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ОБЩАЯ ХАРАКТЕРИСТИКАРАБОТЫ 
Актуальность темы. Представители рода Ables являются ключевыми зле­

ментами темнохвойных лесов Дальнего Востока, Сибири, Урала и северо­

востока Европейской России. Их генетическая изменчивость сформировалась 

как продукт взаимодействия ряда эволюционных факторов, среди которых 

важную роль играли цИiоiические сокращения и расширения ареалов, пути ми­

граций и вторичные контакты родственных видов. 

Рассматриваемые в работе виды Ables существенно различаются по вели­
чине и истории формирования ареалов. Пихта сибирская (Ables siblrica Ledeb.) 
имеет наибольший среди видов пихт ареал, при этом вид остается наименее 

изученным из основных лесаобразующих хвойных России. Решение задач 

внутривидовой систематики и систематики на уровне близких видов особенно 

актуально для пихт Дальнего Востока. 

Предыдущие генетические исследования некоторых видов пихт (А. siblrica, 
А. nephrolepis, А. sacha/inensis), проведенныё с помощью аллозимных маркеров, 
охватывали лишь часть их ареала (Экарт, 2006; Потенко, 2004), либо основыва­
лись на ограниченном материале (Гончаренко, Падутов, 1995; Гончаренко, Са­
вицкий, 2000). Для выявления факторов, влияющих на популяционно­

генетическую структуру, на пути формирования современных популяций, а 

также для решения задач систематики необходимы сравнительные исследова­

ния этих видов с использованием репрезентативных выборок, представляющих 

основные части ареалов видов, с привлечением различных типов генетических 

маркеров. 

Особенно важным для проблемы сохранения биоразнообразия является 
изучение состояния генофонда редких видов, таких, как камчатский эндемик 

пихта изящная А. gracilis Кот. 
Цель и задачи исследования. Целью работы являлось изучение величины 

и структуры генетической изменчивости пихты сибирской (Ables siblrica 
Ledeb.), пихт белокорой (А. nephrolepis (Trautv.) Махiт.) и сахалинской (А. 
sachalinensis Fr. Schmidt), определение родственных связей между ними, а так­
же с другими севераазиатскими видами пихт -А. holophylla Махiт. и А. gracilis 
Кот. 

В соответствии с целью бьmи поставлены следующие задачи: 
1. Исследовать аллозимную изменчивость и изменчивость хлоропластных 

микросателлитных л окусов в популяциях рассматриваемых видов пихт. 

2. Определить и сравнить параметры внутриnопуляционной изменчивости 
видов пихт по двум типам генетических маркеров, величину и географическую 

структуру внутривидовой генетической дифференциации популяций пихт си­
бирской, белокорой и сахалинской. 

3. Определить стеnень межвидовой генетической дифференциации и ро[(­
ственные связи между севераазиатскими видами пихт. 

4. Выявить следы динамики ареалов, миграционных процессов и межвидо­
вых гибридизаций прошлого в современной величине и структуре генетической 
изменчивости изучаемых видов. 
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Научная новизна. Впервые с использованием аллозимных маркеров ис­

следованы внутривидовое разнообразие и дифференциация популяций пихты 
сибирской на протяжении всего ареала. Проведело изучение дифференциации 

популяций пихты сахалинской на всем протяжении российской части ареала 

вида, и впервые с использованием аллозимных маркеров показало существова­

ние гибридной зоны пихт белокорой и саха..'Iинской на о. Саха..'Iин. Впервые 

изучена из:менчивость хлоропластньiХ микросателлитных лакусов у пяти севе­

раазиатских видов пихт. Впервые с помощью генетических маркеров проведено 

исследование популяции пихты изящной на Камчатке. Впервые выполнено 

сравнительное популяционно-таксономическое исследование видов пихт с ис­

пользованием двух типов генетических маркеров. 

Практическое значение. Полученные данные о генетическом разнообра­

зии и внутривидовой подразделённости пихты сибирской и дальневосточньiХ 

видов пихт может послужить основой для разработки программ по сохранению 

биологического разнообразия данньiХ видов. Результаты изучения изменчиво­

сти двух типов генетических маркеров могут быть использованы для дальней­
ших популяционно-таксономических исследований различных видов пихт. 

Основные nОJюжения, выносимые на защиту: 

1. Пихта сибирская в пределах ареала имеет невысокое разнообразие по 
различным типам молекулярных маркеров и характеризуется значительной, ис­

торически обусловленной дифференциацией популяций отдельных частей 

ареала. 

2. Географическая структура генетической изменчивости пихт сахалинской 
и белокорой предполагает существование на Сахалине зоны интрогрессивной 

гибридизации этих двух видов. 

3. Особенности изменчивости ядерных и цитоплазматических маркеров 
пихты изящной подтверждают её видовой статус и характеризуют процесс ге­

нетического обеднения единственной популяции этого вида. 

4. Особенности внутривидового разнообразия и дифференциации популя­
ций исследуемых видов пихт связаны с их историей, включая прошлые события 

вымирания, реколонизации и гибридных контактов родственных видов. 

Апробация работы. Результаты работы были представлены на межрегио­
нальной научно-практической конференции «Горные экасистемы Южной Си­

бири: изучение, охрана, рациональное природопользование» (Барнаул, 2005); на 
IX Всероссийском популяционном семинаре «Особь и популяция- стратегия 

жизни» (У фа, 2006); на Международной конференции «Лесные экасистемы Се­
вера-Восточной Азии и их динамика» (Владивосток, 2006); на 1-ом Междуна­
родном советании по сохранению лесньiХ генетических ресурсов в Сибири 

(Барнау:r, 2007); на международном симпозиуме "Modem achievement in 
population, evolutionary and ecological genetics" Vladivostok, Russia, 2007. 

Публикации. По материалам исследований опубликовано 11 печатных ра­
бот, в том числе 3 в журналах, рекомендованньiХ ВАК. 

Объём и структура диссертации. Диссертация состоит из введения, шес­

ти глав, выводов, списка литературы, включающего 284 наименования, из ко­
торЪIХ 130 на иностранных языках, и приложений. Объем работы 220 страниц, 
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основное содержание изложено на 154 страницах компьютерного текста, со­
держит 23 таблицы и 24 рисунка. В приложении внесены 9 таблиц и 3 рисунка. 

ГЛАВА 1. ОБЗОР JШТЕРАТУРЪI 
1.1. Биологические особенности рода AЬies. Систематика н история 

формирования ареалов изучаемых видов пихт. В разделе дается подробная 

характеристика географического распространения, таксономического положе­

ния, морфологических и экологических особенностей пяти видов пихт, произ­

растающих на территории России, в Сибири, на Дальнем Востоке и на Камчат­

ке (Комаров, 1901; Толмачев, 1956; Турков, Шамшин, 1963; Маценко, 1964; 
Воробьев, 1968; Liu, 1972; Бобров, 1978; Раскатов, Науменко, 1978; Науменко, 
1981; Пихта, 1986; Farjon, Rushforth, 1989; Нешатаева, Фет, 1994; Недолужко, 
1995; Коропачинский, Встовская, 2002; Урусов, 2002; Крестов, Верхолат, 2003; 
Orlova, Firsov, 2004; Nakamura, Кrestov, 2005; и др.). Рассмотрены работы, ка­
сающиеся исследования морфологической изменчивости данных видов (Кры­

лов, 1961; Бухтеева, 1963; Киргизов, 1974; Урусов, 1988; Ветрова, 1992; Коко­
рин, Милютин, 2003; и др.). Дан обзор естественной межвидовой гибридизации 
Ables. Анализируется история формирования ареалов изучаемых видов. Отме­
чается, что вопросы систематики видов пихт, произрастающих на Сахалине, 

Курилах и Камчатке, до сих пор остаются невыясненными. 

1.2. Использование изоферментных маркеров в изучении внутривидо­
вой и межвидовой дифференциации видов рода Ahies. В подглаве детально 
рассматриваются работы по генетическому разнообразию, внутри- и межвидо­

вой дифференциации различных представителей рода Ables (Jacobs et al., 1984; 
Fady, Conkle, 1993; Nagasaka et al., 1997; Suyama et al., 1997; Sca\tsoyiannes et а\., 
1999; Гончаренко,1999; Гончаренко, Савицкий, 2000; Aguiпe-Pianter et al., 2000; 
Shea, Furnier, 2002; Потенко, 2004; Экарт, 2006; Экарт, Ларионова, 2006; и др.). 

1.3. Применеине маркеров ДН:К для изучения систематики, филогении 
и филогеографии Ahies. Раздел посвящен характеристике некоторых маркеров 
ДНК, применяемых в популяционной генетике хвойных. Подробно рассматри­

ваются уровни полиморфизма хлоропластных микросателлитов ( cpSSR) у 

хвойных и перспективность использования cpSSR маркеров в исследовании ди­
намики популяций и филогеографнн видов рода Ables. 

Г ЛАВА 2. МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 
2.1. Видовой состав, местоположение и характеристика выборок 
В разделе приведсны характеристики изученных популяций пяти видов 

пихт. У пихты сибирской изучена 41 выборка из естественных популяций, 

представляющих основные части ареала вида, включая как горные, так и рав­

нинные районы (рис. 1; табл. 1 ). Пять nопуляций пихты белокорой исследованы 
в российской части ареала вида. Пихта сахалинская представлена 12 выборками 
на о-вах Сахалин и Кунашир. На Сахалине выборки происходили из разных бо­
танико-географических районов оСтрова. Выборка 25 деревьев А. graci/is полу­
чена из рощи в Кроноцком заповеднике (полуостров Камчатка). Выборка А. 

holophylla была собрана в окр. г. Владивостока (рис.1; табл.2). 
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2.2. Материалы и методы, использованные в анализе изменчивости 
аллозимиых локусов. Изучение аллозимиого полиморфизма видов пихт про­
водилось с применением электрофореза в полиакриламидном геле. Подготовка 
проб и электрофорез белков осуществлялись в соответствии с методикой 
(Shurkhal et al., 1992). Для экстракции ферментов 200 мг почек и/или хвои рас­
тирались в 1 мл экстрагирующего буфера. Образцы электрофоретически разде­
ляли в 6.4 % полиакриламидном геле в вертикальных камерах с использовани­
ем трис~ЭДТА-боратной буфер:ной системы (рН 8.0) (Peackok et al., 1965). Гис­
тохимиЧеское окрашивание ферментов проводилось по стандартным методикам 
(Нarris, Hopkinson, 1976; Генетика изоферментов, 1977; Нillis et al., 1996), с не­
значительными изменениями. Лохусы и аллели обозначали по Ф. Айала (1984). 

На основании аллозимных фенотипов устанавливали соответствующие им 

генотипы. С использованием программы BIOSIS-2 (Swofford, Selander, 1981) 
вычислялись частоты аллелей и стандартные параметры генетической изменчи­

вости: среднее число аллелей на лохус (А), процент полиморфных лохусов при 

100% (Р100) и 95% (Р95) критериях полиморфности, средняя наблюдаемая (Но) и 
ожидаемая из равновесия Харди-Вайнберга (Н.) гетерозиготность. Тесты на со­
ответствие наблюдаемого генотипячеекого распределения ожидаемому из со­

отношения Харди-Вайнберга и тест на гетерогенность изученных популяций по 

частотам аллелей осуществлялись с помощью алгоритмов, предусмотренных в 

пакете программ GENEPOP, ver 1.2. (Raymond, Rousset, 1995). Коэффициент 
инбридинrа F в популяциях вычислялся как (Н. - Н0 )/ н •. Для анализа структу­
ры и степени подразделённости популяций видов пихт использовались F­
статистики Райта (Wright, 1965). Индексы фиксации Райта F1т, Frs, Fsт (Nei, 
1977), в том числе по иерархической схеме, и генетические дистанции Неи (D) 
между популяциями (Nei, 1978) были рассчитаны с использованием программы 
BIOSYS-2. Матрицы значений D были использованы проведения кластерного 
анализа методом невзвешениых парногрупповых средних (UPGМA) (Sneath, 
Sokal, 1973), а также для ординации популяций с применением анализа главных 
координат в программе NТSYS-pc (Roblf, 1998). Для анализа связи между гео­
графическими и генетическими расстояниями использовался тест Маитела 

(Мantel, 1967; Sokal, Roblf, 1994) в программе NТSYS-pc. 
2.3. Материалы и методы, использованные в анализе изменчивости 

хлоропластной ДИК с помощью мнкросателлитиых локусов. Изменчивость 

хлоропластных микросателлитных (cpSSR) лохусов была изучена в 32 выбор­
ках А. siblrica (см. указанные в табл. 1; выборки N239- 41 обозначены на рис. 1 ). 

Исследованы 4 выборки А. nephrolepis (табл. 2, кроме N23') и 11 выборок А. 
sachalinensis (кроме N21 Т), а также А. gracilis и А. holophylla. Во всех выборках 
дальневосточных видов и в 31 выборке пихты сибирской (табл. 1) ранее прово­
дился аллозимвый анализ с использованием тех же особей. 

Выделение ДНК проводилось с помощью метода СТАВ (А genetic 
linkage ... , 1996). Для этого использовали твердый осадок, образовавшийся в ре­
зультате центрифугирования при экстракдии белков для аллозимиого анализа из 
хвои и почек. Из 1 О пар олиrонуклеотидных праймеров, разработанных Дж. 
Вендрамином с соавт. (А set of primers ... , 1996) на основе полного сиквенса 



Таблица l. Географические координаты 38 популяций пихты сибирской 
Ables siblrica и значения показателей генетического разнообразия, вычисленные 
на основании частот аллелей 15 аллозимных локусов 

N~ ПоnуЛJЩии 
Координаты n А 

Рню, 
Но н. F 

с.ш. в.д. % 
l* Печора 65°07' 1 57°06' 12.0 1.33 20 0.078 ± 0.043 0.087 ± 0.047 0.103 
2* Манья 64°30'/60°50' 38.7 1.33 20 0.101 ± 0.055 0.089 ± 0.049 -0.135 
3* Печоро-Илыч. з. 61"50'/57°00' 48.6 1.33 20 0.078 ± 0.045 0.090 ± 0.052 0.133 
4* Денежкин Кам. 60°09' 1 59°51' 28.6 1.33 20 0.077 ± 0.048 0.083 ± 0.052 0.072 
5* Конжак. Камень 59°40'/59°10' 49.6 1.33 20 0.072 ± 0.046 0.084 ± 0.053 0.143 
6* Кушва 58°18'/59°41' 36.4 1.27 13.3 0.068 ± 0.048 0.066 ± 0.048 -0.030 
7* Хомутовка 56"48' /59°57' 47.6 1.33 20 0.068 ± 0.058 0.066 ± 0.055 -0.030 
8* Чусовой 57°17' /57"49' 40,9 1.33 2.0 0.076 ± 0.052 0.075 ± 0.051 -0.013 
9* Вятка 58"36' /49"38' 47.8 1.33 20 0.066 ± 0.043 0.068 ± 0.045 0.029 
10* Йошкар-Ола 56"42' /47°55' 47.1 1.33 20 0.067 ± 0.044 0.077 ± 0.051 0.130 
11* Сим 54°59'/ 57°41' 76.1 1.27 13.3 0.072 ± 0.049 0.071 ± 0.049 -0.014 
12* Инзер 54°14'/ 57°35' 47.9 1.27 13.3 0.071 ± 0.051 0.066 ± 0.047 -0.076 
13* Октябрьское 62°27'/66°03' 49.8 1.33 20 0.077 ± 0.050 0.082 ± 0.053 0.061 
14 * Ханты-Мансийск 61°0 l '/69"02' 50.7 1.33 20 0.083 ± 0.054 0.073 ± 0.048 -0.137 
15* Тоболъск 58"09'/68"15' 48.7 1.33 20 0.069 ± 0.045 0.072 ± 0.047 0.042 
16 С алым 60°09' /71 °29' 48.0 1.33 20 0.068 ± 0.045 0.075 ± 0.048 0.093 
17 Почекуйка 61°15'/73°30' 47.8 1.27 13.3 0.066 ± 0.045 0.072 ± 0.049 0.083 
18* Ноябръск 63°04' /75"10' 48.0 1.40 20 0.072 ± 0.046 0.076 ± 0.049 0.053 
19 Высокий 61°10'/75"58' 47.9 1.33 20 0.062 ± 0.039 0.068 ± 0.044 0.088 
20 Каргасок 58°55' /80°40' 47.9 1.33 20 0.083 ± 0.051 0.078 ± 0.048 -0.064 
21 Бакчар 57"'01/82°21' 48.0 1.33 20 0.058 ± 0.039 0.065 ± 0.044 0.108 
22 Тегульдет 57°19' /88°12' 48.0 1.33 20 0.093 ± 0.060 0.083 ± 0.053 -0.120 
23* Турухаиск 65"48'/87"59' 48.0 1.33 20 0.086 ± 0.050 0.088 ± 0.051 0.023 
24 Бор 61°36'/90"02' 4Н 1.33 20 0.092 ± 0.052 0.088 ± 0.050 -0.045 
25* Ярцево 60°14' /90°15' 48.0 1.33 20 0.081 ± 0.050 0.075 ± 0.047 -0.080 
26 Енисейск 58°26' /92°09' 48.0 1.33 20 0.081 ± 0.052 0.079 ± 0.051 -0.025 
27* Копывань 51°15'/82°34' 54.4 1.27 13.3 0.057 ± 0.039 0.071 ± 0.049 0.197 
28* Карасук 51 °58' /85°57' 49.7 1.33 20 0.080 ± 0.050 0.088 ± 0.055 0.091 
29* Артьrбаш 51°48'/87°15' 45.9 1.40 20 0.080 ± 0.053 0.086 ± 0.054 0.070 
30"' Салаир 53°35'/85°50' 48.8 1.33 20 0.081 :1: 0.052 0.082 :1: 0.053 0.012 
31* Кемерово 55°40'/86°05' 93.5 1.33 20 0.074 :1: 0.050 0.077 :1: 0.052 0.039 
32 Мыски 53°40'/87"45' 49.6 1.33 20 0.076 :1: 0.044 0.088 :1: 0.053 0.136 
33* Дивногорек 55°55' /92°30' 48.8 1.33 20 0.093 :1: 0.053 0.094 :1: 0.054 0.011 
34* Танзыбей 53 °07' /92°56. 51.3 1.33 20 0.086 :1: 0.052 0.090:1: 0.055 0.044 
35* Тайтет 55°57' /98"00' 44.0 1.33 20 0.091 :1: 0.057 0.093 ± 0.054 0.022 
36* Слюдянка 51°38'/103°42' 76.7 1.33 20 0.102 ± 0.055 0.097 ± 0.053 -0.052 
37* Улан-Удз 51°50'/107"36' 37.1 1.33 20 0.077 ± 0.042 0.087 ± 0.047 0.115 
38* Сохондинскнй 49°30'/111"00' 40.0 1.33 20 0.097 ± 0.052 0.090 ± 0.048 -0.078 

в целом 1837.7 1.47 20 

Среднее 
48.4 1.33 

18.9 0.078 ± 0.011 0.080 ± 0.009 0.025 
±12.6 ±0.03 

П];!имечания: • - в выборках, кроме wшознмного анализа, проведен анализ изменчивости 
хлороnластиых микросателлнтов; n - средний размер выборки на локус, А - среднее число 
аллелей на локус, P9s и Р1оо- nроцент nолиморфных локусов nри 95% и 100% критериях 
nолиморфизма, Но - средняя наблюдаемая гетерозиготиость, Н. - средняя ожидаемая гетеро-
зиготность, F- коэффициент инбридинга в nоnуляции 
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Таблица2. 

F 

49°00'/131°05' 47.8 1.4±0.2 18.2 27.3 0.090±0.057 0.093±0.059 0.032 

Бычиха 48°18' 1 134°45' 47.1 1.5±0.2 18.2 45.5 0.070±0.039 0.086±0.051 0.186 

3' Архиnовка 43°44'/133°52' 29.3 1.3±0.2 18.2 18.2 0.067±0.045 0.089±0.060 0.247* 

4' Владивосток 43°16' 1 132°03' 22.0 1.3±0.1 18.2 27.3 0.074±0.047 0.083±0.052 0.108 

5' Кедровая падь 43°02'/ 131 °32' 21.0 1.4±0.2 18.2 27.3 0.056±0.039 0.062±0.046 0.097 

в целом 167.2 1.8±0.3 18.2 54.5 

среднее для А. nephrolepis ~~J~2 1.4±0.1 18.2 29.1 0.071±0.012 0.083±0.012 0.145* 

А. sachalinensis 
6' Оха 53°34'/142°56' 18.5 1.5±0.2 27.3 45.5 0.099±0.048 0.101±0.049 0.020 
т Ноr.:шки 51°50'/143°00' 20.5 1.3±0.1 27.3 27.3 0.129±0.067 0.108±0.056 -0.194 

8' Тымовское 50°44'/142°43' 18.5 1.5±0.2 36.4 45.5 0.090±0.035 0.1 00±0.042 0.100 

9' Известковый 49°57'/ 143°23' 57.1 1.6±0.2 45.5 54.5 0.115±0.045 0.109±0.040 -0.055 

10' Макаров 48°39' 1 142°51' 37.0 1.6±0.2 36.7 63.6 0.076±0.028 0.078±0.028 0.026 

11'Южно-Сахалинск 47°00' 1 142°47' 33.7 1.7±0.2 27.3 63.6 0.100±0.042 0.091±0.037 -0.099 

12' Охотское 46°50'/ 143°10' 17.6 1;5±0.2 36.4 54.5 0.109±0.046 0.108±0.046 -0.009 

13' Озёрский 46°40' /143°1 О' 19.7 1.6±0.2 27.3 54.5 0.1 01±0.050 0.093±0.046 -0.086 

14' Невелъск 46°40'/141°52' 37.6 1.5±0.2 27.3 36.4 0.084±0.052 O.D76±0.044 -0.105 

15'Южно-Курилъск 44°01 '/145°52' 19.1 1.6±0.2 364 54.5 0.095±0.035 0.1 о 1±0.035 0.059 

16' Третьякове 44°00' 1 145°39' 22.5 1.6±0.2 36.4 54.5 0.088±0.032 0.086±0.032 -0.023 

17' Столбчатый 44°01, /145°42' 22.4 1.8±0.2 45.5 63.6 0.106±0.034 0.1 09±0.034 0.028 

в целом 324.2 2.2±0.3 54.5. 72.7 

среднее для А. sachalinensis :i~o 1.6±0.1 34.1 51.5 0.099±0.014 0.097±0.012 -0.021 

18' А. gracilis 54°07' 159°59' 25.0 1.4±0.2 36.4 36.4 0.102±0.045 0.135±0.059 0.244* 
КЕоноцкий з-к 

19' А. holophylla 43о10' 132ооо· 20.9 
Владивосток-2 

1.3±0.1 27.3 27.3 0.097±0.051 0.117±0.061 0.170 

А. siblrica ", 38 выборок (табл.1) 48.2 1.48 26.1 27.3 0.107±0.015 0.109±0.012 0.025* 

При111:ечения: * - значимо на уровне Р<О.О5; а - значения посчитаны по 11 локусам. 

хлоропластного генома сосны Тунберга (Pinus thunbergii), изменчивыми и ус­
тойчиво амплифицируемыми у А. siblrica бъши признаны локусы Pt71936 и 
Pt30204, которые использовались в дальнейшем. После проведения ПЦР­

реакции амплифицированные фрагменты разделялисЪ в 6% полиакриламидном 
денатурирУJОrцем геле и выя~~~~ись посредством серебряного окрашивания. 

Варианты размеров (аллели) хлоропластных микросателлитных фрагментов ти-
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пиравались визуально. Наиболее короткому варианту в данном локусе при­

еваивалея номер 1, фрагменту длиннее на один нуклеотид- номер 2, и т.д. 
Комбинация аллелей двух лакусов определялась как гаплотип. 

Статистическая обработка полученных данных осуществлялась с использо­

ванием пакета программ Arlequine v.2.0 (Schneider et а\., 2000). При оценке из­
менчивости хлоропластных гаплотипов внутри популяций вычислялось общее 

число гаплотипов (No) и параметр внутрипопуляционной изменчивости Н (ин­
декс разнообразия Неи) (Nei, 1987), а также стандартизированное разнообразие 
гаплотипов в популяции r (g)-1 (Е\ Mousadik, Petit, 1996) (вычисленное с помо­
щью программы RAREF АС), которое оценивает ожидаемое число гаплотипов в 
данной популяции при заданном размере выборки, установленное в данном ис­

следовании как 18. Иидекс фиксации Rsт вычислялся с учётом генетических 
дистанций между гаплотипами D,/ (An evaluation of ... , 1995). Межпопуляци­
онные парные Rsт и Gsт (аналог Rsт, вычисленный без учёта дистанции между 
гаплотипами) использовались в качестве межпопуляционных генетических дис­

танций. Сравнение Rsт и Gsт осуществлялось посредством алгоритма (Pons, 
Petit, 1996) и программы PennutCPSSR. Анализ молекулярной вариации 

AMOV А (Weir, Cockerham, 1984) использовался при изучении распределения 
суммарной генетической изменчивости по иерархическим уровням: F 15 - внут­

рипопуляционная изменчивость, Fsт - межпопуляционная изменчивость, Fsc -
компонента изменчивости, связанная с различием популяций внутри априорно 

сформированных групп (внутри географических групп популяций у А. siblrica; 
или внутри таксонов-видов Ables), Fст- компонента изменчивости, связанная 

с межгрупповыми различиями (различиями между группами популяций, или 

между видами AЬies). 

Г ЛАВА 3. ЭЛЕКТРОФОРЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ 
АЛЛОЗИМНЫХ СИСТЕМ У ИЗУЧЕННЫХ ВИДОВ ABIES 

В главе приводятся результаты электрофоретического анализа ферментных 
систем, изученных у пяти видов AЬies. Полученные результаты по характеру 

аллозимной изменчивости у пихт (число наблюдаемых зон активности фермен­

тов, число аллелей у аналогичных видов) в большинстве случаев хорошо согла­

совывались с данными других авторов. Характер наследования изоферментных 

систем у разных видов AЬies ранее описьiВался в ряде работ (Neale, Adams, 
1981; Hussendorfer et al., 1995; Гончаренко, 1999; Потенко, 2004; Экарт, 2006). 

В анализе популяций А. siblrica использовалось 12 ферментных систем 
(АСО, ADH, FDH, GDH, GOT, IDH, 6-PGD, PGI, PGM, SКDH, SOD, j>-GAL). 
Хорошо идентифицируется три полиморфных (Аса, Skdh-1, Pgm-2) и 12 моно­
морфных (Gat-1 и Gat-2, Pgi-1 и Pgi-2, Pgm-1, 6-pgd-2, Fdh, Adh, Gdh, ldh, Sad, 
fJ-gal) локусов. В полиморфных локусах выявлено 10 аллелей. Два аллеля при­
сутетиуют в локусе Skdh-1 и три аллеля в локусе Pgm-2. В локусе Аса три алле­
ля встречались во всех выборках, два являлись редкими. 

В анализе популяций А. nephralepis, А. sachalinensis, А. holaphylla и А. 
gracilis использовались 11 локусов, кодирующих восемь ферментных систем 
(АСО, ADH, GOT, 6-PGD, PGI, PGM, SКDH, j>-GAL). Из них 9 локусов было 
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полиморфными (Асо, Skdh-1, Pgm-1 и Pgm-2, Pgi-1 и Pgi-2, Got-1, 6-pgd-2, Adh), 
два локуса являлись мономорфными (Got-2 и {3-gal). В полиморфных лакусах в 
популяциях четырёх дальневосточных видов обнаружено 25 аллелей. 

Г ЛАВА 4. AЛЛOЗII.l'VIHAЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ И 
ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ ПОПУЛЯЦИЙ ПИХТЫ СИБИРСКОЙ 
4.1. ВнутрипопуJtяционная изменчивость пнхты сибирской. 
У А. siblrica по всем системам было проанализировано 38 выборок (табл. 

1 ). Все изученные популяции демонстрируют невысокий уровень генетическо­
го разнообразия. Ожидаемая гетерозиготность Не в популяциях А. siblrica варь­
ирует от 0.065 до 0.097, в среднем составляя 0.080. Доля полиморфных локусов 
при 100%-ном критерии полиморфмости Р100 изменяется в популяциях от 13.3% 
до 20% (в среднем 18.9%), среднее число аллелей на локус А составляет 1.33. 
Показатели аллозимной изменчивости в пределах ареала варьируют незначи­

тельно. Более высокие значения характерны для nоnуляций пихты сибирской из 

Прибайкалья и Забайкалья, Северного и Приполярного Урала, Восточного Сая­

на, несколько меньшие - в Средней Сибири и Восточном Алтае, Кузнецком 

Алатау. Снижение изменчивости наблюдается в популяциях Западной Сибири, 

на Южном и Среднем Урале (табл. 1). 
Найденная изменчивость оказались меньше значений, указанных для дру­

гих видов хвойных, распространенных в Сибири: для Picea obovata (А = 2.4, Р95 
= 61.5%, н.= 21.3%) (Кrutovskii, Bergmann, 1995), Lm·ix siblrica (А= 1.9, Р99 = 
62.2%, Не= 15.9%) (Semerikov et а1., 1999), Pinus sylvestris (А = 2.2, Р99 = 68.9%, 
Н.=25.5%) (Санников, Петрова, 2003), Р. sibirica (А = 1.8, Р95 = 46.2%, Не= 
15.8%) (Политов, 2007). По результатам А.К. Экарта (2006), у Ables siblrica в 
Красноярском крае и Томской области уровень аллозимиого полиморфизма 

также является низким (А= 1.15-1.30, Р99 = 10-25%, Не= 4.8-7.2%). Таким обра­
зом, пихту сибирскую, несмотря на занимаемый обширный ареал, можно опре­

делить как вид с невысокой степенью аллозимиого полиморфизма. 

В среднем в изученных популяциях пихты сибирской наблюдается очень 

слабый дефицит гетерозигот (F = 0.025; F18 = 0.013), наблюдаемое генатипиче­
ское распределение соответствует ожидаемому из соотношения Харди­

Вайнберга во всех изученных географических регионах. 

4.2. Межпопуляционная гетерогенность н пространствеиная .диффе­
ренциация пихты сибирской по аллозимным локусам. Значения коэффици­
ентов инбридинга особи относительно популяции (F18), инбридинrа особи отно­

сительно вида (Fп) и инбридинга популяции относительно вида (Fsт) приведе­
ныв таблице 3. Коэффициент F 18 у всех локусов имеет положительное значе­

ние и в среднем составляет 0.013. Показатель подразделённости популяций Fsт 
равен 0.093, то есть 90.7% аллозимной изменчивости у пихты сибирской отно­
сится к внутрипопуляционной, а 9.3% приходится на межпопуляционную. Наи­
больший вклад в дифференциацию популяций вносит локус Skdh-1, несколько 
меньше- л оку с А со, локус Pgm-2- менее значительный. Тем не менее даже для 
Pgm-2 на межпопуляционные различия по всему ареалу приходится 6.9%. 

Полученное нами для Ables siblrica значение Fsт = 9.3% оказалось близко к 
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Таблица 3. Значения F- стаmстик Райта и результаты теста на гетерогенность 
аллельных частот аллозимных локусов в популяциях изученных видов пихт 

Л о кус F1s Fп Fsт р 

А. siblrica 
Pgm-2 0.020 0.088 0.069 <0.00001 *** 
Skdh-1 0.033 0.179 0.151 <0.00001 *** 
А со 0.002 0.102 0.100 <0.00001 *** 
Cee.ziнee 0.013 0.105 0.093 <0.00001 *** 

А. nephrolepis 
Pgm-2 0.1902 0.2168 0.0329 0.02309* 
Skdh-1 0.0576 0.1155 0.0614 0.00128** 
А со -0.0238 -0.0058 0.0176 0.19281 
Pgm-1 -0.0105 -0.0029 0.0075 0.62844 
Got-1 -0.0112 -0.0032 0.0079 0.65719 
6-Pgd-2 -0.0286 -0.0144 0.0138 0.54409 
СЕеднее 0.1220 0.1605 0.0438 0.00535** 

А. sachalinensis 
Pgm-2 -0.0290 0.0850 0.111 о <0.00001 *** 
Skdh-1 -0.1480 0.0070 0.1350 <0.00001 *** 
А со -0.0230 -0.0020 0.0210 0.23182 
Pgm-1 -0.0610 -0.0260 0.0330 0.00024*** 
Got-1 -0.0060 0.0410 0.0470 0.00442** 
Pgi-1 -0.0930 -0.0230 0.1070 0.00002*** 
Pgi-2 -0.0020 0.0470 0.0500 0.11676 
6-Pgd-2 -0.0730 -0.0270 0.0430 0.12147 
СЕеднее -0.0510 0.0370 0.0830 <0.00001 *** 

Примечание: уровни значимости отличия Fsт от нуля: • Р<О.О5, **P<O.Ol, "'"'"'P<O.OOl. 

оценкам, приводимым для других видов хвойных, имеющих ареалы, близкие к 

ареалу пихты сибирской: Pinus siblrica - 7-10% для всего ареала (Политов, 
2007), Larix siblrica в широком смысле- 7.9% (Semerikov et al., 1999). 

Генетические расстояния D (Nei, 1978) между выборками, рассчитанные по 
частотам аллелей 15 аллозимных локусов, колеблются от О до 0.049, составляя в 
среднем 0.008. Согласно тесту Мантела, значения D достоверно коррелируют с 
географическими расстояниями на всем ареале {r=0.4488, Р=О.ОО2). На основе 
значений генетических дистанций с учётом географического положения выде­

ляется несколько групп популяций пихты сибирской, обособленных по часто­
там аллелей аллозимных локусов. Дифференциацию выборок и генетические 
связи между ними иллюстрируют построенные на основе матрицы генетиче­

ских дистанций ординация популяций (рис.2) и UРGМА-дендрограмма (рис. 3). 
Прослеживается обособление уральских популяций, которые, в свою оче­

редь, разделяются на две достаточно удалённые группы. Первая включает 

очень близкие между собой выборки Южного, Среднего Урала и европейской 
части России (N!!6-12). Подраздедённость популяций в этой группе низкая 
(Fsr= 0.014, достоверно не отличается от нуля). Вторая группа объединяет 
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Северный и Приполярный Урал (N!!1-5, Fsт =0.03 1 ). Выборка с г. Конжаковекий 
Камень (N2 5, Северный Урал) занимает промежуточное положение между вы­
борками Среднего и Северного Урала как географически, так и по значениям 
генетических дистанций. 

Девять выборок юго-восточной части ареала- из горных районов Южной 

Сибири: Алтая, Салаира, Кузнецкий Алатау, Западного и Восточного Саяна 
(N!!28-35) - на ординации также образуют достаточно обособленную группу 

(Fsт =0.031). Из них две популяции Восточного Саяна (Дивногорск и Тайшет) 
тяготеют к байкальским и енисейским равнинным популяциям, что отражает их 

положение на ординации. Почти все популяции Южной Сибири группируются 

в один кластер, за исключением выборки Кемерово (N!!3 1 ), которая близка к за­
падносибирским популяциям. 

Выборки из Западной и Средней Сибири п_о частотам аллелей и, соответст­

венно, на ординации занимают промежуточное между другими группами по­

ложение. На равнинной части Сибири имеется небольтая географическая под­

разделённость, в основном с запада на восток. Выборки из Западной Сибири 
(особенно из бассейна Иртыша) по частотам аллозимных локусов близки к 

Среднему Уралу. На дендРограмме почти все популяции Западной и Средней 

Сибири оказываются в одном слабодифференцированном кластере (рис. 3). 
Значение Fsт в данной группе= 0.033. 

Между популяциями Прибайкалья и Забайкалья подразделённость выше, 

чем в других группах (Fsт = 0.046). В Забайкалье между Улан-Удэ и Сохондо 
(N!!37-38) практически нет дифференциации, дистанции с выборкой Слюдянка 
(N!!36) из Хамар-Дабана гораздо выше. На ордннации Слюдянка ближе всего 
располагается к забайкальским выборкам (рис. 2). На дендрограмме данная по­
пуляция оказывается наиболее дивергентной (рис. 3). Выборки Забайкалья объ­
единяются в один кластер с североуральскими популяциями. 

В таблице 4 представлены генетические дистанции внутри- и между выде­

ленными нами географическими группами популяций пихты сибирской. Внут­

ри отдельных географических областей многие выборки слабо дифференциру­

ются между собой, демонстрируя близкие к нулю генетические дистанции 

(0.001-0.002 во всех группах, кроме байкальских популяций). Дистанции между 
географическими группами популяций в среднем на порядок выше, однако сте­

пень дифференциации между отдельными группами значительно варьирует. 

Низкие различия наблюдаются между группой сибирских равнинных популя­

ций, и группой южно- и среднеуральских nопуляций (в среднем 0.004), а также 
с южносибирской группой (0.006). Высокие дистанции с дРУГИМИ группами ха­
рактерны для байкальских популяций. Максимальная дифференциация выра­

жена между выборками байкальского региона и популяциями пихты южно- и 

среднеуральской географической груnпы (0.028), что отражает значительную 
географическую удаленность этих регионов. 

Иерархический анализ распределения генетической изменчивости внутри и 

между выделенными группами популяций А. siblrica, проведенный с помощью 
F- статистик, показал, что при общей доле межвыборочной изменчивости 8.2% 
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Таблица 4. Средние значения межпопуляционных генетических дистанций 
D (Nei, 1978) внутри и между выделенными географическими группами попу­
ляций пихты сибирской. Амплитуды колебаний приведеныв скобках. 

Групnы N* 1 
1 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 

1. Сев., Приnоляр- 5 0.002 
иый Урал (0.000-0.007) 

2.Средний,К).жиьm 7 0.010 0.001 
Урал, Европ. часть (0.001-0.019) (0.000-0.003) 
3. Западная и 14 0.008 0.004 0.002 
Средняя Сибирь (О.ООО-О.о25) (0.000-0.010) (0.000-0.011) 

4. Южная 9 0.009 0.013 0.006 0.002 
Сибирь (0.002-0.024) (0.005-0.021) (0.000-0.016) (0.000-0.009) 

5. Прибайкалье 3 0.010 0.028 0.019 0.018 0.006 
и Забайкалье !(0.002-0.033) (O.Q12-0.049) (0.001-0.049) (0.003-0.039) (0.000-0.011) 

Примечания: посчитано по 15 аллозимным локусам, *- N- число изученных популяций 

на изменчивость между выделенными пятью группами (Fст) приходится 6.1%, в 
то время как всего 2.3% вс.ей изменчивости приходится на различия между по­
пуляциями внутри данных групп (Fsc). То есть большая часть межnопуляцион­
ной атюзимной изменчивости соответствует различиям между географически­

ми группами популяций пихты сибирской. 

4.3. Частоты аллелей полиморфных локусов в природных популяциях 
пихты сибирской н клинальиая изменчивость в пределах ареала. Результа­

ты проведённого теста на гетерогенность частот (табл. 3) показали достоверную 
вариацию аллельных частот между популяциями А. siblrica по трем полиморф­
ным аллозимным локусам с высокой степенью достоверности. По всем трем 

локусам (Асо, Skdh-1, в меньшей степени Pgm-1) в пределах ареала пихты си­
бирской наблюдалась географическая, в том числе клинальпая изменчивость. 

В локусе А со прослеживается выраженная географическая динамика частот 

трёх аллелей. Наиболее показательно изменяется частота аллеля Асо95, для ко­
торого характерна клинальпая изменчивость с западной части ареала на восток 

(рис. 1 ): самая высокая частота этого аллеля, составляющая в среднем 30%, на­
блюдается в восточноевропейских и уральских популяциях. Далее на восток 

наблюдается постепенное снижение его частоты, и в байкальских популяциях 
она составляет в среднем 5%. 

Значительная дифференциация популяций выявлена по частотам двух ал­

лелей локуса Skdh-1, почти во всех частях ареала пихты сибирской наблюдается 
клинальпая изменчивость по данным аллелям. Частота аллеля Skdh-194 меняется 
от значений, близких к нулю, на Среднем, Южном Урале и на Алтае, до 56% в 
Прибайкалье (Слюдянка, .N!!36). При этом повышенные частоты этого аллеля 
наблюдаются на Приполярном и Северном Урале, в Восточном Саяне, в ниж­
нем течении р. Енисей, и особенно в Прибайкалье и Забайкалье (рис. 1 ). 

Выделение на основании частот аллелей аллозимных локусов нескольких 
географически обособленных групп популяций пихты сибирской указывает на 
возможность существования во время последнего ледникового максимума не­

скольких рефугиумов пихты. Сопоставление наших данных с палеоботаниче-



14 

скими материалами позволяет сделать некоторые заключения, касающиеся ис­

тории вида в позднем илейстоцене и голоцене, и подтверждает наличие таких 

рефуrиумов на Урале, в Южной Сибири и в Прибайкалье. 
Специфика аллельного состава аллозимных локусов (особенно высокая 

частота аллеля Асо95) в популяциях пихты на Урале, отделяющая уральские 
группы популяций от других частей ареала пихты сибирской, говорит о дли­

тельном сохранении и обособлении популяций пихты в этом регионе, что под­

тверждает мнение о существовании рефугиума темнохвойной растИтельности, в 
том числе пихты, на Южном и Среднем Урале. Очевидная идентичность вос­
точноевропейских популяции пихты со средне- и южноуральскими указывает 

на н едавнее ( голоценовое) расселение пихты с Урала на Русскую 'равнину. 
Обособление приполярно- и североуральских популяций от средне- и юж­

ноУfальских ставит вопрос об их происхождения. Повышенная частота аллеля 
Асо 5 свидетельствует о вкладе в их формирование южноуральского рефугиума 
пихты. В то же время высокая частота аллеля Skdh-194 заставляет предполагать 
участие и байкальского рефугиума (только в Прибайкалье частота этого аллеля 

достаточно велика). 

Г ЛАВА 5. АЛЛОЗИМПАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ, ДИФФЕРЕНЦИАЦИЯ 
ПОПУЛЯЦИЙ И ПРОЦЕССЫ ГИБРИДИЗАЦИИ У ВИДОВ ПИХТ 
БЕЛОКОРОЙ, САХАЛИНСКОЙ, ИЗЯЩНОЙ И ЦЕЛЪНОЛИСШОЙ 

5.1. Внутрипопуляционное разнообразие. Для дальневосточных видов 
пихт показатели аллозимиого полиморфизма бьши рассчитаны на основании 
аллельных частот 11 локусов (табл. 2). Девять локусов были полиморфны хотя 
бы в одной популяции. Локус Adh был изменчив (два аллеля) только у А. ho/o­
phyl/a. Локус Ас о мономорфен везде, кроме двух популяций А. nephrolepis и од­
ной А. sachalinensis (два аллеля). 6-Pgd-2 был малоизменчив с тремя аллелями у 
А. nephrolepis и А. sachalinensis, и высоко изменчив у А. holophy/la и А. graci/is 
(два аллеля). Локусы Pgi.-1 и Pgi.-2 были мономорфны у А. holophylla, А. nephro­
lepis и у А. sachalinensis на севере Сахалина, и изменчивы на юге Сахалина (два 
и три аллеля соответственно), Pgi.-2 бьш также изменчив у А. gracilis. Локус 
Pgm-1 являлся слабополиморфным у А. nephro/epis (два аллеля) и А. sachalinen­
sis (4 аллеля), и изменчивым у А. holophylla (2 аллеля). Локусы Skdh-1 (3 аллеля) 
и Pgm-2 (3 аллеля) были более изменчивы у А. nephro/epis и А. sachalinensis на 
севере Сахалина по сравнению с южным Сахалином, по два аллеля обнаружено 
у А. gracilis. Локус Got-1 был полиморфным у А. sachalinensis (три аллеля). 

Значения полиморфизма в среднем для 12 выборок А. sachalinensis (А = 

1.57, Р100 = 51.5 %, Н. = 0.097) оказались выше, чем в пяти выборках А. 
nephrolepis (среднее А= 1.38, Рню= 29.1%, Н.= 0.083). При сравнительно невы­
соких значениях гетерозиготности в популяциях, у пихт белокорой и сахалин­

ской обнаружено больше изменчивых локусов (Рню в целом 54.5% и 72.7% со­
ответственно) и большее число аллелей, чем у пихты сибирской. 

У А. sachalinensis и А. holophylla не выявлено отклонения от распределения 
Харди-Вайнберга. У А. nephrolepis был оонаружен значимый дефицит гетерози­
гот (F=0.145; Р=О.ОlЗЗ), однако достоверное отклонение выявлено только в од-
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ной выборке Архиповка (N!! 4'), и полокусу Pgm-2 в целом для вида. 
У А. gracilis при невысоких, по сравнению с А. sachalinensis, значениях по­

лиморфизма (А=1.4, Р100=36.4%), в четырех полиморфных локусах изменчи­
вость высокая, и значения гетерозиготности достаточно большие (Но= 0.102, 
Н0=0.135). Обнаруженный достоверный недостаток гетерозигот в выборке А. 
gracilis (Р=0.0292, значимый по трем локусам), максимальный среди исследо­
ванных нами популяций пихт, и его возможные причины требуют да..'1ьнейшего 

изучения для выработки рекомендаций по сохранению генофонда А. gracilis. 
5.2. Межпопуляционная дифференциации пихт белокорой и сахалин­

ской. Подразделенность 12 изученных популяций А. sachalinensis (Fsт =0.083) 
оказалась заметно выше, чем пяти популяций А. nephrolepis (Fsт =0.0438) 
(табл.З). Среднее значение генетических дистанций между популяциями у А. 

sachalinensis (D = 0.008) также выше, чем у А. nephrolepis (D = 0.005). 
Генетические дистанции между популяциями А. sachalinensis, согласно 

тесту Мантела, достоверно коррелируют с географическими расстояниями ме­

жду ними (Р = 0.012). Наибольшие различия наблюдаются между выборка.'<lи 
северного и южного Сахалина (дистанции от 0.024 до 0.034). 

Генетические отношения А. nephrolepis и А. sachalinensis иллюстрируют 
построенные на основе генетических дистанций D ординация популяций и 
UPGМA - дендрограмма (рис. 4, 5). На дендрограмме популяции северной час­
ти Сахалина (Оха, Ноглики, Тымовское) объединяются в один кластер с попу­

ляциями А. nephrolepis, а другой кластер составляют выборки южного Сахалина 
и о. Кунашир. На ординации выявляется постепенный переход между конти­

нентальными популяциями А. nephrolepis, и А. sachalinensis северного, среднего 
и южного Сахалина. Частоты большинства локусов, по которым наблюдаются 
значительные различия между А. nephrolepis и А. sachalinensis (Pgm-2, Skdh-1, 
Pgm-1, Pgi-1, Pgi-2), демонстрируют клинальную изменчивость в ряду популя­
ций: континент - северный Сахалин -южный Сахалин и Кунашир. 

Обнаруженная структура изменчивости наиболее соответствует гипотезе 

интрогрессивной гибридизации континентальной пихты белокорой с популя­

циями пихты юга Сахалина, Курил и Хоккайдо. От северного к южному Саха­

лину наблюдается постепенный переходный ряд аллозимной изменчивости ме­

жду популяциями: генетические дистанции между двумя соседними выборка.'d:И 

не превышают 0.005. Прослеживается тенденция к увеличению изменчивости в 
выборках центрального Сахалина и к снижению разнообразия на севере остро­
ва, а также в самых южных изученных на Саха.;:шне популяциях. Показателен в 

этом отношении Невельск (N!!14', Крилъонский р-он), где отсутствует изменчи­
вость в полиморфных на континентелокусах Skdh-1, Pgm-2, и, таким образом, 
влияние гибридизации минимально. Между собой выборки из южных и цен­

тральных районов Сахалина очень близки, и наши данные не поддерживают 

точку зрения о сосуществовании на Сахалине и Курилах двух видов - пихты 

сахалинской и пихтъi Майра (А. mayriana (Miyabe et Kudo) Miyabe et Kudo.). 
Гибридное происхождение популяций пихты на Сахалине позволяет объ­

яснить повышенное морфологическое разнообразие в попушщиях пихты из 

центрального и южного Саха..'1ина и с о-ва Кунашир. Полученные результаты 
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Nei (1978) 

Облучъе 1' JJ.. 
Бычиха 2' JJ.. 

Архиповка 3' JJ.. 
Владивосток 4' JJ.. 
Кедроваяпадь 5' JJ.. 

Оха 6' 8 
Тымовское 8' 8 

Ноглики Т 8 
-!1 Известковый 9' t) 
§ Столбчатый 17' е 
~ Макаров 10' t) 
] Юж.-Курильск 15' е 
~ Третьяково 16' е 

-.,: Юж.-Сахалинск \1' 0 
Охотское 12' О 
Озёрский 13' О 
Невелъск 14' О 

А -ь·. 1 Улан-Удэ 37 а 1-------' 
• 81 mca Сохондо 38 а 

Рис. 5. UРGМАдендрограмма 
популяций видов Ables, полученная на 
основании генетических расстояний D, 
Nei (1978}, вычисленных по частотам 
аллелей 11 аллозимных локусов 

А. gracilis 18'~---------' 

А. holophylla 19' Х ;:::::;::::::;:::::;::::;::::;:::::::;=;:::::;::::;::::;:::::;:::::;:::::::;=;:::::;::::::;:::;::::;:::::;:=: 
0.00 0.07 0.14 0.21 D 0.28 

хорошо согласуются с данными морфологической изменчивости популяций са­

халинской пихты (Бухтеева, 1963) и результатами изучения маркеров мито­
хондриальной ДНК (Семериков и др., 2007; Semerikova, Semerikov, 2007). 

Структура аллозимной изменчивости популяций пихты на Сахалине объ-
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ясияется историей заселения лесной темнохвойной растительностью Сахалина 

с континента и с Хоккайдо через существовавшие мосты суши в ходе климати­

ческих флуктуаций плейстоцена (Голубева, Караулова, 1983; Igarashi, 1993; 
Крестов и др., 2004; и др.). Присутствие на севере Сахалина популяций пихты, 
генетически сходных с А. nephro/epis, говорит о происходившем в начале голо­
цена заселении северной и центральной части Сахалина с материка. 

5.3. Генетические взаимоотношения изученных видов пихт. 
Анализ межвидового сравнения пяти видов пихт, включая А. siblrica, про­

водился по 11 аллозимным локусам. В таблице 5 представлена матрица генети­
ческих дистанций D между популяциями пяти видов Ables. 

Наиболее дивергирована от других изученных видов пихт А. holophy/la -
дальнеродственный вид пихты секции Momi (Faljon, Rushforth, 1989). 

А. sachalinensis и А. nephrolepis представляют собой наиболее близкие ви­
ды, однако диапазон дистанций между популяциями двух видов достаточно ве­

лик (D варьирует от 0.003 до 0.067). Иерархический анализ распределения гене­
тической изменчивости у А. nephrolepis и А. sachalinensis обнаружил, что 11 об­
щей доле межвыборочной изменчивости 13.2% доля, соответствующая разли­
чиям между популяциями внутри видов (Fsc), равна 6.6%, на различия между 
видами (Fст) приходится лишь 7% всей изменчивости. 

Близость пихт белокорой и сахалинской отмечалась ранее в работах, по­

священных анализу аллозимной изменчивости данных видов (Гончаренко, Па­

дутов, 1995; Гончаренко, Савицкий, 2000; Потенко, 2004). Отсутствие в преды­
дущих исследованиях выборок из центральной и северной частей Сахалина не 

позволяло выявить существенных различий между популяциями А. 

sachalinensis и близости популяций пихты северного Сахалина к А. nephrolepis. 
Одной из основных причин низких в среднем дистанций между двумя ви­

дами является интрогрессивная гибридизация в популяциях А. sachalinensis. 
Генетические дистанции А. nephrolepis только с южным Сахалином (с выбор-

Таблица 5. Средние значения межпопуляционных генетических дистанций 
D (Nei, 1978) внутри и между изученными видами Ables. Амплитуды колебаний 
приведены в скобках. 

Виды N* 2 3 4 5 

0.005 
1. А. nephro/epis 5 (O.OOO-O.Ol 1) 

0.028 0.008 
12 (0.003-0.067) (0.000-0.034) nensis 

2. А. sacha/i-

3. А. gracilis 0.072 0.101 
(0.063-0.081) (0.081-0.131) 

0.204 0.320 
(0.167-0.224) (0.244-0.372) 

4. А. ho/ophy//a 0.211 

5. А. sihirica 38 0.043 0.046 0.124 0.325 0.011 
(0.017-0.093) (0.016-0.143) (0.095-0.178) (0.246-0.372) (0.000-0.070) 

Примечание: посчитано по 11 аллозимным локусам, * - N- число изученных популяций 
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ками N!!11 '-14') оказались достаточно большими (D = 0.043) и сопоставимыми 
со значениями дистанций между видами А. nephrolepis - А. siblrica и А. 
sachalinensis - А. siblrica. Таким образом, популяции А. sachalinensis южной 
части Сахалина и о. Кунашир имеют определенные отличия как от пихты бело­

корой, так и от популяций пихты северного Сахалина, что подтверждает важ­

ность охраны генетического потенциала южных популяций пихты сахалинской. 

Достаточно близким видом к комплексу А. neprolepis - А. sachalinensis ока­
залась пихта сибирская. Генетические дистанции А. siblrica с этими видами в 
несколько раз ниже, чем с А. holophylla (табл. 5). Существенные отличия между 
А. siblrica и пихтами белокорой и сахалинской наблюдались по составу аллелей 
аллозимных локусов Асо и Pgm-2. 

Пихта изящная А. gracilis имеет определенно видовой ранг. Генетические 
дистанции с другими видами пихт соответствуют межвидовым значениям 

(т~бл. 5). На ординации (рис. 4) А. gracilis оказывается ближе к комплексу А. 
sachalinensis - А. nephrolepis, чем к пихте сибирской. Все аллели, обнаружен­
ные в популяции А. gracilis, присутствуют у этих дальневосточных видов пихт. 
Пихта изящная значительно отличается от А. neprolepis и А. sachalinensis по 
частотам аллелей, что обуславливает высокие значения генетических дистан­

ций. Несколько ближе А. gracilis оказывается к материковым популяциям, 
среднее D с А. nephrolepis = 0.072. Видовой статус пихты изящной подтвержда­
ется также исследованиями биологических особенностей (Науменко, 1981; и 
др.) и морфологии (Orlova, Firsov, 2004). Палинологические данные (Нейштадт, 
1957; Скиба, 1975; и др.) свидетельствуют о широком распространении пихты 
на полуострове с плиоцена и её произрастании там в межледниковьях плейсто­

цена. В участках с особым микроклиматом пихта могла сохраняться во время 

оледенений (Турков, Шамшин, 1963). Камчатскую популяцию пихты нужно 
рассматривать как реликтовый вид, подобно ели Р. kamtschatkensis Lacass, что 
бьmо показанос помощью аллозимных исследований (Потенко, 2004). 

ГЛАВА 6. ИЗМЕНЧИВОСТЬ ХЛОРОПЛАСТНОЙ ДИК У ВИДОВ ABIES 
6.1. Изменчивость микросателлитных локусов хлоропластной ДНК пих­

ты сибирской. С помощью микросателлитных маркеров хлоропластной ДНК 

бьmо проанализировано 1312 деревьев из 32 популяций пихты сибирской. У А. 
siblrica в локусе Pt7 1936 обнаружено шесть аллелей (варианты размеров от 4 до 
8). В локусе Pt30204 всего отмечено 1 1 аллелей (варианты от 3 до 13) (рис. 6). 

Оценки разнообразия в популяциях пихты сибирской значительно варьиру­

ют. Количество гаплотипов, обнаруженное в разных выборках, изменялось от 7 
до 21, внутрипопуляционное разнообразие Н- от 0.7495 до 1.000, при среднем 
значении у А. siblrica 0.8720 (табл. 6). Стандартизированное (на 18 особей) чис­
ло гаплотипов (r18-1) варьировало между популяциями более чем в два раза: от 
4.5 до 11.3. Наибольшие значения разнообразия наблюдаются в Южной Сибири 
(Танзыбей, Тайшет, Таштагол, Дивногорск), в бассейне р. Енисей (Туруханск, 

Ярцево) и в Забайкалье (Улан-Удэ, Сохондо). Наименьшие значения- на Юж­

ном Урале и в Западной Сибири. Выборки Северного и Приполярного Урала 

бьmи более разнообразны, чем выборки Среднего и Южного Урала. 
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Рис. 6. Распределения частот хлороriластных гаплотипов у пихт сибирской, белокорой 
и сахалинской. Размещение гаплоnmов на диаграмме соответствует их аллелькому 

составу: по горизонтали номера аллелей полокусу Pt71936, по вертикали- полокусу 

Pt30204. Частоты гаплоnmов соответствуют площади кружков. 

Всего у А. siblrica обнаружено 43 rаплотипа. Рисунок б,А иллюстрирует 
относительную частоту гаплотипов в поnуляциях nихты сибирской. Характерно 

неравномерное частотное расnределение гаплотиnов: суммарно на 7 nреобла­
дающих вариантов приходится более 74% особей. Большая часть гаплотипов 
(28 из 43) встречаются в среднем с частотой менее 1%. Более редкие rаплотипы 
«групnируются» вокруг более частых, что указывает на ведавнее nроисхожде­

ние nервых от последних. Повышенное содержание уникальных и редких гап­

лотипов характерно для Южной Сибири и Забайкалья. Наименьшее - для Юж­
ного и Среднего Урала и Западной Сибири. 

По результатам анализа молекулярной изменчивости АМОVА (Weir, Cock­
erhanJ, 1984), в доле общей изменчивости cpSSR локусов при использовании 
nоказателя Rsт на межnоnуляционную составляющую у А. siblrica nриходится 
8.12%. При использовании Gsт(не учитывающего разницу между гаплотиnами), 
на различия между nопуляциями nриходится 4.48%. Поскольку Rsт > Gsт 
(Р=О.011), то разные, но филогенетически близкие гаплотиnы имеют тенденцию 
сосуществовать совместно. Это значит, что часть гаплотиnов возникла уже по­

сле образования основных географических груnп популяций пихты сибирской. 

Географические регионы различаются по характеру расnределения cpSSR 
галлотипов у А. siblrica. Согласно результатам иерархического анализа 

(АМОV А), доля cpSSR изменчивости, которая nриходится на различия между 
вьщеленными на основе аллозимиого анализа пятью географическими группа­

ми популяций А. siblrica, составила Rcr= 3.57% (Р=О.ОО293), между поnуляция­
ми внутри групп Rsc = 4.72%, при общей доле межвыборочной изменчивости 
Rsт = 8.29%. При исnользовании показателя Gsт на межгрупповые различия 
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Таблица 6. Показатели полиморфизма двух хлоропластнъrх микросател­
литнъrх локусов в популяциях. пихт сибирской, белокорой, сахалинской, изящ­

ной и целънолистной 

Виды, популяции n No Ne Н Rls-1 
А. siblrica среднее 41.0±10.9 12.2±3.2 7.1±2.4 0.8721±0.0507 7.6±1.6 

всего 1312 43 
А. nephrolepis среднее 35.5±13.9 19.0±7.0 12.5±3.9 0.9418±0.0245 11.1±1.4 

всего 142 38 
А. sachalinensis среднее 27.7±11.2 18.4±5.7 14.2±4.4 0.9634±0.0193 12.8±1.5 

всего 305 66 
А. graci/is 25 1 1 О О 

А. holophylla 20 11 6.3 0.8842 9.2 
Примечания: n- размер выборок, N0 - число галлотиnов в популяции, Ne -эффективное чис­
ло гаплотиnов, Н- параметр внуrрипоnуляционной изменчивости (Nei, 1987), r 18-1 - стандарm­

зированное число гаплотипов (на выборку в 18 особей). 

приходится 2.21% (P<O.OOOOl), внутри rрупп между выборками 2.23%. Парвые 
Gsт значимо коррелируют с геоrрафическими расстояниями (тест Мантела, 
Р=О.О150) и матрицей генетических дистанций D, вычисленных на основании 
частот аллозимньrх локусов (Р=О.О380), при этом между парными Rsт и геоrра­
фическими расстояниями, а также между Rsт и D достоверной связи нет. Разли­
чия между rруппами А. siblrica при использовании cpSSR маркеров выражены в 
меньшей степени, чем при использовании аллозимньrх маркеров. 

6.2. Изменчивость микросателлитных локусов хлоропластной ДИК 
пихт белокорой, сахалинской, изящной и цельиолнстной. 

В популяциях пихт белокорой и сахалинской все показатели изменчивости 

микросателлитньrх локусов были выше, чем в популяциях А. siblrica (табл. 6). 
В целом у А. nephrolepis в локусах Pt71936 и Pt30204 обнаружено 7 и 14 

аллелей, в сумме 38 гаплотипов. У А. sachalinensis- 9 И 16 аллелей, 66 галлоти­
пов (рис. 6). Высокое разнообразие наблюдалось во всех выборках А. sachalin­
ensis (по:казатель Н варьировал от 0.9238 до 0.9883; r 18-1 от 10.0 до 15.2). Для 
пихты сахалинс:кой характерно nравильнос расnределение частот аллелей и га­

плотипов (рис. 6), из 66 галлотипов толь:ко для трl!х отмечена частота, nревы­
шающая 5%. ДИфференциация между выборками А. sachalinensis невелика (Rsт 
= 2.39%, Р=О.О43), что существенно ниже подразделеmюсти, полученной на ос­
новании частот аллозимнъrх локусов (Fsт=8.3%). Несоответствие в стру:ктуре 
распределения двух типов маркеров на Сахалине может быть обусловлено бо­

лее интенсивным потоком хлоропластнъrх генов, связанным с переносом пыль­

цы, по сравнению с потоком ядерных генов (аллозимов), связанньrх с перено­

сом пыльцы и семян. Распределение хлоропластных гаплотипов на Сахалине 

могло выровняться при перемешивании пото:ков пыльцы после изоляции остро­

ва от материка. 

У А. nephrolepis 26 из 38 галлотипов были общими с А. sachalinensis, рас­
nределение их менее равномерное (рис. 6). Два вида отличаются частотами об­
щих rаплотипов и отсутствием в nопуляциях А. nephrolepis некоторьrх rаплоти-
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пов из определенной области размеров аллелей. При использовании иерархиче­

ского подхода на доmо cpSSR изменчивости между двумя видами (Rст) прихо­
дится 17.68% (P<O.OOOOI), что гораздо выше, чем между популяциями внутри 
видов Rsc =4.18%. Согласно результатам аллозимиого анализа, дифференциа­
ция между видами была существенно ниже (7% общей изменчивости), что яв­
ляется следствием гибридизации на Сахалине пихт различного происхождения. 

Популяции А. siblrica, А. nephrolepis и А. sachalinensis близки по составу 
хлоропластных аллелей и гаплотипов, что говорит об общности происхождения 

этих видов. От них по вариантам изменчивости хлоропластных микросателли­

тов значительно отличается пихта цельполистная А. holophylla, в изученной по­
пуляции которой 9 из 11 гаплотиnов являются видоспецифичными, характерны 
другие, большего размера варианты локуса Pt30204 ( аллели 14-17 и 19). 

При вкточении в иерархический анализ популяций трех видов А. siblrica, 
А. nephrolepis и А. sachalinensis 14.6% общей изменчивости приходится на раз­
личия между видами, 5.7%- на различия между популяциями внутри видов. 

Всего у трёх видов обнаружено 85 гаплотипов. Все аллели двух cpSSR локусов 
и почти все гаплотипы (36 из 43), найденные в популяциях А. siblrica, присут­
ствуют у А. nephrolepis и/или А. sachalinensis. По составу галлотипов А. siblrica 
более близка к А. nephrolepis. Существенные различия набmодается в распреде­
лении галлотипов (рис. 6). Для пихты сибирской характерно присутствие прак­
тически во всех популяциях небольтого числа преобладающих гаплотипов, 

значительно реже встречающихся у двух других видов. 

Сниженная, по сравнению с А. nephrolepis и А. sachalinensis, изменчивость 
хлоропластных микросателлитных локусов у А. siblrica, и обнаруженный на 
протяжении всего ареала пихты сибирской низкий уровень аллозимиого поли­

морфизма свидетельствует о малой эффективной численности популяций, что 

может быть вызвано эффектом последовательных "бутылочных горлышек" в 

ходе плейстоценовых климатических флуктуаций. 

У пихты изящной А. gracilis был обнаружен единственный хлоропластный 
гаплотип, с аллелями 4/10 в локусах Pt71936/Pt30204, который несли все изу­
ченные особи. Данный гаплотип был также найден у А. sachalinensis и А. si­
Ьirica, и являлся у этих видов редким. Так как значительного снижения алло­

зимной изменчивости в камчатской выборке пихты не было обнаружено, то, ве­

роятно, в данном случае хлоропластвые маркеры оказались более чувствитель­

ными индикаторами динамики численности популяций, вследствие уменьшен­

ного в два раза, по сравнению с ядерными маркерами, эффективного размера 

популяций (Birky, 1988). Отсутствие изменчивости в микросателлитных локу­
сах у А. gracilis может объясняться относительно недавним сильным сокраще­
нием размера популяции пихты на Камчатке. 

Аллозимвые генетические маркеры более информативны для выявления 

пространствеиной структуры изменчивости. С другой стороны, высокоизмен­

чивые хлоропластвые микросатешmтные маркеры имеют преимущество в ис­

следовании динамики популяций и выявлении сокращения размера популяций. 
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въmоды 
1. Анализ 1 2'ферментных систем выявил низкий уровень аллозимиого раз­

нообразия AЬies siЬirica. В среднем 18.9% локусов были изменчивы, средняя 
ожидаемая rетерозиготность равна 0.080. Наблюдаемое rенотнпическое рас­
пределение соответствует ожидаемому из соотношения Харди-Вайнберга во 

всех изученных регионах, однако в целом выявлен слабый дефицит гетерози­

гот. Обнаружена заметная дифференциация популяций (Fsт =9.3%). 
2. Географическое распределение частот аллозимных локусов пихты си­

бирской указывает на существование генетически относительно однородных, 

но заметно отличающихся между собой групп популяций, занимающих оnреде­

ленные части ареала. Среди них: 1) Европейская часть России, Южный и Сред­
ний Урал; 2) СеверН:!>IЙ и Приnолярный Урал, бассейн р. Печоры; 3) горные 
районы Южной Сибири; 4) Прибайкалье и Забайкалье. Район Заnадной и Сред­
ней Сибири занимает по частотам аллелей nромежуточное положение между 

данными групnам, что свидетельствует о послеледниковой реколонизации это­

го района с участием южиосибирских, байкальских и уральских рефугиумов. 

Большая часть межпопуляционной аллозимной изменчивости А. siЬirica соот­

ветствует различиям между этими географическими групnами. 

3. У А. siЬirica наблюдается существование клинальной изменчивости час­
тот аллелей трех аллозимных локусов в пределах ареала, наиболее выраженной 

по частотам аллелей локуса Асо в Сибири, частотам аллелей локуса Skdh-1 на 
Урале и в Сибири. 

4. Анализ дальневосточных видов пихт по 11 аллозимным локусам выявил 
наибольшее разнообразие в популяциях А. sachalinensis (в целом полиморфно 
72.7% локусов, Н.=О.О97) и более низкое у А. nephrolepis (54.5% локусов, 
Н.=О.О83). Подразделённость nопуляций А. nephrolepis выражена слабо (Fsт 
=0.044). У А. sachalinensis дифференциация заметно выше (Fsт =0.083). Генети­
ческие дистанции D между популяциями А. sachalinensis отражают их геогра­
фическое расположение, наибольшие различия наблюдаются между северным и 

южным Сахалином. 

5. На фоне значительного сходства А. nephrolepis и А. sachalinensis по алло­
зимным маркерам, выявлен постепенный переход между континентальными 

поnуляциями А. nephrolepis, поnуляциями А. sachalinensis северного и среднего 
Сахалина, и популяциями южного Сахалина и о. Кунашир. Для нескольких ал­

лозимных локусов на о. Сахалин наблюдается выраженная клинальпая измен­

чивость. Популяции пихты северного Сахалина более близки к А. nephrolepis. 
Обнаруженная структура изменчивости соответствует гипотезе интрогрессив­

ной гибридизации континентальной nихты белокорой и популяций пихты юга 

Сахалина, Курил и Хоккайдо. 

6. Определён уровень изменчивости двух хлоропластных микросателлит­
ных локусов у А. siЬirica, А. nephrolepis, А. sachalinensis, А. holophylla и А. 
gracilis. Наиболее высоким уровнем изменчивости хлоропластных локусов из 
всех проанализированных видов характеризуется А. sachalinensis. Равномерное 
распределение гаnлотипов, высокое разнообразие аллелей и галлотиnов нахо­

дятся в соответствии со слабой дифференциацией nопуляций А. sachalinensis по 
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хлоропластным маркерам. Можно предположить, что поток генов был большим 

и непрерывным в истории А. sachalinensis, н размер популяций оставался ста­
бильно высоким. По составу хлоропластных галлотипов популяции А. sacha/in­
ensis проявляют заметные отличия от материковых популяций А. nephrolepis. 

7. Различия между географическими группами популяций А. siblrica при 
использовании хлоропластиых маркеров выражены в меньшей степени, чем при 

использовании аллозимных маркеров, что, вероятно, обусловлено спецификой 

генетических потоков, связанных с хлоропластной и ядерной ДНК. Обнаружена 

поиижеиная изменчивость и неравномерное частотное распределение хлоро­

пластных галлотипов у А. siblrica, что может быть свидетельством сильного со­
крашения популяций в истории вида. 

8. Специфика состава аллозимов и галлотипов хлоропластной ДНК пихты 
сибирской на Урале свидетельствует о длительном сохранении её популяций в 

этом районе и наличии в последний ледниковый максимум на Южном и Сред­

нем Урале рефугиума темнохвойной растительности. Особенности частот алле­

лей аллозимных локусов и хлоропластных галлотипов в популяциях Северного 

и Приполярного Урала указывают на вклад в их формирование как популяций 

пихты Среднего Урала, так и попу·ляций байкальского происхождения. 

9. Сравнение изученных видов пнхт на основании аллозимных и хлоропла­
стных маркеров показывает, что близким видом к комплексу А. neprolepis - А. 

sachalinensis оказалась пихта сибирская А. siblrica, что позволяет предполагать 
недавнюю историю их дивергенции. Генетические дистанции между А. siblrica 
и А. neprolepis - А. sachalinensis в несколько раз ниже, чем у этих видов с А. 
holophylla. 

10. Изученная популяция А. gracilis, согласно аллозимным данным, имеет 
видовой ранг, и является видом, родственным А. nephrolepis и А. sachalinensis. 
Снижение аллозимиого разнообразия у А. graci/is не обнаружено. Выраженный 
недостаток гетерозигот, установленный в выборке А. gracilis (F1s=Q.248), может 
свидетельствовать о повышенном уровне инбридинга в популяции. Обнару­

женное отсутствие изменчивости в хлоропластных локусах у пихты изящной 

может объясняться относительно ведавним сильным сокращением размера по­

пуляции пихты на Камчатке. 
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