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Èçìåí÷èâîñòü 5 ìèêðîñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ áûëà èçó÷åíà â 49 ïîïóëÿ-
öèÿõ Larix íà òåððèòîðèè Âîñòî÷íîé Ñèáèðè è Äàëüíåãî Âîñòîêà. Îáíàðóæåíî 114 ãàïëîòè-
ïîâ. Ãåîãðàôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ñîäåðæèò ôèëîãåíåòè÷åñêèé ñèã-
íàë: RST (çíà÷åíèå) > GST (çíà÷åíèå) (ð < 0,0001). Îðäèíàöèÿ ïîïóëÿöèé íà îñíîâå ïàðíûõ RST
âûÿâèëà íåñêîëüêî ãåîãðàôè÷åñêè îáîñîáëåííûõ ãðóïï ãåíåòè÷åñêè áëèçêèõ ïîïóëÿöèé: 1)
ðàéîí ã. Ìàãàäàíà ; 2) Ìàãàäàíñêàÿ îáëàñòü, ×óêîòêà è îäíà âûáîðêà èç ßêóòèè; 3) Êàì÷àòêà,
÷àñòè÷íî Ìàãàäàíñêàÿ îáëàñòü, Õàáàðîâñêèé êðàé, Çàáàéêàëüå, ñåâåð Êðàñíîÿðñêîãî êðàÿ,
ßêóòèÿ; 4) Õàáàðîâñêèé êðàé è Ïðèìîðüå; 5) î. Ñàõàëèí, Êóðèëüñêèå îñòðîâà è Êîðåÿ. Îò-
äåëüíî ðàñïîëîæèëàñü âûáîðêà èç ßïîíèè. Äàëüíåéøèé àíàëèç ÷àñòîò íåêîòîðûõ ãàïëîòè-
ïîâ ïîçâîëÿåò îáíàðóæèòü ñòðóêòóðó â ãðóïïå ¹ 3: èõ ðàñïðîñòðàíåíèå ðàçäåëÿåò âûáîðêè
ïî Âåðõîÿíñêîìó õðåáòó, îòðàæàÿ ñàìîñòîÿòåëüíóþ èñòîðèþ ïîïóëÿöèé ëèñòâåííèö ïî ðàç-
íûå ñòîðîíû îò íåãî.

Êëþ÷åâûå ñëîâà: õëîðîïëàñòíûå ìèêðîñàòåëëèòû, cpSSR, áèîãåîãðàôèÿ, Larix, Ñåâåðî-
Âîñòîê Àçèè.
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ÂÂÅÄÅÍÈÅ

Ëèñòâåííèöà, ÿâëÿÿñü íàèáîëåå ðàñïðîñòðà-
íåííîé äðåâåñíîé ïîðîäîé Äàëüíåãî Âîñòîêà, çà-
íèìàåò îáøèðíûé àðåàë îò Êîðåè è ßïîíèè íà
þãå äî ñåâåðíîãî ïðåäåëà ðàñïðîñòðàíåíèÿ äðå-
âåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè – 71îñ. ø. (Óñåíêî, 1966).
Íà ýòîé òåððèòîðèè ðîä ïðåäñòàâëåí íåñêîëüêè-
ìè âèäàìè, òî÷íîå êîëè÷åñòâî êîòîðûõ äî íàñòî-
ÿùåãî âðåìåíè íå óñòàíîâëåíî. Âñå îíè èìåþò
ñõîäíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè è ñêëîííû ê
èíòðîãðåññèâíîé ãèáðèäèçàöèè (Áîáðîâ, 1978),
âñëåäñòâèå ÷åãî ñëîæíî îïðåäåëèòü èõ òàêñîíî-
ìè÷åñêèé ñòàòóñ.

Èçâåñòíî, ÷òî ñîâðåìåííîå ðàñïðîñòðàíåíèå è
ãåíåòè÷åñêàÿ ñòðóêòóðà âèäîâ, îñîáåííî äðåâåñ-
íûõ, âî ìíîãîì çàâèñèò îò èñòîðè÷åñêèõ ñîáû-
òèé, òàêèõ, íàïðèìåð, êàê ïëåéñòîöåíîâûå îëåäå-
íåíèÿ. Èñòîðèÿ ïîñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî ìàêñèìó-
ìà (18–20 òûñ. ë. í.) íà Äàëüíåì Âîñòîêå èìåëà
ðÿä îñîáåííîñòåé: ïîêðîâíûå îëåäåíåíèÿ îòñóò-
ñòâîâàëè, íî íà áîëüøåé ÷àñòè ðåãèîíà ãîñïîä-
ñòâîâàë êðèîàðèäíûé êëèìàò ñ íèçêèìè ãîäîâû-

ìè òåìïåðàòóðàìè (Ñïàññêàÿ è äð., 1993). Ïîäîá-
íûå óñëîâèÿ ñïîñîáñòâîâàëè çíà÷èòåëüíîìó ñî-
êðàùåíèþ äðåâåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè, êîòîðàÿ
ìîãëà ñîõðàíÿòüñÿ ëèøü â íåáîëüøèõ ðåôóãèóìàõ,
ðàññåëÿÿñü èç íèõ ïðè óëó÷øåíèè êëèìàòà. Ïî
èìåþùèìñÿ ïàëèíîëîãè÷åñêèì äàííûì, ëåñíàÿ
ðàñòèòåëüíîñòü ìîãëà ñîõðàíÿòüñÿ âî âðåìÿ ïî-
ñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî ìàêñèìóìà íà ñåâåðíîì ïî-
áåðåæüå Îõîòñêîãî ìîðÿ (Brubaker et al., 2005;
Ëîæêèí, 2005). Â íàñòîÿùåå âðåìÿ íàðÿäó ñ òðà-
äèöèîííûìè ìåòîäàìè ïàëåîðåêîíñòðóêöèé âñå
áîëåå øèðîêî äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ âûâîäîâ
èñïîëüçóþòñÿ ìîëåêóëÿðíûå ìåòîäû, îñíîâàííûå
íà àíàëèçå ãåíåòè÷åñêîé ñòðóêòóðû âèäîâ, ñëî-
æèâøåéñÿ â õîäå äèíàìèêè èõ ÷èñëåííîñòè ïîä
äåéñòâèåì êðóïíûõ êëèìàòè÷åñêèõ ôëóêòóàöèé.

Â ïîñëåäíèå ãîäû áûëî ïðîâåäåíî íåìàëî èñ-
ñëåäîâàíèé, ïîñâÿùåííûõ èçó÷åíèþ èçìåí÷èâî-
ñòè ÿäåðíûõ è öèòîïëàçìàòè÷åñêèõ ãåíåòè÷åñêèõ
ìàðêåðîâ êàê îòäåëüíûõ âèäîâ ëèñòâåííèö Äàëü-
íåãî Âîñòîêà, òàê è ðîäà â öåëîì íà äàííîé òåð-
ðèòîðèè (Semerikov et al., 1999, 2003; Êîçûðåíêî
è äð., 2004; ßõíåâà, 2004; è äð.). Â ÷àñòíîñòè, ïðå-
äûäóùèå èññëåäîâàíèÿ ìèòîõîíäðèàëüíîé ÄÍÊ
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â 32 âûáîðêàõ èç Âîñòî÷íîé Ñèáèðè è Äàëüíåãî
Âîñòîêà ïîçâîëèëè âûÿâèòü íåñêîëüêî ãåîãðàôè-
÷åñêèõ ðàéîíîâ, èìåþùèõ ñïåöèôè÷åñêèé íàáîð
ãàïëîòèïîâ, îòðàçèâ îáùèå òðåíäû â áèîãåîãðà-
ôèè ðîäà íà äàííîé òåððèòîðèè (Ñåìåðèêîâ, Ïî-
ëåæàåâà, 2007). Îäíàêî äëÿ óòî÷íåíèÿ êàðòèíû
ïîòðåáîâàëèñü äàëüíåéøèå èññëåäîâàíèÿ ñ ïðèâëå-
÷åíèåì äðóãîãî òèïà ìàðêåðà è íîâîãî ìàòåðèàëà ñ
òåððèòîðèè êðàéíåãî Ñåâåðî-Âîñòîêà Àçèè.

Â íàñòîÿùåé ðàáîòå â êà÷åñòâå ãåíåòè÷åñêîãî
ìàðêåðà èñïîëüçîâàëèñü õëîðîïëàñòíûå ìèêðîñà-
òåëëèòû, èëè ïðîñòûå íóêëåîòèäíûå ïîâòîðû
(cpSSRs – chloroplast simple sequence repeats). Â ñåì.
Pinaceae õëîðîïëàñòû íàñëåäóþòñÿ òîëüêî ïî îò-
öîâñêîé ëèíèè è ïîòîê ãåíîâ õïÄÍÊ â îñíîâíîì
ïðîèñõîäèò çà ñ÷åò ðàñïðîñòðàíåíèÿ ïûëüöû. Óíè-
ïàðåíòàëüíûé òèï íàñëåäîâàíèÿ îáóñëîâëèâàåò â
2 ðàçà ìåíüøèé ýôôåêòèâíûé ðàçìåð ïîïóëÿöèè
äëÿ õëîðîïëàñòíûõ ãåíîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ÿäåðíû-
ìè (Neale et al., 1989), ÷òî äåëàåò èõ áîëåå ÷óâñòâè-
òåëüíûìè ê ãåíåòè÷åñêîìó äðåéôó è, êàê ñëåäñòâèå,
ê èçìåíåíèþ ðàçìåðà ïîïóëÿöèè â õîäå èñòîðè÷åñ-
êèõ ñîáûòèé. Â ðÿäå ðàáîò ýòîò ìåòîä óñïåøíî èñ-
ïîëüçîâàëñÿ äëÿ áèîãåîãðàôè÷åñêèõ âûâîäîâ
(Provan et al., 2001; Ñåìåðèêîâà, Ñåìåðèêîâ, 2007).

Â äàííîì èññëåäîâàíèè áûëè ïîñòàâëåíû ñëå-
äóþùèå öåëè:

îïèñàòü âíóòðè- è ìåæïîïóëÿöèîííóþ ãåíåòè-
÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ
(õïÄÍÊ) ëèñòâåííèö Äàëüíåãî Âîñòîêà, èçó÷èòü
åå ãåîãðàôè÷åñêîå ðàñïðåäåëåíèå;

âûÿâèòü ðàéîíû âîçìîæíîãî ñîõðàíåíèÿ äðå-
âåñíîé ðàñòèòåëüíîñòè íà òåððèòîðèè Äàëüíåãî
Âîñòîêà â ïîçäíåì ïëåéñòîöåíå.

ÌÀÒÅÐÈÀË È ÌÅÒÎÄÛ

Ðàñòèòåëüíûé ìàòåðèàë è ýêñòðàêöèÿ ÄÍÊ.
Âñåãî ïðîàíàëèçèðîâàíî 49 âûáîðîê èç åñòåñòâåí-
íûõ ïîïóëÿöèé ëèñòâåííèöû íà Äàëüíåì Âîñòî-
êå (ñì. òàáëèöó, ðèñ.1). Îáúåì âûáîðîê ñîñòàâèë
8–31 îñîáü (íåêîòîðûå ãåîãðàôè÷åñêè áëèçêèå ìà-
ëî÷èñëåííûå âûáîðêè áûëè îáúåäèíåíû, òàê ÷òî
â ñðåäíåì íà âûáîðêó ïðèõîäèëîñü îêîëî 20 îñî-
áåé). Â ÷àñòè îáðàçöîâ äëÿ àíàëèçà õëîðîïëàñò-
íîé èçìåí÷èâîñòè ðàíåå àíàëèçèðîâàëè èçìåí÷è-
âîñòü íåñêîëüêèõ ìèòîõîíäðèàëüíûõ ìàðêåðîâ
(Semerikov, Lascoux, 2003; Ñåìåðèêîâ, Ïîëåæà-
åâà, 2007). Ýêñòðàêöèþ ÄÍÊ ñîãëàñíî ïðîòîêîëó
Äèâåÿ (Devey, 1996) îñóùåñòâëÿëè èç õâîè çèì-
íèõ âåòîê, ïîëó÷åííîé ïîñðåäñòâîì âûãîíêè, èëè
èç õâîè, âûñóøåííîé â ñèëèêàãåëå, èëè èç ñåÿíöåâ.

Õëîðîïëàñòíûå ìàðêåðû(cpSSR). Àíàëèç ïðî-
âîäèëè ìåòîäîì ïîëèìåðàçíîé öåïíîé ðåàêöèè ñ
èñïîëüçîâàíèåì 5 ïàð ïðàéìåðîâ äëÿ õëîðîïëàñò-
íûõ ìèêðîñàòåëëèòîâ: 1) Pt26081-1: CCC GTA
TCC AGA TAT ACT TCCA, Pt26081-2: TGG TTT
GAT TCA TTC GTT CAT, ðàçðàáîòàííûõ íà îñíî-
âå ïîëíîãî ñèêâåíñà íîìåð NC_001631 (www.ncbi.

nlm.nih.gov) õëîðîïëàñòíîãî ãåíîìà Pinus
thunbergii (Vendramin et al., 1996); 2) Pt30204-2: CGG
ATT GAT CCT AAC CAT ACC (Vendramin et al.,
1996), Pt 30L: TCG ATC CTA ACC ATA TCA GGT
G (ïîëó÷åí íà îñíîâå ñèêâåíñà õëîðîïëàñòíîãî
ôðàãìåíòà Larix gmelinii, ñîîòâåòñòâóåùåãî ïîçè-
öèè 30340 P. thunbergii); 3) trnLV-2: TTG ACA TGG
TGG AAG TCA TCA (Parducci, Szmidt, 1999),
trnLV’: AAA TAC CAC GGG CCT CCT A (íà îñ-
íîâå ñèêâåíñà äàííîãî ôðàãìåíòà ó L. gmelinii);
4) Pt9393-1: GAC GTA GAT GCT ATG GGT ACG
(ñîîòâåòñòâóåò ïîçèöèè 9348 õëîðîïëàñòíîãî ãå-
íîìà P. thunbergii), Pt9393-2:GAG AGC GGT ATG
AGG GAA GA (ïàðà ïðàéìåðîâ, ðàçðàáîòàííàÿ
âìåñòî ïàðû Pt9383 (Vendramin et al., 1996) (ñîîò-
âåòñòâóåò ïîçèöèè õëîðîïëàñòíîãî ãåíîìà P.
thunbergii 9237) è 5) Pt9891: GAC GAT GGA CGC
TCT TTC TC (ñîîòâåòñòâóåò ïîçèöèè 9719 P.
thunbergii), Pt9833: GAT CGG GCG GGA TAA TGT
A (ñîîòâåòñòâóåò ïîçèöèè 9653 P. thunbergii), òàêæå
ìîäèôèöèðîâàííûõ íà îñíîâå ñèêâåíñîâ ñîîòâåò-
ñòâóþùèõ ó÷àñòêîâ õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ L. gmelinii.

ÏÖÐ ïðîâîäèëè â îáúåìå 10 ìêë, ñîäåðæàùåì
îêîëî 10 íã/ìêë ãåíîìíîé ÄÍÊ, 1× ÏÖÐ áóôåð
(75ìÌ òðèñ-HCI, 20ìÌ (NH4)2SO4, 0,1% òâèí-20),
2,5ìÌ MgCl2, 0,1 ìêÌ dNTPs, ïî 0,2 ìêÌ ïðÿìî-
ãî è îáðàòíîãî ïðàéìåðà, 0,016 U/ìêë Taq-ïîëèìå-
ðàçû («Fermentas» èëè «Ñèáýíçèì») â ÏÖÐ ìàøè-
íå GeneAmp PCR system 2700 (Applied biosystems).
Èñïîëüçîâàííûé òåìïåðàòóðíûé ïðîôèëü ñîñòî-
ÿë èç ïåðâîíà÷àëüíîé äåíàòóðàöèè ïðè òåìïåðà-
òóðå 94°Ñ â òå÷åíèå 5 ìèí è 35 öèêëîâ àìïëèôè-
êàöèè: 94°Ñ – 30 ñ, 55°Ñ – 45 ñ, 72°Ñ – 30 ñ; äàëåå
ñëåäîâàëà ôèíàëüíàÿ ýëîíãàöèÿ â òå÷åíèå 7 ìèí.
Ïðîäóêòû ÏÖÐ ïîäâåðãàëèñü ýëåêòðîôîðåçó â
6%-íîì ïîëèàêðèëàìèäíîì äåíàòóðèðóþùåì
ãåëå ñ ïîñëåäóþùèì ñåðåáðÿíûì îêðàøèâàíèåì.
Èçìåí÷èâîñòü ìèêðîñàòåëëèòîâ îïðåäåëÿëè íàëè-
÷èåì íåñêîëüêèõ àëëåëåé (âàðèàíòîâ ðàçìåðîâ àì-
ïëèôèêàöèè), ñàìîìó êîðîòêîìó èç êîòîðûõ óñ-
ëîâíî ïðèñâàèâàëè íîìåð 1, ôðàãìåíòó íà îäèí
íóêëåîòèä äëèííåå – 2 è ò. ä. Êîìáèíàöèÿ àëëå-
ëåé 5 ëîêóñîâ îïðåäåëÿëàñü êàê ãàïëîòèï. Äëÿ
ñðàâíåíèÿ ãåëåé â êàæäûé ñòàðò íàíîñèëèñü îá-
ðàçöû èçâåñòíîé äëèíû èç ïðåäûäóùèõ ãåëåé.

Àíàëèç äàííûõ. Äëÿ êàæäîé âûáîðêè áûëè ïîä-
ñ÷èòàíû ñëåäóþùèå ïàðàìåòðû èçìåí÷èâîñòè:
îáùåå ÷èñëî ãàïëîòèïîâ (No), ýôôåêòèâíîå ÷èñ-
ëî ãàïëîòèïîâ (Nå ), ðàññ÷èòàííîå ïî ôîðìóëå:
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ãäå n – ðàçìåð âûáîðêè, k – ÷èñëî ãàïëîòèïîâ, ði –
÷àñòîòà i-ãî ãàïëîòèïà â âûáîðêå (Nei, 1987).
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Изученные выборки Larix по 5 cpSSR-локусам, размер выборки (n), число гаплотипов                  
в выборке (No), эффективное число гаплотипов (Ne), параметр внутрипопуляционной 
изменчивости (He) 
The populations of Larix species examined by 5 cpSSR loci: a sample size (n); the number of 
haplotypes in a sample (No); the effective haplotype number (Ne); and the intrapopulational variety 
parameter (He) 

№ 
п. п. Места сбора выборок 

Координаты        
с. ш./в. д. 

Размер 
выборки No Ne Не 

1 2 3 4 5 6 7 

Камчатка  
1 Анавгай 56°10'/159°00' 20 5 1,92 0,504 
2 Эссо 56°00'/158°00' 20 5 1,72 0,441 

Чукотский  АО  
3 Чуванское 65°00'/168°00' 16 6 5,1 0,885 
4 Ламутское 65°30'/169°00' 16 8 1,7 0,782 
5 Ламутское (2) 66°30'/168°00' 24 5 2,2 0,563 

Магаданская  обл .  
6 Магадан 59°30'/151°00' 24 6 1,9 0,498 
7 Яма 60°50'/154°50' 18 11 7,0 0,910 
8 Яма (2) 59°50'/154°00' 29 8 2,2 0,566 
9 Кони 59°20'/152°13' 31 12 4,6 0,806 

10 Сеймчан 63°15' /151°54' 24 7 4,1 0,787 
11 Мяунджа 63°02'/147°11' 17 12 10,0 0,954 
12 Холодный 62°43'/147°57' 24 6 4,9 0,827 
13 Сусуман 62°47'/148°10' 12 9 8,0 0,654 
14 Мадаун 60°32'/150°33' 18 7 3,8 0,779 
15 Оротукан 62°16'/151°42' 21 9 5,4 0,857 
16 Омсукчан 62°51'/155°76' 20 9 5,3 0,851 
17 Дегдекан 61°59'/147°01' 19 10 6,1 0,883 
18 Заповедник 60°00'/148°00' 14 11 9,8 0,970 

Хабаровский  край  
19 Охотск 60°75'/142°35' 14 6 5,4 0,882 
20 Аян 56°26'/136°07' 29 18 12,2 0,951 
21 Чумикан 54°43'/135°18' 29 13 5,4 0,845 
22 Николаевск-на-Амуре 53°08'/140°43' 30 15 4,5 0,807 
23 Ургал 51°05'/132°45' 17 7 3,6 0,765 
24 Облучье 49°00'/131°05' 19 11 9,8 0,948 
25 Хабаровск 48°30'/135°03' 16 9 6,1 0,892 

Якутия  
26 Усть-Нера 64°34'/143°12' 20 9 5,7 0,866 
27 Себян-Куель 64°00'/130°18' 14 3 2,4 0,628 
28 Сентачан 65°10'/139°30' 25 9 6,0 0,865 
29 Чурапча 61°58'/132°24' 23 10 4,9 0,834 
30 Якутск 62°01'/129°43' 18 11 9,0 0,941 
31 Мирный 62°32'/113°59' 12 7 5,1 0,878 

о .  Сахалин  
32 Oха 53°35'/142°50' 20 10 4,9 0,835 
33 Ноглики 51°50'/143°00' 20 11 5,7 0,866 
34 Тымовское 50°50'/142°30' 20 12 6,9 0,898 
35 Озерский 46°40'/143°10' 20 11 7,7 0,914 
36 Oхотское 46°50'/143°10' 20 10 8,3 0,924 
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Ãåíåòè÷åñêèå äèñòàíöèè ìåæäó ãàïëîòèïàìè
âû÷èñëÿëè ïî ôîðìóëå:

( ) [ ] ,,
21-2

jkiksh aaКjiD −Σ=

ãäå Ê – êîëè÷åñòâî ïðîàíàëèçèðîâàííûõ ìèêðî-
ñàòåëëèòíûõ ëîêóñîâ; aik è ajk – äëèíà k-ãî ìèêðî-
ñàòåëëèòà i-ãî è j-ãî ãàïëîòèïîâ.

 Ãåíåòè÷åñêóþ èçìåí÷èâîñòü âíóòðè âûáîðîê,
ìåæäó íèìè è ìåæäó ãðóïïàìè âûáîðîê îöåíè-
âàëè ñ ïîìîùüþ àíàëèçà ìîëåêóëÿðíîé âàðèàöèè
AMOVA ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû Arlequine
2.000. Âû÷èñëÿëèñü ñòàòèñòèêè: GST (íà îñíîâå
÷àñòîò ãàïëîòèïîâ â âûáîðêàõ áåç ó÷åòà èíôîð-
ìàöèè î ñòåïåíè èõ ñõîäñòâà) è RST (àíàëîãà, âû-
÷èñëåííîãî ñ ó÷åòîì ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé
(Dsh) ìåæäó ãàïëîòèïàìè). Ñðàâíåíèå GST è RST
ïðîâîäèëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàììû Permut CPSSR
(www. Pierroton.intra.fr/genetics/labo/Software/).

Íà îñíîâå çíà÷åíèé èíäåêñîâ GST è RST â ïðî-
ãðàììå NTSYS-pc îñóùåñòâëÿëè îðäèíàöèþ âû-
áîðîê ìåòîäîì ãëàâíûõ êîîðäèíàò (Rohlf, 1988).
Äëÿ àíàëèçà êîððåëÿöèè ìåæäó ïàðíûìè RST è ãåî-
ãðàôè÷åñêèìè ðàññòîÿíèÿìè ìåæäó âûáîðêàìè
èñïîëüçîâàëè òåñò Ìàíòåëà (Mantel, 1967).

ÐÅÇÓËÜÒÀÒÛ È ÎÁÑÓÆÄÅÍÈÅ

Âîñïðîèçâîäèìîñòü óíèâåðñàëüíûõ ïðàéìåðîâ.
Ðàíåå áûëà îöåíåíà âîçìîæíîñòü àìïëèôèêàöèè
õëîðîïëàñòíûõ ìèêðîñàòåëëèòîâ ïîñðåäñòâîì
óíèâåðñàëüíûõ ïàð ïðàéìåðîâ, ðàçðàáîòàííûõ
Ã. Âåíäðàìèíîì ñ ñîàâòîðàìè (Vendramin et al.,
1996) íà îñíîâå ñåêâèíèðîâàííîé ïîñëåäîâàòåëü-
íîñòè ñîñíû Òóíáåðãà. Èç 13 èñïîëüçîâàííûõ
ïðàéìåðîâ ïîëèìîðôíûìè è õîðîøî àìïëèôèöè-
ðóåìûìè îêàçàëèñü òðè: Pt9383, Pt26081, Pt30204
(Semerikov et al., 2003). Îäíàêî â íàñòîÿùåì èñ-
ñëåäîâàíèè ñòàáèëüíûé ðåçóëüòàò áûë ïîëó÷åí

Î ê î í ÷ à í è å  ò à á ë è ö û  
1 2 3 4 5 6 7 

Кóð èëüñêèå  îñòðîâà  
37 Èòóðóï 44°54'/147°30' 25 11 5,4 0,849 
38 Шèêîòàí 43°48'/146°45' 25 6 2,3 0,582 

Аìóðñêàÿ î áë. 
39 Îбъед. выборка  29 10 5,4 0,842 

 Äæåëòóëàê 54°47'/124°34' .    
 Ìàçàíîâî 51°38'/128°49' .    
 Зåÿ 53°45'/127°17' .    

Пðèìîðñêèé êðàé 
40 Кàâàëåðîâî 44°15'/135°03' 13 10 8,9 0,961 
41 Îбъед. выборка  22 13 5,9 0,870 

 Îëüãà 43°30'/135°15'     
 Уññóðèéñê 43°26'/131°20'     

Кðàñíîÿð ñêèé êð àé 
42 Кîòóé 71°55'/102°85' 16 8 3,5 0,759 
43 Îбъед. выборка  19 14 12,4 0,971 

 Пóòîðàíà 65°50'/ 94°30'     
 Кîòóéêàí 67°00'/100°00'     

44 Îбъед. выборка  18 12 7,7 0,922 
 Аðû Ìàñ 72°30'/101°00'     
 Хàòàíãà 71°59'/102°28'     

Чèòèíñêàÿ î áë. 
45 Îбъед. выборка  29 13 5,1 0,833 

 Òóíãîêî÷åíñêèé 55°10'/116°45'     
 Чàðà 56°54'/118°16'     

46 Îбъед. выборка  27 13 4,4 0,800 
 Чåðíûøåâñê 52°32'/117°00'     
 Ìîãî÷à 53°45'/119°44'     

Бóð ÿòèÿ 
47 Ìóÿêàí 56°11'/113°35' 22 10 4,7 0,827 
48 Кîðåÿ 33°30'/126°30' 12 4 4,2 0,833 
49 Яïîíèÿ 35°41'/139°46' 8 7 2,9 0,750 
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òîëüêî ñ Pt26081, ÷òî ïîòðåáîâàëî ðàçðàáîòêè äëÿ
äâóõ îñòàâøèõñÿ ôðàãìåíòîâ íîâûõ ïðàéìåðîâ íà
îñíîâå ñåêâåíèðîâàíèÿ ñîîòâåòñòâóþùèõ ó÷àñò-
êîâ õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ ó L. gmelinii. Òàêèì æå
îáðàçîì áûëà ìîäèôèöèðîâàíà ïàðà ïðàéìåðîâ
TrnLV (Parducci, Szmidt, 1999) è ñîçäàíà íîâàÿ –
Pt9891 – Pt9833 (ñì. âûøå).

Ïîëèìîðôèçì cpSSRs è ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷è-
âîñòü âíóòðè ïîïóëÿöèé. Îáíàðóæåíî 8 ðàçìåð-
íûõ âàðèàíòîâ äëèíû ìèêðîñàòåëëèòíûõ ôðàã-
ìåíòîâ (àëëåëåé), âñåãî 24 àëëåëÿ â 5 ëîêóñàõ. Ïî
ñî÷åòàíèþ àëëåëåé â èññëåäîâàííûõ ëîêóñàõ  ó
1020 äåðåâüåâ âûÿâèëè 114 ãàïëîòèïîâ. Òàêèì
îáðàçîì, óðîâåíü ïîëèìîðôèçìà õëîðîïëàñòíûõ
ìèêðîñàòåëëèòîâ ó Larix ñõîæ ñ òàêîâûì ó äðó-
ãèõ õâîéíûõ. Òàê, íàïðèìåð, ïðè àíàëèçå 162 îñî-
áåé Cedrus atlantica ïî 6 ëîêóñàì cpSSR áûëî îá-
íàðóæåíî 25 àëëåëåé, äàâøèõ 66 ãàïëîòèïîâ
(Terrab et al., 2006). Ó 235 äåðåâüåâ Pinus maritimà
â 6 ëîêóñàõ âûÿâëåíû 21 àëëåëü è 32 ãàïëîòèïà
(Ribeiro et al., 2001). Ïðè÷åì áîëüøîå ÷èñëî ãà-
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ëîòèïîâ, âûÿâëåííûõ â íàøåì
èññëåäîâàíèè, îáóñëîâëåíî çíà-
÷èòåëüíûì  îáúåìîì ïðîàíàëè-
çèðîâàííîãî ìàòåðèàëà.

Ïàðàìåòðû âíóòðèïîïóëÿöè-
îííîé ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâî-
ñòè îòðàæåíû â òàáëèöå. Êîëè-
÷åñòâî ãàïëîòèïîâ â âûáîðêå
(Nî) âàðüèðîâàëî îò 5 äî 18, ïî-
êàçàòåëü âíóòðèïîïóëÿöèîííîé
èçìåí÷èâîñòè (He) – îò 0,441 äî
0,970, ýôôåêòèâíîå ÷èñëî ãàïëî-
òèïîâ (Ne) – îò 1,7 äî 12,4. Äàí-
íûå îöåíêè ñðàâíèìû ñ òàêîâû-
ìè ó äðóãèõ øèðîêî àðåàëüíûõ
õâîéíûõ. Òàê, ó Abies sibirica Nî
âàðüèðîâàëî îò 7 äî 21, He – îò
0,75 äî 1, Ne – îò 3,7 äî 15,7 (Ñå-
ìåðèêîâà, Ñåìåðèêîâ,2007). Ó
Cedrus atlantica Nî – 12–21, He –
0,88–1, Ne – 6,4–16,7 (Terrab et al.,
2006).

Íàèìåíüøèå ïîêàçàòåëè èç-
ìåí÷èâîñòè õàðàêòåðíû äëÿ âû-
áîðêè «Ìàãàäàí», âûáîðîê ñ
Êàì÷àòêè («Ýññî» è «Àíàâãàé»),
à òàêæå äëÿ î. Øèêîòàí è îäíîé
èç âûáîðîê ñ ×óêîòêè («Ëàìóò-
ñêîå (2)»), ÷òî, âåðîÿòíî, îáúÿñ-
íÿåòñÿ äðåéôîì ãåíîâ â ðåçóëü-
òàòå äëèòåëüíîé èçîëÿöèè â íå-
áîëüøèõ ïîïóëÿöèÿõ (Êàì÷àòêà
è î. Øèêîòàí), à òàêæå ðåçêèì
ñîêðàùåíèåì ÷èñëåííîñòè âèäà
â èñòîðèè, ïîâëåêøèì çà ñîáîé
ïîòåðþ ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷è-
âîñòè (â âûáîðêå èç îêðåñòíîñ-
òåé ã. Ìàãàäàíà èç 6 îáíàðóæåí-

íûõ ãàïëîòèïîâ îäèí äîñòèãàåò ÷àñòîòû 70,8%).
Â îñòàëüíûõ âûáîðêàõ ïîêàçàòåëè äîñòàòî÷íî

âûñîêèå, âàðüèðóþò íåçíà÷èòåëüíî. Â íåêîòîðûõ
âûáîðêàõ óðîâåíü ðàçíîîáðàçèÿ îáåñïå÷èâàåòñÿ
íàëè÷èåì óíèêàëüíûõ ãàïëîòèïîâ (èç 114 ñî÷å-
òàíèé 55 îêàçàëèñü óíèêàëüíûìè, ò. å. êàæäûé
âñòðåòèëñÿ òîëüêî â îäíîé èç 49 âûáîðîê). Îáíà-
ðóæåííàÿ âûñîêàÿ ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü
õîðîøî ñîãëàñóåòñÿ ñ ìîðôîëîãè÷åñêîé âàðèà-
áåëüíîñòüþ ðàñïðîñòðàíåííûõ çäåñü âèäîâ ëè-
ñòâåííèöû.

Ãåîãðàôè÷åñêàÿ ñòðóêòóðèðîâàííîñòü ãàïëî-
òèïîâ, âîçìîæíîå ðàñïîëîæåíèå ïëåéñòîöåíî-
âûõ ðåôóãèóìîâ. Õàðàêòåð ãåîãðàôè÷åñêîãî ðàñ-
ïðåäåëåíèÿ íåêîòîðûõ ãàïëîòèïîâ â ïåðâîì ïðè-
áëèæåíèè âûÿâëÿåò ãåíåòè÷åñêóþ ñòðóêòóðèðî-
âàííîñòü èçó÷åííîãî ìàòåðèàëà (ðèñ. 2).

Îáùåãî äëÿ âñåõ âûáîðîê ãàïëîòèïà âûÿâëå-
íî íå áûëî. Íàèáîëåå ÷àñòî âñòðå÷àåòñÿ ãàïëîòèï
¹ 2 (â 39 èç 49 ïîïóëÿöèé). Îí, òàêèì îáðàçîì,
ÿâëÿåòñÿ òèïè÷íî «äàóðñêèì» â øèðîêîì ñìûñëå

Ðèñ. 1. Àðåàëû èçó÷åííûõ âèäîâ Larix, ðàñïîëîæåíèå èññëåäîâàí-
íûõ ïîïóëÿöèé

Fig. 1. The Larix species study areas and their distribution
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Ðèñ. 2. Ðàñïðåäåëåíèå ÷àñòîò ìàðêèðóþùèõ ãàïëîòèïîâ

Fig. 2. Marking haplotype frequency distribution

ñëîâà, õàðàêòåðíûì äëÿ ëèñòâåííèö Âîñòî÷íîé
Ñèáèðè è Äàëüíåãî Âîñòîêà, îòðàæàÿ îáùíîñòü
èõ ïðîèñõîæäåíèÿ è îòëè÷èå îò L. sibirica. Ýòî
ñîãëàñóåòñÿ ñ ïîëó÷åííûìè ðàíåå äàííûìè ïî
èçìåí÷èâîñòè àëëîçèìíûõ ìàðêåðîâ (Semerikov
et al., 1999), ìèòîõîíäðèàëüíîé, õëîðîïëàñòíîé è
ÿäåðíîé ÄÍÊ (Êîçûðåíêî è äð., 2004; Semerikov
et al., 2003; Ñåìåðèêîâ, Ïîëåæàåâà, 2007).

Ãàïëîòèï ¹ 6 ÿâëÿåòñÿ õàðàêòåðíûì äëÿ âû-
áîðîê ñ Êàì÷àòêè, èç Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè è ÷àñ-
òè âûáîðîê èç ßêóòèè, ðàñïîëîæåííûõ ê âîñòîêó
îò Âåðõîÿíñêîãî õðåáòà. Â òî æå âðåìÿ ãàïëîòèï
¹ 72 îáúåäèíÿåò îñòàâøèåñÿ âûáîðêè èç ßêóòèè,

Õàáàðîâñêîãî êðàÿ, þæíîãî Çàáàéêàëüÿ è ñ ñåâå-
ðà Êðàñíîÿðñêîãî êðàÿ. Ïîäîáíàÿ êàðòèíà ãåîãðà-
ôè÷åñêîãî ðàñïðåäåëåíèÿ ãàïëîòèïîâ îòðàæàåò
ñàìîñòîÿòåëüíîå èñòîðè÷åñêîå ðàçâèòèå ëèñòâåí-
íèö ïî ðàçíûå ñòîðîíû îò Âåðõîÿíñêîãî õðåáòà,
ïîêðûòîãî âî âðåìÿ ïîñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî ìàê-
ñèìóìà ëåäíèêàìè (Ñïàññêàÿ è äð.,1993) è âû-
ñòóïàâøåãî â êà÷åñòâå ìîùíîãî áàðüåðà äëÿ ïî-
òîêà ãåíîâ. Ôàêò íàëè÷èÿ ñïåöèôè÷íîãî ãàïëîòè-
ïà íà êðàéíåì Ñåâåðî-Âîñòîêå Àçèè ïîääåðæè-
âàåò ãåíåòè÷åñêóþ îáîñîáëåííîñòü L. cajanderi.

Â þæíîì Çàáàéêàëüå, Õàáàðîâñêîì êðàå (âêëþ-
÷àÿ çàïàäíîå ïîáåðåæüå Îõîòñêîãî ìîðÿ), Ïðèìî-

Ãàïëîòèï ¹ 72Ãàïëîòèï ¹ 6 Ãàïëîòèï ¹ 45

Ãàïëîòèï ¹ 30
Ãàïëîòèï ¹ 36

Ãàïëîòèï ¹ 32
Ãàïëîòèï ¹ 2
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ðüå è â îäíîé âûáîðêå ñ Ñàõàëèíà («Òûìîâñêîå»)
ðàñïðîñòðàíåí ãàïëîòèï ¹ 45, îòðàæàþùèé îá-
ùóþ èñòîðèþ â çàñåëåíèè äàííîé òåððèòîðèè.
Äëÿ Ñàõàëèíà è Êóðèëüñêèõ îñòðîâîâ õàðàêòåð-
íû óíèêàëüíûå ãàïëîòèïû ¹ 30 è 32. Îäèí èç
ÿïîíñêèõ ãàïëîòèïîâ (¹ 36) òàêæå âñòðå÷àåòñÿ
íà þãå Ñàõàëèíà (âûáîðêè «Îçåðñêèé» è «Îõîò-
ñêîå»), ÷òî ìîæåò êàê îòðàæàòü ãåíåòè÷åñêóþ áëè-
çîñòü ëèñòâåííèöû þãà Ñàõàëèíà è Õîíñþ, òàê è
áûòü ñëåäñòâèåì ëåñîêóëüòóðíîé äåÿòåëüíîñòè. Â
òî æå âðåìÿ ìîðôîëîãè÷åñêèå, ïàëåîãåîãðàôè÷åñ-
êèå äàííûå (Áîáðîâ, 1978;Grichuk, 1984; Êîðîò-
êèé è äð., 1996), äàííûå èçìåí÷èâîñòè ìòÄÍÊ
(Ñåìåðèêîâ, Ïîëåæàåâà, 2007) ïîäòâåðæäàþò ãå-
íåòè÷åñêèå ñâÿçè ÿïîíñêîé L. kaempferi ñ ñàõàëèí-
ñêîé L. kamtschatica, êîòîðûå âîçíèêàëè â ðåçóëü-
òàòå ñáëèæåíèÿ èõ àðåàëîâ âî âðåìÿ ïàäåíèÿ óðîâ-
íÿ Ìèðîâîãî îêåàíà è âîçíèêíîâåíèÿ ñóõîïóòíûõ
ìîñòîâ ìåæäó îñòðîâàìè â äîëåäíèêîâîå âðåìÿ.

Â êà÷åñòâå âòîðîãî êëþ÷åâîãî ïàðàìåòðà èç-
ìåí÷èâîñòè ëèñòâåííèö Äàëüíåãî Âîñòîêà îöåíè-
âàëè ñòåïåíü èõ ïîïóëÿöèîííîé äèôôåðåíöèàöèè.

Ñðåäíÿÿ ãåíåòè÷åñêàÿ äèôôåðåíöèàöèÿ ñðåäè
ïîïóëÿöèé âûñîêàÿ, çíà÷åíèÿ RST è GST ðàâíû
0,4017 è 0,1393. Òåñò íà ôèëîãåîãðàôè÷åñêóþ
ñòðóêòóðó âûÿâèë äîñòîâåðíûå îòëè÷èÿ RST îò GST
(RST > GST, ð < 0,001), ñëåäîâàòåëüíî, ðîäñòâåí-
íûå ãàïëîòèïû èìåþò òåíäåíöèþ ñîñóùåñòâîâàòü
â îäíîé âûáîðêå è ÷àñòü ãàïëîòèïîâ âîçíèêëà óæå
ïîñëå îáðàçîâàíèÿ îñíîâíûõ ãðóïï ïîïóëÿöèé.
Òåñò Ìàíòåëà âûÿâèë ñòàòèñòè÷åñêè çíà÷èìóþ ïî-
ëîæèòåëüíóþ êîððåëÿöèþ (r = 0,35 ñ ð = 0,002)
ìåæäó ïàðíûìè RST è ãåîãðàôè÷åñêèìè äèñòàí-
öèÿìè. Ïðè îðäèíàöèè âûáîðêè ðàñïðåäåëèëèñü
íåðàâíîìåðíî. ×åòêî îáîñîáèëîñü íåñêîëüêî
ãðóïï. Ãðóïïó ¹ 1 îáðàçóþò: âûáîðêà «Ìàäàóí»,
âûáîðêà èç îêðåñòíîñòåé ã. Ìàãàäàíà è òðè âû-
áîðêè ê âîñòîêó îò íåãî ñ ïîáåðåæüÿ Îõîòñêîãî
ìîðÿ, ïîääåðæèâàÿ òåì ñàìûì ãèïîòåçó ñóùåñòâî-
âàíèÿ íà ýòîé òåððèòîðèè ðåôóãèóìà ëåñíîé ðàñ-
òèòåëüíîñòè â ïåðèîä ïîñëåäíåãî ëåäíèêîâîãî
ìàêñèìóìà. Âî-ïåðâûõ, ýòî ïîäòâåðæäàåòñÿ ñíè-
æåííûì ãåíåòè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì ìàãàäàí-
ñêîé âûáîðêè, óêàçûâàþùèì íà ñîáûòèå «áóòû-
ëî÷íîãî ãîðëûøêà» â åå èñòîðèè. Âî-âòîðûõ, â
ðàéîíå ð. ßìà ðàñïîëàãàþòñÿ òàê íàçûâàåìûå åëî-
âûå îñòðîâà èç Picea obovata, îòîðâàííûå áîëåå
÷åì íà 1000 êì îò îñíîâíîãî àðåàëà (Ìî÷àëîâà,
1996) è ñ÷èòàþùèåñÿ ðåëèêòàìè ïîñëåäíåé ëåä-
íèêîâîé ýïîõè (ê ñîæàëåíèþ, ìàòåðèàëîâ, ÷òîáû
ñóäèòü î âðåìåíè îáðàçîâàíèÿ è èçîëÿöèè îñòðîâ-
íûõ ìåñòîíàõîæäåíèé åëè, íåäîñòàòî÷íî). Òàêæå
ñóùåñòâóþò ïàëåîãåîãðàôè÷åñêèå äàííûå, ñâèäå-
òåëüñòâóþùèå, ÷òî îäèí èç ðåôóãèóìîâ, â êîòî-
ðîì ñîõðàíÿëèñü òàêèå ïðåäñòàâèòåëè äðåâåñíîé
ðàñòèòåëüíîñòè, êàê Larix dahurica s.l., Betula
fruticosa, B. middendorffii, Populus suaveolens è äð.,
â òå÷åíèå ëåäíèêîâûõ èíòåðâàëîâ ïîçäíåãî ïëåé-
ñòîöåíà ìîã ðàñïîëàãàòüñÿ íà ïîëîñå ñóøè âäîëü

ñåâåðíîãî ïîáåðåæüÿ Îõîòñêîãî ìîðÿ (Ëîæêèí,
2002).

Â ãðóïïó ¹ 2 âîøëè âûáîðêè ñ ×óêîòêè, ÷àñòü
âûáîðîê èç Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè è îäíà âûáîðêà
èç ßêóòèè. Â öåëîì ýòà ãðóïïà ðîäñòâåííà ïåð-
âîé è, âåðîÿòíî, îòðàæàåò ïóòè ðàññåëåíèÿ ëè-
ñòâåííèöû èç ðåôóãèóìà íà ïîáåðåæüå, õîòÿ íå
èñêëþ÷åíî åå àâòîíîìíîå ñîõðàíåíèå â íàèáîëåå
áëàãîïðèÿòíûõ ìåñòîîáèòàíèÿõ ïî âñåé òåððèòî-
ðèè Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè, òàê êàê â öåëîì äëÿ äàí-
íûõ âûáîðîê õàðàêòåðíî äîâîëüíî âûñîêîå ãåíå-
òè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå. ×óêîòêà ñâÿçàíà îáùèìè
ãàïëîòèïàìè ñ îñòàëüíûìè âûáîðêàìè ãðóïïû, íî
ðàçíîîáðàçèå â íåé ñíèæåíî, ÷òî òàêæå óêàçûâà-
åò íà ðåçêîå ñîêðàùåíèå ÷èñëåííîñòè.

Òðåòüÿ ãðóïïà (¹ 3) ñàìàÿ ìíîãî÷èñëåííàÿ è
ñëàáîäèôôåðåíöèðîâàííàÿ, åå ñîñòàâëÿþò îñòàâ-
øèåñÿ âûáîðêè èç Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè, âûáîð-
êè ñ çàïàäíîãî ïîáåðåæüÿ Îõîòñêîãî ìîðÿ (Õàáà-
ðîâñêèé êðàé), èç ßêóòèè, Çàáàéêàëüÿ, Êðàñíîÿð-
ñêîãî êðàÿ è ñ Êàì÷àòêè. Ïîäîáíîå ñìåøåíèå ìî-
æåò îáúÿñíÿòüñÿ íåñêîëüêèìè ïðè÷èíàìè. Âî-ïåð-
âûõ, îáùíîñòüþ ïðîèñõîæäåíèÿ, òàê êàê âñå ñî-
âðåìåííûå âèäû äàëüíåâîñòî÷íûõ ëèñòâåííèö
ÿâëÿþòñÿ äåðèâàòàìè îáùåãî ïðåäêà (Semerikov
et al., 2003), âî-âòîðûõ – èíòåíñèâíûìè ïîòîêàìè
ãåíîâ, ðàñïðîñòðàíÿþùèõñÿ ñ ïûëüöîé, è ïðîöåñ-
ñàìè ãèáðèäèçàöèè. Îäíàêî, êàê îáñóæäàëîñü ðà-
íåå, åñëè ó÷èòûâàòü ÷àñòîòó îïðåäåëåííûõ ãàï-
ëîòèïîâ, òî îáíàðóæèâàåòñÿ ÷åòêîå ðàçäåëåíèå
âûáîðîê ïî Âåðõîÿíñêîìó õðåáòó. Òàêèì îáðàçîì,
îäíîé èç ïðè÷èí ñëàáîé äèôôåðåíöèàöèè ãðóï-
ïû ¹ 3, ïîìèìî êðàòêîñòè âðåìåííîãî èíòåðâà-
ëà, ïðîøåäøåãî ñî âðåìåíè èçîëÿöèè ïîïóëÿöèé
ëèñòâåííèöû Âåðõîÿíñêèì õðåáòîì, ìîæåò áûòü
íåäîñòàòîê èñïîëüçîâàííîãî ìåòîäà ïðåäñòàâëå-
íèÿ ðåçóëüòàòîâ, íå ñïîñîáíîãî ÷åòêî ðàçãðàíè-
÷èòü âûáîðêè èç-çà áîëüøîãî êîëè÷åñòâà óíèêàëü-
íûõ ãàïëîòèïîâ.

Â ãðóïïó ¹ 4 âûäåëèëèñü âûáîðêè èç Ïðèìî-
ðüÿ è Õàáàðîâñêîãî êðàÿ, ÷òî ñîãëàñóåòñÿ ñ ïàëåî-
áîòàíè÷åñêèìè äàííûìè î íàëè÷èå â óñòüå Àìó-
ðà è íà þãå Ïðèìîðüÿ (Áîÿðñêàÿ, 1989) ëåäíèêî-
âûõ ðåôóãèóìîâ, èç êîòîðûõ â ïîñëåëåäíèêîâüå
ïðîèñõîäèëà ýêñïàíñèÿ ëèñòâåííèöû ïî þæíîé
òåððèòîðèè Äàëüíåãî Âîñòîêà. Ïÿòàÿ ãðóïïà (¹ 5)
îáúåäèíÿåò î. Ñàõàëèí, Êóðèëüñêèå îñòðîâà è
Êîðåþ. Äëÿ î. Ñàõàëèí è Êóðèëüñêèõ îñòðîâîâ âî
âðåìÿ ïîñëåäíåãî ñàðòàíñêîãî îëåäåíåíèÿ ðåêîí-
ñòðóèðóþòñÿ ñîõðàíåíèå ðåäêîñòîéíûõ ëèñòâåí-
íè÷íèêîâ (Êðåñòîâ è äð., 2004). Íàëè÷èå óíèêàëü-
íûõ ãàïëîòèïîâ òàêæå ñâèäåòåëüñòâóåò â ïîëüçó
ýòîãî. Áëèçîñòü «Êîðåè» ê ýòèì âûáîðêàì íåñêîëü-
êî âûáèâàåòñÿ èç îáùåé êàðòèíû, íî íåîáõîäèìî
îòìåòèòü åå ãåíåòè÷åñêîå ñõîäñòâî òàêæå è ñ ãåî-
ãðàôè÷åñêè áëèçêèìè ê íåé âûáîðêàìè «Óññó-
ðèéñê», «Îëüãà» è «Êàâàëåðîâî». Îòäåëüíî îò âñåõ
ðàñïîëàãàåòñÿ âûáîðêà èç ßïîíèè. Íåñìîòðÿ íà
íàëè÷èå îáùåãî ãàïëîòèïà ñ þæíûì Ñàõàëèíîì,
ÿïîíñêàÿ ëèñòâåííèöà èìååò ðÿä óíèêàëüíûõ ãàï-

Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü cpSSR ìàðêåðîâ â ðîäå Larix íà Äàëüíåì Âîñòîêå
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Ðèñ. 3. Îðäèíàöèÿ èçó÷åííûõ ïîïóëÿöèé âèäîâ Larix ñ ïîìîùüþ àíàëèçà ãëàâíûõ êîîðäèíàò, ïîñòðî-
åííàÿ íà îñíîâàíèè ãåíåòè÷åñêèõ äèñòàíöèé RST

Fig. 3. The scatter plot of the Larix populations based on RST genetic distances and analysis of principal
coordinates

ëîòèïîâ, âîçíèêøèõ â ðåçóëüòàòå äëèòåëüíîé èçî-
ëÿöèè è ðåçêîãî ñîêðàùåíèÿ àðåàëà (â íàñòîÿùåå
âðåìÿ îí îãðàíè÷åí öåíòðàëüíîé ãîðíîé îáëàñ-
òüþ î. Õîíñþ íà âûñîòå 500–2300 ì í. ó. ì.).

Îòäåëüíîãî óïîìèíàíèÿ çàñëóæèâàåò Êàì÷àò-
êà. Ïî ðåçóëüòàòàì èññëåäîâàíèÿ â âûáîðêàõ ñ
Êàì÷àòêè îòñóòñòâóþò óíèêàëüíûå ãàïëîòèïû,
îíè èìåþò ëèøü ïîâûøåííóþ ÷àñòîòó îáùåðàñ-
ïðîñòðàíåííîãî ãàïëîòèïà ¹ 2, à â âûáîðêå
«Ýññî» îäèí ðàç âñòðåòèëñÿ ãàïëîòèï ¹ 6, ðàñ-
ïðîñòðàíåííûé íà êðàéíåì Ñåâåðî-Âîñòîêå. Ïðè
îðäèíàöèè äàííûå âûáîðêè ñãðóïïèðîâàëèñü âìå-
ñòå ñ òèïè÷íî «äàóðñêèìè» (ðèñ. 3, ãðóïïà ¹ 3).
Ýòî íå ñîâñåì ñîãëàñóåòñÿ ñ ïîëó÷åííûìè ðàíåå
äàííûìè ïî èçìåí÷èâîñòè ìòÄÍÊ (Ñåìåðèêîâ,
Ïîëåæàåâà, 2007), ïî êîòîðûì ëèñòâåííèöà íà
Êàì÷àòêå èìååò åäèíñòâåííûé ìèòîõîíäðèàëüíûé
ãàïëîòèï, âñòðå÷àþùèéñÿ íà þãå Õàáàðîâñêîãî
êðàÿ, â Ïðèìîðüå è íà î. Ñàõàëèí, óêàçûâàÿ íà åå
çàñåëåíèå èç ýòèõ îáëàñòåé, à íå ñ Ñåâåðà-Âîñòî-
êà. Âåðîÿòíî, õëîðîïëàñòíûå ãàïëîòèïû, ñâîé-
ñòâåííûå ñåâåðî-âîñòîêó Àçèè, ïðîíèêëè íà Êàì-
÷àòêó óæå ïîñëå åå çàñåëåíèÿ ëèñòâåííèöåé è ýòî
ïðîíèêíîâåíèå íå ñîïðîâîæäàëîñü ðàñïðîñòðàíå-
íèåì òàì è ìèòîõîíäðèàëüíîãî ãàïëîòèïà, ñâîé-
ñòâåííîãî íûíå ×óêîòêå è Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè.
Äëÿ ïðîÿñíåíèÿ ýòîé ñèòóàöèè íåîáõîäèìû äî-
ïîëíèòåëüíûå èññëåäîâàíèÿ ìòÄÍÊ íà òåððèòî-
ðèè Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè è ×óêîòêè.

Ðàáîòû áûëè ïîääåðæàíû ãðàíòîì ÄÂÎ ÐÀÍ 07-III-
Ä-06-057, ãðàíòîì ãóáåðíàòîðà Ìàãàäàíñêîé îáëàñòè.
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Ãåíåòè÷åñêàÿ èçìåí÷èâîñòü cpSSR ìàðêåðîâ â ðîäå Larix íà Äàëüíåì Âîñòîêå

GENETIC DIVERSITY OF cpSSR LOCI IN LARIX GENUS OVER
THE FAR EAST AREAS

M. A. Polezhaeva, V. L. Semerikov

The diversity of 5 cpSSR loci of chloroplast DNA was investigated in 49 Larix populations across
Eastern Siberia and Far East; as a result, 114 haplotypes were reported. The genetic variety has its
phylogenetic signal expressed geographically: RST (value) > GST (value), p < 0.0001. The pairwise
RST distance-based ordination of the examined populations testifies to a number of genetically related
populations typical of certain geographic areas as follows: 1) the city of Magadan area; 2) Magadan
Region, Chukotka and one population from the territory of Yakutia; 3) Kamchatka, a part of the
territory of Magadan Region, Khabarovsk Area, Baikal Lake area, the northern part of Krasnoyarsk
Area and Yakutia; 4) Khabarovsk Area and Primorje; and 5) Sakhalin Island, the Kurils and Korea.
The Japanese population is peculiar. A subsequent study of some haplotype frequencies revealed a
further differentiation in the third group caused by the Verkhoyansky Range and representing the
individual histories of larch populations over its both sides.

Key words: chloroplast microsatellites, cpSSR, biogeography, Larix, northeast Asia.
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