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Аннотация. Изучены 10 популяций Larix sibirica Ledeb., расположенные на Урале. Они характеризуются 
высокими показателями генетического разнообразия (Р95 = 0,951; HE = 0,202; ne = 1,471). Анализ генетической 
структуры изученных популяций L. sibirica показал, что показатель подразделенности популяций (GST) равен 
0,297, большая часть генетического разнообразия десяти изученных популяций L. sibirica сосредоточена вну-
три популяций (70,3 %). Изученные популяции L. sibirica дифференцированы на четыре группы в соответствии 
с высотно-широтной зональностью региона исследований. Результаты исследования генетической структуры 
популяций лиственницы сибирской, проведенные с использованием различных методов (STRUCTURE 2.3.4, 
анализ главных координат – PСoA, SAMOVA 2.0), подтверждают подразделение десяти изученных популяций 
L. sibirica на горные (Ls1, Ls2, Ls6), предгорные (Ls9, Ls10), равнинные североуральские (Ls3, Ls4, Ls5) и рав-
нинные среднеуральские (Ls7, Ls8). Тем не менее, генетическая индивидуальность девяти изученных попу-
ляций L. sibirica доказана с использованием программы STRUCTURE. Наименьшее генетическое расстояние 
отмечено между популяциями Ls3/Ls4 (DN = 0,028) и Ls1/Ls2 (DN = 0,034), наибольшее (DN = 0,263) – между 
популяциями Ls8 и Ls9. Генетическое расстояние не всегда отражает географическое расположение изучен-
ных популяций. На дендрограмме в некоторых случаях ближе оказались популяции, расположенные на боль-
шем географическом расстоянии друг от друга (Ls1 и Ls10), чем пространственно более близкие (Ls1 и Ls3). 
Исследование генетического разнообразия и дифференциации популяций хвойных видов растений важно для 
изучения содержания их смоляных кислот в разных условиях произрастания, в том числе и для содержания 
абсцизовой кислоты, характерной для L. sibirica, у деревьев с разными генотипами.
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Summary. We studied 10 populations of Larix sibirica Ledeb. located in the Urals. They are characterized by high 
rates of genetic diversity (P95 = 0.951; HE = 0.202; ne = 1.471). An analysis of the genetic structure of the studied L. si-
birica populations showed that the population subdivision index (GST) is 0.297, most of the genetic diversity of the ten 
studied L. sibirica populations is concentrated within the populations (70.3 %). The studied populations of L. sibirica 
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are differentiated into four groups in accordance with the altitudinal-latitudinal zonality of the studied region. The 
results of a study of the genetic structure of Siberian larch populations, carried out using various methods (STRUC-
TURE 2.3.4, analysis of the main coordinates – PСoA, SAMOVA 2.0) confirm the division of ten studied L. sibirica 
populations into mountain ones (Ls1, Ls2, Ls6), foothill (Ls9, Ls10), Plain North Ural (Ls3, Ls4, Ls5) and Plain 
Central Ural (Ls7, Ls8). However, the genetic identity of the nine studied L. sibirica populations has been proven us-
ing the STRUCTURE program. The smallest genetic distance was observed between the populations Ls3 / Ls4 (DN = 
0.028) and Ls1 / Ls2 (DN = 0.034), the largest one (DN = 0.263) was observed between the populations Ls8 and Ls9. 
Genetic distance does not always reflect the geographical location of the populations studied. In some cases,  popula-
tions located at a greater geographical distance from each other (Ls1 and Ls10) were closer on the dendrogram than 
spatially close ones (Ls1 and Ls3). The study of the genetic diversity and differentiation of populations of coniferous 
plant species is important for studying the content of their resin acids under different growing conditions, including 
the content of abscisic acid characteristic of L. sibirica in trees with different genotypes. 

Введение

Изучение генетического разнообразия, вну-
три- и межвидовой дифференциации хвойных 
видов растений, включая и род Larix (лиственни-
ца), имеющих большое биосферное и ресурсное 
значение, является одной из важных задач по-
пуляционной биологии (Oreshkova, 2013). Хвой-
ные леса Российской Федерации составляют 
половину мировых запасов. Основной лесообра-
зующей породой является Larix sibirica Ledeb. –  
лиственница сибирская (Lesnoy plan …, 2018). 
Древесина этого растения обладает множеством 
выгодных качеств и универсальна в своем при-
менении. Помимо своих физико-механических 
свойств, которые ценятся в строительстве, ли-
ственница содержит ряд полезных веществ, 
являющихся перспективным сырьем для лесо-
химической промышленности. В древесине на-
ходятся биологически активные вещества, такие 
как терпеноиды, стероиды, алкалоиды, флавоно-
иды, комплекс полисахаридов (холоцеллюлоза) 
и прочее (Terentyeva, 2015). 

Ежегодно в процессе заготовок на предпри-
ятиях деревообрабатывающей и целлюлозно-
бумажной промышленности образуется до 45 
млн м3 коры и древесины в виде отходов. Дре-
весина и кора по ряду физических и химиче-
ских свойств являются ценнейшими объектами 
для переработки. Исследование генетического 
разнообразия и дифференциации популяций 
L. sibirica важно также для изучения содержания 
в деревьях смоляных кислот в разных условиях 
произрастания, в том числе и абсцизовой кисло-
ты, характерной для L. sibirica.

По данным многолетних исследований (Dy-
lis, 1947; Igoshina, 1963; Putenikhin, Martinsson, 
1995), на Урале, в том числе и в Пермском крае, 
ярко выражена фрагментарность насаждений 
лиственницы. Кроме того, в данном регионе рас-

полагается «безлиственничный язык» западного 
макросклона Уральских гор, отмечаемый на всех 
картах распространения вида (Kuznetsov, 1927; 
Dylis, 1947; Simak, 1979). Вместе с тем, именно 
в этой, выделенной В. П. Путенихиным с соавто-
рами (Putenikhin et al., 2004) в качестве «пермско-
камской предуральской», популяции авторами 
отмечен наиболее высокий уровень разнообра-
зия вида на Урале, установленный с помощью 
комплекса данных морфологического и изофер-
ментного анализов. На межпопуляционную ге-
нетическую дифференциацию лиственницы си-
бирской в разнообразных лесорастительных ус-
ловиях Урала оказывает влияние комплекс таких 
факторов, как изоляция и естественный отбор. 
Пространственно-генетическая структура попу-
ляций также во многом определяется историей 
формирования ареала вида (Polezhayeva, Semeri-
kov, 2009; Zhang, 2013; Adrianova, 2014). 

В связи с этим изучение генетического раз-
нообразия и генетической структуры популяций 
L. sibirica западного макросклона Уральских гор 
на основе анализа ДНК-маркеров перспективно 
для разработки и оптимизации методики оценки 
состояния генофондов бореальных хвойных ви-
дов растений, что является актуальной задачей 
для сохранения популяций лесных древесных 
видов, продуктивных и устойчивых к действию 
различных факторов среды.

Целью данной работы являлось изучение ге-
нетического разнообразия, генетической струк-
туры и дифференциации изученных популяций 
L. sibirica в условиях их произрастания на Урале.

Материал и методы

Объектами исследований являлись 10 попу-
ляций Larix sibirica (сем. Pinaceae), расположен-
ные на Урале. Восемь из изученных популяций 
L. sibirica располагаются в следующих районах 
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Пермского края: в Красновишерском – в государ-
ственном заповеднике «Вишерский» (Ls1, Ls2) 
и около г. Красновишерск (Ls3); в Чердынском 
(Ls4), в Гаинском (Ls5), в Добрянском (Ls7), 
в Осинском (Ls8), в Суксунском (Ls9) р-нах, а 
также две популяции находятся в Свердловской 
области: вблизи г. Качканар (Ls6) и пос. Билим-
бай (Ls10). Изученные популяции располагают-
ся во всех ботанико-гeографичeских районах 
Пермского края и двух Свердловской области  

(табл. 1). Сбор материала осуществлялся с дере-
вьев, расположенных не ближе, чем 100–150 м 
друг от друга. Географические расстояния меж-
ду популяциями изменяются в больших преде-
лах: от минимального – 30 км (популяции Ls1 и 
Ls2, располагающиеся на склонах разных хреб-
тов Северного Урала) до максимального – 508 км 
между наиболее удаленными популяциями Ls5 и 
Ls10.

Таблица 1
Изученные популяции Larix sibirica Ledeb.

Попу-
ляция Расположение Ботанико-

географический район

Количество 
проанализированных 

образцов
Координаты

Высота 
над ур. 

м.

Ls1

Заповедник 
«Вишерский», 
западный склон 
хребта Тулымский 
камень

Северо- и 
среднетаежных 
кедрово-еловых горных 
лесов

30 N61.1130°,
E58.8899° 680–916

Ls2

Заповедник 
«Вишерский», юго-
восточный склон 
горы Ишерим

Северо- и 
среднетаежных 
кедрово-еловых горных 
лесов

30 N61.1178°,
E59.1537° 730–810

Ls3

Красновишерский 
р-н, 10 км на 
юго-восток от 
г. Красновишерск

Средне- и 
южнотаежных 
предгоргных пихтово-
еловых и елово-
пихтовых лесов

30 N60.3264°,
E57.0931° 190–200

Ls4
Чердынский р-н, 
5 км на север от д. 
Бондюг 

Среднетаежных 
с преобладанием 
Камско-Печерско-
Западноуральских 
пихтово-еловых лесов

30 N60.5147°,
E55.9203° 190–200

Ls5 Гаинский р-н, 8 км 
на север от с. Сёйва 

Среднетаежных 
с преобладанием 
Североевропейских 
сосновых и еловых 
лесов

30 N60.1739°,
E53.6213° 192–207

Ls6

Свердловская 
область, 
восточный склон 
горы Качканар

Среднетаежных 
пихтово-еловых 
и елово-кедровых 
зеленомошных, 
кустарничковых 
и травяно-
кустарничковых лесов 

30 N58.7824°,
E59.4068° 480–700

Ls7

Добрянский 
р-н, ООПТ 
«Полазненский 
бор», 500 м на 
северо-восток от д. 
Заборье 

Южнотаежных 
пихтово-еловых 
с преобладанием 
осиновых и березовых 
лесов на месте южно-
таежных темнохвойных 
лесов

30 N58.2998°,
E56.3664° 196–207

Ls8
Осинский р-н, 4,5 
км на северо-запад 
от д. Монастырки 

Широколиственно-
елово-пихтовых лесов 28 N57.3430°,

E55.2568° 210–230
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Для проведения молекулярно-генетического 
анализа в каждой из десяти популяций собрана 
хвоя индивидуально с 28–30 деревьев. Для вы-
деления ДНК использовали методику С. Роджер-
са (Rogers, 1985), модифицированную (Nechaeva 
et al., 2011) с добавлением в качестве сорбента 
PVPP (polyvinylpolypyrrolidone). Навеска расти-
тельного материала составляла 20 мг. Для опре-
деления концентрации и качества ДНК приме-
няли прибор SpectrofotometrTM NanoDrop 2000 
(«Thermo scientific», США), а также электрофо-
рез в 2%-м агарозном геле. Для проведения ПЦР 
концентрацию ДНК каждой пробы выравнива-
ли до 10 нг/мкл.

Молекулярно-генетический анализ проведен 
с использованием ISSR (Inter Simple Sequence 
Repeats) метода анализа полиморфизма ДНК. 
Для полимеразной цепной реакции реакцион-
ная смесь объемом 25 мкл содержала: 2 едини-
цы Taq-полимеразы («Силекс М», Россия); 2,5 

мкл стандартного 10× буфера для ПЦР («Силекс 
М», Россия); 25 пМ праймера («Синтол», Рос-
сия); 2,5 мМ MgCl2 («Силекс М», Россия); 0,25 
мM dNTP («Fermentas», Литва); 5 мкл тотальной 
ДНК. В качестве отрицательного контроля (К-) 
в реакционную смесь для проверки чистоты ре-
активов добавляли вместо ДНК 5 мкл деионизи-
рованной воды. Амплификацию ДНК проводи-
ли в термоциклере GeneAmp PCR System 9700 
(«Applied Biosystems», США) по стандартной 
для ISSR-метода программе: предварительная 
денатурация 94 °C, 2 мин.; первые пять циклов 
94 °С, 20 сек.; t° отжига, 10 сек.; 72 °С, 10 сек.; 
в последующих тридцати пяти циклах 94 °С,  
5 сек.; температура отжига, 5 сек.; 72 °С, 5 сек. 
Последний цикл элонгации длился 2 мин. при  
72 ºС. Температура отжига в зависимости от 
G/C состава праймеров варьировала от 46 °С до  
56 °С (табл. 2).

Попу-
ляция Расположение Ботанико-

географический район

Количество 
проанализированных 

образцов
Координаты

Высота 
над ур. 

м.

Ls9

Суксунский 
р-н, ООПТ 
«Лиственничная 
роща», 1 км от д. 
Бор

Островной Кунгурской 
лесостепи 30 N57.0688°,

E57.5653° 240–250

Ls10

Свердловская 
область,
1,5 км восточнее 
пос. Билимбай 

Южнотаежных 
пихтово-еловых и 
елово-пихтовых с 
липой зеленомошных, 
травяно-
кустарничковых лесов 

30 N56.9499°,
E59.8483° 290–350

Таблица 1 (окончание)

Таблица 2
Характеристика ISSR-праймеров для Larix sibirica Ledeb.

Праймер Температура отжига (оC) Число полиморфных локусов 

М3 (AC)8CT 54 24
Х10 (AGC)6C 64 19
Х11 (AGC)6G 64 17

ISSR-8 (GAG)6C 56 23
CR-215 (CA)6GT 56 34

Для анализа продуктов амплификации их 
разделяли электрофорезом в 1,7%-м агарозном 
геле в 1× ТВЕ буфере (Tris-Borate-EDTA), окра-
шивали бромистым этидием и фотографиро-
вали в проходящем ультрафиолетовом свете в 

системе гель-документации GelDoc XR («Bio-
Rad», США). Для определения длины фрагмен-
тов ДНК использовали маркер молекулярного 
веса (100 bp + 1,5 + 3 Кb DNA Ladder, «ООО 
СибЭнзим-М», Москва) и программу Quantity 
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One («Bio-Rad», США). Всего проанализирован 
полиморфизм ISSR-маркеров у 298 деревьев с 
пятью праймерами, то есть 1490 проб. Для про-
верки достоверности полученных результатов 
постановку ПЦР повторяли не менее трех раз 
(Nechaeva at al., 2013).

Для количественной оценки генетическо-
го полиморфизма и определения генетической 
структуры изученных популяций полученные 
данные были представлены в виде матрицы би-
нарных признаков, в которой наличие или отсут-
ствие в спектрах одинаковых по размеру фраг-
ментов рассматривалось, соответственно, как 
состояние 1 или 0. При этом учитывали только 
воспроизводимые в повторных экспериментах 
фрагменты, полиморфизм по интенсивности не 
брали в расчет.

Проведен компьютерный анализ молекуляр-
но-генетического полиморфизма ДНК с помо-
щью общепринятых компьютерных программ 
POPGENE 1.31 (Yeh et al., 1999) и специализи-
рованного макроса GenAlEx6 (Peakall, Smouse, 
2006) для MS-Excel с определением доли (Р95) 
полиморфных локусов (Williams et al., 1990), 
эффективного (ne) числа аллелей (Kimura еt al., 
1964), ожидаемой (HE) гетерозиготности (Nei, 
1987). В 10 популяциях L. sibirica проанализи-
рован полиморфизм 36 654 ISSR-маркеров. Для 
описания генетической структуры популяций 
были использованы следующие параметры (Nei, 
1975): ожидаемая доля гетерозиготных геноти-
пов (HT) во всей популяции, как мера общего 
генного разнообразия; ожидаемая доля гетеро-
зиготных генотипов в субпопуляции (HS), как 
мера ее внутрипопуляционного разнообразия; 
доля межпопуляционного генетического разно-
образия в общем разнообразии или показатель 
подразделенности популяций (GST), а также па-
кет AMOVA (Analysis of Molecular Variance) с 
вычислением ΦPT-индекса (показателя подраз-
деленности популяций) с использованием 1000 
раундов премутаций (Assoumane et al., 2012).

Для определения корреляции между параме-
трами генетической дифференциации популя-
ций (DN и ΦPT) и географическими расстояния-
ми был применен общепринятый тест Мантела 
(Mantel, 1967). Корреляцию определяли как в об-
щей группе популяций, так и среди двух групп 
популяций: 1) горные, куда входят популяции 
Ls1, Ls2, Ls6, Ls9 и Ls10, расположенные вдоль 
Среднего и Северного Урала на высоте от 250 до 
900 м над ур. м.; 2) равнинные популяции (Ls3, 
Ls4, Ls5, Ls7 и Ls8), расположенные на высоте 

местности 190–200 м над ур. м. Также проведен 
анализ зависимости генетической дифференциа-
ции популяций и высоты их произрастания над 
уровнем моря в общей группе горных популяций 
и среди горных и равнинных популяций, распо-
ложенных на широте Северного Урала (Ls1, Ls2, 
Ls3, Ls4, Ls5), так как на данном участке наблю-
дается наибольший градиент высотных уровней 
в исследуемом регионе, а географические рас-
стояния сравнительно невелики.

Генетические расстояния между популяци-
ями (DN) определяли по формуле M. Нея и Ли 
(Nei, Li, 1979). На основе матрицы бинарных 
признаков была рассчитана матрица генетиче-
ских расстояний (Nei, 1972), на основании кото-
рой невзвешенным парно-групповым методом 
(UPGMA – unweighted pair-group method using 
arithmetic average) были построены дендрограм-
мы, отражающие степень сходства исследуемых 
популяций и деревьев по спектрам при помощи 
компьютерных программ Treecon 1.3b и POP-
GENE 1.31. Кластерный анализ изученных по-
пуляций был проведен с помощью программы 
STRUCTURE 2.3.4 (Falush et al., 2003), которая 
использует методы Монте Карло по схеме мар-
ковской цепи, что позволяет минимизировать 
неравновесие Харди-Вайнберга и неравенство 
по сцеплению локусов в кластерном анализе 
индивидов (Smulders et al., 2008). Количество 
кластеров (К) находилось в диапазоне от 1 до 
12. Для визуализации результатов, их матема-
тического подтверждения на основе логарифма 
правдоподобия LnPD методами Evanno (Evanno 
et al., 2005) для определения наиболее вероятно-
го числа генетических групп была использована 
веб-программа STRUCTURE Harvester (Earl et 
al., 2012). Данная веб-программа позволяет про-
вести детекцию подходящего количества класте-
ров путем их индивидуального перебора. Было 
выполнено 5 прогонов анализа, каждый включал 
этап сбора данных, состоящий из 100000 итера-
ций. Кроме того, для визуализации простран-
ственно-генетической структуры популяций 
лиственницы сибирской была использована про-
грамма SAMOVA 2.0. (Spatial Analysis of Molecu-
lar Vаriance), которая реализует подход к опреде-
лению групп географически близких популяций, 
максимально генетически дифференцированных 
друг от друга. Метод основан на имитации про-
цедуры «отжига», направленной на максими-
зацию доли общей генетической дисперсии на 
основе различий между группами популяций 
(Dupanloup et al., 2002). Также был использо-
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ван метод главных координат (PCoA – Principal 
Coordinate Analysis) реализованный в програм-
ме GenAlEx6 (Orloci, 1978). Для определения 
корреляции между параметрами генетической 
дифференциации популяций и географически-
ми расстояниями был применен общепринятый 
тест Мантела (Mantel, 1967).

Результаты

В изученных десяти популяциях L. sibirica 
на Урале установлен высокий уровень генети-
ческого разнообразия (Р95 = 0,951; HE = 0,202;  
ne = 1,471), определенный на основании поли-
морфизма ISSR-маркеров. При этом самыми вы-
сокими показателями генетического разнообра-

зия характеризуется десятая (Ls10) популяция 
(P95 = 0,871; HE = 0,246; ne = 1,418), а наименее 
разнообразной оказалась популяция Ls7 (P95 = 
0,741; HE = 0,171; ne = 1,292). Анализ генетиче-
ской структуры изученных популяций L. sibirica 
выявил, что ожидаемая доля гетерозиготных 
генотипов (HT) на общую выборку составила 
0,287, а ожидаемая доля гетерозиготных гено-
типов в отдельной популяции по всем локусам 
(HS) равна 0,202. Коэффициент подразделен-
ности популяций (GST) показывает, что на меж-
популяционную компоненту приходится 0,297 
всего генетического разнообразия. Наибольшая 
дифференциация между популяциями L. sibirica 
установлена с использованием праймера CR-215 
(табл. 3).

Таблица 3
Генетическая структура и дифференциация десяти изученных популяций Larix sibirica Ledeb.

ISSR-праймер HT HS GST

М3 0,309 (0,025) 0,216 (0,013) 0,301

CR-215 0,237 (0,030) 0,151 (0,014) 0,364

ISSR-8 0,241 (0,026) 0,172 (0,014) 0,285

X10 0,303 (0,024) 0,227 (0,016) 0,250

X11 0,314 (0,020) 0,220 (0,013) 0,299

На общую выборку 0,287 (0,025) 0,202 (0,014) 0,297

Примеч.: HT – ожидаемая доля гетерозиготных генотипов в общей популяции; HS – ожидаемая доля гетеро-
зиготных генотипов в отдельной популяции; GST – показатель подразделенности популяций; в скобках даны 
стандартные отклонения.

Значения попарных ΦPT-генетических рассто-
яний, выявленных с помощью пакета AMOVA, 
варьировали от 0,041 (Ls3/Ls4) до 0,468 
(Ls8  /  Ls9). Отличия генетических расстояний 

между популяциями были статистически зна-
чимыми (табл. 4). На общую выборку L. sibirica 
индекс ΦPT составил 0,304, что приближенно со-
ответствует значению GST = 0,297.

Таблица 4
Парные ΦPT-генетические расстояния между изученными популяциями Larix sibirica Ledeb.  

по результатам анализа молекулярной изменчивости (AMOVA)

Ls1 Ls2 Ls3 Ls4 Ls5 Ls6 Ls7 Ls8 Ls9 Ls10
Ls1 - 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls2 0,079 - 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls3 0,258 0,239 - 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls4 0,285 0,261 0,041 - 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls5 0,276 0,257 0,062 0,116 - 0,001 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls6 0,151 0,157 0,219 0,257 0,224 - 0,001 0,001 0,001 0,001
Ls7 0,443 0,392 0,360 0,383 0,332 0,377 - 0,001 0,001 0,001
Ls8 0,464 0,430 0,385 0,404 0,345 0,409 0,138 - 0,001 0,001
Ls9 0,329 0,335 0,311 0,321 0,288 0,261 0,456 0,468 - 0,001
Ls10 0,295 0,267 0,286 0,318 0,248 0,253 0,400 0,399 0,190 -

Примеч.: значения индекса ΦPT показаны ниже диагонали; p – уровень значимости показан выше диагонали.
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Кроме того, для описания генетической 
структуры и исследования соответствия между 
кластерами генотипов и группами популяций 
применялась программа STRUCTURE 2.3.4. В 
ней реализован байесовский алгоритм кластери-
зации генотипов в К кластеров с учетом априор-
ной информации о географическом положении 
рассматриваемых популяций. Для выбора опти-
мального K, где 4 ≤ K ≤ 12, использовался ло-
гарифм правдоподобия LnPD. Анализ популяци-
онной структуры с помощью on-line приложения 

STRUCTURE Harvester выявил, что с ростом ве-
личины К среднее значение логарифма функции 
вероятности LnP(D) возрастает от К = 4 до К = 9,  
а затем выходит на плато, но при этом значи-
тельно возрастает дисперсия (рис. 1А). Макси-
мальное значение LnP(D) с низкой дисперсией К 
наблюдается при К = 9. Для обнаружения коли-
чества K-групп, которые наилучшим образом со-
ответствуют набору данных, также используют 
значение коэффициента DeltaK, который тоже 
оказался максимальным при К = 9 (рис. 1Б).

Таблица 5
Оценка генетической внутри- и межпопуляционной изменчивости популяций Larix sibirica Ledeb. 

по результатам анализа молекулярной изменчивости (AMOVA)

Показатель 
подразделенности df SS MS Дисперсия % p

Между популяциями 9 1836,650 204,072 6,359 30 % <0,001

Внутри популяций 288 4198,579 14,578 14,578 70 % <0,001
Примеч.: df – степени свободы; SS – сумма квадратов; MS – среднеквадратическое отклонение; % – процент 
общего генетического разнообразия; p – уровень значимости при использовании 1000 раундов премутации.

Итак, анализ молекулярной изменчивости 
(AMOVA) подтвердил, что большая часть все-
го генетического разнообразия сосредоточена 
внутри популяций (70 %), а на долю межпопу-

ляционной изменчивости приходится 30 % все-
го наблюдаемого генетического разнообразия  
(табл. 5).

Рис. 1. График зависимости среднего значения логарифма функции вероятности LnP(D) от значения параме-
тра К (число кластеров), дисперсия значения К (A) и график зависимости коэффициента DeltaK от значения К 
(Б) в изученных популяциях Larix sibirica Ledeb.

Таким образом, наиболее вероятным оказы-
вается разделение исследуемой выборки на де-
вять генетических кластеров, соответствующих 
девяти популяциям, при этом наиболее близки-
ми оказываются популяции Ls1 и Ls2, находя-
щиеся также на наименьшем географическом 

расстоянии друг от друга (рис. 2). Популяции 
Ls1 и Ls2, таким образом, являются одной гене-
тической популяцией. В целом популяционная 
структура L. sibirica выражена четко, большин-
ство деревьев могут быть отнесены к одной из 
исследованных популяций с апостериорной ве-
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роятностью ≥ 0,95, что говорит о значительном 
уровне дифференциации популяций. При этом 
небольшое число генотипов имеет смешанную 
генетическую структуру: так, деревья из популя-

ции Ls6 имеют сходные генотипы с деревьями из 
популяций Ls1 и Ls2, а в популяции Ls5 имеют 
место генотипы, близкие к генотипам деревьев 
из популяций Ls3 и Ls4 (рис. 2).

Рис. 2. Структура распределения генотипов в популяциях Larix sibirica Ledeb. при К = 9; по вертикали – доля 
частот аллелей соответствующего кластера (апостериорная вероятность), по горизонтали – номера популяций.

Наименьшее генетическое расстояние отме-
чено между популяциями Ls3/Ls4 (DN = 0,028) и 
Ls1/L2 (DN = 0,034), наибольшее (DN = 0,263) – 
между популяциями Ls8 и Ls9 (табл. 6). На осно-
вании полученной матрицы попарных генетиче-
ских расстояний (DN) был проведен кластерный 
анализ невзвешенным парно-групповым мето-
дом (UPGMA) и построена дендрограмма, отра-
жающая степень сходства по ISSR-спектрам ис-
следуемых популяций (рис. 3). На дендрограмме 
изученные популяции сформировали 4 кластера. 
В первый кластер вошли горные популяции, про-
израстающие на высоте от 600 до 900 м над ур. м.  
в пределах Северного Урала (Ls1, Ls2, Ls6); в 

кластер 2 объединились предгорные популяции 
Среднего Урала на высоте от 240 до 350 м над 
ур. м. (Ls9, Ls10). В третьем кластере находятся 
равнинные популяции, произрастающие на вы-
сотах 190–200 м над ур. м. на широте Северного 
Урала (Ls3, Ls4, Ls5). Четвертый кластер состав-
ляют две популяции (Ls7, Ls8), расположенные 
также на небольших высотах (около 200 м над 
ур. м.) из центральной части Пермского края в 
пределах широт Среднего Урала. Узлы ветвле-
ния имеют высокий индекс бутстрепа (> 50 %), 
что говорит о достоверности межпопуляцион-
ных и межкластерных различий (рис. 3). 

Таблица 6
Попарные генетические расстояния (DN) между изученными популяциями Larix sibirica Ledeb. 

Ls1 Ls2 Ls3 Ls4 Ls5 Ls6 Ls7 Ls8 Ls9 Ls10
Ls1 -
Ls2 0,034 -
Ls3 0,080 0,070 -
Ls4 0,104 0,088 0,028 -
Ls5 0,104 0,087 0,037 0,055 -
Ls6 0,042 0,034 0,072 0,094 0,086 -
Ls7 0,200 0,177 0,172 0,186 0,146 0,181 -
Ls8 0,235 0,210 0,195 0,211 0,157 0,217 0,047 -
Ls9 0,118 0,137 0,128 0,139 0,125 0,123 0,214 0,263 -
Ls10 0,105 0,096 0,113 0,143 0,094 0,109 0,187 0,204 0,087 -

Разделение популяций на данные четыре кла-
стера подтверждают результаты анализа глав-
ных компонент, проведенного на основании ΦPT-
индекса, вычисленного с помощью пакета AMO-
VA. При ординации популяции распределились 
неравномерно (рис. 4). Четко обособились четы-
ре группы: в группу 1 вошли три горные популя-

ции (Ls1, Ls2, Ls6), в группу 2 – две предгорные 
популяции Среднего Урала (Ls9 и Ls10), в груп-
пу 3 – три равнинные популяции Северного Ура-
ла (Ls3, Ls4, Ls5), а в группу 4 – две равнинные 
популяции (Ls7, Ls8), расположенные на широте 
Среднего Урала (центральная часть Пермского 
края).
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Кроме того, для визуализации простран-
ственно-генетической структуры популяций 
лиственницы сибирской была использована про-
грамма SAMOVA 2.0. В программе были опре-
делены наиболее генотипически близкие группы 

популяций и построена карта их географическо-
го распределения посредствам on-line ресурса 
GoogleMaps. В результате на карте обозначились 
те же четыре группы популяций со сходной гене-
тической структурой (рис. 5).

Рис. 3. Дендрограмма генетического сходства десяти изученных популяций Larix sibirica Ledeb., построенная 
на основании полиморфизма ISSR-PCR маркеров невзвешенным парно-групповым методом (UPGMA); шкала 
сверху – генетические расстояния; в узлах ветвления указаны значения бутстрепа (в %); Ls1, Ls2, Ls3, Ls4, 
Ls5, Ls6, Ls7, Ls8, Ls9, Ls10 – обозначения популяций; I, II, III, IV – номера кластеров.

Рис. 4. Ординация изученных популяций Larix sibirica Ledeb. с помощью анализа главных компонент, полу-
ченная на основании ΦPT-матрицы генетических расстояний.
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Таким образом, по результатам анализов, ис-
пользующих различные алгоритмы определения 
пространственно-генетической структуры, вы-
явлено подразделение десяти изученных попу-
ляций L. sibirica на четыре следующие группы: 
горные (Ls1, Ls2, Ls6), предгорные (Ls9, Ls10), 
равнинные североуральские (Ls3, Ls4, Ls5) и 
равнинные среднеуральские (Ls7, Ls8).

По литературным данным (Maier, 1992; 
Putenikhin et al., 2004), для видов рода Larix ха-
рактерна достаточно высокая степень диффе-
ренциации. У дальневосточных видов рода Larix 
(Polezhaeva, Semerikov, 2009) cpSSR-маркеры 
выявили высокую степень дифференциации 
(GST = 0,144), что, по мнению авторов, доказы-
вает наличие изоляции расстоянием: Верхо-

янский хребет в прошлом представлял собой 
барьер для потока генов, определивший гене-
тическую обособленность лиственниц северо-
востока Азии. Также высокие значения имела 
дифференциация, выявленная с использованием 
RAPD-маркеров (Adrianova, 2014), у популяций 
лиственниц Сахалина (GST = 0,240) и Камчатки 
(GST = 0,250).

На Урале, по данным изоферментного анали-
за, у лиственницы Сукачева выявлена средняя 
степень популяционной генетической диффе-
ренциции (FST = 0,061). Уровень же фенотипиче-
ской дифференциации в регионе был достаточно 
высок и в среднем составил 24,3 % (Putenikhin et 
al., 2004). По мнению авторов, на межпопуляци-
онную генетическую дифференциацию листвен-

Рис. 5. Географическое распределение генотипов изученных популяций Larix sibirica Ledeb., определенное с 
помощью анализа SAMOVA; справа – группы генотипов, выявленные с помощью программы STRUCTURE 
при К = 4; шкала сверху – апостериорная вероятность, по горизонтали – номера популяций; картографические 
данные on-line ресурса Google Maps.
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ницы в разнообразных лесорастительных усло-
виях Урала оказывает влияние комплекс таких 
факторов, как изоляция и естественный отбор. 
Пространственно-генетическая структура попу-
ляций также во многом определяется историей 
формирования ареала вида. Полученные в на-
шем исследовании оценки генетической диффе-
ренциации достаточно высоки (GST = 0,297), но 
согласуются с таковыми для других видов рода 
Larix (Polezhaeva, Semerikov, 2009; Zhang et al., 
2013; Adrianova, 2014). Однако выявленные зна-
чения GST в несколько раз превышают получен-
ные данные о дифференциации лиственницы на 
Урале по изоферментным маркерам (Putenikhin 
et al., 2004) и в большей степени близки к оцен-
кам фенотипической дифференциации популя-
ций вида в регионе.

Итак, изученные популяции L. sibirica в зна-
чительной степени дифференцированы, большая 
часть всего наблюдаемого генетического разноо-
бразия сосредоточена внутри популяций. Струк-
тура популяций в целом близка, но не в полной 
мере отражает географическое расположение 
изученных популяций; так, на дендрограмме в 
некоторых случаях ближе оказались популяции, 
расположенные на большем географическом 
удалении друг от друга (Ls1 и Ls10), чем геогра-
фически более близкие (Ls1 и Ls3). Полученные 
данные свидетельствуют также о существовании 
нескольких генетически дифференцированных 
популяций и их групп у L. sibirica в регионе ис-
следования.

При исследовании популяций L.  sibirica на 
Урале была проведена проверка их простран-
ственно-генетической структуры на соответ-
ствие модели «изоляция расстоянием» (isolation-
by-distance). Так, при попарном сравнении всех 
десяти изученных популяций тест Мантеля вы-
явил незначительную корреляцию (r2 = 0,161; 
р = 0,004) географических и генетических (DN) 
расстояний.

Исследования популяций лиственницы си-
бирской, произрастающих на территории Цен-
тральной и Южной Сибири, также не обнаружи-
ли тесной взаимосвязи между географическими 
и генетическими расстояниями у изученных по-
пуляций. По предположению авторов, это связа-
но с тем, что лиственница сибирская произрас-
тает в различных географических зонах с разно-
образными экологическими условиями, образуя 
большое количество разновидностей, экотипов 
и климатипов, влияние же экологических фак-
торов перекрывает показатели генетической 

дифференциации (Oreshkova, Belokon, 2012). В 
то же время различные исследования свидетель-
ствуют (Korshikov et al., 2009; Svetlakova et al., 
2014), что в разных крупных геоморфологиче-
ских образованиях формирование генетической 
структуры и дифференциации популяций рас-
тений происходит по-разному. Так, для хвой-
ных видов растений формирование различной 
генетической структуры в условиях горной по-
ясности показано на примере сосны крымской 
(Korshikov et al., 2009). Таким образом, исследо-
вание пространственно-генетической структуры 
популяций L.  sibirica на Урале было проведено 
в двух группах популяций, располагающихся в 
разных геоморфологических системах региона – 
равнинных и горных.

При исследовании зависимости генетических 
(DN) и географических расстояний в группах гор-
ных и равнинных популяций тест Мантела вы-
явил статистически значимую положительную 
корреляцию (r2 = 0,580; р = 0,024 и r2 = 0,822;  
р = 0,010 соответственно) по каждой группе 
(рис. 6).

При этом в группе равнинных популяций про-
странственно-генетическая структура выражена 
сильнее, чем в группе горных популяций, что 
согласуется с данными, полученными при иссле-
довании Populus tremula L. (r = 0,900; p < 0,020) 
на Урале (Svetlakova et al., 2014). При провер-
ке зависимости географических расстояний и  
ΦPT-индекса также выявлена статистически 
значимая корреляция как в группе горных, так 
и в группе равнинных популяций (r2 = 0,680;  
р = 0,023 и r2 = 0,760; р = 0,020 соответственно). 

При анализе AMOVA с учетом двух групп 
популяций обнаружено, что большая часть все-
го генетического разнообразия также сосредо-
точена внутри популяций (67 %), на изменчи-
вость между группами горных и равнинных по-
пуляций приходится 11 %, межпопуляционная 
компонента всего наблюдаемого генетического 
разнообразия составляет 22 % (табл. 7). Это сви-
детельствует о том, что дифференциация между 
группами горных и равнинных популяций выра-
жена в меньшей степени, чем между отдельными 
популяциями внутри групп. Однако, по некото-
рым оценкам, на основе доминантных маркеров 
дифференциация популяций древесных видов на 
уровне 10 % интерпретируется как значительная 
(Vetchinnikova et al., 2013; Zhang et al., 2013).

На динамике генетической структуры по-
пуляций непременно сказывается их высотно-
поясное расположение. В горных регионах в 
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пределах одного макросклона возможна генети-
ческая микродифференциация популяций рас-
тений, даже при отсутствии выраженных изо-
ляционных барьеров (Malinovskiy et al., 1988). 
Так, например, исследования, проведенные в 
разновысотных горных популяциях различных 
видов хвойных растений, показали, что распо-
ложенные на разных высотных уровнях, отлича-
ющихся выраженными градиентами экологиче-
ских факторов среды, горные популяции обнару-
живают значительные различия в генетической 
структуре, нередко превышающие различия, 
выявляемые при анализе популяций из геогра-
фически удаленных частей ареала (Larionova, 
Ekart, 2005; Mosca et al., 2012). Анализ зависи-
мости генетической дифференциации и высоты 
произрастания популяций над уровнем моря вы-

явил статистически значимую корреляцию меж-
ду степенью генетической дифференциации по 
ΦPT-индексу и разницей в высоте произрастания 
популяции над уровнем моря в группе горных 
популяций (r2 = 0,860; р = 0,008) и среди гор-
ных и североуральских равнинных популяций 
L. sibirica (r2 = 0,940; р = 0,020). При этом мы не 
брали в сравнение среднеуральские равнинные 
популяции (центральная часть Пермского края), 
так как кластерный анализ показал их высокую 
обособленность в совокупности с наименьшим 
уровнем генетического разнообразия. Таким об-
разом, изоляция популяций может быть обуслов-
лена не только географической удаленностью, 
но и высотно-поясным расположением популя-
ций (рис. 6).

Таблица 7
Генетическая дифференциация внутри и между группами горных и равнинных популяций Larix 

sibirica Ledeb. по результатам анализа молекулярной изменчивости (AMOVA)

Показатель 
подразделенности

df SS MS Дисперсия % p

Между группами 1 509,159 509,159 2,331 11 % < 0,001
Между популяциями 8 1294,424 161,803 4,937 22 % < 0,001
Внутри популяций 288 4231,645 14,693 14,693 67 % < 0,001

Примеч.: df – степени свободы; SS – сумма квадратов; MS – среднеквадратическое отклонение; % – процент 
общего разнообразия; p – уровень значимости при использовании 1000 раундов премутации.

Это подтверждает мнение о том, что высот-
ная гетерогенность условий произрастания вно-
сит существенный вклад в генетическую диф-
ференциацию популяций (Linhart, Grant, 1996; 
Oreshkova, Belokon, 2012; Wang et al., 2012). 
Данные анализа пространственно-генетической 
структуры популяций лиственницы сибирской 
на Урале согласуются с описанными в литера-
туре для некоторых видов рода Larix. Например, 
при изучении лиственниц Сахалина и Камчатки 
(Adrianova, 2014) обнаружена достоверная кор-
реляция генетических и географических дис-
танций между выборками (r = 0,680; p < 0,005). 
Связь показателей генетической структуры и 
дифференциации с высотой произрастания по-
пуляций выявлена также при изучении природ-
ных популяций лиственницы принца Рупрехта 
(L. principis-rupprechtii Mayr) из различных вы-
сотных уровней горы Гуаньди в Китае (Wang et 
al., 2012). На Урале насаждения L. sibirica имеют 
выраженный островной характер (Putenikhin et 
al., 2004), что во многом определяет изолирован-
ность популяций вида. По мнению З. Х. Шига-
пова и соавторов (Shigapov et al., 2009), суровые 

экологические условия северных районов Урала 
являются существенным фактором динамики 
популяционной структуры лиственницы Сука-
чева на Урале, приводящим к некоторым нару-
шениям генотипической структуры природных 
популяций вида в регионе.

Неоднородность среды обитания определяет 
многомерную сложность популяционной струк-
туры любого вида, а контрастность условий, об-
условленная высотной поясностью в горах, не 
может не отразиться на особенностях популя-
ционной структуры, уровне генетического раз-
нообразия и степени дифференциации популя-
ций вида (Linhart, Grant, 1996). Однако сложная 
пространственная структура популяций лишь в 
некоторой степени отражается на их дифферен-
циации, большинство же межпопуляционных 
различий имеет полигенную природу (Shvarts, 
1980). Уникальность, многообразие и историче-
ские факторы развития природных систем Урала 
определяют и сложность популяционной струк-
туры L. sibirica в регионе.

Одним из подходов использования получен-
ных данных о генетическом разнообразии 10 
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Рис. 6. Графики: 1) зависимости генетических (DN) и географических расстояний в группах горных и равнин-
ных популяций Larix sibirica Ledeb.; 2) ΦPT-индекса и высоты произрастания изученных популяций L. sibirica 
над ур. м.

популяций L.  sibirica и их подразделении на 4 
группы популяций может быть изучение содер-
жания в деревьях с разными генотипами смоля-
ных кислот, в том числе и абсцизовой кислоты с 
противомикробной активностью в разных усло-
виях произрастания Уральских гор. Изучение ге-
нетической структуры и дифференциации при-
родных популяций древесных растений может 
быть использовано для составления генетически 
обоснованных программ по сохранению, восста-
новлению и рациональному использованию лес-

ных генетических ресурсов, а также для выясне-
ния истории расселения, что позволит составить 
план для сохранения и охраны генофондов по-
пуляций.
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