.

Ìàòеð³àëè ³ меòодè
ìатер³алоì для досл³дження обрано 

дикоросл³ рослини ³з п’яти природних 
(гори (гг.) Шешул-Павлик (Sh), полонина 
(пол.) ëеìська (Lem), гора (г.) гутин тоì-
натик (HT), гг. трояска-татарука (Tr), 
пол. êрачунєска (Kr)) та одн³єї ³нтродуко-
ваної (г. Пожижевська (Pozh)) популяц³й G. 

lutea з óкраїнських êарпат (рис. 1). Попу-
ляц³ї Tr та Kr зростають на хребт³ (хр.) сви-
довець (1500–1730 ì н.р.ì.), а Lem, Pozh, 
HT, Sh – на хр. ×орногора (1400–1950 ì 
н.р.ì.).

З наведених вище популяц³й було в³д³-
брано по 15 зразк³в листкових пластинок з 
окреìих рослин, окр³ì популяц³ї на г. гутин 
тоìнатик, з якої, у зв’язку з її ìалою чи-
сельн³стю, в³д³брано 11. äÍê вид³ляли за 
стандартниì протоколоì ³з св³жих ìоло-
дих листк³в [7]. ó результат³ попереднього 
скрин³нгу з 27 RAPD-, 13 ISSR-, 34 IRAP-, 
12 CDDP- та 8 пар RGAP-прайìер³в для 
роботи було в³д³брано 10, 9, 5, 6 та 6 пар 
в³дпов³дно [8–12]. IRAP-прайìери (розроб-
лен³ для р³зних вид³в рослин) для роботи 
люб’язно надав д-р ð.ì. êалендар (MTT/BI 
Plant Genomics, Institute of Biotechnology, 
University of Helsinki). 

àìпл³ф³кац³ю проводили у терìоцикле-
р³ терцик ìс2 («биотехнология», ðос³я). 
ðеакцiйна суìiш ìiстила: 0,2 ìì дÍтФ 
(Fermentas, ëитва), 1,25 од. Taq-полiìе-
рази (àìпл³сенс, ðос³я), 0,5 ìкì прайìе-
ра, 1 × Пëð-буфер на (NH4)2SO4 з 2,5 ìM 
MgCl2 (Fermentas, ëитва). Íа суì³ш наша-
ровували 15 ìкл ìiнеральної олiї. Як нега-
тивний контроль використовували стан-

Рèñ. 1. êарта-схеìа розташування досл³джених по-
пуляц³й G. lutea в óкраїнських êарпатах
П р и ì ³ т к а. трикутникаìи вказано основн³ вершини 
г³р, кругаìи – популяц³ї G. lutea.
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дартну реакцiйну суìiш без äÍê. äля про-
ведення Пëð використовували так³ 
теìпературн³ режиìи: RAPD-Пëð: 94 °с – 
2 хв., 5 циклiв (94 °с – 30 с, 37 °с – 30 с, 
72 °с – 1 хв.), 35 циклiв (94 °с – 20 с, 37 °с – 
20 с, 72 °с – 40 с), 72 °с – 2,5 хв.; ISSR-
Пëð: 94 °с – 2 хв., 35 цикл³в (94 °с – 30 с, 
53 °с – 30 с, 72 °с – 1,5 хв.), 72 °с – 2,5 хв.; 
IRAP-Пëð: 94 °с – 2 хв.; 35 цикл³в (94 °с – 
30 с; 58 °с – 30 с; 72 °с – 1,5 хв.), 72 °с – 
2,5 хв.; CDDP-Пëð: 94 °с – 2 хв., 35 цикл³в 
(94 °с – 30 c, 50 °с – 1 хв., 72 °с – 1,5 хв.), 
72 °с – 2,5 хв.; RGAP-Пëð: 94 °с – 2 хв., 45 
цикл³в (94 °с – 30 с, 45 °с – 45 с, 72 °с – 
1 хв.), 72 °C – 2,5 хв. Продукти аìпл³ф³кац³ї 
геноìної äÍê розд³ляли електрофорезоì 
в 1,3 % агарозноìу гел³ з додаванняì 
0,5  ìкг/ìл броìистого етид³ю в 1 × SB-бу-
фер³ (5 ìM Na2B4O7, рÍ 8,5) упродовж 
5–6 год. за напруженост³ електричного 
поля 4–5 â/сì. äля визначення розì³ру 
фрагìент³в використовували ìаркер ìо-
лекулярної ìаси (100 bp + 1,5 Kb + 3 Kb 
DNA Ladder) («îîî-сибЭнзиì-ì», ðо-
с³я).

îбробку електрофореграì проводили 
за допоìогою програìи TotalLab 
(Nonlinear Dynamics). Íа основ³ б³нарних 
ìатриць за допоìогою програìи GenAlEx 
6.5 розраховували частку пол³ìорфних 
аìпл³кон³в (ð), оч³кувану гетерозиготн³сть 
(He), ³ндекс Шеннона (S) [13]. âизначали 
генетичн³ в³дстан³ ì³ж популяц³яìи за Íе³ 
та Жакардоì (Dj). äендрограìу генетичної 
под³бност³ будували ìетодоì незва женої 
попарно-групової кластеризац³ї (UPGMA) 
за допоìогою програìи FAMD 1.25 [14]. 
äля оц³нки достов³рност³ групування зраз-
к³в проводили бутстреп-тест ³з 1000 пов-
тораìи. êонсенсусне дерево будували з 
використанняì програìи Consense (пакет 
програì Phylip) [15]. àнал³з основних ко-
ординат (PCoA) проводили з використан-
няì програìи FAMD 1.25 [14]. â³зуал³за-
ц³ю даних, отриìаних за результатаìи 
PCoA, зд³йснювали за допоìогою програ-

ìи JMP version 7 (SAS Institute, Cary, North 
Carolina, USA). генетичну структуру попу-
ляц³й визначали з використанняì програ-
ìи Structure 2.3.4 [16, 17]. ðозпод³л за-
гальної генетичної ì³нливост³ ì³ж популя-
ц³яìи та в їхн³х ìежах вивчали ìетодоì 
анал³зу ìолекулярної вар³анси (AMOVA) в 
програì³ GenAlEx 6.5 [13]. îц³нку кореля-
ц³й ì³ж ìатрицяìи генетичних в³дстаней 
Íе³ та географ³чних в³дстаней ì³ж популя-
ц³яìи зд³йснювали з використанняì тесту 
ìантела (999 permu tations) [18].

Резуëüòàòè òà обãовоðеííя
âикористовуючи 40 прайìер³в, отри-

ìано 725 аìпл³кон³в розì³роì в³д 110 до 
3400 п.н. Із них 23 (3 %) були ìоноìорф-
ниìи, тобто характерниìи для зразк³в ус³х 
популяц³й. ðозраховано показники гене-
тичного пол³ìорф³зìу для популяц³й 
G. lutea. äля окреìих природних популя-
ц³й значення частки пол³ìорфних аìпл³ко-
н³в коливалося в³д 29,1 % до 37,9 %, оч³ку-
ваної гетерозиготност³ – в³д 0,089 до 
0,126, ³ндекса Шеннона – в³д 0,137 до 
0,190. Популяц³ї Lem, HT, Sh ³з ìасиву ×ор-
ногора характеризувалися вищиìи показ-
никаìи генетичного пол³ìорф³зìу (P, He, 
S) пор³вняно з популяц³яìи Kr та Tr ³з сви-
довецького ìасиву. àгропопуляц³я з г. По-
жижевська в³дзначалась низькиìи показ-
никаìи He (0,085) та S (0,131), близькиìи 
до свидовецьких популяц³й, та найнижчиì 
з ус³х досл³джених популяц³й значенняì 
показника P (27,7 %) (табл.).

ðозраховано середн³ значення гене-
тичних в³дстаней Жакарда (Dj (сер.)) для 
шести популяц³й т. жовтого за п’ятьìа ти-
паìи ìаркер³в. Íайб³льш³ генетичн³ в³д-
стан³ встановлено для популяц³ї з г. гутин 
тоìнатик, найìенш³ – для агропопуляц³ї на 
г. Пожижевська. Популяц³ї за Dj (сер.) роз-
под³лилися наступниì чиноì HT > Lem 
> Sh > Kr ≈ Tr > Pozh. äля природних попу-
ляц³й генетичн³ в³дстан³ коливалися в³д 
14,7 % до 56,4 %. äля загальної виб³рки 
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Òàбëèця. Значення основних показник³в генетичного пол³ìорф³зìу досл³джених популяц³й G. lutea за 
узагальнениìи даниìи п’яти тип³в ìаркер³в

Популяція

Частка 
поліморфних 

ампліконів 
(Р), %

Очікувана 
гетерозиготність 

(He)

Індекс Шенона 
(S)

Генетичні 
відстані між 

рослинами за 
Жакардом (Dj), %

Середня генетична 
відстань між 

рослинами за 
Жакардом (Dj), %

Lem 37,9 0,126 ± 0,007 0,190 ± 0,010 19,6–39,9 30,6
HT 35,3 0,118 ± 0,007 0,178 ± 0,010 21,5–56,4 38,7
Sh 34,2 0,123 ± 0,007 0,183 ± 0,010 17,8–45,7 28,1
Kr 29,1 0,097 ± 0,006 0,146 ± 0,009 14,7–36,0 27,5
Tr 30,2 0,089 ± 0,006 0,137 ± 0,009 17,7–32,5 26,9

Pozh 27,7 0,085 ± 0,006 0,131 ± 0,009 10,8–30,6 22,1
Середнє 32,4 0,106 ± 0,003 0,161 ± 0,004 17,0–40,2 29,0
Сумарна 
вибірка 
рослин

97,0 0,239 ± 0,006 0,379 ± 0,008 10,8–76,7 58,7

Рèñ. 2. UPGMA-дендрограìа генетичних зв’язк³в 
ì³ж досл³джениìи зразкаìи G. lutea, побудована на 
основ³ Dj, розрахованих за п’ятьìа типаìи Пëð-ана-
л³зу (RAPD, ISSR, IRAP, RGAP, CDDP). öифраìи вка-
зано величини достов³рност³ кластеризац³ї (Іб)

Рèñ. 3. граф³к основного координатного анал³зу 
(PCoA), побудований на основ³ ìатриц³ генетичних 
в³дстаней Жакарда, що розрахован³ за п’ятьìа типа-
ìи Пëð-анал³зу (RAPD, ISSR, IRAP, RGAP, CDDP), та 
в³зуал³зований за допоìогою JMP version 7

рослин цей показник в середньоìу скла-
дав 58,7 %.

Íа основ³ Dj ìетодоì UPGMA побудо-
вано дендрограìу генетичної под³бност³ 
зразк³в G. lutea (рис. 2). Зразки утворюють 
кластери в³дпов³дно до їхньої популяц³йної 
приналежност³ з високиì ступенеì п³д-
триìки (³ндекс бутстрепа (Іб) становить 
100 %).

Íа рис. 3 подано просторове в³добра-
ження кластеризац³ї досл³джених зразк³в 
G. lutea, побудоване за допоìогою PCoA 
на основ³ ìатриц³ генетичних в³дстаней 
Жакарда. групування зразк³в на граф³ку 
в³дпов³дає їхн³й популяц³йн³й приналеж-
ност³. ðозташування зразк³в на граф³ку 
PCoA є под³бниì до їхнього розташування 
на дендрограì³ UPGMA, проте не ³дентич-
ниì.
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Рèñ. 4. структура генетичної р³зноìан³тност³ G. lutea з óкраїнських êарпат, встановлена на основ³ результат³в п’яти 
тип³в Пëð-анал³з³в (RAPD, ISSR, IRAP, RGAP, CDDP) з використанняì програìи Structure 2.3.4 

àнал³з ìолекулярної вар³анси (AMOVA) 
за результатаìи Пëð з п’ятьìа типаìи 
ìаркер³в показав, що ìайже дв³ третини 
(65 %) генетичної р³зноìан³тност³ G. lutea 
припадає на ì³жпопуляц³йн³ в³дì³нност³, а 
частка внутр³шньопопуляц³йного пол³ìор-
ф³зìу становить 35 %.

Популяц³йно-генетичну структуру G. lutea 
проанал³зовано за допоìогою програìи 
Structure 2.3.4. Значення ê (батьк³вськ³ 
популяц³ї) дор³внювало 5. ðисунок 4 де-
ìонструє так зван³ «пропорц³ї суì³ш³» 
(admixture proportions, Q), розрахован³ 
для 86 проанал³зованих генотип³в, як³ фак-
тично визначають, з якою йìов³рн³стю 
кожний з генотип³в ìоже бути в³днесений 
до одного ³з п’яти кластер³в. Зг³дно з да-
ниìи байєс³вського анал³зу, популяц³ї з 
пол. ëеìська та г. гутин тоìнатик ìають 
сп³льне походження. â об’єднан³й популя-
ц³ї «Lem-HT» виявлено три особини, як³ 
ì³стять генетичний ìатер³ал ³з популяц³ї з 
гг. трояска-татарука (1,7 %, 10,4 % та 
15,6 %). ó популяц³ї з гг. трояска-татарука 
виявлено особину ³з генетичниì ìатер³а-
лоì з популяц³ї, яка локал³зована на гг. Ше-
шул-Павлик в к³лькост³ 3,2 %. â ус³х клас-
терах виявлено особини, що в залишкових 

к³лькостях (0,1–0,5 %) ì³стять генетичний 
ìатер³ал, властивий ³ншиì популяц³яì.

àнал³з отриìаних даних дозволив вста-
новити деяк³ особливост³ генетичного по-
л³ìорф³зìу G. lutea. Зокреìа, за значен-
няìи основних показник³в генетичного по-
л³ìорф³зìу (He, S, P) популяц³ї G. lutea 
виявилися схожиìи ì³ж собою. 

Íа основ³ отриìаних результат³в досл³-
джен³ популяц³ї ìожна уìовно розд³лити 
на три групи: з хр. ×орногора (Sh, Lem, 
HT), з хр. свидовець (Kr, Tr) ³ Pozh. îстан-
ня, яка є агропопуляц³єю, характеризуєть-
ся найнижчиìи показникаìи генетичного 
пол³ìорф³зìу та найìеншиìи генетични-
ìи в³дстаняìи ì³ж рослинаìи. Причиною 
цього, очевидно, є ефект засновника – для 
створення ц³єї популяц³ї у 70-х роках 
ÕÕ стол³ття було взято невелику к³льк³сть 
генотип³в ³з популяц³ї, яка знаходиться ì³ж 
вершинаìи г³р Шешул та Павлик. Пор³вня-
но короткий час ³снування пожижевської 
популяц³ї (~ 40 рок³в), а також тривалий пе-
р³од онтогенезу одн³єї рослини G. lutea (до 
100 рок³в) були тиìи фактораìи, що стри-
ìували зростання генетичного р³зноìан³т-
тя у н³й. â³дì³нн³сть пожижевської популя-
ц³ї в³д ³нших досл³джених наìи популяц³й 
п³дтверджується її розташуванняì на гра-
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ф³ку PCoA, на якоìу вона виходить ³з єди-
ної трьохвиì³рної площини розташування 
ус³х ³нших популяц³й (рис. 3). 

Под³бн³сть двох популяц³й з³ свидо-
вецького г³рського ìасиву за значенняìи 
показник³в генетичного пол³ìорф³зìу, на 
нашу дуìку, ìоже бути пов’язана з їхн³ìи 
еколого-географ³чниìи уìоваìи зростан-
ня, груповиìи характеристикаìи та режи-
ìоì використання. Зокреìа, зазначен³ по-
пуляц³ї близьк³ за розì³роì, чисельн³стю, 
характеризуються схожою аìпл³тудою 
 висот, ор³єнтац³єю та крутизною схилу, 
 роз³рваниì ф³тогенниì полеì, ф³тоцено-
тичниì оточенняì, переважанняì вегета-
тивного способу розìноження над генера-
тивниì, зазнають значного пасторального 
навантаження тощо [3]. Іìов³рно, сукуп-
н³сть ус³х цих чинник³в зуìовлює под³бн³сть 
свидовецьких популяц³й за р³внеì гене-
тичного р³зноìан³ття.

Популяц³ї G. lutea з хр. ×орногора ìа-
ють вищий р³вень генетичної гетерогенно-
ст³ пор³вняно ³з свидовецькиìи. Íа нашу 
дуìку, це ìоже бути спричинене одниì ³з 
тих фактор³в (або їхньою сукупн³стю), за 
якиìи ц³ дв³ групи популяц³й в³др³зняються: 
ф³тоценотичниì оточенняì, ф³тогенниì 
полеì (роз³рваниì чи нероз³рваниì), пе-
реважанняì одного ³з способ³в розìно-
ження (вегетативниì чи генеративниì), ре-
жиìоì охорони та ³н. [3]. ×орног³рськ³ попу-
ляц³ї були схож³ ì³ж собою за значенняìи 
основних показник³в генетичного пол³ìор-
ф³зìу (He, S, P), проте в³др³знялися за ви-
сотою над р³внеì ìореì, експозиц³єю та 
груповиìи характеристикаìи. так, напри-
клад, найб³льша в óкраїнських êарпатах за 
площею ³ чисельн³стю популяц³я G. lutea на 
гг. Шешул-Павлик, середня за розì³роì на 
пол. ëеìська та ìала популяц³я на г. гутин 
тоìнатик характеризувалися схожиìи ви-
сокиìи показникаìи генетичного пол³-
ìорф³зìу. HT розташована неподал³к (до 
3 кì) в³д Lem ³ в³дìежована в³д неї лише не-
високиì в³дрогоì гори, що, очевидно, не 

перешкоджає в³льноìу обì³ну генетичною 
³нфорìац³єю ì³ж циìи популяц³яìи (пере-
несення нас³ння в³троì або тваринаìи, 
пилку коìахаìи). тоìу, незважаючи на 
ìалу чисельн³сть особин популяц³ї з г. гу-
тин тоìнатик, для неї характерн³ висок³ по-
казники генетичного пол³ìорф³зìу. Íа п³д-
твердження цього припущення св³дчать 
результати анал³зу даних за допоìогою 
програìи Structure – популяц³ї з пол. ëеì-
ська ³ г. гутин тоìнатик форìували єдиний 
кластер (рис. 4).

äеяк³ ботан³ки припускають ³снування в 
недалекоìу ìинулоìу на територ³ї óкраїн-
ських êарпат єдиної великої популяц³ї 
G. lutea [4]. äо її фрагìентац³ї в³дбувався 
в³льний обì³н генетичною ³нфорìац³єю 
ì³ж особинаìи цього виду. Проте, групу-
вання зразк³в на граф³ку PCoA та на ден-
дрограì³ UPGMA, яке в³дпов³дає їхн³й по-
пуляц³йн³й приналежност³, св³дчить про 
значну ì³жпопуляц³йну диференц³ац³ю 
G. lutea. така ³золяц³я популяц³й тирличу 
жовтого, очевидно, ³снує впродовж трива-
лого часу ³ призвела до накопичення суттє-
вих ì³жпопуляц³йних в³дì³нностей, як³ за 
даниìи AMOVA ìайже в 2 рази перевищу-
ють частку внутр³шньопопуляц³йного пол³-
ìорф³зìу у склад³ загальної генетичної ге-
терогенност³ виду. öе п³дтверджується на-
явн³стю лише 3 % ìоноìорфних 
фрагìент³в, сп³льних для зразк³в ус³х попу-
ляц³й. ×³тка дивергенц³я досл³джених по-
пуляц³й пояснюється генетичною ³золяц³-
єю, спричиненою фрагìентац³єю ì³сць 
зростання та в окреìих випадках значною 
географ³чною (територ³альною) ³золяц³єю. 
îстанн³ì часоì така ³золяц³я посилилася 
за рахунок зникнення поодиноких особин, 
груп рослин або нав³ть невеликих популя-
ц³й G. lutea, що знаходились ì³ж великиìи 
популяц³яìи ³ сприяли обì³ну генетичною 
³нфорìац³єю ì³ж ниìи [3]. îкр³ì того, 
ì³жпопуляц³йна дивергенц³я посилюється 
контрастн³стю еколог³чних уìов зростання 
цього г³рського виду. åколог³чна гетеро-
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генн³сть, яка пов’язана ³з в³дì³нн³стю висот 
та експозиц³ї, на яких розташовуються по-
пуляц³ї, п³дсилює генетичну диференц³а-
ц³ю нап³в³зольованих чи ³зольованих попу-
ляц³й [19]. П³дтвердженняì того, що гете-
рогенн³сть уìов ³снування впливає на 
генетичну диференц³ац³ю популяц³й, є до-
сл³дження, проведен³ на р³зних г³рських 
популяц³ях рослин [19, 20].

ó випадку досл³дженого наìи G. lutea 
ч³тко проявляється законоì³рн³сть, харак-
терна для б³льшост³ р³дк³сних рослин ³ ви-
д³в, як³ перебувають п³д загрозою зникнен-
ня, а саìе значна диференц³ац³я їхн³х попу-
ляц³й. öя законоì³рн³сть простежується 
також у ìексиканського ендеì³ка Tillandsia 
achyrostachys å. Morr. Ex Baker var 
achyrostachys (Bromeliaceae), фрагìен-
тац³я середовища ³снування якого привела 
до значної просторової диференц³ац³ї 
алельного р³зноìан³ття [21]. Пор³внюючи 
G. lutea з óкраїнських êарпат з ³ншиìи ба-
гатор³чниìи видаìи, популяц³ї яких локал³-
зуються на значн³й географ³чн³й в³дстан³, 
встановлено схож³ тенденц³ї розпод³лу за-
гальної генетичної ì³нливост³ на ì³ж- та 
внутр³шньопопуляц³йну. à саìе з викорис-
танняì ISSR-ìаркер³в показано високу ге-
нетичну р³зноìан³тн³сть на видовоìу р³вн³ 
(S = 0,183) Monimopetalum chínese Rehd. 
(Celasteraceae), тод³ як кожна популяц³я 
була ìенш ì³нливою (S = 0,083), що пов’я-
зують з наявн³стю ³нбридингу та в³дсутн³с-
тю ìехан³зì³в ³ уìов, що забезпечують ³н-
тенсивний генетичний пот³к [22]. öиì же 
ìетодоì встановлено, що популяц³ї 
G. lutea L. var. aurantiaca з êантабр³йських 
г³р (п³вн³чно-зах³дна частина П³ренейсько-
го п³вострова) характеризуються високиì 
р³внеì генетичного пол³ìорф³зìу (He = 
0,090, S = 0,134, P = 25,4 % – середн³ зна-
чення для популяц³й); розпод³л загальної 
генетичної ì³нливост³ на ì³ж- та внутр³ш-
ньопопуляц³йну становив 57 % та 43 % в³д-
пов³дно [23]. ðезультати вивчення гене-
тичного р³зноìан³ття 29 остр³вних ендеì³-

к³в ³з використанняì 12–24 ³зоферìентних 
локус³в показали значну генетичну гетеро-
генн³сть на видовоìу р³вн³, проте низьк³ 
показники для окреìих популяц³й [24].

îтриìан³ наìи результати досл³дження 
популяц³й G. lutea вказують також на в³д-
сутн³сть кореляц³ї ì³ж показникаìи гене-
тичного пол³ìорф³зìу та географ³чниìи 
дистанц³яìи ì³ж популяц³яìи (r = –0,360, 
p = 0,145) – на дендрограì³ просторово 
в³ддален³ популяц³ї кластеризувалися ра-
зоì, ³ навпаки, географ³чно ближч³ розта-
шовувалися в р³зних кластерах. Іìов³рно, 
це зуìовлено тиì, що форìування гене-
тичного р³зноìан³ття окреìих популяц³й 
в³дбувалось п³д впливоì ³нших фактор³в 
довк³лля, не залучених до анал³зу, або ж 
було пов’язане ³з ³стор³єю форìування са-
ìих популяц³й. також не було виявлено 
зв’язку ì³ж показникаìи генетичної р³зно-
ìан³тност³ популяц³й та їхньою чисельн³-
стю. îсновною причиною цього ìоже бути 
велика тривал³сть життя окреìих особин 
виду, що упов³льнює втрату р³зноìан³ття у 
випадку скорочення чисельност³ популяц³ї 
в несприятливих уìовах.

вèñíовкè
Íа основ³ даних ìолекулярно-генетич-

ного анал³зу визначено р³вень пол³ìорф³з-
ìу та вивчено особливост³ генетичної 
структури шести популяц³й G. lutea з óкра-
їнських êарпат. âиявлено, що вид у ц³лоìу 
характеризується високиì р³внеì гене-
тичної гетерогенност³. âодночас, як св³д-
чать результати анал³зу ìолекулярної вар³-
абельност³ AMOVA, значна частина її при-
падає на ì³жпопуляц³йн³ в³дì³нност³ 
(65 %), а генетичне р³зноìан³ття окреìих 
популяц³й є пор³вняно низькиì. öе є св³д-
ченняì їхньої значної дивергенц³ї. Популя-
ц³ї G. lutea з хр. ×орногора характе-
ризуються вищиì р³внеì генетичної гете-
рогенност³ пор³вняно ³з популяц³яìи з хр. 
свидовець. Íайнижчий р³вень генетичного 
р³зноìан³ття за ус³ìа вивчениìи показни-
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каìи ìає пожижевська агропопуляц³я, що, 
йìов³рно, зуìовлено її штучниì походжен-
няì, а також короткиì часоì її ³снування 
(~ 40 рок³в). групування зразк³в на дендро-
граì³ генетичної под³бност³ та за результа-
таìи анал³зу головних координат в³дпов³-
дало їхн³й популяц³йн³й приналежност³. Íе 
виявлено кореляц³й ì³ж генетичниìи та 
гео граф³чниìи в³дстаняìи, а також зв’язку 
ì³ж показникаìи генетичного р³зноìан³ття 
та чисельн³стю популяц³й. Популяц³ї 
G. lutea є генетично в³дособлениìи, проте 
наявний у невелик³й к³лькост³ генетичний 
ìатер³ал з ³нших популяц³й, очевидно, є 
св³дченняì сп³льного походження у неда-
лекоìу ìинулоìу.
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цеëü. Проанализировать генетическую струк-
туру G. lutea c двух горных ìассивов (×ерно-
гора, свидовец) óкраинских êарпат, оценить 
уровень генетического полиìорфизìа и сте-
пень дифференциации популяций этого вида. 
Ìеòоды. äля исследований использовали 
ìетод генетического анализа на основе по-
лиìеразной цепной реакции (Пöð) с RAPD-, 
ISSR-, IRAP-, CDDP- и RGAP-прайìераìи. 
ðассчитывали долю полиìорфных аìплико-

нов (ð), ожидаеìую гетерозиготность (He), ин-
декс Шеннона (S) и генетические расстояния 
Жаккарда (Dj). Резуëüòàòы. Значения показа-
телей генетического разнообразия природных 
популяций колебались в диапазоне: P = 29,1–
37,9 %, He = 0,089–0,126, S = 0,137–0,190, 
среднее Dj = 26,9–38,7 %. àгропопуляция с 
г. Пожижевская характеризовалась низкиìи 
показателяìи He (0,085) и S (0,131), близкиìи 
к свидовецкиì популяцияì, и саìыì низкиì 
среди всех локалитетов значениеì P (27,7 %) и 
среднего Dj (22,1 %). По данныì байесовского 
анализа, исследованые генотипы образовали 
пять групп, в которых обнаружены единичные 
особи, содержавшие в остаточных количествах 
(0,1–0,5 %) генетический ìатериал из других 
популяций. согласно результатаì AMOVA, по-
чти две трети (65 %) генетического разнообра-
зия приходилось на ìежпопуляционные разли-
чия, а доля внутрипопуляционного полиìор-
физìа составляла 35 %. выводы. сравнение 
популяций G. lutea с хребтов ×ерногора и сви-
довец показало, что первые иìеют более вы-
сокий уровень генетической гетерогенности. 
ìетодоì AMOVA обнаружена значительная 
дифференциация популяций G. lutea, что сви-
детельствует об изоляции популяций и ограни-
ченноì обìене генетическиì ìатериалоì.

Ключевые слова: Gentiana lutea L., генети-
ческая структура, Пöð-ìаркеры, внутри- и 
ìежпопуляционный полиìорфизì, дифферен-
циация популяций.
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Генетична структура і диференціація популяцій gentiana lutea l. (gentianaceae) ...

Aim. The aim of the study was to determine 
genetic structure of G. lutea populations 
from two mountain ranges (Chornogora, 
Svydovets) of Ukrainian Carpathians, assess 
the level of genetic polymorphism and degree of 
differentiation across the species populations. 
Methods. For the studies, a method of genetic 
analysis based on polymerase chain reaction 
(PCR) with RAPD-, ISSR-, IRAP-, CDDP- 
and RGAP-primers was used. Proportion 
of polymorphic amplicons (P), expected 
heterozygosity (He), Shannon index (S) and 
Jacquard genetic distance (Dj) were calculated. 
Results. Value of genetic diversity indices for 
natural populations ranged as follows: P = 29,1–
37,9 %, He = 0,089–0,126, S = 0,137–0,190, 
the average Dj = 26,9–38,7 %. Agropopulation 
from mountain Pozhyzhevska had low He 
(0,085) and S (0,131), that were close to the 
values of populations from Svydovets, and the 
lowest among all localities values of P (27,7 %) 
and average Dj value (22,1 %). According to 

the Bayesian analysis, all studied genotypes 

formed five groups, inside which there were 

found few individuals with residual amounts 

(0,1–0,5 %) of genetic material inherited 

from other populations. As shown by the 

AMOVA analysis, almost two-thirds (65 %) of 

genetic heterogeneity was due to between-

population differences, while the proportion 

of within-population polymorphism was 

35 %. Conclusions. Comparison of G. lutea 

populations from Chornogora and Svydovets 

ranges showed that the former have a higher level 

of genetic heterogeneity. Analysis of molecular 

variance revealed significant differentiation of 

G. lutea populations, indicating genetic isolation 

of populations and limited gene flow.

Keywords: Gentiana lutea L., genetic structure, 

PCR-markers, intra- and interpopulation 

polymorphism, differentiation of populations.


