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Изучение генетического полиморфизма является эффективным 
путем анализа популяционной структуры вида и механизмов микро­
эволюционного процесса (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Глотов, 1973; 
Тимофеев-Ресовский, Воронцов, Яблоков, 1977). Детально разработан­
ных моделей полиморфных систем в природе, особенно у растений, 
очень немного (Тимофеев-Ресовский, Яблоков, Глотов, 1973; Ford, 1964, 
Грант, 1980). Поэтому подключение к исследованию новых примеров 
полиморфизма, пусть детально генетически еще не отработанных и 
сегодня трактуемых, скорее, в терминах фенетики (Тимофеев-Ресов­
ский, Яблоков, Глотов, 1973), крайне полезно. 

Настоящая работа посвящена изучению полиморфизма по окраске 
цветка в природных популяциях Primula siЬthorpii Hoffm. Дагестана. 
Этот вид нередко рассматривается в качестве подвида (географической 
расы), замещающего европейскую Р. vulgaris ssp. vulgaris Huds. начи­
ная с северо-западного Кавказа (Valentine, 1961). Р. siblhoгpii встре­
чается в нижне-предгорных буковых, дубовых и грабовых лесах, под­
нимаясь до 1200-1400 м над ур. м. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА 

Окраска .цветков у Р. siblhoгpii варьирует от белой (неокрашенные 
цветки) до фиолетовой. При этом четко выделяются четыре дискретных 
класса окраски: растения с белыми, светло-сиреневыми, сиреневыми и 
фиолетовыми цветками. В пределах особи окраска разных цветков оди­
накова. За три года работы с Р. siЬthorpii нам встретились лишь два 
растения, имевшие и белые, и светлосиреневые цветки. 

Окраска цветка у растения не меняется и от года к году. В 1976 г. 
нами были пересажены на Гунибскую экспериментальную базу расте­
ния Р. siЬthorpii из разных районов Предгорного Дагестана. В 1977 г. и 
независимо в 1978 г. у 91 из этих растений определялась окраска цвет­
ка. В обоих случаях были отмечены с белыми цветками 58 растений, 
со светло-сиреневыми 18, с сиреневыми 9, с фиолетовыми 3. Лишь у трех 
растений окраска несколько варьировала: в первый год учета трудно 
было решить, отнести их к сиреневым или фиолетовым; во второй год 
2 растения были явно сиреневыми и одно светлосиреневым. 

Учитывая дискретность классов окраски и четкую выраженность 
окраски, а также результаты исследования пигментов окраски (Арнау­
това Г. И. и др., см. наст. сб.), мы считаем возможным предполагать, 
что по крайней мере отсутствие - наличие окраски является моноген­
ным признаком. 

В 1977-78 г.г. проводился учет частоты растений с разной окрас-
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кой цветка в нескольких районах Предгорного Дагестана. В 1977 г. 
относительно небольшой материал (по 120-250 растений) был проана­
лизирован в популяциях Дылым, Агачаул, Буртунай, Маджалис, Хучни. 
Большой была лишь выборка из популяции Сыртыч - 1360 растений. 
В 1978 г. материал гораздо большего объема (по 800-2000 растений) 
был изучен в трех популяциях - Дылым, Маджалис, Сыртыч. При этом 
учет окраски проводился в каждом случае отдельно по 4-5 субвыбор­
кам (трансекты длиной около 200 м и шириной 2 м вверх по склонам]. 

Как известно, для примулы характерна система генетического ди­
морфизма - наличие гетеростилии (Шеппард, 1970). С целью анализа 
связи между длинно- и короткостолбчатостью (Д- и К-формы), с одной 
стороны, и типом окраски цветка с другой, у 639 растений одновремен­
но учитывалась форма по гетеростилии и окраска цветков. 

При статистическом анализе частот растений с разными типами 
окраски цветка применялся критерий хн-квадрат и разложение хн-квад­
рата на компоненты (Закс, 1976). 

На следующем этапе исследования была поставлена задача изу­
чить связь окраски цветка с количественными признаками. Для этого 
применялся дисперсионый анализ. С целью построения ортогональных 
комплексов из сборов 1977 г. в популяциях Сыртыч, Маджалис, Хучни 
и Дылым было собрано подряд по 10 растений отдельно Д- и К-форм, 
имеющих белую окраску цветков и фиолетовую. Две контрастные 
окраски были выбраны, чтобы обнаружить основные тенденции в из­
менчивости количественных признаков и иметь в каждой популяции 
достаточно большое одинаковое число наблюдений (n=lO) для каждой 
окраски и формы. При этом в четырех субвыборках к растениям с фио­
летовой окраской пришлось добавить 2-4 растения с сиреневой окрас­
кой цветков. Таким образом, проводился трехфакторный дисперсион­
ный анализ (модель 1) с полной классификацией при 10 повторных 
наблюдениях (Хикс, 1963). Были выбраны признаки листа и цветка: 
длина черешка с переходной частью пластинки листа, длина листовой 
пластинки, максимальная ширина полупластинки листа, расстояние 

между боковыми жилками на уровне максимальной ширины листа, 
длина цветоножки, длина трубки венчика, длина окружности трубки. 
Каждое растение характеризовалось измерением одного листа и сред­
ним измерением признаков 5 цветков. Учитывая небольшой объем и 
большую изменчивость признаков растений, произрастающих в природ­
ных условиях, был выбран уровень значимости, равной 0,05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ 

Начнем анализ распределения растений по окраске цветка с рас­
смотрения совокупности субвыборок из популяций Дылым, Маджалис, 
и Сыртыч (табл. 1). Для таблицы сопряженности признаков общая из­
менчивость была разложена на компоненты: между популяциями и 
между субвыборкамн в пределах популяции. Можно видеть (табл. 2), 
что внутрипопуляционная гетерогенность очень существенна. Статисти­
ческая оценка межпопуляционных различий в этих условиях, строго 
говоря, некорректна (Закс, 1976). Однако для качественной характе­
ристики ситуации можно воспользоваться процедурой, предложенной 
в свое время Н. В. Лучником ( 1957): в качестве меры изменчивости 
использовать отношение значения хн-квадрата к соответствующему 

числу степеней свободы. При этом мы получаем очень четкие резуль­
таты: несмотря на большую внутрипопуляционную гетерогенность раз­
личия между популяциями на порядок больше (табл. 2). 

Сопоставим теперь изменчивость распределений для одной и той 

82 



П
о
п
у
л
я
ц
и
я
 

1 
О
к
р
а
с
к
а
 

1 
1 

ц
в
е
т
к
а
 

• 
2 

Б
е
л
а
я
 

36
8 

20
5 

С
в
е
т
л
о
-

с
и
р
е
н
е
в
а
я
 

46
 

33
 

С
и
р
е
н
е
в
а
я
 

34
 

3 
Ф
и
о
л
е
т
о
в
а
я
 

6 
13

 
Вс
ег
о:
 

45
4 

25
4 

~
 

П
о
л
и
м
о
р
ф
и
з
м
 
п
о
 о
к
р
а
с
к
е
 ц
в
е
т
к
а
 в
 п
оп
у.
11
11
цн
11
х 
Р.

 
sl
Ьt
ho
rp
ll
 (
с
б
о
р
ы
 1

97
8 

r.
).

 
К
о
л
и
ч
е
с
т
в
о
 р
а
с
т
е
н
и
А
 с
 
р
а
з
н
о
А
 о
к
р
а
с
к
о
й
 п
р
и
в
е
А
е
и
о
 п
о
 с
у
б
в
w
б
о
р
к
а
м
 (

1
-5

) 

Д
ы
л
ы
м
 

М
а
д
ж
а
л
и
с
 

1 

3 
1 

4 
1 

5 
1 

В
с
е
г
о
 

1 
1 

2 
1 

3 
1 

4 
1 

5 
/ 

Все
го 

1 
1 

1 
2 

12
9 

44
3 

38
4 

15
29

 
61

 
73

 
32

 
16

 
18

2 
13

4 
25

8 

11
 

54
 

33
 

17
7 

93
 

14
1 

80
 

40
 

35
4 

91
 

12
3 

53
 

30
 

91
 

21
1 

57
 

99
 

55
 

41
 

25
2 

37
 

91
 

3 
4 

19
 

45
 

13
 

29
 

25
 

32
 

99
 

12
 

32
 

19
6 

53
1 

52
7 

19
62

 
22

4 
34

2 
19

2 
12

9 
88

7 
27

4 
50

4 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

2 

С
т
а
т
и
с
т
и
ч
е
с
к
и
й
 
а
н
а
л
и
з
 м
е
ж
п
о
п
у
л
я
ц
и
о
н
н
о
г
о
 и
 
в
н
у
т
р
и
п
о
п
у
л
я
ц
и
о
н
н
о
r
о
 

(
с
у
б
в
ы
б
о
р
к
н
)
 
п
о
л
и
м
о
р
ф
и
з
м
а
 
п
о
 о
к
р
а
с
к
е
 
ц
в
е
т
к
а
 у
 
Р.
 s

iЬ
th

or
pl

l 

(
п
о
 д
а
н
н
ы
м
 т
а
б
л
.
 
1)

 

Ч
и
с
л
о
 

И
з
м
е
н
ч
и
в
о
с
т
ь
 

1 
12

 
1 

с
т
е
п
е
н
е
й
 

1 
р
 

с
в
о
б
о
д
ы
 

v 

О
б
щ
а
я
 

11
55

,0
9 

36
 

0,
00

1 
М
е
ж
д
у
 п
о
п
у
л
я
ц
и
я
м
и
 

90
4,

18
 

6 
0,

00
1 

В
н
у
т
р
и
 
п
о
п
у
л
я
ц
и
й
 

( с
у
б
в
ы
б
о
р
к
и
)
 

25
0,

91
 

30
 

0,
00

1 

12
/v

 

15
0,

7 

8,
36

 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

1 

С
ы
р
т
ы
ч
 

1 
3 

1 
4 

1 
5 

1 
В
с
е
г
о
 

87
 

24
6 

72
5 

46
 

IO
O 

36
0 

29
 

19
1 

34
8 

14
 

31
 

89
 

17
6 

56
8 

15
22

 



~
 

П
о
п
у
л
я
ц
и
я
 

О
к
р
а
с
к
а
 ц
в
е
т
к
а
 

Б
е
л
а
я
 

С
в
е
т
л
о
-
с
и
р
е
н
е
в
а
я
 

С
и
р
е
н
е
в
а
я
 

Ф
и
о
л
е
т
о
в
а
я
 

Вс
ег
о:
 

П
о
л
и
м
о
р
ф
и
з
м
 
п
о
 
о
к
р
а
с
к
е
 
ц
в
е
т
к
а
 
в 

п
о
п
у
л
я
ц
и
я
х
 

Р.
 

si
bl

ho
rp

ii
. 

К
о
л
и
ч
е
с
т
в
о
 
р
а
с
т
е
н
и
й
 

с 
р
а
з
н
о
й
 о
к
р
а
с
к
о
й
 п
р
и
в
е
д
е
н
о
 р
а
з
д
е
л
ь
н
о
 п
о
 с
б
о
р
а
м
 1

97
7 

r.
 и
 
19

78
 г

. 

Д
ы
л
ы
м
 

М
а
д
ж
 а
л
 и
 с
 

19
77

 
1 

19
78

 
1 

В
с
е
г
о
 

19
77

 
1 

19
78

 
1 

В
с
е
г
о
 

19
77

 

19
3 

15
29

 
17

22
 

56
 

18
2 

23
8 

58
3 

75
 

17
7 

25
2 

34
 

35
4 

38
8 

49
8 

16
 

21
1 

22
1 

21
 

25
2 

27
3 

24
6 

6 
45

 
51

 
9 

99
 

10
8 

33
 

29
0 

19
62

 
22

52
 

12
0 

88
7 

10
07

 
13

60
 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

4 

О
б
щ
а
я
 

С
т
а
т
и
с
т
и
ч
е
с
к
и
й
 
а
н
а
л
и
з
 
м
е
ж
п
о
п
у
л
я
ц
и
о
н
н
о
г
о
 
и
 
в
н
у
т
р
и
п
о
п
у
л
я
ц
и
о
н
н
о
г
о
 

(
р
а
з
н
ы
е
 г
о
д
ы
)
 п
о
л
и
м
о
р
ф
и
з
м
а
 п
о
 о
к
р
а
с
к
е
 ц
в
е
т
к
а
 у
 Р

. 
si

bl
ho

rp
ii

 
(
п
о
 д
а
н
н
ы
м
 т
аб

л.
 З
)
 

Ч
и
с
л
о
 

с
т
е
п
е
н
е
й
 

И
з
м
е
н
ч
и
в
о
с
т
ь
 

12
 

с
в
о
б
о
д
ы
,
 

р
 

v 

М
е
ж
д
у
 
п
о
п
у
л
я
ц
и
я
м
и
 

В
н
у
т
р
и
 
n
о
п
у
л
я
ц
и
й
 
(
р
а
з
н
ы
е
 

11
01

,5
 

95
2,

51
 

15
 

6 
0,

00
1 

0,
00

1 

г
о
д
ы
)
 

14
9,

03
 

9 
0,

00
1 

x2
/v

 

15
8,

8 

16
,6

 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

3 

С
ы
р
т
ы
ч
 

1 
19

78
 

1 
В
с
е
г
о
 

72
5 

13
08

 
36

0 
85

8 
34

8 
59

4 
89

 
12

2 
15

22
 

28
82

 



Q
) '" 

П
о
п
у
л
я
ц
и
я
 

О
к
р
а
с
к
а
 

ц
в
е
т
к
а
 

Б
е
л
а
я
 

С
в
е
т
л
о
-
с
и
р
е
н
е
в
а
я
 

С
и
р
е
н
е
в
а
я
 

Ф
и
о
л
е
т
о
в
а
я
 

Вс
ег
о:
 

П
о
л
и
м
о
р
ф
и
з
м
 
п
о
 о
к
р
а
с
к
е
 
ц
в
е
т
к
а
 
в 
п
о
п
у
л
я
ц
и
я
х
 
Р.
 s

iЬ
th

or
pl

i 
(
с
в
о
д
н
ы
е
 д
а
н
н
ы
е
)
 

Д
ы
л
ы
м
 

А
г
а
ч
а
у
л
 

Б
у
р
т
у
н
а
й
 

1 
М'

АЖ
Щ<

 
1 

х,,
" 

1 
1 

1 
Ч
и
с
л
о
 

%
 

Ч
и
с
л
о
 

%
 

Ч
и
с
л
о
 

%
 

Чи
сл

о 
/ 

%
 

Чи
сл

о 
f 

%
 

р
а
с
т
.
 

р
а
с
т
.
 

р
а
с
т
.
 

р
а
с
т
.
 

р
а
с
т
.
 

17
22

 
76

,5
 

46
 

37
,1

 
92

 
43

,6
 

23
8 

23
,6

 
15

6 
63

,4
 

25
2 

11
,2

 
38

 
30

,6
 

56
 

26
,5

 
38

8 
38

,5
 

58
 

23
,6

 

22
7 

10
,1

 
30

 
24

,2
 

47
 

22
,3

 
27

3 
27

,1
 

17
 

6,
9 

51
 

2,
3 

10
 

8,
1 

16
 

7,
6 

10
8 

10
,7

 
15

 
6,

1 

22
52

 
10

0 
12

4 
10

0 
21

1 
10

0 
10

07
 

10
0 

24
6 

10
0 

Т
а
б
л
и
ц
а
 

5 

С
ы
р
т
ы
ч
 

1 
Ч
и
с
л
о
 

1 
%

 
р
а
с
т
.
 

13
08

 
45

,4
 

85
8 

29
,8

 

59
4 

20
,6

 

12
2 

4,
2 

28
82

 
10

0 



же популяции в разные годы (табл. 3). Статистический анализ дает 
точно такие же результаты, как и в предыдущем случае (табл. 4), из­
менчивость частот растений с разной окраской цветка в пределах попу­
ляции от года к году очень велика, но межпопуляционная изменчивость 

на порядок больше. 
Полученные выше результаты позволяют рассмотреть сводные дан­

ные по популяциям (табл. 5). За два года сборов здесь не удается про­
следить систематической широтной изменчивости. Популяция Дылым 
характеризуется максимальной частотой растений с неокрашенными 
цветками - 76,5%. Рядом расположенная популяция Буртунай, однако, 
содержит меньше половины таких растений. Еще меньше их частота 
в популяции Агачаул, расположенной практически в той же зоне. В по­
пуляции Маджалис (южный Дагестан )уже явно преобладают растения 
со светло-сиреневой окраской цветка. Однако еще южнее в популяциях 
Хучни и Сыртыч вновь возрастает частота неокрашенных форм. 

Таблица 6 

Связь окраски цветка с rетеростилией у Р. siьthorpil 

Число 
Окраска 

Популяция 
Год 

Форма расте- 1 Светло- Сире- Фиоле-сбора 
ний Белая си ре-

невая 
невая товая-

Сыртыч 1977 д 62 25 25 4 8 
к 41 14 11 4 12 

Хучни 1977 д 48 18 13 5 12 
к 55 19 11 8 17 

Маджалис 1977 д 46 25 8 6 7 
к 56 23 13 7 13 

Дылым 1977 д 52 27 11 8 6 
к 47 20 11 9 7 

Буртунай 1977 д 45 23 10 4 8 
к 45 29 10 2 4 

Буртунай 1978 д 23 14 6 3 о 

к 29 15 5 8 1 
Дылым 1978 д 26 22 4 о о 

к 21 16 2 3 о 

Маджалис 1978 д 25 8 9 7 1 

к 18 6 7 5 о 

Всего: 639 304 156 83 96 

В таблице 6 приведено распределение растений из разных популя­
ций по Д- и К-формам и одновременно по окраске цветков. Вычисление 
хн-квадрата по таблицам сопряженности признаков для каждой попу­
ляции отдельно и сумммирование полученных значений дало х2=15,47; 
v=20; р>О,25. Таким образом, растения Д- и К-форм имеют одинако­
вые распределения по окраске цветка. 

Перейдем, наконец, к рассмотрению связи окраски цветка с коли­
чественными признаками листа и цветка. Д- и К-формы анализируются 
отдельно, поскольку они могут различаться по значениям количест­

венных признаков. Общая сводка результатов дисперсионного анализа 
дана в таблице 7. Отметим прежде всего факты, не имеющие прямого 
отношения к обсуждаемому вопросу, но входящие в качестве состав­
ных частей в дисперсионный комплекс. По всем количественным призна-
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Таблица 7 

Связь между количественными признаками и окраской цветка у Р. siЬthorpii: 

( +) влияние изучаемого фактора достоверно (р<О,05); ( - ) не достоверно (Р J 0,05) 

-

Источник изменчивости llопуля- Гетеро-
Признаки ция стилия 

Длина черешка + 
Длина листовой 

пластинки + 
Ширина листа + 
Расстояние между 

боковыми жилками + 
Длина цветоножки + + 
Длина трубки венчика + + 
Длина окружности 

трубки + + 

Популя-
цияХге- Окраска 
теро- цветка 

стили я 

+ + 
+ 

+ 
+ 

+ + 

Гетеро- Попу ля-
стилиях IUlЯX 
окраска окраска 

+ 

+ + 

кам обнаружены достоверные различия между популяциями (Р<О,01), 
по признакам цветка достоверны различия между Д- и К-формами, а по 
двум признакам - длине листовой пластинки и длине окружности 
трубки - достоверно взаимодействие «популяция Х гетеростилия:.. 
Главный результат анализа заключается, однако, в том, что по боль­
шинству признаков и листа, и uветка найдены различия между расте­
ниями, имеющими разную окраску цветков. В таблице 8 приведены 
средние значения признаков у растений с белой и фиолетовой окраской. 
Можно видеть, что во всех случаях (вне зависимости от того, достовер-

Таблица 8 

Средние значения количественных признаков листа и цветка у растений 

Р. siЬthorpii имеющих разную окраску цветка 

Признаки 

Длина черешка 

Длина листовой пластинки 

Ширина полупластинки листа 

Расстояние между боковыми 

жилками 

Длина цветоножки 

Длина трубки венчика 

Длина окружности трубки 

Белая 

26,7 
39,7 
13,8 

4,6 
43,9 
15,5 
9,7 

Окраска цветка 

Фиолетовая 

28,8 
42,5 
15,3 

5,0 
47,9 
15,9 
10,3 

ны различия или нет) растения с интенсивно окрашенными цветками 
имеют большие значения средних. Когда эти разницы достоверны, они 
составляют 7-10% по отношению к общему среднему. Поскольку все 
изученные количественные признаки характеризуют размеры листа и 

цветка (или их частей), полученные результаты следует трактовать, 
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по-видимому, как указание на то, что растения, содержащие пигменты, 

более развитые, более крупные. 
Для двух признаков достоверным оказалось взаимодействие «гете­

ростилия Х окраска». Средняя длина черешка у растений с неокрашен­
ными цветками Д-формы составила 29,О мм, а К-формы - 24,4 мм, в то 
время как у растений с фиолетовыми цветками соответственно 28,4 и 
29,2. Однако по длине цветоножки направление изменчивости иное: при 
белой окраске цветков Д- и К-формы не различались - 43,9 мм, в то 
время как цветоножка у Д-формы растений с фиолетовыми цветками 
была больше (51,4 мм) по сравнен·ию с растениями К-формы (44,4 мм). 

Остановимся на единственном случае достоверного взаимодействия 
(популяция Х окраска» (длина цветоножки, табл. 9). Можно видеть, 
что если в двух популяциях - Сыртыч и Маджалис - различий между 
растениями с разной окраской цветка нет, то в двух других - Хучни 
и Дылым - растения с фиолетовой окраской цветка имеют заметно 
большие значения признака, превосходящие популяционные средние 
соответственно на 15 % и 21 % . 

Таблица 9 

Средние значения длины цветоножки у растений с разной окраской цветка: 

иллюстрация взаимодействия спопуляция Х окраска» 

Популяция 
Окраска Сыртыч Мадж а лис Хучни Дылым 
цветка 

Белая 52,8 39,3 42,1 41,4 

Фиолетовая 51,9 39,7 49,0 51,l 

Заметим, наконец, что ни в одном случае не было достоверно трой­
ное взаимодействие •«Популяция Х гетеростилия Х окраска». 

Нам представляется, что обнаруженная связь количественных 
признаков листа и цветка с окраской цветка свидетельствует об адап­
тивном значении окраски. Однако, учитывая большую изменчивость 
окраски цветка и между разными популяциями, и в пределах одной по­
пуляции, мы полагаем, что эта адаптивность носит не крупный по 
масштабу (типа географического) характер, но локальный, связанный 
с какими-то внутрипопуляционными микроразличиями в среде обитания. 

ВЫВОДЫ 

1. Исследование полиморфизма по окраске цветка в природных 
популяциях Primula siЬthorpii в Дагестане, проводившееся в течение 
двух лет, показало наличие четырех дискретных типов окраски (белая, 
светло-сиреневая, сиреневая, фиолетовая), ясно различимых и мало 
варьирующих в онтогенезе. 

2. Несмотря на то, что частоты растений с разной окраской цветка 
заметно варьируют в данной популяции в разные годы и в разных суб­
выборках, различия между популяциями четко выражены, так что каж­

дая популяция имеет «Свое лицо». 

3. Не обнаружено связи между гетеростилией и окраской цветка. 
4. Растения с фиолетовой окраской цветка превосходят растения 

с белыми цветками по значениям признаков, характеризующих размеры 

листьев и цветков. По некоторым количественным признакам обнару-
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жены статистически достоверные взаимодействия «rетеростилияХокрас­
ка» и «популяцияХокраска». 

5. Связь количественных признаков листа и цветка с окраской 
цветка свидетельствует об адаптивном значении окраски, имеющем, 
по-видимому, локальный характер, связанный с внутрипопуляционными 
различиями в среде обитания. 

Авторы выражают сердечную признательность М. М. Магомедмир­
заеву, предложившему тему настоящего исследования и постоянно спо­

собствовавшему выполнению работы. 
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