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С помощью изоферментных маркеров генов получены данные о генетическом разнообразии, структуре и 
степени дифференциации популяций лиственниц сибирской, Гмелина и Каяндера. Установлено, что иссле-
дованные виды отличаются по генетической структуре, а наиболее существенные различия наблюдаются 
между популяциями лиственницы сибирской и группой популяций лиственниц Гмелина и Каяндера.
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Th e data about a genetic variability, structure and degree of diff erentiation populations of Siberian larch, Gmelin larch 
and Cajanderi larch were obtained. It was established that studied species are diff ered in genetic structure, and the 
most signifi cant diff erences are observed between populations of Siberian larch and group of populations of Gmelin 
larch and of Cajanderi larch.
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ВВЕДЕНИЕ
Молекулярно-генетические исследования видов 

рода Larix Mill. с целью оценки генетического разно-
образия, изучения популяционной структуры, внут-
ри- и межвидовой дифференциации, гибридизацион-
ных процессов проводились с конца 1980-х годов как в 
России, так и за рубежом. Причем наиболее многочис-
ленными оказались исследования на основе анализа 
белкового полиморфизма (изоферментный анализ).

За последние 30–35 лет с помощью изофермент-
ных маркеров генов накоплен обширный материал о 
структуре, генетическом разнообразии, внутри- и 
межвидовой дифференциации популяций большого 
числа видов лиственниц (Тимерьянов и др., 1994, 1996; 
Потенко, Разумов, 1996; Гончаренко, Силин, 1997; Ши-
гапов и др., 1998; Ларионова, Яхнева, 2003; Ларионова 
и др., 2003, 2004; Орешкова, 2010; Сурсо, 2009; Cheliak, 
Pitel, 1985; Fins, Seeb, 1986; Cheliak et al., 1988; Lewan-
dowski, Mejnartowicz, 1990, 1991; Ying, Morgenstern, 
1990, 1991; Liu, Knowles, 1991; Majer, 1992; Timerjanov, 
1997; Semerikov, Lascoux, 1999; Oreshkova et al., 2006; и 
др.). Благодаря уникальной возможности быстрого 
получения количественной информации о частотах 
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аллелей и генотипов, гетерозиготности отдельных де-
ревьев, степени генетических различий между попу-
ляциями и видами изоферментные маркеры генов 
стали одним из главных инструментов для изучения 
генетического разнообразия и генетической структу-
ры популяций хвойных в целом.

Несмотря на определенные успехи и практичес-
кие достижения в этой области, генетические ресурсы 
многих лесообразующих видов хвойных России, осо-
бенно на территории Сибири и Дальнего Востока, ос-
таются слабоизученными. В первую очередь это отно-
сится к видам рода Larix. Исследованиями не охвачена 
большая часть районов ареала лиственницы, располо-
женных в азиатской части России, где она является 
основной лесообразующей породой.

В связи с этим целью работы было изучение с по-
мощью изоферментных маркеров генов генетическо-
го разнообразия, структуры и степени дифференциа-
ции популяций трех видов лиственницы: сибирской 
(L. sibirica Ledeb.), Гмелина (L. gmelinii (Rupr.) Rupr.) и 
Каяндера (L. cajanderi Mayr) в неисследованных ранее 
районах.
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В качестве объектов исследования взяты выбор-
ки из 10 популяций лиственницы сибирской, произ-
растающие в различных районах ее ареала на терри-
тории Красноярского края, Республик Тыва и Алтай, 
3 популяций лиственницы Гмелина из Забайкальского 
края и 5 популяций лиственницы Каяндера, располо-

женных в Республике Саха (Якутия) и Магаданской 
области. Видовую принадлежность лиственницы из 
Магаданской области определяли по классификации 
Е.Г. Боброва (1978). Названия популяций, их сокра-
щенное обозначение и местоположение представлены 
в табл. 1.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Таблица 1
Название, сокращенное наименование и географическое расположение популяций

исследованных видов лиственницы

Вид Популяция Аббре-
виатура Район расположения

Географи-
ческие ко-
ординаты

N

L.
 si

bi
ric

a

Красноярский край
Ванавара ВНВ Эвенкийский муниципальный район, окр. пос. Ванавара 60°19′ с.ш.

102°15′ в.д.
30

Ялань ЯЛН Енисейский район, окр. д. Ялань 58°15′ с.ш.
91°54′ в.д.

23

Степановка СТП Ирбейский район, окр. д. Степановка 55°20′ с.ш.
95°43′ в.д.

30

Ужур-1 УЖ-1 Ужурский район, в 20 км на восток от г. Ужура 55°15′ с.ш.
90°10′ в.д.

31

Ужур-2 УЖ-2 Ужурский район, на юго-восточном склоне Солгонского хребта 55°20′ с.ш.
90°15′ в.д.

29

Республика Тыва
Балгазын БЛГ Тандинский район, окр. пос. Балгазын 51°03′ с.ш.

95°06′ в.д.
30

Чадура ЧДР Улуг-Хемский район, окр. д. Чадура 51°22′ с.ш.
92°53′ в.д.

30

Ак-Довурак АК-ДВ Борум-Хемчинский район, окр. г. Ак-Довурак 51°23′ с.ш.
90°27′ в.д.

30

Республика Алтай
Перевал ПРВ Шебалинский район, окр. автодор. на Кукуйском перевале 51°27′ с.ш.

85°15′ в.д.
30

Черга ЧРГ Шебалинский район, окр. с. Черга 51°29′ с.ш.
85°32′ в.д.

30

L.
 gm

eli
ni

i

Забайкальский край
Куанда КНД Каларский район, окр. с. Куанда 56°19′ с.ш.

116°05′ в.д.
30

Чара ЧАР Каларский район, окр. с. Чара 56°46′ с.ш.
118°16′ в.д.

30

Чита ЧИТ Читинский район, в 40 км юго-западнее г. Читы 51°51′ с.ш.
113°10′ в.д.

30

L.
 ca

ja
nd

er
i

Республика Саха (Якутия)
Среднеколымск СРКЛ Среднеколымский район, окр. с. Лобуя 67°20′ с.ш.

153°55′ в.д.
26

Мегино-Кангалас МГ-КНГ Мегино-Кангаласский район, окр. с. Мата 62°25′ с.ш.
130°40′ в.д

23

Таттинск ТАТ Таттинский район, окрестности пос. Чичимах 62°50′ с.ш.
134°00′ в.д.

22

Алдан АЛД Алданский район, долина р. Модут 59°20′ с.ш.
126°50′ в.д.

16

Магаданская область
Магадан МГД Ольский район, в 250 км на северо-восток от г. Магадана, бассейн р. Яма 59°40′ с.ш.

153°38′ в.д.
30

Примечание. N – число деревьев в выборке.
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Материалом для исследования послужили семена 
и вегетативные почки, собранные с 500 деревьев. 
Предварительно семена замачивали в дистиллиро-
ванной воде в течение 24 часов. Затем эндосперм от-
деляли от зародыша и растирали в 1–2 каплях экстра-
гирующего буфера: 0.05 М Трис-HCl pH 7.7, содержа-
щего дитиотрейтол (0.06 %), трилон Б (0.02 %) и 
β-меркаптоэтанол (0.05 %). Гомогенизацию вегетатив-
ных почек проводили этим же буфером за день до 
электрофоретического анализа.

Электрофоретическое разделение экстрактов вы-
полняли методом горизонтального электрофореза в 
12–13%-м крахмальном геле при температуре 5 °С в 
течение 6 часов при параметрах тока 170 В, 40 мА в 
трех буферных системах. Для исследования было взя-
то 13 ген-ферментных систем (табл. 2).

Гистохимическое окрашивание ферментов осу-
ществляли по стандартным прописям (Гончаренко, 
Падутов, 1988; Brewer, 1970; Manchenko, 1994; и др.) с 
некоторыми модификациями. Выявленные зоны ак-
тивности ферментов и соответствующие им генные 
локусы обозначали сокращенными названиями фер-
ментов и нумеровали в порядке убывания их электро-
форетической подвижности – от анода к катоду. Ал-
лели обозначали следующим образом: наиболее часто 
встречающийся аллель локуса получал цифровой 
символ 100, остальным аллелям присваивали номера 
в соответствии с их электрофоретической подвиж-
ностью относительно аллеля 100, например, 132, 105, 
95 и т. д. (Айала, 1984). Фенотипически не выражен-
ные аллели обозначали “null”. Результаты электрофо-
реза считывали в виде аллозимных фенотипов, соот-
ветствующих многолокусным генотипам. Гомозиготы 
обозначали как 100/100, 96/96 и т. п., гетерозиготы 
как 112/100, 100/85 и т. д.

Полученные данные обрабатывали в программе 
GenAlEx V.6 (Peakall, Smouse, 2006). Анализ молеку-

лярной вариации AMOVA (Weir, Cockerham, 1984) ис-
пользовали для изучения распределения суммарной 
генетической изменчивости по иерархическим уров-
ням: внутрипопуляционной изменчивости, межпопу-
ляционной изменчивости и компоненте изменчивос-
ти, связанной с межгрупповыми различиями между 
таксонами. Анализ связи между географическими и 
генетическими расстояниями проводили согласно 
тесту Мантела (Mantel, 1967). Кластеризацию по мето-
ду невзвешенных парногрупповых средних (UPGMA) 
с оценкой бутстреп-поддержки узлов ветвления про-
водили в программах PHYLIP v 3.2 (Felsenstein, 1989) 
и STATISTICA (StatSoft , 1998).

Таблица 2
Ферменты и буферные системы, использованные

для их электрофоретического разделения

Фермент Аббре-
виатура КФ

Буфер-
ная

система
Малатдегидрогеназа MDH 1.1.1.37 I
Шикиматдегидрогеназа SKDH 1.1.1.25 I
6-фосфоглюконатдегидрогеназа 6-PGD 1.1.1.44 I
Изоцитратдегидрогеназа IDH 1.1.1.42 I
Глутаматоксалоацетаттрансаминаза GOT 2.6.1.1 II
Лейцинаминопептидаза LAP 3.4.11.1 II
Фосфоглюкоизомераза PGI 5.3.1.9 II
Формиатдегидрогеназа FDH 1.2.1.2 II
Фосфоглюкомутаза PGM, 2.7.5.1 II
Глутаматдегидрогеназа GDH 1.4.1.2 III
Фосфоенолпируваткарбоксилаза PEPCA 4.1.1.31 III
Глюкозо-6-фосфатдегидрогеназа G-6PD 1.1.1.49 III
Супероксиддисмутаза SOD 1.15.1.1 III

Примечание. I – трис-цитратная рН 6.2 (Adams, Joly, 1980); 
II – трис-цитратная рН 8.5/гидроокись лития-боратная рН 
8.1 (Ridgway et al., 1970); III – трис-ЭДТА-боратная pH 8.6 
(Markert, Faulhaber, 1965).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В результате проведенного исследования элект-
рофоретической изменчивости 13 ферментных сис-
тем у лиственниц сибирской, Гмелина и Каяндера об-
наружено 57 аллозимных варианта, кодируемых алле-
лями 22 ген-ферментных локусов (табл. 3). Подробное 
описание, схематическое изображение и изучение ха-
рактера наследования ферментных систем, включен-
ных в анализ видов лиственниц, представлены в ра-
ботах Н.В. Орешковой (2008) и А.П. Абаимова с соав-
торами (2010).

У всех трех видов идентифицированные локусы 
были одинаковыми, однако их аллельный состав су-
щественно отличался. Наибольшее аллельное разно-
образие наблюдалось у лиственниц сибирской (46 
аллелей) и Каяндера (45 аллелей), наименьшее – у 
лиственницы Гмелина (40 аллелей). Около 53 % об-
наруженных аллелей были у видов общими. Разли-

чия между видами наблюдались в основном по со-
ставу редких аллелей. У каждого вида обнаружены 
редкие аллели, не встречающиеся у других видов. 
У лиственницы сибирской таких аллелей 6 (Mdh-193, 
Mdh-4200, Lap-2null, Pgi-191, Fdh78, Sod61), у лиственни-
цы Гмелина – 2 (Idh85, Pgi-2107), у лиственницы Ка-
яндера – 5 (Mdh-288, Mdh-3130, 6-Pgd-1110, Idh79,  
Pgi-256).

Локусы Lap-1, Gdh, Pepca, G-6pd оказались полно-
стью мономорфными, остальные же локусы обнару-
живают изменчивость хотя бы в одной из изученных 
популяций. Локусы Mdh-3, Lap-2, Pgi-2, Fdh, у которых 
выявили от 6 до 4 аллелей, проявили себя как высоко-
полиморфные. Остальные локусы менее полиморф-
ны. Следует, однако, отметить, что в отдельных попу-
ляциях уровень полиморфизма локусов может ме-
няться, вплоть до мономорфного.
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Оценка основных параметров генетической из-
менчивости (табл. 4) по совокупности проанализиро-
ванных локусов показала, что из трех видов листвен-
ниц значения полиморфизма (P) и среднего числа 
аллелей на локус (Na) оказались самыми высокими у 
L. cajanderi (P = 40.91 и Na = 1.54), главным образом за 
счет редких аллелей, которые в свою очередь не ока-
зывают значительного влияния на средний уровень 
наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности. Наи-
более высокие значения как теоретически ожидае-
мой, так и наблюдаемой гетерозиготности выявлены 
у L. sibirica (Ho = 0.090, He = 0.092). Низкие же значе-
ния всех основных показателей генетической измен-
чивости у L. gmelinii (см. табл. 4).

Наблюдавшиеся в данном исследовании низкие 
значения полиморфизма у L. gmelinii по сравнению с 
L. sibirica и L. cajanderi связаны главным образом с 
малым числом включенных в анализ популяций этого 
широко распространенного вида.

Значения показателей генетической изменчивос-
ти для всех исследованных в настоящей работе выбо-
рок лиственниц сибирской, Гмелина и Каяндера со-
поставимы с данными по другим видам рода Larix 
(табл. 5). Детальный анализ литературных материа-
лов показал, что популяции трех видов лиственниц 
имеют более низкие значения параметров внутрипо-
пуляционной генетической изменчивости по сравне-
нию с ранее изученными популяциями этих видов. 
Такое несоответствие полученных результатов зави-
сит главным образом от существенно отличающихся 
методик проведения исследований, анализируемых 
наборов локусов, пропорции мономорфных и поли-
морфных локусов, используемых в работе.

Низкие значения генетического полиморфизма, 
аналогичные нашим, были выявлены у других видов 
лиственницы – L. olgensis, L. occidentalis, L. sukaczewii 
(см. табл. 5). По мнению ряда исследователей (Ти-
мерьянов и др., 1996; Козыренко и др., 2004; Fins, Seeb, 
1986; и др.), невысокое генотипическое разнообразие 
у лиственниц объясняется несколькими факторами: 
вытеснением в результате конкуренции темнохвой-
ными породами на участки выхода многолетней мерз-
лоты, при этом наблюдается инбридинг вследствие 
самоопыления; эффектом “бутылочного горлышка”, 
возникающим или после пожаров (семенное размно-
жение от немногочисленных особей), или вследствие 
географической изолированности популяций (обра-
зование рефугиумов в период плейстоценового оледе-
нения); активными эволюционными процессами 
формо- и видообразования рода Larix на территории 
Сибири и Дальнего Востока.

Анализ популяционной структуры видов с помо-
щью индексов фиксации С. Райта (Wright, 1965; Gu-
ries, Ledig, 1982) показал, что каждая особь листвен-
ниц сибирской и Гмелина обнаруживает в среднем 
слабый дефицит гетерозигот относительно популя-
ции (Fis = 0.004 и Fis = 0.013 соответственно) и вида 

Таблица 3
Аллельный состав идентифицированных

у лиственниц сибирской, Гмелина и Каяндера
ген-ферментных локусов

Локус
Аллель

L. sibirica L. gmelinii L. cajanderi
Mdh-1 Mdh-193

Mdh-1100

–

–
Mdh-1100

Mdh-1114

–
Mdh-1100

Mdh-1114

Mdh-2 –
Mdh-2100

Mdh-2112

–
Mdh-2100

Mdh-2112

Mdh-288

Mdh-2100

Mdh-2112

Mdh-3 Mdh-324

Mdh-352

Mdh-368

Mdh-3100

Mdh-3113

–

–
–

Mdh-368

Mdh-3100

Mdh-3113

–

Mdh-324

Mdh-352

Mdh-368

Mdh-3100

Mdh-3113

Mdh-3130

Mdh-4 Mdh-4100

Mdh-4200
Mdh-4100

–
Mdh-4100

–
6-Pgd-1 6-Pgd-1100

–
–

6-Pgd-1100

–
6-Pgd-1null

6-Pgd-1100

6-Pgd-1110

6-Pgd-1null

6-Pgd-2 6-Pgd-285

6-Pgd-2100

6-Pgd-2116

6-Pgd-285

6-Pgd-2100

–

–
6-Pgd-2100

6-Pgd-2116

Got-1 Got-1100

Got-1107
Got-1100

Got-1107
Got-1100

–
Got-2 Got-2100

Got-2111
Got-2100

Got-2111
Got-2100

Got-2111

Got-3 –
Got-3100

Got-346

Got-3100
Got-346

Got-3100

Lap-1 Lap-1100 Lap-1100 Lap-1100

Lap-2 Lap-296

Lap-2100

Lap-2105

Lap-2null

–
Lap-2100

Lap-2105

–

Lap-296

Lap-2100

Lap-2105

–
Idh –

–
Idh100

–
Idh85

Idh100

Idh79

–
Idh100

Pgi-1 Pgi-191

Pgi-1100
–

Pgi-1100
–

Pgi-1100

Pgi-2 –
Pgi-292

Pgi-2100

–

–
–

Pgi-2100

Pgi-2107

Pgi-256

Pgi-292

Pgi-2100

–
Pgm-1 Pgm-190

Pgm-1100

Pgm-1107

Pgm-190

Pgm-1100

Pgm-1107

Pgm-190

Pgm-1100

Pgm-1107

Pgm-2 Pgm-2100

–
Pgm-2100

Pgm-2120
Pgm-2100

Pgm-2120

Fdh Fdh78

Fdh86

Fdh100

Fdh125

–
–

Fdh100

Fdh125

–
Fdh86

Fdh100

–
Gdh Gdh100 Gdh100 Gdh100

Skdh-2 Skdh-276

Skdh-2100

Skdh-2117

Skdh-276

Skdh-2100

Skdh-2117

Skdh-276

Skdh-2100

–
Pepca Pepca100 Pepca100 Pepca100

G-6pd G-6pd100 G-6pd100 G-6pd100

Sod-1 Sod-161

Sod-1100
–

Sod-1100
–

Sod-1100
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Таблица 4
Значения основных показателей генетической изменчивости исследованных видов лиственниц

Популяция Р Na Ne
Гетерозиготность

F
Ho He

L.
 si

bi
ric

a

ВНВ 36.36 1.50 1.18 0.085 ± 0.030 0.108 ± 0.038 0.105
ЯЛН 36.36 1.50 1.18 0.097 ± 0.039 0.093 ± 0.038 -0.050
СТП 36.36 1,50 1.12 0.070 ± 0.030 0.073 ± 0.032 -0.001
УЖ-1 45.45 1.68 1.18 0.100 ± 0.043 0.090 ± 0.038 -0.064
УЖ-2 40.91 1.59 1.19 0.096 ± 0.040 0.098 ± 0.040 0.008
БЛГ 36.36 1.59 1.14 0.079 ± 0.029 0.092 ± 0.032 0.133
ЧДР 31.82 1.50 1.19 0.102 ± 0.045 0.093 ± 0.040 -0.059

АК-ДВ 36.36 1.45 1.17 0.103 ± 0.039 0.096 ± 0.036 -0.065
ПРВ 27.27 1.41 1.16 0.085 ± 0.037 0.088 ± 0.037 0.015
ЧРГ 31.82 1.50 1.18 0.085 ± 0.033 0.094 ± 0.037 0.058

В среднем для вида 35.91 ± 1.58 1.52 ± 0.054 1.17 ± 0.026 0.090 ± 0.011 0.092 ± 0.011 0.006 ± 0.012

L.
 gm

eli
ni

i КНД 27.27 1.36 1.08 0.050 ± 0.026 0.054 ± 0.026 0.115
ЧАР 45.45 1.54 1.07 0.045 ± 0.022 0.048 ± 0.022 0.076
ЧИТ 40.91 1.50 1.07 0.053 ± 0.021 0.053 ± 0.022 -0.035

В среднем для вида 37.88 ± 5.46 1.47 ± 0.081 1.07 ± 0.024 0.049 ± 0.013 0.051 ± 0.013 0.046 ± 0.031

L.
 ca

ja
nd

er
i

СРКЛ 36.36 1.54 1.09 0.066 ± 0.026 0.068 ± 0.024 0.095
МГ-КНГ 40.91 1.50 1.12 0.073 ± 0.023 0.079 ± 0.028 -0.024

ТАТ 45.45 1.68 1.15 0.097 ± 0.035 0.090 ± 0.033 -0.073
АЛД 40.91 1.54 1.09 0.063 ± 0.023 0.070 ± 0.024 0.101
МГД 40.91 1.45 1.18 0.102 ± 0.034 0.109 ± 0.038 0.015

В среднем для вида 40.91 ± 1.44 1.54 ± 0.073 1.13 ± 0.024 0.080 ± 0.013 0.083 ± 0.013 0.019 ± 0.025
В среднем для всех 
изученных видов

37.63 ± 1.32 1.52 ± 0.038 1.14 ± 0.016 0.080 ± 0.008 0.083 ± 0.008 0.017 ± 0.011

Примечание. Р – полиморфность; Nа – среднее число аллелей на локус; Nе – эффективное число аллелей на локус; Hо – на-
блюдаемая гетерозиготность; Hе – ожидаемая гетерозиготность; F – индекс фиксации.

Таблица 5
Значения основных показателей генетической изменчивости видов рода Larix

Вид Число 
популяций Число локусов Р99 % Na Но Не Литературный источник

L. laricina 36 19 50.0 1.80 0.220 0.220 Cheliak et al., 1988
8 24 47.0 1.70 0.146 0.151 Ying, Morgenstern, 1991

44 18 31.9 1.51 0.096 0.104 Liu, Knowles, 1991
L. occidentalis 19 23 30.4 1.50 0.061 0.082 Fins, Seeb, 1986
L. decidua 1 18 67.0 2.00 0.212 0.193 Lewandowski et al., 1991

2 15 53.3 2.20 0.157 0.164 Semerikov et al., 1999
L. sukaczewii 8 20 31.2 1.51 0.091 0.112 Шигапов и др., 1998
L. sibirica 1 21 57.0 1.71 0.128 0.129 Шурхал и др., 1989

3 18 59.3 1.90 – 0.137 Семериков, 1993
9 – 51.8 1.76 0.121 0.131 Семериков, Матвеев, 1995

L. gmelinii 2 21 61.9 2.36 0.139 0.129 Потенко, Разумов, 1996
6 15 65.6 2.21 0.154 0.158 Semerikov et al., 1999

L. cajanderi 1 15 53.3 2.00 0.126 0.120
L. czekanowskii 1 15 73.3 2.10 0.147 0.167
L. olgensis 3 15 55.5 1.83 0.099 0.098
L. amurensis 1 15 66.7 2.30 0.160 0.178
L. ochotensis 1 15 66.7 2.10 0.155 0.181
L. kamtschatica 1 15 73.3 1.80 0.160 0.160
L. kaempferi 1 15 53.3 1.80 0.117 0.117

1 20 50.0 1.60 0.106 0.106 Гончаренко, Силин, 1997
L. kurilensis 1 20 50.0 1.70 0.157 0.157
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(Fit = 0.039 и Fit = 0.036) (табл. 6). У лиственницы Ка-
яндера напротив был выявлен незначительный экс-
цесс гетерозиготных генотипов относительно попу-
ляции (Fis = –0.004), но относительно вида дефицит 
гетерозигот оказался почти в 2.4 раза большим 
(Fit = 0.093), чем у лиственниц сибирской и Гмелина.

Согласно оценке показателя Fst, изученные попу-
ляции лиственницы Каяндера более дифференциро-
ванны (Fst = 0.105) по сравнению с популяциями лист-
венниц сибирской (Fst = 0.037) и Гмелина (Fst = 0.023). 
Локусы 6-Pgd-2, Pgi-2, Skdh-2 у лиственницы сибир-
ской, Got-3, Pgm-2 у лиственницы Гмелина и Mdh-2, 
Pgi-2, Skdh-2 у лиственницы Каяндера оказывают 
 наибольший вклад в межпопуляционную составляю-
щую изменчивости внутри каждого вида.

Следует отметить, что установленные нами зна-
чения F-статистики для L. cajanderi отражают глав-
ным образом различия между группой якутских и 
магаданской популяциями. При включении в расчеты 
только популяций из Якутии показатели существенно 
снижаются. Так, например Fis = –0.007, Fit = 0.028, а 
значение Fst уменьшается более чем в 3 раза. Таким 
образом, на долю межпопуляционной изменчивости 
лиственницы Каяндера в Якутии приходится лишь 
3.4 % от общей изменчивости.

Объединив популяции всех трех видов, были 
рассчитаны показатели F-статистик Райта в целом 
(табл. 7). В результате выяснилось, что в совокупной 

выборке инбридинг особи относительно популяции 
составляет –0.002, инбридинг особи относительно 
вида – 0.091, а оценка признака, отражающего степень 
подразделенности видов, показала, что чуть более 
90 % выявленной изменчивости реализуется внутри 
популяций и только 9.6 % (Fst = 0.096) изменчивости 
распределяется между популяциями.

Наибольший вклад в межпопуляционную диф-
ференциацию вносят локусы Mdh-2 (Fst = 0.208), Pgi-2 
(Fst = 0.299), Skdh-2 (Fst = 0.211). Представленные в 
табл. 7 данные χ2-тестов свидетельствуют о том, что 
статистически достоверная гетерогенность аллельных 
частот наблюдается у 14 из 18 полиморфных локусов. 
По совокупности полиморфных локусов межпопуля-
ционные различия по частотам аллелей были высоко 
достоверными (χ2 = 2857.198, df = 595, P < 0.001).

У разных видов рода Larix величина показателя 
генетической подразделенности довольно сильно ва-
рьирует – от 2 % у L. laricina (Liu, Knowles, 1991; Ying, 
Morgenstern, 1991) и L. gmelinii (Semerikov, Lascoux, 
1999; Semerikov et al., 1999) до 10 % у L. occidentalis 
(Fins, Seeb, 1986). Таким образом, исследованные нами 
популяции трех видов лиственниц характеризуются 
высокой степенью межпопуляционной генетической 
подразделенности.

Анализ распределения генетической изменчи-
вости AMOVA с учетом иерархических уровней: по-
пуляции, группы популяций, видов рода Larix, пока-

Таблица 6
Значения показателей F-статистик Райта, рассчитанные отдельно по каждому

из изученных видов лиственниц

Локус
L. sibirica L. gmelinii L. cajanderi

Fis Fit Fst Fis Fit Fst Fis Fit Fst

Mdh-1 –0.018 –0.002 0.016 –0.034 –0.011 0.022 –0.070 –0.013 0.053
Mdh-2 –0.037 –0.006 0.030 –0.034 –0.023 0.011 –0.082 0.190 0.252
Mdh-3 –0.007 0.031 0.038 –0.090 –0.075 0.013 0.081 0.121 0.044
Mdh-4 –0.018 –0.002 0.016 – – – – – –
6-Pgd-1 – – – –0.053 –0.017 0.034 –0.068 –0.048 0.019
6-Pgd-2 0.100 0.140 0.044 –0.034 –0.011 0.022 –0.053 –0.010 0.040
Got-1 0.026 0.050 0.024 –0.034 –0.011 0.022 – – –
Got-2 –0.084 –0.060 0.022 0.476 0.477 0.001 –0.156 –0.128 0.024
Got-3 – – – 0.221 0.286 0.083 –0.049 0.034 0.079
Lap-2 –0.053 –0.010 0.041 –0.017 –0.011 0.006 –0.056 –0.017 0.038
Idh – – – –0.017 –0.006 0.011 –0.060 –0.020 0.037
Pgi-1 –0.016 –0.002 0.015 – – – – – –
Pgi-2 –0.002 0.043 0.046 –0.017 –0.006 0.011 0.077 0.516 0.476
Pgm-1 –0.059 –0.018 0.039 0.006 0.011 0.004 0.151 0.227 0.090
Pgm-2 – – – –0.071 –0.023 0.045 –0.101 –0.082 0.017
Fdh –0.023 –0.003 0.019 –0.053 –0.017 0.034 –0.023 –0.005 0.018
Skdh-2 0.272 0.387 0.157 –0.049 –0.022 0.026 0.354 0.532 0.276
Sod-1 –0.020 –0.004 0.016 – – – – – –
Среднее 0.004 ± 0.019 0.039 ± 0.023 0.037 ± 0.008 0.013 ± 0.031 0.036 ± 0.031 0.023 ± 0.004 –0.004 ± 0.028 0.093 ± 0.044 0.105 ± 0.029

Примечание. Коэффициент инбридинга особи: Fis – относительно популяций, Fit – относительно вида, Fst – относительно 
вида в целом.



39

зал, что изменчивость, которая приходится на межви-
довые различия, составляет 17 %, между популяциями 
внутри видов – 10 %, а внутри популяций – 73 %. По-
добный характер структуры изменчивости у некото-
рых видов рода Larix Северной Евразии был выявлен 
и в работе В.Л. Семерикова (2007).

Количественная оценка степени генетической 
дифференциации популяций лиственниц сибирской, 
Гмелина и Каяндера с помощью генетического рассто-
яния DN (Nei, 1972) показала, что наиболее сильные 
различия по частотам 22 проанализированных ген-
ферментных локусов наблюдаются между популя-
циями лиственниц сибирской и Каяндера (Fst = 0.096). 
Генетическое расстояние между сравниваемыми па-
рами популяций этих видов варьирует от 0.010 до 
0.058, составляя в среднем 0.024 (табл. 8). Чуть менее 
дифференцированны между собой выборки L. sibirica 
и L. gmelinii (Fst = 0.057, DN = 0.017). Самые же слабые 
различия в генетической структуре были отмечены 
между L. gmelinii и L. cajanderi – Fst = 0.037 (без учета 
лиственницы из Магаданской области), Fst = 0.099 
(с учетом лиственницы из Магаданской области), 
DN = 0.010. Среди всех исследованных популяций 
лиственниц сибирской, Гмелина и Каяндера наблюда-
лись существенные статистически достоверные раз-
личия по частотам аллелей (см. табл. 8).

Согласно тесту Мантела, генетические расстоя-
ния между популяциями лиственниц сибирской, Гме-
лина и Каяндера, основанные на частотах 22 ген-фер-
ментных локусов, достоверно коррелировали с их 
географическими расстояниями (r = 0.663, P = 0.010).

Дифференциацию популяций и генетические 
связи между ними наглядно иллюстрирует постро-
енная на основе матрицы генетических дистанций 
UPGMA-дендрограмма (см. рисунок). Популяции ис-
следованных видов сгруппированы в два кластера с 
довольно высокой степенью надежности порядка вет-
вления (индексы бутстрепа обоих кластеров соста-
вили 92 %). В первую группу вошли все популяции 
лиственницы сибирской. Генетическое расстояние 
между ними составило в среднем 0.005.

Вторую группу составили популяции лиственниц 
Гмелина и Каяндера (за исключением популяции из 
Магадана). Между этими видами хоть и отмечается 
слабая генетическая дифференциация, однако разли-
чия по составу и частотам аллелей изоферментных 

Таблица 7
Значения коэффициентов инбридинга Fis, Fit, Fst и результаты χ2 – теста на гетерогенность аллельных частот

Локус Число аллелей Fis Fit Fst χ2

Mdh-1 3 –0.051 –0.006 0.044 63.950(34)***

Mdh-2 3 –0.067  0.155 0.208 256.233(34)***

Mdh-3 6  0.003  0.116 0.114 393.773(85)***

Mdh-4 2 –0.018 –0.001 0.016 16.258(17)
6-Pgd-1 3 –0.066 –0.015 0.048 80.429(34)***

6-Pgd-2 3  0.094  0.213 0.131 192.510(34)***

Got-1 2  0.025  0.200 0.179 170.534(17)***

Got-2 2 –0.059 –0.030 0.027 27.498(17)
Got-3 2  0.017  0.161 0.146 149.399(17)***

Lap-2 4 –0.050 –0.011 0.037 84.725(51)***

Idh 3 –0.054 –0.006 0.045 70.844(34)***

Pgi-1 2 –0.016 –0.001 0.015 15.144(17)
Pgi-2 4  0.026  0.318 0.299 666.347(51)***

Pgm-1 3  0.043  0.138 0.100 186.382(34)***

Pgm-2 2 –0.096 –0.025 0.064 65.898(17)***

Fdh 4 –0.035 –0.005 0.029 70.701(51)*

Skdh-2 3  0.278  0.431 0.211 329.337(34)***

Sod-1 2 –0.020 –0.002 0.017 17.237(17)
Среднее –0.002 ± 0.018 0.091 ± 0.029 0.096 ± 0.018 2857.198(595)***

Примечание. В скобках указано число степеней свободы. Различия достоверны при уровне значимости: * – P < 0.05; 
** – P < 0.01; *** – P < 0.001.

Таблица 8
Генетические расстояния М. Неи

между изученными видами лиственниц

Вид
Число ис-
следован-
ных по-
пуляций

L. sibirica L. gmelinii L. cajanderi

L. sibirica 10 0.005*
(0.001–0.010)

– –

L. gmelinii 3 0.017*
(0.009–0.026)

0.002*
(0.001–0.002)

–

L. cajanderi 5 0.024*
(0.010–0.058)

0.010*
(0.002–0.040)

0.019*
(0.001–0.042)

* Генетические различия достоверны при P < 0.001.
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локусов (см. табл. 3) все же отчетливо наблюдаются, 
что позволило популяциям лиственницы Гмелина 
объединиться в одну группу внутри кластера с бут-
стреп-поддержкой в 55 %. Генетическое расстояние 
между этими двумя видами составило в среднем 
0.010.

К вышеописанным кластерам примыкает попу-
ляция лиственницы Каяндера из Магаданской облас-
ти со 100%-й бутстреп-поддержкой. Эта популяция 
оказалась наиболее дифференцированной от всех 
 исследованных популяций лиственницы (DN = 
= 0.038–0.058). По классификации К.В. Крутовского 
(Крутовский и др., 1989), подобная степень генети-
ческой дифференциации у хвойных обычно выявля-
ется у популяций, принадлежащих к разным расам 
одного вида или к близким видам. Аналогичные ре-

зультаты по дифференциации лиственницы из Мага-
данской области были получены и В.Л. Семериковым 
(2007). Он отнес лиственницу из данного региона к 
лиственнице охотской (L. ochotensis), которая ранее 
по морфологическим признакам была выделена 
Б.П. Колесниковым, но эта, на наш взгляд, пока гене-
тически недостаточно обосновано. Нами и В.Л. Семе-
риковым в исследования была включена только одна 
популяция из Магаданской области, чего явно недо-
статочно для характеристики таксона. Кроме того, в 
работах М.А. Полежаевой (2010; Polezhaeva et al., 2010) 
напротив показана сходная структура изменчивости 
хлоропластных и митохондриальных маркеров у вы-
борок лиственницы из Магаданской области и Яку-
тии. Автор эти выборки относит к одному виду – 
L. cajanderi.

UPGMA-дендрограмма генетических взаимоотношений между изученными популяциями лиственниц.
Значения бутстрепа приведены при соответствующих узлах ветвления.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В результате проведенного электрофоретическо-

го исследования популяций лиственниц сибирской, 
Гмелина и Каяндера дана оценка генетической измен-
чивости и популяционной структуры по 22 ген-
 ферментным локусам. Выявленные значения гене-
тического разнообразия показали, что лиственница 
Гмелина из Забайкальского края генетически менее 
изменчива по сравнению с популяциями лиственниц 
сибирской и Каяндера. Анализ генетической структу-
ры видов выявил, что невысокие значения индексов 
F-статистик Райта, рассчитанные для каждого вида в 
отдельности, свидетельствуют о том, что популяции 
этих видов находятся в состоянии, близком к равно-
весному. Согласно тесту AMOVA (анализ молекуляр-

ных варианс), доля изменчивости, которая прихо-
дится на межвидовые различия, составляет 17 %, что 
говорит о значительной генетической дифферен-
циации между видами. Однако эта дифференциация 
главным образом отражает подразделенность между 
лиственницей сибирской, с одной стороны, и лист-
венницами Гмелина и Каяндера – с другой. Несмотря 
на низкий уровень дифференциации между лист-
венницами Гмелина и Каяндера, отличия по гене-
тической структуре хоть и слабые, но все же наблюда-
ются, что подтверждают и работы других исследова-
телей (Потенко, Разумов, 1996; Semerikov et al., 1999; 
Semerikov, Lascoux, 1999). Выявленная слабая гене-
тическая дифференциация между лиственницами 
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Гмелина и Каяндера, генетическая обособленность 
популяции из Магадан ской области требуют прове-
дения дальнейших популяционно-генетических ис-

следований с включением в анализ большего числа 
популяций и других, более современных молекуляр-
но-генетических маркеров.
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