
ÐÓÑÑÊÎÅ ÁÎÒÀÍÈ×ÅÑÊÎÅ ÎÁÙÅÑÒÂÎ

XII ñúåçä

ÔÓÍÄÀÌÅÍÒÀËÜÍÛÅ È ÏÐÈÊËÀÄÍÛÅ
ÏÐÎÁËÅÌÛ ÁÎÒÀÍÈÊÈ 

Â ÍÀ×ÀËÅ XXI ÂÅÊÀ  

×ÀÑÒÜ 3

Ïåòðîçàâîäñê 
2008

Ô
Ó

Í
Ä

À
Ì

Å
Í

Ò
À

Ë
Ü

Í
Û

Å
 È

 Ï
Ð

È
Ê

Ë
À

Ä
Í

Û
Å

 Ï
Ð

Î
Á

Ë
Å

Ì
Û

 Á
Î

Ò
À

Í
È

Ê
È

 Â
 Í

À
×

À
Ë

Å
 X

X
I 

Â
Å

Ê
À

  ×
àñ

òü
 3



 
РУССКОЕ БОТАНИЧЕСКОЕ ОБЩЕСТВО 

ОТДЕЛЕНИЕ БИОЛОГИЧЕСКИХ НАУК РОССИЙСКОЙ АКАДЕМИИ НАУК 
КАРЕЛЬСКИЙ НАУЧНЫЙ ЦЕНТР РАН 

САНКТ-ПЕТЕРБУРГСКИЙ НАУЧНЫЙ ЦЕНТР РАН  
ПЕТРОЗАВОДСКИЙ ГОСУДАРСТВЕННЫЙ УНИВЕРСИТЕТ 

 
 
 
 
 
 
 

ХII СЪЕЗД  
 РУССКОГО БОТАНИЧЕСКОГО ОБЩЕСТВА 

 
 

ФУНДАМЕНТАЛЬНЫЕ И ПРИКЛАДНЫЕ  
ПРОБЛЕМЫ БОТАНИКИ  
В НАЧАЛЕ ХХI ВЕКА 

 
МАТЕРИАЛЫ ВСЕРОССИЙСКОЙ КОНФЕРЕНЦИИ 

 (Петрозаводск, 22–27 сентября 2008 г.) 
 
 
 

Часть 3 
 

МОЛЕКУЛЯРНАЯ СИСТЕМАТИКА И БИОСИСТЕМАТИКА 
ФЛОРА И СИСТЕМАТИКА ВЫСШИХ РАСТЕНИЙ 

ПАЛЕОБОТАНИКА 
КУЛЬТУРНЫЕ И СОРНЫЕ РАСТЕНИЯ 

БОТАНИЧЕСКОЕ РЕСУРСОВЕДЕНИЕ И ФАРМАКОГНОЗИЯ 
ОХРАНА РАСТИТЕЛЬНОГО МИРА 

 
 
 
 
 
 

ПЕТРОЗАВОДСК  
2008 



 
УДК 58 
 
 
ФУНДАМЕНТАЛЬНЫЕ И ПРИКЛАДНЫЕ ПРОБЛЕМЫ БОТАНИКИ В НАЧАЛЕ XXI ВЕКА: 
Материалы всероссийской конференции (Петрозаводск, 22–27 сентября 2008 г.). Часть 3: Молекулярная 
систематика и биосистематика. Флора и систематика высших растений и флористика. Палеоботаника. 
Культурные и сорные растения. Ботаническое ресурсоведение и фармакогнозия. Охрана растительного мира. 
Петрозаводск: Карельский научный центр РАН, 2008. 419 с. 
 
ISBN 978-5-9274-0329-5 
 

 

В 6 книгах представлены материалы Всероссийской научной конференции «Фундаментальные и при-
кладные проблемы ботаники в начале ХХI века», проведенной в рамках XII съезда Русского ботанического 
общества. Их содержание отражает состояние современной ботанической науки в России. Распределение ма-
териалов по 17 секциям проведено программным комитетом с учетом мнения авторов. Материалы каждой 
секции являются фактически самостоятельными сборниками статей, и все они в свою очередь сгруппированы 
в 6 частей. Часть 1 – «Структурная ботаника», «Эмбриология и репродуктивная биология». Часть 2 – «Альго-
логия», «Микология», «Лихенология», «Бриология». Часть 3 – «Молекулярная систематика и биосистемати-
ка», «Флора и систематика высших растений», «Палеоботаника», «Культурные и сорные растения», «Ботани-
ческое ресурсоведение и фармакогнозия», «Охрана растительного мира». Часть 4 – «Сравнительная флори-
стика», «Урбанофлора». Часть 5 – «Геоботаника». Часть 6 – «Экологическая физиология и биохимия расте-
ний», «Интродукция растений». 
 
 

Редакционная коллегия:  
Багмет Л.В., Буданцев Л.Ю., Гельтман Д.В., Головнева Л.Б, Дорофеев В.И.,  
Камелин Р.В., Пунина Е.О., Родионов А.В., Смекалова Т.Н., Сысоева М.И.,  
Тимофеева В.В., Шипилина Л.Ю. 

 
 
Съезд и Конференция проведены при финансовой поддержке Российского фонда фундаментальных 

исследований, Президиума РАН, Отделения биологических наук РАН, Санкт-Петербургского научного 
центра РАН, Карельского научного центра РАН 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
ISBN 978-5-9274-0329-5 
 
 

 
 

 
 
© Карельский научный центр РАН, 2008 
© Коллектив авторов, 2008 



 
  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

СЕКЦИЯ  
 

МОЛЕКУЛЯРНАЯ СИСТЕМАТИКА 
И БИОСИСТЕМАТИКА  

 



МОЛЕКУЛЯРНАЯ  СИСТЕМАТИКА И БИОСИСТЕМАТИКА  
 

 4



ФУНДАМЕНТАЛЬНЫЕ И ПРИКЛАДНЫЕ ПРОБЛЕМЫ БОТАНИКИ В НАЧАЛЕ XXI ВЕКА 
 

 5

НОВАЯ ИНТЕРПРЕТАЦИЯ ТАКСОНОМИИ РОДА GOSSYPIUM L. (ХЛОПЧАТНИК) 

Абдуллаев А.А., Ризаева С.М., Эрназарова З.А, Клят В.П., Курязов З.Б. 

Ташкент, Институт генетики и экспериментальной биологии растений АН РУз 

Цель настоящей статьи – разработка естественной классификации видов рода Gossypium L. на основе 
анализа литературных данных и результатов многолетних экспериментальных исследований, включающих 
изучение родственных связей и филогенетического развития таксонов различного уровня. Осветить система-
тику и свой взгляд на современную классификацию П.Фрикселя (1992). 

Анализируя имеющийся в настоящее время литературный материал отечественных авторов, доступной 
информации о зарубежных исследованиях (Мауера 1954; Фриксел 1969,1992; Валичек 1979; Дариев, Абдул-
лаев, 1985) а также всесторонние многолетние собственные исследования сотрудников лаборатории мы пред-
лагаем конспект новой классификации, в основу которой положена система Ф.М.Мауера –  основоположника 
работ систематики, эволюции и филогении хлопчатника.  

Обоснованием предлагаемой нами системы в дальнейшем изложении послужат результаты морфологи-
ческих, анатомических, цитологических, генетических, кариологических, биохимических исследований, а 
также использование географических и экологических критериев. 

Род Gossypium L. в предлагаемом нами варианте нового конспекта классификации включает 57 видов, 
распределенных как у Ф.М.Мауера в три обособленные группы, представляющие собой филогенетические 
ветви, произошедшие в разное время от одного общего предка. Виды каждого из подродов разбиты по степе-
ни родства на секции и подсекции. Состав и объем рода представлен на схеме. В состав рода включены все 
новые виды не известные Ф.М.Мауеру, найденные в конце ХХ столетия. 

Виды рода Gossypium L. в нашей концепции распределены в 3 подрода (вместо 4-х у Фрикселя, 1992), распо-
ложение и название которых соответствуют классификации Ф.М.Мауера (1954). Подрод Eugossypium Tod. объединя-
ет группу диплоидных эндемичных видов Африки, Аравии, Азии и соседних с ними островов, включает 19 предста-
вителей (вместо 14 по Фрикселю и 11 – по Мауеру), распределенные нами в 4 секции: Indica и Pseudopambak с 3-мя 
подсекциями, Triphylla и Serrata, включающих по одному виду – G.triphyllum и G.trifurcatum, соответственно . В сек-
цию Indica мы, в отличии от П.Фрикселя (1992), возвратили секцию Curtiloba Hochr., но в несколько другом составе, 
оставив здесь G.elenbeckii и G.bakeri, не признанные П.Фрикселем, и включили сюда G.soudanense.  

G.soudanense Watt. является до настоящего времени мало изученным и спорным видом. На основании морфо-
логических различий и результатов скрещиваний G.soudanense с G.herbaceum, показывающих его обособленность, 
Ф.М.Мауер (1954) высказал предположение, что G.soudanense является родоначальником группы африканских хлоп-
чатников и был введен в культуру древними земледельческими народами. Большинство исследователей не признают 
его самостоятельность, а считают формой G.arboreum (Hatchinson, 1947; Фриксель, 1969; Тер-Аванесян, 1973).  

О близком родстве G.soudanense с G.arboreum свидетельствует и отсутствие отличительных признаков в 
структуре семени, зародыша, частей околоцветника, коробочек, древесины побегов, а также темпы формирования и 
развития интегументов семяпочек (Коланов, 1986; Клят, Березина, 1997). В то же время кариологические исследова-
ния выявили наличие в диплоидном наборе G.soudanense 3-х пар спутничных хромосом, характерных только для это-
го вида (Жумашев, 1996). Поскольку вопрос остается спорным, считаем правильным поддержать мнение Ф.М.Мауе-
ра (1954) и оставить G.soudanense в составе рода в ранге самостоятельного вида. 

Что касается G.ellenbeckii и G.bakere, исключенных П.Фрикселем (1969, 1992), то мы вернули их вcлед 
за Ф.М.Мауером в состав рода, признавая спорность и малую изученность и, особенно G.bakeri Watt. Первый 
из них был собран Элленбеком в 1990–1901 годах в Сомали на плоскогорье Галла в кустарниках. Второй – 
G.bakeri собран C.N.Baker в 1921 г. в Синде, Карачи и Индии, описан Jomm, без характеристики репродуктив-
ных органов – венчика, плодов и семян в виду их отсутствия. По нашему мнению и предварительным данным 
G.bakeri, включенный Ф.М.Мауером в род Gossypium L. не является хлопчатником, а относится к роду Senra 
Cav., хотя морфологически схож со старосветскими видами (Дариев, Абдуллаев, 1985).  

В подсекцию Anomala, секции Indica мы включили 3 представителя (вместо 2-х) – G.anomalum, 
G.barbosanum, G.capitis-viridis. На основании большого сходства 2-х последних видов, Фриксель (1992) при-
знал их одним видом – G.capitis-viridis. Наши данные говорят в пользу самостоятельных обоих видов. 

Выделение П.Фрикселем (1992) G.triphylla из подсекции Аnomala в самостоятельную монотипную сек-
цию Triphylla (Prokh.) Fryx. считаем правильным. Это единственный вид в роде Gossypium, который имеет 
тройчатые, сильно рассеченные листья и очень узкий ареал в юго-западной Африке – от Южной Анголы до 
Намибии и произрастает в крайне засушливых условиях.  

В отличие от П.Фрикселя (1992), мы восстанавливаем в подроде Eugossypium секцию 
Pseudobambak, включая сюда 3 подсекции, 2 из которых – Erecta и Longiloba выделены сравнительно не-
давно. Подсекция Pseudopambak включает не 7 видов (как у Фрикселя), а 4 (3). Из них 3 – G.incanum, 
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G.somalense, G.areysanum, G.benadiriense считаем правильным выделить в отдельную подсекцию Erecta 
(Дариев, Абдуллаев, 1985), на том основании, что они в отличии от других, являются прямостоячими 
кустарниками 2–3 м высоты, имеющими сильные или слабо 3-х лопастные листья, и аллопатрическое 
распространение. В подсекции Pseudopambak остаются G.stocksii и 3 новых вида, представленных 
П.Фрикселем (1992) в последней классификации – G.benadiriense, G.briссhetii и G.vollesenii, не изучав-
шихся нами. Из литературных данных известно, что G.briссhetii был отнесен Ульбрихом (1912) к роду 
Cienfuegosia , G.benadiriense описан Mattei, a G.vollesenii описали Воллесен и П.Фриксель в 1987 г. 
Включение этих видов в подсекцию Pseudopambak основано на ограниченном материале и несет пока ус-
ловный характер. Подсекция Longiloba Fryx. является монотипной, ее представитель G.longicalyx 
D.B.Hutch. – лазающий кустарник, произрастающий в более влажных условиях по сравнению с другими 
видами рода в кустарниковых зарослях Восточной Африки (Судан, Уганда, Танзания). Этот вид был не-
известен Ф.М.Мауеру, так как был описан Hutchinson в 1958 году.  

 
Род Gossypium L. 
A Подрод Gossypium Tod.  
  Секция Indica Tod.  
   Подсекция  Indica Tod.: G.herbaceum L., G.arboreum L.  
   Подсекция  Curtiloba Mauer: G.neglectum (Tod.) Mauer,  

 G.soudanense Watt., G.ellenbeckii (Gurke) Mauer, G.bakeri Watt.  
 Подсекция Anomala Tod.: G.anomalum Wawra et Peyr.,  

    G.barbosanum Phill, G.capitis-viridis Mauer  
  Секция Pseudopambak Prokh. ampl.m.  

 Подсекция  Pseudopambak (Prokh.) Fryx.: G.stocksii Mast., 
       G.bricchetii (Ulbr.) Vollesen, G.vollesenii Fryx.  

 Подсекция  Erecta Dar. et Abd.: G.incanum (Schwartz) Hillc.  
     G.somalense (Gurke)J.B.Hutch, G.areysianum Defl.,  

G.benadirense Mattei.  
 Подсекция  Longiloba Fryx.: G.longicalyx Hutch et Lee  

  Секция Triphylla (Prokh.) Fryx.: G.triphyllum (Harv. et al.) Hochr.  
Секция Serrata Fryx. sec.now.: G.trifurcatum Vollesen 

B Подрод Houzingenia Fryx.  
Секция Houzingenia Fryx.  

            Подсекция  Houzingenia Fryx.: G.trilobum Moc.et Seese ex Skovs, G.thurberi  
   Подсекция  Integrifolia Tod.:G.dawidsonii Kell.,G.klotzschianum Anderss  
  Подсекция Caducibracteolata Mauer: G.armourianum Kearney,  
    G.harknessii Brandg, G.thurneri Fryx. 
  Секция Erioxyllum (Rose and Standley) Prokh.  
   Подсекция Selera (Ulbr) Fryx. G.gossypioides (Ulbr.) Standley  
   Подсекция Erioxyllum: G.aridum (Rose and Standley),  
    G.schwendimanii Fryxell et al. 
  Подсекция Lobata Dar. et Abd. sec.now.: G.laxum (Rose and Standley),  
    G.lobatum Gentry  
  Подсекция Austroamericana Fryx.: G.raimondii Ulbr.  
    С Подрод Karpas Rob.  
  Секция Magnibracteolata Tod: G.hirsutum L., G.barbadense L.,  
   G.darwinii (Watt.)Mauer, G.tomentosum Nutt. ex Seem.,  
   G.palmeri Watt.,G.glabrum Lam., G.mustelinum Miers ex Watt. 
D Подрод Sturtia (R.Br.) Tod.  
  Секция Sturtia (R.Br.)Tod.: G.robinsonii F.Muell., G.sturtianum Willis,  
   G.nandewarense (Der.)Fryx. 
  Секция Hibiscoidea Tod. : G.australe F.Muell., G.nelsonii Fryx., G.bickii Prokh.  
 Секция  Grandicalyx Fryx.: G.cunninghamii Tod., G.timorense Prokh.,  
   G.costulatum Tod., G.pulchellum (C.A.Gardner) Fryx.,  
   G.exiguum Fryx,Grawen at Stewart, G.pilosum Fryx.,  
   G.londondoriense Fryx. et al., G.rotundifolium Fryx. et al.,  
   G.enthyle Fryx. et al., G.nobile Fryx. et al., 
                       G.marchantii Fryx. et al., G.populifolium (Benth.) F.Muell.   
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Следующая секция подрода Serrata Fryx. образована П.Фрикселем (1992) для нового вида – 
G.trifurcatum, найденного в пустынных районах восточного Сомали, описанного Воллесеном (1987) и мало 
изученного. Он резко отличается от других рода Gossypium L. зубчатыми листьями и, по мнению П.Фриксе-
ля, может принадлежать к роду Cienfuegosia, что должно выясниться при дальнейшем изучении. 

Подрод Karpas в системе Ф.М.Мауера (1954) включает 9 американских диплоидных (Д-геномы) и 5 тетрап-
лоидных (дикие и культивируемые ) видов Нового Света, распределенных в 2 секции и 3 подсекции. Из состава 
подрода П.Фриксель (1992) выделил диплоидные виды в самостоятельный подрод Houzingenia Fryx., пополнив их 
4-мя ранее не известными видами и образовал 2 новые секции и 3 подсекции. В целом подрод Houzingenia в его 
классификации включает 13 диплоидных видов распределенных в 2 секции и 6 подсекций. Тетраплоидные виды 
(2n=52) в составе 5 оставлены в подроде Karpas. Эти изменения являются обоснованными и целесообразными. 
Возражение вызывает объединение П.Фрикселем (1992) в подсекции Erioxyllum 4-х видов – G.aridum, G.lobatum, 
G.laxum, G.schwendimanii. На основании ряда отличительных морфологических и анатомических признаков веге-
тативных и генеративных органов, а также эколого-географических критериев (Абдуллаев и др., 1978) А.С.Дариев 
и А.А.Абдуллаев (1985) предлагают выделить G.lobatum и G.laxum в самостоятельную подсекцию Lobata Dar.Abd. 
На основании полученных экспериментальных данных и гибридологического анализа мы предлагаем в ранг само-
стоятельных видов возвести G.palmeri Watt., G.glabrum Lam., пополняющих подрод Karpas. 

В настоящее время подрод Sturtia объединяет в своем составе 17 австралийских видов хлопчатника (у 
Мауера 10). Несмотря на длинную историю изучения австралийские виды до настоящего времени можно счи-
тать мало изученными, за исключением 6 его представителей – G.sturtia, G.nandewarense, G.robinsonii, G.australe, 
G.nelsonii, G.bickii. Родовая принадлежность многих австралийских видов до середины ХХ века оставалась не-
ясной, а отдельных представителей, найденных и описанных сравнительно недавно, и до настоящего времени. 
За основу своей классификации австралийских видов Ф.М.Мауер (1954) условно принял классификацию Todaro 
(1877), упразднив секцию Sturtia и дополнив секцию Hibiscoidea тремя видами – G.sturtianum Muel., G.bickii 
Prokh., G.timorense Prokh. Все 10 известных тогда видов описаны им по гербарному материалу, за исключением 
G.sturtii, который изучался в коллекции живых растений. В состав подрода считаем правильным вернуть 
G.timorense, признанный Ф.М.Мауером (1954). Подрод значительно пополнен новыми, ранее неизвестными ви-
дами, найденными и описанными П.Фрикселем и австралийскими учеными в 1985–1987 гг.  

З.А.Эрназаровой (1995) на основе результатов исследований с использованием методов сравнительной 
морфологии, цитологии, кариологии и отдаленной гибридизации 6 представителей подрода Sturtia выявлена 
некоторая обособленность G.bickii и на этом основании предложено выделить этот вид в отдельную от 
G.australe и G.nelsonii подсекцию. Установлено более близкое филогенетическое родство G.sturtianum с 
G.nandewarense, G.australe с G.nelsonii и обособленность G.robinsonii и G.bickii. Результаты гибридизации 
подтвердили правильность возведения П.Фрикселем (1992) разновидностей sturtianum и nandewarense в ранг 
самостоятельных видов.  

В заключении следует сказать, что работы по систематике рода Gossypium L. будут продолжаться, а 
классификация дорабатывается по мере изучения малоизученных и неизученных видов рода Gossypium L., 
отсутствующих в настоящее время в нашей коллекции. 
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ИСПОЛЬЗОВАНИЕ МЕТОДА GISH ДЛЯ АНАЛИЗА БЛИЗКОРОДСТВЕННЫХ ГЕНОМОВ 
ТЕТРАПЛОИДНЫХ И ГЕКСАПЛОИДНЫХ ВИДОВ ПШЕНИЦЫ 

Амосова А.В., Бадаева Е.Д. 

Москва, Институт молекулярной биологии им. В.А.Энгельгардта РАН 

Пшеница относится к наиболее древним видам растений, возделывавшихся человеком. Предполагают, 
что тетраплоидные виды пшеницы впервые образовались около 500 тыс. лет назад, тогда как возраст гексап-
лоидных форм оценивается приблизительно в 8–10 тысяч лет (Feldman 2001). Твердая и мягкая пшеница яв-
ляются сложным аллополиплоидами, образовавшимися в процессе естественной гибридизации с последую-
щим удвоением числа хромосом. Образование тетраплоидной пшеницы сопровождалось рядом хромосомных 
перестроек, в том числе комплексной транслокацией 4А-5А-7В и перицентрической инверсией хромосомы 
4А (Naranjo et al. 1987; Jiang and Gill 1994; Devos et al. 1995), тогда как возникновение гексаплоидных видов 
не связано с крупными аберрациями хромосомными .  

С помощью геномного анализа было выяснено, что один геном является общим для всех пшениц –  ге-
ном А; у твёрдой и мягкой есть два общих генома (А и В) и, наконец, у мягкой присутствует также геном D. 
Таким образом, геномная формула однозернянки –  АА, твёрдой –  ВВАА, мягкой пшеницы- BBAADD 
(Kihara 1975). Предком А-генома полиплоидных пшениц послужил дикорастущий диплоидный вид T. urartu 
(Конарев et al. 1974; Dvorak et al. 1988). Точный донор В-генома пшеницы до сих пор не найден, однако счи-
тается, что из ныне существующих видов злаков наиболее вероятным предком полиплоидной пшеницы явля-
ется Ae. speltoides (Бадаева 2001). Существует множество доказательств, что D-геном мягкой пшеницы был 
унаследован от дикорастущего вида Ae. tauschii (Dvorak et al. 1998). 

Геномная гибридизация in situ (GISH) – вариант метода гибридизации in situ, разработанный в начале 
90-х г.г. для изучения полиплоидных видов растений (Anamthawat-Jonsson et al. 1990; Heslop-Harrison and 
Schwarzacher 1996). В качестве зонда в GISH используют геномную ДНК одного или двух родительских ви-
дов (в случае гексаплоидов). Метод широко используется для разделения хромосом разных геномов у поли-
плоидных видов, а также при анализе межгеномных замещений или транслокаций. GISH оказывается особо 
информативной в том случае, когда хромосомные перестройки не удается выявить методами дифференциаль-
ного окрашивания или флуоресцентной гибридизации in situ. 

GISH успешно используется при анализе гибридов, содержащих неродственные геномы, например ржи 
и пшеницы. В то же время, его применение для разделения близкородственных геномов, которые в процессе 
длительной эволюции полиплоида могли приобрести общие последовательности ДНК, является трудновы-
полнимой задачей (Iqbal et al. 2000). В то же время, при исследовании обширной коллекции дикорастущей 
тетраплоидной Triticum dicoccoides методом С-бэндинга было выявлено множество вариантов межгеномных 
транслокаций хромосом, локализацию точек разрывов которых было сложно идентифицировать по рисункам 
окрашивания.  

Нами была предпринята попытка разработки такой модификации метода GISH, которая позволила бы 
четко разделить A-, B- и D-геномы пшеница для выявления межгеномных хромосомных перестроек. Суть 
разработанного метода заключалась в следующем: 

Геномную ДНК выделяли СТАВ- методом из зеленых листьев и стеблей. ДНК T. boeoticum метили 
биотином (biotin-16-dUTP) с помощью ник-трансляции в соответствии с протоколом фирмы-производителя 
(Roche,Germany). Для подавления кросс-гибридизации использовали геномную ДНК Ae.speltoides, обработан-
ную ультразвуком до получения фрагментов размером около 500 нп.  

Для более четкого разделения геномов проводили прианнелинг пробы и пред-гибридизацию препара-
тов. Пробу готовили следующим образом: меченую геномную ДНК (40нг на 1 хромосомный препарат) и рав-
ное количество блокирующей ДНК растворяли в гибридизационной смеси (10% w/v декстран сульфат, 50% 
v/v формамид, 1% v/v tween, 2xSSC). в общем объеме 15 мкл. Полученную смесь денатурировали при 85ºC в 
течение 5 минут, быстро охлаждали на льду, а затем инкубировали при 37ºC в течение 2 часов. 

Для проведения пред-гибридизации 40нг блокирующей ДНК (на 1 хромосомный препарат) растворяли 
в гибридизационной смеси в общем объеме 15 мкл, денатурировали при 85ºC в течение 5 минут, а затем быст-
ро охлаждали на льду. Хромосомные препараты денатурировали в растворе формамида (70% v/v формамид в 
2x SSC) при 74ºC 3 минуты, проводили через серию холодных спиртов и высушивали на воздухе. Подготов-
ленную смесь наносили на препарат, накрывали покровным стеклом и помещали во влажной камере в термо-
стат на 2 часа при 37ºC. 

С препаратов удаляли покровное стекло, и при тех же условиях проводили гибридизацию с пробой 
ДНК, прошедшей прианнелинг.  
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Через 16–18 часов проводили отмывку хромосомных препаратов и выявление сайтов гибридизации, ис-
пользуя соответствующие системы для выявления биотина и дигоксигенина при помощи антител, конъюги-
рованных с флуоресцеином или Техасским красным.  

Затем хромосомные препараты обезвоживали, проводя через серию холодных спиртов, высушивали на 
воздухе и заключали в DAPI (4',6-diamidino-2-phenylindole), растворенном в концентрации 2mkg/ml в среде 
Vectashield (Vector laboratories, Peterbough, UK). Препараты анализировали на микроскопе Olympus BX61с ис-
пользованием CCD-камеры (Cool Snap, USA). Полученные изображения хромосом обрабатывались с помо-
щью Adobe Photoshop 

Разработанная модификация метода геномной гибридизации in situ (GISH) позволила получить четкое 
и воспроизводимое разделение близкородственных геномов как в тетраплоидных, так и гексаплоидных видах 
пшеницы. Метод был использован для анализа межгеномных транслокаций 6А:6В и 1А:6В, выявленных у об-
разцов IG46147 и IG116188 T. dicoccoides с помощью С-бэндинга GISH показал, что обе транслокации явля-
ются реципрокными. В случае Т6А:6В транслокации точки разрывов располагались в середине длинного пле-
ча хромосомы 6А и в коротком плече 6В хромосомы вблизи района вторичной перетяжки. Дистальная часть 
короткого плеча, включая спутник, была перенесена в длинное плечо хромосомы 6А, а дистальная половина 
длинного плеча 6А – в короткое плечо 6В хромосомы.  

По результатам С-бэндинга было невозможно установить, является ли транслокация 1А:6В реципрок-
ной или же в этом случае произошел однонаправленный перенос фрагмента длинного плеча 6В в короткое 
плечо 1А хромосомы. С помощью геномной гибридизации in situ было показано, что обмен участками хромо-
сом был взаимным, однако в длинное плечо 6В был перенесен лишь небольшой участок хромосомы 1А, тогда 
как транслоцированный фрагмент в 1А хромосоме составлял свыше 2/3 длины плеча. Таким образом, усовер-
шенствованный вариант метода GISH позволил уточнить структуры перестроенных хромосом в двух вариан-
тах транслокаций и определить точки разрывов на хромосомных плечах.  

Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (грант № 08-04-00302-а).  
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СИСТЕМАТИКА И ЭВОЛЮЦИЯ РОДА PINUS L. (PINACEAE ADANS.) НА ОСНОВЕ ИЗУЧЕНИЯ 
БЕЛКОВ СЕМЯН 

Арефьева Л.П., Семихов В.Ф., Новожилова О.А., Мишанова Е.В. 

Москва, Главный ботанический сад им. Н.В. Цицина РАН, chemosyst@list.ru 

Род Pinus L., крупнейший в сем. Pinaceae Adans., включает более 110 видов, широко распространенных 
в умеренной зоне и в горных областях субтропической зоны северного полушария. Как отмечают многие ис-
следователи (Козубов, Муратова, 1986; Орлова, 2000 и др.), пожалуй, ни один род голосеменных не подвер-
гался столь детальному таксономическому изучению и столь многочисленным ревизиям, как род Pinus. Одна-
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ко в систематике и филогении рода Pinus остается много нерешенных вопросов. Так, в системе Critchfield, 
Little (1971) в роде Pinus принято три подрода: Strobus, Pinus, Ducampopinus. Вместе с тем, по мнению ряда 
авторов (Арефьева и др, 2000) следует признать родовой статус Strobus и Pinus. Остается нерешенным вопрос 
о систематическом статусе монотипного подрода Ducampopinus. На основании особенностей строения хвои 
его родовой статус был признан Тахтаджяном (1956), Бобровым (1983), Орловой, Аверьяновым (2004). Дру-
гие исследователи (Critchfield, Little, 1971; Frankis, 1988) не подтверждают самостоятельности этого рода. По 
данным изучения рибосомальной ДНК (последовательность ITS) Pinus krempfii располaгается внутри секции 
Strobus, по мтДНК вид кластеризуется с P. gerardiana (Zhang, Li, 2004). На биохимические признаки были ис-
следованы 55 видов, представляющие все 3 подрода (по Critchfield, Little, 1971). Это 1 вид подрода 
Ducampopinus (P. krempfii), в подроде Pinus исследовано 3 вида секции Ternatae и 34 вида из секции Pinus. В 
подроде Strobus исследовали 14 видов секции Strobus и 3 вида секции Parrya. На электрофоретические свойст-
ва глобулинов семян исследовали 28 видов подрода Pinus и 18 видов подрода Strobus. Основная часть компо-
нентов электрофоретического спектра глобулинов видов рода Pinus располагается в диапазоне молекулярных 
масс от 15 до 150 кДа. Характер спектра многокомпонентный, количество компонентов более 20. Для всех ис-
следованных видов рода характерно наличие основного мощного компонента в области 19 кДа. В большинст-
ве случаев, за исключением P. halepensis, P. pinaster (подрод Pinus, секц. Pinaster) и P.gerardiana (подрод 
Strobus, секц. Gerardianae) характерно также присутствие компонента 44 кДа. Разнообразие видов рода по 
электрофоретическому спектру глобулинов проявляется в основном за счет различий в группе компонентов 
28–32 кДа и за счет присутствия или отсутствия минорных компонентов в различных частях спектра. На ос-
новании электрофоретических данных с помощью программы PAST ver.1.67 (Hammer et al., 2001) была по-
строена дендрограмма методом ближайшего связывания NJ, дающая возможность комплексно оценить сте-
пень сходства между исследованными видами рода Pinus. Для анализа бинарных данных присутствия/отсут-
ствия компонентов одинакового веса использовалась мера сходства Кульчинского (Hammer et al., 2001). За 
исключением P. halepensis, P. pinaster, P. massoniana большинство видов подрода Pinus располагаются в одном 
большом кластере. Второй большой кластер имеет более сложный состав. Здесь присутствуют представители 
подрода Strobus. Компактно расположены в этом кластере и очень близки P. taeda, P. sabiniana, P. patula (под-
род Pinus). Еще один более отдаленный от двух больших кластеров, меньший по числу видов кластер, объе-
диняет виды подрода Strobus: P. strobus, P. ayacahuite, P. strobiformis и P. parviflora (секция Strobus) и P. 
bungeana (секция Parrya). По электрофоретическим данным самым удаленным в подроде Pinus являются P. 
massoniana, P. pinaster, P. halepensis. Самый обособленный вид в подроде Strobus –  P. sibirica.  

Для оценки филогенетических отношений в роде Pinus использован метод двойной имунодиффузии в 
геле агарозы в 2-х вариантах: на пластинках и крестом (модифицированный вариант, Арефьева и др., 2000). 
Для этой цели использовали две антисыворотки, полученные к альбумино-глобулиновой фракции белков се-
мян P. sylvestris (подрод Pinus) и P. sibirica (подрод Strobus). Исследованы 43 вида рода из подродов Pinus и 
Strobus. Установлено, что виды подрода Pinus на антисыворотку к белкам P. sylvestris дают в основном гомо-
логичную реакцию. Представители подрода Strobus на антисыворотку к P.sylvestris дают реакцию только час-
тичной идентичности. Качество этих реакций резко отличается в худшую сторону от тех реакций частичной 
идентичности, которые дают некоторые представители подрода Pinus (P. massoniana, P. contorta, P. canariensis, 
P. ponderosa). Виды подрода Strobus на антисыворотку к белкам P.sibirica на пластинах дают мощную одно-
компонентную реакцию, близкую к гомологичной. В реакциях модифицированным «крестом» обнаружива-
ются четкие различия между P. sibirica и остальными исследованными видами подрода Strobus, что проявля-
ется в хорошо выраженной реакции частичной идентичности. Виды подрода Pinus в реакциях на пластинках и 
модифицированным «крестом» с антисывороткой P. sibirica (подрод Strobus), хотя и дают четко выраженные 
реакции частичной идентичности, но качественно отличаются от реакций видов, относящихся к подроду 
Strobus. Иммунохимические исследования, однозначно свидетельствуют о существенных различиях между 
подродами Pinus и Strobus. Следует также отметить, что P. sibirica иммунохимические не только резко отли-
чается от исследованных видов подрода Pinus, но существенно отличается и от других видов подрода Strobus, 
за исключением вида P. parviflora.  

 Исследовали аминокислотный состав 30 видов из всех 3-х подродов Pinus (один вид из 
Ducampopinus, 15 –  из подрода Pinus и 14 –  из подрода Strobus). Из данных следует, что аминокислот-
ный состав семян видов стабилен внутри секции и подродов, о чем свидетельствуют низкие значения 
коэффициента вариации (V%), но четко различают подроды по этой характеристике по содержанию 
отдельных аминокислот. Так, содержание аргинина в подроде Strobus составляет 18,6%, Ducampopinus 
– 20,5%, в подроде Pinus -21,8%, а содержание глютаминовой кислоты – 19,4%, 17,4% и 15,8% соответ-
ственно, что существенно превышает вариабельность по содержанию этих аминокислот внутри подро-
дов. Таким образом, полученные данные поддерживают представление ряда авторов (Бобров, 1983; 
Орлова, Аверьянов, 2004 и др.) о целесообразности разделения рода Pinus s.l. на три сепаратных рода: 
Ducampopinus, Pinus и Strobus, поскольку аминокислотный состав семян в первую очередь характери-
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зует родовой статус таксонов (Семихов, Новожилова, 1982; Семихов и др., 2007). Расчет обобщенного 
статистического расстояния показывает хорошо выраженную гетерогенность в роде Pinus. И хотя все 
подроды Pinus s.l. четко отличаются и от других исследованных родов семейства (самый близкий к 
подроду Pinus – род Tsuga имеет обобщенное статистическое расстояние – 3,30, к подроду Strobus – 
род Cedrus – 2,40), степень различия между подродами Pinus и Strobus имеют степень различия -4,10. 
Т.е., подроды Pinus и Strobus различаются больше между собой, чем с общепризнанными родами 
(Cedrus, Tsuga и др.). Дендрограмма иерархической кластеризации подтверждает существенные разли-
чия между осбуждаемыми подродами (Семихов и др., 2007), что в принципе, согласуется и с иммуно-
химическими и с электрофоретическими данными, обсужденными выше. 

Работ выполнена при поддержки гранта РФФИ № 05-04-48591. 
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КАРИОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА РЕДКИХ И ЭНДЕМИЧНЫХ УРАЛЬСКИХ ВИДОВ 
РОДА OXYTROPIS DC. 

Арсланова Л.Р., Калашник Н.А. 

 Уфа, Ботанический сад-институт Уфимского научного центра РАН 

В данной работе представлены результаты кариологических исследований редких и эндемичных 
уральских видов рода Oxytropis DC.: Oxytropis ambigua (Pall.) DC., O. uralensis (L.) DC., О. spicata (Pail.) О. 
et В. Fedtsch., O. sordida (Willd.) Pers.  

На Урале произрастает 9–10 видов рода Oxytropis (Васильченко, 1987; Yakovlev et al., 1996), из кото-
рых 5 видов считаются редкими и занесены в «Красную книгу Республики Башкортостан» (2001). К ним от-
носятся в частности О. ambigua и О. uralensis. Кроме того, некоторые виды уральских остролодочников 
являются эндемиками, например, О. uralensis, О. spicata. O. sordida – вид с неопределенным статусом, 
предполагается занести в Красную книгу Республики Башкортостан. 

Для кариологических исследований были использованы семена образцов растений, собранные в 
разных районах Республики Башкортостан: О. ambigua (Учалинский район, горы Мукагир и Туй-тюбе; 
Ишимбайский р-н, гора Тра-тау), О. uralensis (Учалинский район, восточный берег озера Аушкуль и гора 
Бузхангай), О. spicata (Кугарчинский район, г. Маяк-тау; Зианчуринский район, г. Канонникова), O. 
sordida (Белорецкий район, хребет Машак). В качестве материала использовали меристематическую 
ткань корешков проростков (Паушева, 1980). Материал изучали в масляной иммерсии, используя микро-
скоп БИМАМ-Р13 (объектив х100, окуляр х7, фотонасадка х1,6). Анализировали 5– 15 метафазных пла-
стинок из каждой популяции. В результате исследований определялись числа хромосом, морфометриче-
ские параметры хромосом, типы хромосом, согласно классификации В.Г. Грифа, Н.Д. Агаповой (Гриф, 
Агапова, 1986), и составляли идиограммы кариотипов для популяций исследуемых видов. При составле-
нии кариотипов ориентировались на методику, описанную В.Х. Панкиным с сотр. (Панкин, 2001). Стати-
стическая обработка данных выполнена по методике Г.Н. Зайцева (Зайцев, 1973). Степень варьирования 
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изучаемых признаков определяли с помощью коэффициентов вариации по шкале уровней изменчивости: 
очень низкий (Cv<7%), низкий (Cv = 8–12% ), средний (Cv = 13–20% ), повышенный (Cv = 21–30% ), высо-
кий (Cv = 31–40% ) и очень высокий (Cv>40% ), разработанной С.А. Мамаевым (Мамаев, 1973).  

В результате проведенных нами исследований установлено, что у исследованных популяций 
Oxytropis ambigua соматическое число хромосом 2n = 32, хромосомы метацентрического (Ic>40%) и суб-
метацентрического (30<Ic<40%) типов. Размеры хромосом в популяции горы Тра-тау варьируют в пре-
делах от 2,12±0,31 мкм до 3,39±0,93 мкм; Мукагир –  от 2,48±0,36 мкм до 3,76±0,53 мкм и Туй-тюбе –  
от 2,36±0,46 мкм до 3,71±0,91 мкм. Различия между соответствующими парами хромосом во всех трех по-
пуляциях по абсолютной длине хромосом и по значению центромерного индекса в основном имеют средний 
и повышенный коэффициент вариации, а по относительной длине хромосом – низкий. Средняя суммарная 
длина диплоидного набора хромосом в популяции горы Тра-тау составляет 86,77±18,06 мкм, Мукагир – 
100,02±13,23 мкм, Туй-тюбе – 93,69±19,95 мкм; коэффициент вариации во всех популяциях средний (популя-
ция горы Мукагир) и повышенный (популяции гор Тра-тау и Туй-тюбе). На рисунках 1, 2 и 3 представлены 
идиограммы кариотипов популяций O. ambigua. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 1 Идиограмма кариотипа Oxytropis ambigua (гора Тра-тау) 
 

1

 
 

Рис. 2 Идиограмма кариотипа Oxytropis ambigua (гора Туй-тюбе) 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 3 Идиограмма кариотипа Oxytropis ambigua (гора Мукагир) 
У Oxytropis uralensis исследованных популяций соматическое число хромосом 2n = 16, хромосомы метацентри-

1

1
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ческого типа (Ic>40%). Размеры хромосом в популяции горы Бузхангай варьируют в пределах от 2,59±0,55 мкм до 
3,87±0,67 мкм, восточного берега оз. Аушкуль –  от 2,39±0,44мкм до 3,43±0,49 мкм. По абсолютной длине хромосом в 
популяции горы Бузхангай наблюдается средний и повышенный коэффициент вариации, восточного берега оз. Ауш-
куль – средний, по относительной длине хромосом в первой популяции очень низкий и низкий коэффициент вариации, 
во второй – очень низкий. По значению центромерного индекса у популяции горы Бузхангай очень низкий и низкий ко-
эффициент вариации, восточного берега оз. Аушкуль очень низкий, низкий и средний коэффициент вариации. Средняя 
суммарная длина диплоидного набора хромосом в первой популяции составляет 52,73±10,26 мкм, второй – 46,24±7,70 
мкм; коэффициент вариации в обеих популяциях средний. Таким образом, морфометрические параметры хромосом по-
пуляции горы Бузхангай в целом более варьируемы по сравнению с морфометрическими параметрами хромосом попу-
ляции восточного берега оз. Аушкуль. На рисунках 4 и 5 представлены идиограммы кариотипов популяций O. uralensis. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 5 Идиограмма кариотипа 
Oxytropis uralensis (гора Бузхангай) 

Рис. 6 Идиограмма кариотипа 
Oxytropis uralensis (озеро Аушкуль) 

  
Установленное нами число хромосом на метафазных пластинках Oxytropis spicata из популяции Зианчурин-

ского района Башкортостана составило 2n = 32, а из популяции Кугарчинского района –  2n = 16. В результате на-
ших исследований установлено, что для Oxytropis spicata указанных популяций характерны хромосомы метацен-
трического типа (Ic>40%). Размеры хромосом варьируют в пределах от 1,90±0,24 мкм до 2,91±0,20 мкм (Кугарчин-
ский р-н РБ), от 1,75±0,21 мкм до 2,89±0,21 мкм (Зианчуринский р-н РБ). По абсолютной длине хромосом в попу-
ляции Кугарчинского района наблюдается низкий и средний коэффициент вариации, Зианчуринского района – 
очень низкий и низкий, по относительной длине хромосом в обеих популяциях очень низкий и низкий коэффици-
ент вариации. По значению центромерного индекса у популяции Кугарчинского района низкий и средний коэффи-
циент вариации, Зианчуринского района –  очень низкий, низкий и средний коэффициент вариации. Средняя сум-
марная длина диплоидного набора хромосом в первой популяции составляет 38,76±3,66 мкм, второй – 71,74±3,82 
мкм; коэффициент вариации в популяции Кугарчинского района низкий, Зианчуринского района – очень низкий. 
На рисунках 6 и 7 представлены идиограммы кариотипов популяций O. spicata. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 6 Идиограмма кариотипа 
Oxytropis spicata (Кугарчинский р-н РБ) 

Рис. 7 Идиограмма кариотипа  
Oxytropis uralensis (озеро Аушкуль) 

 
Для Oxytropis sordida установлено, что в популяции, произрастающей на хр. Машак, 2n = 48, 

хромосомы метацентрического типа (Ic>40%). Размеры хромосом варьируют в пределах от 1,57±0,14 
мкм до 2,71±0,64 мкм. По абсолютной длине хромосом наблюдается средний (по 1, 7 – 14, 18 – 23 па-
рам) и повышенный (по 2 – 6, 15 – 17 парам) коэффициент вариации, кроме 24-ой пары (низкий коэф-
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фициент вариации), по относительной длине – низкий (по 7 – 10, 24 парам), средний (по 1 – 3, 5, 6, 11 
– 23 парам), повышенный (по 24-ой паре). По значению центромерного индекса отмечается низкий ко-
эффициент вариации, кроме 16-ой пары (средний коэффициент вариации). Средняя суммарная длина 
диплоидного набора хромосом в данной популяции 92,14±6,77 мкм, коэффициент вариации низкий. На 
рисунке 8 представлена идиограмма кариотипа O. sordida.  

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 8 Идиограмма кариотипа Oxytropis sordida (Белорецкий район РБ, хр. Машак) 
 
У исследованных нами видов рода Oxytropis встречается следующее число хромосом: Oxytropis ambigua (2n 

= 32), O. uralensis (2n = 16), О. spicata (2n = 16, 2n = 32), O. sordida (2n = 48). Полученные данные совпадают с ре-
зультатами, приведенными Е.Г. Филипповым с соавт. (Филиппов и др., 1998) для Oxytropis ambigua, O. uralensis, 
O. spicata. Особый интерес вызывают данные авторов по последнему виду, согласно которым у О. spicata из Баш-
кирии (Баймакский, Зилаирский р-ны), Свердловской и Челябинской областей обнаруженное число хромосом со-
ставило 2n = 16, а у О. spicata, произрастающего в Оренбургской области –  2n = 32, что, по мнению авторов, сви-
детельствует о полиморфизме по числу хромосом у этого вида. Наши исследования также показали, что у предста-
вителей данного вида из различных мест произрастания наблюдается разное число хромосом. Для O. sordida указа-
но число хромосом 2n=48 (Васильченко, 1987), что совпадает с полученными нами данными. 

Согласно полученным нами результатам, все исследованные виды имеют специфическую структуру хромо-
сомных наборов. У представителей O. ambigua и O. uralensis из разных местообитаний существенных различий по 
структуре хромосомных наборов не наблюдается. У О. spicata из различных местообитаний наблюдаются разли-
чия не только по числу хромосом, но и по структуре хромосомных наборов. Для O. sordida характерны более мел-
кие хромосомы и большее число хромосом по сравнению с другими исследованными видами. Полученные нами 
результаты по числу и морфологии хромосом уральских видов рода Oxytropis представляют интерес для дальней-
шего обсуждения вопросов, связанных с таксономией и эволюцией данного рода. 

Авторы выражают благодарность сотрудникам Института биологии Уфимского научного центра РАН канд. 
биол. наук Мулдашеву А.А., канд. биол. наук Масловой Н.В., канд. биол. наук Галеевой А.Х. за предоставленный ма-
териал. 
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КАРИОЛОГИЯ ФЛОРЫ САХАЛИНА И КУРИЛЬСКИХ ОСТРОВОВ: ДАЛЬНЕЙШЕЕ ИЗУЧЕНИЕ 

Баркалов В.Ю., Пробатова Н.С., Рудыка Э.Г., Кожевникова З.В. 

 Владивосток, Биолого-почвенный институт ДВО РАН 

В 2007 г. в Издательстве «Дальнаука» вышла в свет книга «Кариология флоры Сахалина и Курильских 
островов. Числа хромосом, кариотаксономические и фитогеографические комментарии» (Пробатова, Барка-
лов, Рудыка, 2007). Этому в последнее время предшествовал ряд наших, преимущественно зарубежных, пуб-

1
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ликаций, с оригинальными данными по числам хромосом растений Сахалина и Курильских островов (Проба-
това и др., 1989; Probatova, Barkalov, Rudyka, 2004; Probatova, Barkalov, Rudyka et al., 2000, 2006). Это первая 
книга из серии, посвященной кариологии флоры отдельных субрегионов Российского Дальнего Востока 
(РДВ), она посвящена инициатору исследований по кариологии флоры Сахалина (и Дальнего Востока Рос-
сии), известному российскому карио-географу Александре Павловне Соколовской, в содружестве с которой 
первый автор данного сообщения работала более 30 лет. В 2008 г. книга получила премию по номинации 
«Монографии, изданные в России», на Конкурсе печатных работ БПИ ДВО РАН. 

Содержание нашей книги составляет полный свод и обобщение результатов всего периода изучения чисел 
хромосом флоры островов, начиная с 1960 гг. –  с первой публикации по числам хромосом с Сахалина (Соколов-
ская, 1960). В книге изложены данные по числам хромосом для 356 видов с Сахалина (23,4%  от общего числа ви-
дов флоры этого острова) и для 257видов –  с Курильских островов (18,4%  от всей флоры архипелага), также 48 
видов были исследованы на о-ве Монерон. Основная часть книги отведена Аннотированному конспекту из 536 ви-
дов, исследованных на материале с Сахалина, острова Монерон и (или) Курильских островов. Для 184 видов рас-
тений числа хромосом были получены с охраняемых природных территорий этой островной области. 

Конспект включает числа хромосом, сведения о происхождении и месте хранения документирующих 
гербарных образцов; для каждого вида приводятся эколого-географическая характеристика, распространение на 
Сахалине и Курильских островах и общий ареал; для многих видов приведены кариотаксономические и фито-
географические комментарии. В книгу включены и впервые публикуемые (оригинальные) данные. Для родов 
указаны основные (базовые) числа хромосом (x). Числа хромосом рассматриваются в контексте мировых дан-
ных, что дает возможность оценить изученность конкретных таксонов, выявить кариологический полиморфизм.  

Наибольшее количество данных по числам хромосом в списке приводится для семейства Poaceae (98 
видов), где явно прослеживается преобладание полиплоидов (72% , против 28% диплоидов). Напротив, в дру-
гом крупном семействе –  Asteraceae (65 изученных видов) преобладают диплоиды (57%, против 43% поли-
плоидов). Числа хромосом у подавляющего большинства видов константны, лишь немногие виды характери-
зуются внутривидовым полиморфизмом. В некоторых группах прослеживается более или менее выраженная 
изоляция островных популяций. 

Ныне мы продолжаем изучение чисел хромосом, по мере поступления нового материала с Сахалина и 
Курил. К настоящему моменту нами получены данные  для 63 видов растений (46 рода, из 22 семейств), пре-
имущественно с о-ва Шикотан (а также –  с Итурупа, Кунашира, Парамушира и о-ва Сахалин), по сборам 
В.Ю. Баркалова. Это первое исследование чисел хромосом на Курилах для родов Arctium, Atriplex, 
Chelidonium, Chenopodium, Dianthus, Eupatorium, Galeopsis, Galium, Kitagawia, Lathyrus, Leontopodium, 
Lepidotheca, Menziesia, Minuartia, Oenothera, Solidago, Vicia и первые данные с Сахалина –  для рода 
Popoviocodonia. 

Для следующих видов числа хромосом определены впервые в науке: Cardamine sachalinensis, Elymus 
franchetii, Minuartia barkalovii, Oxytropis calcareorum, Persicaria extremiorientalis, Popoviocodonia stenocarpa 
(это и первые данные для рода Popoviocodonia). Кроме того, новые (не известные ранее) числа хромосом ус-
тановлены у Lathyrus pilosus, Oxytropis hidakamontana, Potentilla matsumurae. Исследован также ряд новых 
(еще не описанных) видов, в родах Cardamine, Poa, Deschampsia. 

Ряд видов: Eupatorium glehnii, Hemerocallis yezoensis, Hypericum kamtschaticum, Epilobium fastigiato-
ramosum, Menziesia pentandra, Potentilla dickinsii, P. matsumurae –  исследованы впервые для России. 

Получены числа хромосом для ряда горных видов-эндемиков Сахалина (для первых двух –  впервые): 
Cardamine sachalinensis Miyabe et Miyake, Oxytropis calcareorum N. S. Pavlova, O. sachalinensis Miyabe et 
Tatew. 

Монотипный род Popoviocodonia эндемичен для РДВ: единственный вид его, горнотундровый и скаль-
ный P. stenocarpa, распространен на Сахалине, в южной Охотии и на Сихотэ-Алине. Выявленное у него дип-
лоидное число хромосом 2n = 34 характерно и для многих видов близкого рода Campanula. 

Из «классического местонахождения» –  на вулкане Стокап (о-в Итуруп) был впервые исследован 
скальный вид Minuartia barkalovii (2n = 26); он считается близкородственным с M. arctica (2n = 22, 26, 38, 52), 
последний вид не раз был исследован в Сибири (см. Агапова и др., 1990). 

Lathyrus pilosus относится к небольшой родственной группе L. palustris aggr., необычной по встречаю-
щейся здесь полиплоидии (несвойственной роду Lathyrus, где безусловно преобладают виды-диплоиды). Для 
L. pilosus и L. palustris (последний не представлен на РДВ), кроме 2n = 14, некоторые авторы приводили 2n = 
42, чаще –  под названием « L. palustris var. pilosus», из разных областей его обширного ареала (из Финлян-
дии, Словакии, Китая, Японии и Северной Америки). Цитотип L. palustris с 2n = 42 был признан естествен-
ным аутогексаплоидом (Khawaja et al., 1995). Нами же было впервые выявлено новое –  октоплоидное число 
хромосом для вида –  2n = 56, на о-ве Шикотан. Отсюда, возможно, нуждается в пересмотре таксономический 
статус L. miyabei Matsum. (L. pilosus var. miyabei (Matsum.) Hara): последнее название было предложено для 
растений с Сахалина и южных Курильских островов, что далеко не всеми признавалось.  
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Для южнокурильско-японского скального вида Oxytropis hidakamontana на о-ве Шикотан было неожи-
данно установлено октоплоидное число 2n = 64 (прежде для него было известно лишь диплоидное, 2n = 16). 
Не исключаем, что растения с Шикотана представляют особый вид. 

Новые данные (на этот раз –  с о-ва Шикотан) для прибрежноморского вида с циркум-япономорским 
ареалом Scrophularia grayana (2n = 20) снова подтверждают наше предположение о том, что островная часть 
ареала вида (диплоидная!) является более древней, чем континентальная, где распространена тетраплоидная 
раса этого вида (с 2n =40). 

Другой прибрежноморской скальный вид, Draba kurilensis (D. borealis auct., p. p.) на о-ве Шикотан (где 
выявлено 2n = 32, как и ранее –  на островах Монерон, Матуа и Шиашкотан), похоже, снова подтверждает 
свое «право» на ранг особого вида (он был описан с южных Курильских островов). Вид относится с северопа-
цифическому комплексу D. borealis DC. aggr., причем для D. borealis s str. известны совершенно другие уров-
ни плоидности: 2n = 64 (8x) с Чукотки, , 2n = 80 (10x) – из Северной Америки. Мы считаем, что данные по 
числам хромосом дают основания считать Сахалин (где у D. kurilensis известно даже 2n = 16), Монерон и юж-
ную половину Курильского архипелага более древней частью общего ареала D. borealis aggr. Наблюдается 
увеличение плоидности в этом комплексе по мере продвижения к северу.  

 Впервые для нашей страны получены достоверные данные для южнокурильского скального вида 
Leontopodium kurilense, описанного с о-ва Шикотан (2n = 26), поскольку ранее имевшиеся в литературе (2n = 
48, 52 –  с Чукотки, Анюйского плато и бухты Нагаево в Магаданской обл.: см. Агапова и др., 1990), как уста-
новил В.Ю. Баркалов (1992), к этому виду не относятся. 

Западнопацифический прибрежноморской скальный вид Potentilla megalantha ранее уже был нами ис-
следован с Курил (острова Шумшу, Ушишир, Уруп), откуда было получено декаплоидное число хромосом 2n 
= 70 (Probatova, Barkalov, Rudyka et al. 2000, 2006). Это совпадает и с данными из Японии (Shimotomai, 1930a, 
b). Ныне (на этот раз –  с о-ва Кунашир) нами снова установлено у вида 2n =70. У близкородственного вида, 
северопацифического P. fragiformis, известны два цитотипа: 2n=42 и 56 (см. Агапова и др., 1993), более того, 
недавно для P. fragiformis с Шантарских островов было установлено 2n=28 (наши данные). По-видимому, 
следует признавать P. megalantha самостоятельным видом, с константным числом хромосом 2n =70. 

Из новых данных 25 видов дополняют наш Аннотированный конспект, представленный в книге: это 
Arctium tomentosum, Cardamine sachalinensis, Cardamine sp., Chenopodium glaucum, Draba ussuriensis, Elymus 
franchetii, Epilobium fastigiato-ramosum, Eupatorium glehnii, Galeopsis tetrahit, Galium trifidum, Hemerocallis 
yezoensis, Hypericum kamtschaticum, Kitagawia terebinthacea, Lathyrus pilosus, Leontopodium kurilense, Menziesia 
pentandra, Minuartia barkalovii, Oxytropis calcareorum, Persicaria extremiorientalis, P. hydropiper, P. lapathifolia, 
Popoviocodonia stenocarpa, Potentilla dickinsii, P. matsumurae, Rumex crispus. Таким образом, общий список ис-
следованных на островах видов ныне составляет 536 + 25 = 561 вид, при этом на Сахалине теперь известно 
356 + 4 = 360 видов растений с исследованными числами хромосом, и на Курилах –  257 +33 = 290 видов. 

Первое сообщение с Дополнениями по числам хромосом растений с Сахалина и Курильских островов 
публикуется в Японии. 

Работа выполнялась при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований: проекты №№ 04-04-
49750, 07-04-00610. 
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К РЕШЕНИЮ ВОПРОСОВ БИОСИСТЕМАТИКИ LATHYRUS SATIVUS L. (FABACEAE) 

Бурляева М.О., Вишнякова М.А., Алпатьева Н.В., Чесноков Ю.В. 

Санкт-Петербург, ГНУ ГНЦ РФ ВНИИР им. Н.И. Вавилова, РАСХН 

Lathyrus sativus (чина посевная) – экономически значимая зернобобовая культура в коллекции ВИР 
представлена 713 образцами практически из всех районов обширного ареала вида (Средняя и Южная Европа, 
Северная и Восточная Африка, Средняя и Юго-западная Азия и Южная Америка). Выявление морфолого-гео-
графической, экологической и генетической дифференциации культурного вида всегда было неотъемлемой 
частью изучения генофонда. Знание эволюции, географии происхождения, расселения и истории введения в 
культуру, и на основе этого знания рациональное использование имеющегося в коллекции разнообразия – не-
обходимое условие для селекционной работы.  

Исследования мирового разнообразия вида по морфологическим, биологическим и биохимическим 
признакам выявили большой внутривидовой полиморфизм (Залкинд, 1937, 1953; Jackson, Yunus, 1984; 
Polignato et al., 2005 et al.; Sammour et al., 2007 и др.).  

Из существующих внутривидовых классификаций L. sativus наиболее информативной нам пред-
ставляется классификация Ф.Л. Залкинд (1937), созданная методом ботанико-географического изуче-
ния образцов коллекции ВИР. В этой классификации биологические признаки проанализированы в 
контексте экологической дифференциации вида. Основываясь на географической обособленности 
ареалов растений с темно- и светлоокрашенными семенами и цветками, автор разбила вид на два под-
вида: subsp.. asiaticus и subsp. europaeus. Впоследствии эти подвиды были узаконены в соответствии с 
современными требованиями ботанической номенклатуры Смекаловой Т. Н. (1991) как subsp. sativus и 
subsp. albus Smekal.  

В настоящее время в популяционной ботанике и систематике успешно применяют молекулярные мето-
ды, позволяющие более точно оценить генетическую вариабельность генома. При исследовании генетическо-
го разнообразия L. sativus c помощью различных молекулярных маркеров был выявлен значительный поли-
морфизм генома этого вида (Croft et al., 1999; Polignato et al., 2004: Costa et al., 2007 и др.). 

Целью нашего исследования была оценка возможности использования RAPD – анализа для выяв-
ления внутривидового полиморфизма, диагностики внутривидовых таксонов чины посевной и для выяс-
нения филогенетических взаимоотношений у образцов различного географического происхождения.  

Исследовали 34 образца из коллекции ВИР, принадлежащих по классификации Залкинд (1937) к 
различным эколого-географическим группам: (средиземноморской – страны Средиземноморья, среднеев-
ропейской – Средняя Европа и Европейская часть России, кипрской – о. Кипр и Крит, анатолийской – 
Малая Азия, Закавказье, горная Кабилия, иранской – Афганистан, Иран, Средняя Азия, абиссинской – 
Эфиопия, Египет, индийской –  Индия). Изучение морфологических, морфометрических и биологических 
признаков данных образцов проводили на опытных станциях ВИР в Ленинградской и Тамбовской обл. в 
2005, 2007 гг. Анализировали 10 растений каждого образца по 41 признаку. Молекулярно-генетический 
анализ этих образцов проводили посредством RAPD-маркирования (Edvards et al., 1991) с использовани-
ем 14 стандартных десятичленных праймеров, серии OPA, OPH, OPK, OPС (Operon Technologies, USA). 
Статистическую обработку данных осуществляли с использованием программ STATISTICA 6.0 и 
TREECON.  

Статистический анализ морфологических и биологических признаков выявил их четкую взаимосвязь с 
происхождением образца, что еще раз подтвердило закономерность эколого-географической дифференциа-
ции генофонда. По комплексу этих признаков образцы объединились в 4 группы (рис.1).  
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Рис.1. Распределение образцов L. sativus разного географического происхождения  
в пространстве двух канонических осей на основе морфометрических признаков. 

 
Отчетливо дифференцированными оказались группы образцов из западного и среднего Средиземномо-

рья (Испания, Италия, Кипр), образцы из Средней, Центральной, Юго-западной и Южной Азии, образцы из 
Грузии, и сравнительно гетерогенную по составу группу сформировали образцы из Северной Африки, сред-
ней и восточной Европы и Малой Азии с примкнувшим к ним селекционным сортом из Аргентины. 

Значительное внутривидовое разнообразие генома чины посевной, установленное ранее другими авто-
рами посредством RAPD и AFLP анализов, выявилось и в нашем исследовании. Большинство образцов имели 
свой определенный спектр амплифицированных RAPD фрагментов, отличающийся от других числом ампли-
конов, их размером и степенью выраженности (интенсивностью). Основная зона разделения ПЦР-компонен-
тов находилась в пределах 150–2500 п.н. Девять праймеров выявили наличие 28 мономорфных фрагментов у 
всех исследуемых образцов. Один праймер выявил наличие фрагментов, характерных для группы образцов 
азиатского происхождения из Памира, Индии и Малой Азии (OPA-16-1300 п.н.).  

На основе индивидуальных RAPD-спектров определен уровень внутривидового полиморфизма изучен-
ных образцов и построена дендрограмма (рис.2).  

На дендрограмме обособленное положение заняли образцы из Индии, Памира и Малой Азии, имеющие 
целый ряд примитивных черт, характерных для азиатского подвида: карликовый рост, тонкие стебли, малую 
и среднюю ветвистость, растрескивающиеся бобы и мелкие темноокрашенные семена. Большинство иссле-
дуемых образцов объединились в большую группу, которая в свою очередь разделилась на две подгруппы. В 
одну из них вошли типичные средиземноморские чины из Италии и Кипра (средне-рослые, сильно ветвистые, 
с толстыми стеблями и крупными светлоокрашенными семенами), сорт из России, образцы из Алжира (высо-
корослые, со стеблями средней толщины и крупными темноокрашенными семенами), из Ирана (средне-рос-
лые, тонкостебельные, со средними по величине темноокрашенными семенами) и из Испании (низкорослые, 
со стеблями средней толщины и крупными светлоокрашенными семенами). 

Во вторую подгруппу вошли образцы из Алжира, Эфиопии и Грузии (высокорослые, тонкостебельные 
со средними по величине темноокрашенными семенами), Германии и Кипра (средне-рослые, толстостебель-
ные со средними светлоокрашенными семенами). В этой же подгруппе оказались индийские образцы, морфо-
логические признаки которых обнаруживают гибридогенную природу, в частности, наряду с низкорослостью, 
типичной для индийских форм, они имеют более толстые стебли, а их темноокрашенные семена значительно 
крупнее, чем у типично индийских образцов. В эту группу также вошли сорта из Украины и Аргентины 
(средне-рослые, со стеблями средней толщины и средними светлоокрашенными семенами). К сожалению, ро-
дословные изучаемых нами сортов не известны и интерпретировать их положение в полученной нами систе-
ме можно только на уровне предположений об их происхождении из тех или иных внутривидовых таксонов.  
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Рис.2. Дендрограмма, полученная на основе сравнительного анализа 185 полиморфных амплифицированных RAPD фраг-
ментов 25 представителей L. sativus. («+»-естественные гибриды указанных образцов с формами европейского подвида). 

 
Сопоставление данных молекулярного анализа с морфологическими признаками образцов выявило 

факты наличия у ряда морфологически сходных образцов одинаковых электрофоретических спектров RAPD-
ампликонов. Такие образцы объединялись в самых мелких ветвях дендрограммы. В то же время имелись 
сходные по фенотипу образцы с различающимися спектрами ампликонов. На дендрограмме такие образцы 
объединялись в ветви, как с незначительным, так и с высоким бутстреп коэффициентом.  

Ветви самого высокого ранга отразили разделение вида на подвиды.  
Таким образом, в результате нашего исследования выявлен значительный внутривидовой полимор-

физм генома у L. sativus, проявляющийся в наличии у большинства образцов определенного спектра ампли-
фицированных RAPD фрагментов. Установлено что, определение таксонов рангом ниже подвида и разработ-
ка внутривидовой классификации данного вида только по морфологическим признакам не может иметь ре-
шающего значения из-за естественной гибридизации и параллелизма в изменчивости признаков. Привлечение 
молекулярного анализа уточняет классификацию. 

В выявленном нами генетическом полиморфизме изученных образцов достаточно четко прослеживает-
ся филогения генома вида. Эволюция чины посевной шла от индийских образцов, имеющих целый ряд генов 
дикого типа. Пока невозможно с достаточной степенью определенности установить, как шло расселение ви-
да: сразу в нескольких направлениях в сторону Закавказья, Средиземноморья, и в Африку, или сначала толь-
ко в Средиземноморские страны. Предполагаем только, что при его расселении в результате естественных 
скрещиваний между индийскими (или горными Эфиопскими) и средиземноморскими образцами возникли 
группы образцов Закавказья, Малой Азии, Северной Африки и Европы. Полученные данные согласуются с 
гипотезой Залкинд (1937) о том, что Северная Индия и прилегающие к ней районы являются первичным цен-
тром формообразования чины посевной, т. к. там до настоящего времени сохранились эндемичные наиболее 
примитивные ее формы. Средиземноморье –  район вторичного формообразования чины. Чины из горных 
районов Испании и Эфиопии по морфологическим признакам сходны с азиатскими (индийскими), что гово-
рит о родственной связи между ними и о том, что ранее ареал азиатских чин был более обширным и охваты-
вал все древнее Средиземноморье. 

Для более точного выяснения филогенетических связей и эволюции вида необходимы дальнейшие ис-
следования с применением других методов молекулярного анализа.  

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ 06-04-48869-a 
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КАРИОТИПЫ ДАЛЬНЕВОСТОЧНЫХ РАСТЕНИЙ 

Волкова С. А., Горовой П. Г. 

Владивосток, Тихоокеанский институт биоорганической химии ДВО РАН  

До недавнего времени систематика была главным образом морфологической дисциплиной и рассмат-
ривалась как чисто описательная наука, занятая простой каталогизацией фактов. Современная систематика 
представляет сложную синтетическую дисциплину, обобщающую при решении своих задач данные всех от-
раслей биологии и сопредельных отраслей знания (Тихомиров, 1979). Систематика приводит всю сумму бота-
нических знаний в упорядоченную систему и является, следовательно, не только фундаментом ботаники, но и 
венцом всей науки о растениях (Тахтаджян, 1965). Совершенствование классических и использование новых 
методов получения и обработки данных делают систематику разработанной научной дисциплиной. Система-
тики при исследовании привлекают данные различных дисциплин: анатомии, эмбриологии, цитологии, гене-
тики, палинологии, биохимии. В каждом отдельном случае преобладающее значение получают данные той 
или иной из этих дисциплин. До настоящего времени среди систематиков нет единого мнения относительно 
систематического ранга многих групп растений и поэтому важно анализировать наибольшее число признаков 
при определении таксономического ранга. 

Результаты цитологических исследований имеют большое значение для систематики и в настоящее время 
нельзя считать полноценной монографию, в которой не использованы данные по числу и морфологии хромосом 
(Тахтаджян, 1965). Кариосистематика вошла в научную литературу как определение исследований, в которых срав-
нительное изучение признаков строения ядра и хромосом ведется в целях использования их, наряду с другими при-
знаками, в систематике разных таксонов (Агапова, Васильева, 1987). Хромосомные числа служат одним из критери-
ев для определения таксономического положения растения и дают иногда весьма ценные систематические сведе-
ния. В справочнике «Хромосомные числа цветковых растений Сибири и Дальнего Востока» (Крогулевич, Ростовце-
ва, 1984) содержатся в основном сведения о хромосомных числах видов флоры Сибири, для дальневосточных расте-
ний таких сведений меньше. Числа хромосом приводятся в сводках «Сосудистые растения советского Дальнего 
Востока» (1985–1996). По данным Н. С. Пробатовой с соавторами (2007) российский Дальний Восток находится на 
первом месте среди других регионов нашей страны по состоянию кариологической изученности флоры. 

Однако изученность кариотипов представителей флоры Дальнего Востока незначительна. У дальнево-
сточных растений кариотипы исследованы в семействах Asteraceae Dumort., Apiaceae Lindl., Araliaceae Juss., 
Fabaceae Lindl., Hostaceae Mathew (Agavaceae), Poaceae Barnhart, Polygonaceae Juss., Ranunculaceae Juss., 
Saxifragaceae Juss., Trilliaceae Lindl. 

Сравнительный анализ исследованного кариотипа Hosta rectifolia Nakai (Hostaceae) показал сходство 
эволюционных преобразований хромосомных комплексов у видов этого рода (Гурзенков, 1993). 

Впервые на дальневосточном материале изучены кариотипы семи видов рода Vicia L. (Fabaceae) (Гур-
зенков и др., 1995). Результаты исследований подтвердили значение кариологических данных для разрешения 
спорных вопросов таксономии видов и уточнения их положения в системе рода Vicia. Установлено, что наря-
ду с кариотипической индивидуальностью каждого исследованного вида можно выделить группы видов 
внутри секций и подродов, имеющих сходные кариотипические черты. 
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Особый интерес для современной и исторической фитогеографии имеет цитотаксономическая характе-
ристика рода Bergenia Moench (Saxifragaceae), так как он занимает изолированное положение в семействе, яв-
ляясь реликтовым компонентом ряда флористических комплексов и растительных сообществ высокогорий. 
Сравнительно-кариологическая характеристика трех видов: восточно-сибирского бадана толстолистного (B. 
crassifolia (L.) Fritsch.), дальневосточного бадана тихоокеанского (B. pacifica Kom.) и гималайского бадана 
реснитчатого (B. ciliate (Hook. f. et Thoms.) Engl.) показала, что виды имеют сходные кариотипы и процесс ви-
дообразования в роде Bergenia происходил без видимых генотипических изменений (Гурзенков и др., 1996). 

В семействе Araliaceae впервые описан кариотип Panax ginseng C. A. Mey. и уточнено соматическое 
число хромосом (Гурзенков, Коляда, 1996). 

Изучена кариосистематика 15 дальневосточных видов рода Anemone s. l. (Ranunculaceae). По величине 
хромосом выделены три группы ветрениц: очень крупно-хромосомные, крупно-хромосомные и имеющие 
хромосомы средней величины. Исходные формы ветрениц имели, вероятно, не слишком крупные хромосомы, 
по-видимому, близкие по величине хромосомам второй группы; их эволюция могла идти в двух направлени-
ях: в сторону выработки очень крупных хромосом и в сторону измельчания хромосом. Предполагается, что 
предковые популяции могли иметь сразу два основных числа – 7 и 8. В ходе дальнейшей эволюции в сторону 
измельчания хромосом отбор благоприятствовал преимущественно стабилизации числа х = 8, а в сторону ук-
рупнения хромосом – числа х = 7 (Стародубцев, 1991). В этом же семействе на основании морфологических 
признаков и кариотипов установлены отличительные признаки родов Miyakea Miyabe et Tatewaki и Pulsatilla 
Mill., которые позволяют считать Miyakea самостоятельным родом (Уланова и др., 1987). Изучена кариология 
Aconitum umbrosum (Korsh.) Kom. (Волкова, 2007). 

Числа и морфология хромосом исследованы у дальневосточных видов рода Bupleurum L. (Apiaceae) 
(Горовой и др., 1979; Gorovoy, Volkova, 1987; Волкова, 1992; Волкова, Горовой, 2002). Исследование B. 
sibiricum Vest позволило впервые установить число хромосом 2n = 64 при х = 8 (Волкова, Горовой, 1992; Вол-
кова, 1998), это дает основание предполагать гибридное происхождение вида. 

Н. С. Пробатова с соавторами (2000) представила анализ данных по числам и морфологии хромосом 
рода Milium L. (Poaceae) с целью показать наиболее вероятные направления эволюции в этом и близких к не-
му родах. 

Числовое и морфологическое разнообразие кариотипов, встречающееся у разных видов одного рода, в 
ряде случаев позволяет обнаруживать в ходе кариологического анализа полиплоидные образцы и иногда вы-
яснять природу найденных полиплоидов (Абрамова, 1970). На примере полиплоидных видов рода 
Polygonatum Mill. (Polygonaceae) видно, что в тех случаях, когда доминирование у гибридов морфологиче-
ских признаков одного из родителей затрудняет определение образца, кариологический метод позволяет уста-
новить как сам факт гибридности, так и те виды, которые участвовали в образовании гибрида (Абрамова, 
1990). 

Изучение кариотипа Trillium rhombifolium Kom. (Trilliaceae) из Южного Приморья позволило считать 
его самостоятельным гибридогенным видом, характеризующимся рядом цитологических и морфологических 
признаков (Гриф и др., 1977). Сахалинско-кунаширская популяция диплоидного вида T. camschatcense Ker-
Gawl. по морфологическим признакам и по рисунку гетерохроматиновых сегментов метафазных хромосом 
может быть выделена в самостоятельный вид (Гриф и др., 1985). 

В совместной работе российских и иностранных исследователей (Hoshi et al., 2003) приводятся карио-
типы нескольких видов Artemisia L. (Asteraceae) и сравниваются числа хромосом, определенные разными ав-
торами. У Artemisia .argyi (2n = 34, 36, 50) и A. japonica (2n = 18, 36, 37) хромосомные числа варьируют. 
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РЕГИСТРАЦИЯ В ПРИРОДНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ И МОДЕЛИРОВАНИЕ В ЭКСПЕРИМЕНТЕ 
ИНТРОГРЕССИВНЫХ ПРОЦЕССОВ СРЕДИ СИБИРСКИХ STH-ГЕНОМНЫХ ВИДОВ РОДА ELYMUS 

(TRITICEAE: POACEAE) 

Герус Д.Е., Агафонов А.В. 

Новосибирск, Центральный Сибирский ботанический сад СО РАН 

В гербариях и живых коллекциях ботанических учреждений часто обнаруживаются природные образ-
цы рода Elymus L., которые в той или иной мере отклоняются от типичных форм общепризнанных видов. 

В первом приближении можно выделить три главных фактора, приводящих к «запредельным» прояв-
лениям отклонений в морфологии таких образцов. Чаще всего причиной таких отклонений могут быть экс-
тремальные условия произрастания, инициирующие увеличение или сдвиг ожидаемых пределов модификаци-
онной изменчивости. При выращивании в нормальных для вида условиях эти проявления обычно возвраща-
ются к норме. Второй причиной может быть обнаружение непознанных ранее признаков, изначально прису-
щих данному виду в рамках его естественной генетически детерминированной изменчивости. Природа внут-
ривидовой наследственной изменчивости и ее динамика у каждого вида строго индивидуальна и требует сво-
его анализа и объяснения на основе правил рекомбинации наследственности, присущих равновесному виду 
при смене поколений. 

Одним из самых трудно регистрируемых процессов, сдвигающих норму как модификационной, так и 
исторически сложившейся наследственной изменчивости вида, является межвидовая интрогрессия. В ее ре-
зультате преодолеваются изоляционные барьеры между видами, и видовой генофонд либо расширяется, ин-
тегрируя дополнительный источник наследственной изменчивости, либо появляется серия новых отличаю-
щихся генотипов с самостоятельной судьбой. 

Некоторые из обнаруженных морфологически отклоняющихся форм (МОФ) являются самофертильны-
ми и составляют основу уникальных микропопуляций. Трудность для классификации таких МОФ заключает-
ся в том, что таковые еще не обладают численностью, достаточной для стабильного воспроизводства в поко-
лениях. Кроме того, они не обрели свой минимально необходимый по разнообразию генофонд и не занимают 
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заметного ареала, необходимого для признания совокупности таких МОФ, как самостоятельного таксона. Од-
нако наиболее сложным, на наш взгляд, является доказательство либо интрогрессивного происхождения 
МОФ, либо их принадлежности к одному из симпатрических видов, как результат микроэволюции «внутри 
себя». 

Таксономическая генетика — одно из направлений биосистематики, предназначенное для иссле-
дования структуры и взаимоотношения таксонов видового и подвидового рангов и подтверждения их 
статуса генетическими методами с акцентом на диагностические признаки (Агафонов, 2004). По своей 
сути это является логическим приложением закона гомологичных рядов Н.И. Вавилова (1920; 1935) 
для целей биосистематики (Тахтаджян, 1970). Применение методов таксономической генетики на ос-
нове принципа рекомбинационных и интрогрессивных генпулов (РГП—ИГП) в систематике рода 
Elymus (Агафонов, 1997; 2003) позволяет устанавливать происхождение МОФ, проводить моделирова-
ние интрогрессивной гибридизации в эксперименте, а так же с известной вероятностью предсказывать 
образование новых МОФ в природных популяциях. 

Для прогнозирования интрогрессивных процессов между видами E. caninus (L.) L. и E. fibrosus 
(Schrenk) Tzvel. были созданы искусственные межвидовые гибриды, контроль над процессами репро-
дукции проводили методами морфологического и электрофоретического анализа потомков в поколени-
ях F2–F5. Результаты показали, что изученные виды можно отнести к единому интрогрессивному ген-
пулу — ИГП, при этом стабилизация семенной фертильности межвидовых гибридов, как правило, про-
исходит в поколении F3–F5. Было подтверждено, что обязательным условием интрогрессии между эти-
ми видами должно быть возвратное или нормализующее скрещивание, одно или несколько. В природ-
ных условиях подобный механизм интрогрессии ведет к постоянному образованию новых генотипов, 
дающих материал для естественного отбора и современного видообразования (Герус, Агафонов, 
2006a). 

В наших коллекционных сборах из разных районов Сибири был обнаружен целый ряд МОФ 
E. caninus, некоторые из которых можно отнести к форме E. caninus var. muticus (Holmb.) Karlsson, весь-
ма распространенной в Северной Европе. Ставилась задача оценить возможность происхождения формы 
E. caninus var. muticus путем интрогрессии между некоторыми близкими видами Elymus. Были проанали-
зированы скандинавские и сибирские образцы Е. mutabilis (Drob.) Tzvel., E. caninus s. str., E. caninus var. 
muticus, сибирские МОФ и некоторые половые гибриды в поколениях. На основе проведенных исследо-
ваний показано, что E. caninus var. muticus имеет полифилетическое происхождение. В Скандинавии так-
сон, вероятнее всего, имеет происхождение от E. canimus и E. mutabilis. Сибирские МОФ E. caninus, не-
которые из которых могут быть причислены к разновидности muticus, вероятнее всего, также происходят 
от E. caninus и E. mutabilis, но при этом не исключена возможность происхождения других неидентифи-
цированных природных образцов и популяций путем взаимной генетической интрогрессии между E. 
сaninus и E. fibrosus. 

Анализ искусственных половых гибридов между E. caninus и E. mutabilis в поколениях F1 – F4 показал, 
что репродуктивная стабилизация у части потомков пошла по интрогрессивному пути. Это подтверждалось 
наличием у некоторых гибридных выборок дополнительных полипептидов, отсутствующих у родительских 
форм. Другая же часть растений пошла по пути рекомбинации генетического материала родительских биоти-
пов, при этом стабилизация семенной фертильности (до 72%) наступила уже к поколению F2. Таким образом, 
между названными видами может проходить ограниченная рекомбинация генетического материала, но более 
вероятным путем стабилизации фертильности гибридных растений в природе представляется интрогрессив-
ная гибридизация (Герус, Агафонов, 2006b). 

В Сибири виды E. transbaicalensis (Nevski) Tzvel., E. komarovii (Nevski) Tzvel., E. sajanensis (Nevski) Tzvel. 
и E. kronokensis (Kom.) Tzvel. часто произрастают в близких или общих экотопах. Согласно описаниям, эти ви-
ды отличаются длиной остей нижних цветковых чешуй (НЦЧ), формой колосковых чешуй (КЧ), соотношением 
длин КЧ и НЦЧ (k=LКЧ/LНЦЧ) Существенным отличием E. kronokensis являются голые и гладкие НЦЧ. 

Одной из поставленных задач было выявление полиморфизма и специфичности полипептидных спек-
тров белков эндосперма и субфракционного состава гистона Н1 среди выборочных природных биотипов 
E. transbaicalensis, E. komarovii, E. sajanensis и E. kronokensis и оценить возможность протекания интрогрес-
сии между видами. В исследование также были включены образцы E. komarovii и E. sajanensis, собранные на-
ми в классических местах произрастания. На основе данных о полиморфизме полипептидных спектров бел-
ков эндосперма и гистона Н1 внутри популяций и среди выборочных образцов из Горного Алтая и Восточно-
го Саяна можно сделать вывод, что в изученных популяциях проходят интрогрессивные или рекомбинацион-
ные процессы. В результате появляются не только морфологически отклоняющиеся и промежуточные фор-
мы, но и «скрытые рекомбинанты», генотипы которых содержат наследственный материал других видов, не 
контролирующий морфологические признаки. 

Для выяснения возможности протекания интрогрессивных процессов между видами E. transbaicalensis 
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x E. komarovii была проанализирована комбинация скрещивания между E. transbaicalensis x E. komarovii с 
участием горно-алтайских родительских биотипов. На основе морфологического и электрофоретического 
анализа был сделан вывод, что у данного межвидового гибрида проходила ограниченная рекомбинация гене-
тического материала, а не интрогрессия с обязательным возвратным или нормализующим скрещиванием (Ге-
рус, Агафонов, 2007). 

На основе полученных результатов построена уточненная модель генпулов названных видов, отра-
жающая потенциальные отношения скрещиваемости и, следовательно, степени гомологичности геномов. 
Понятие об интрогрессивной гибридизации, предложенное E. Anderson и L. Hubricht (1938), использует-
ся уже много десятилетий. Однако, исходя из принципа РГП—ИГП, если биотипы двух таксономических 
видов принадлежат к одному генпулу со свободной рекомбинацией, т.е. репродуктивно совместимы на 
α1-уровне, то их гибридизацию следует рассматривать как обычное половое размножение с участием 
двух близкородственных форм, причем дочерние особи будут также иметь нормальный мейоз и фертиль-
ность. В то же время, если один агрегатный вид состоит из нескольких РГП, разделенных репродуктив-
ными барьерами, то интрогрессией будет являться процесс гибридизации между особями из разных РГП 
с последующими возвратными скрещиваниями. 

На фрагменте модели генпулов (рис.) показаны взаимоотношения скрещиваемости между РГП, обра-
зующими некоторые виды Elymus Азиатской части России. 

По предварительным данным, дальневосточные биотипы E. kronokensis образуют отдельный РГП. В 
некоторых случаях между исследованными видами наблюдалось бОльшее генетическое сходство при их со-
вместном произрастании, чем между географически изолированными локальными популяциями одного вида. 
Вероятнее всего, локальные восточно-казахстанские популяции, описанные как E. karakabinicus Kotuch., жи-
вой материал которого мы, к сожалению, не имеем, образовались в результате гибридизации местных форм E. 
komarovii или E. transbaicalensis и форм, морфологически близких E. kronokensis по признаку гладких НЦЧ. 
Косвенным свидетельством, подтверждающим это предположение, было получение нами ранее аналогичных 
морфотипов в результате гибридизации остистой алтайской формы E. transbaicalensis и скандинавского био-
типа Elymus alaskanus subsp. scandicus (Nevski) Meld. (=Elymus kronokensis subsp. scandicus (Nevski) Tzvel.) 
(Агафонов, 1997). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

Фрагмент уточненной модели генпулов StH-геномных видов Elymus. 
РГП — рекомбинационный генпул; ИГП — интрогрессивный генпул; НГП — неидентифицированные генпулы. 

 
Показанные на рис. 1 неидентифицированные генпулы (НГП) представляют собой таксономически не-

определенные природные популяции, несущие специфические комбинации морфологических признаков. Ряд 
таких популяций рода Elymus был обнаружен и собран нами в разных районах Азиатской части России и в на-
стоящее время проходит биосистематическую проработку. 
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К ИЗУЧЕНИЮ ЧИСЕЛ ХРОМОСОМ У ЛАПЧАТОК (POTENTILLA, ROSACEAE) И МЯТЛИКОВ (POA, 
POACEAE) В БАЙКАЛЬСКОЙ СИБИРИ И НА ДАЛЬНЕМ ВОСТОКЕ 

Гнутиков А.А.1, Моторыкина Т.Н.2, Пробатова Н.С., Рудыка Э.Г.3 
1Иркутск, АНО «Байкальский исследовательский центр», Иркутский госуниверситет 

2 Хабаровск, Институт водных и экологических проблем ДВО РАН  
3Владивосток, Биолого-почвенный институт ДВО РАН 

На восточной окраине Азиатского материка роды Potentilla L. и Poa L. представлены богато и разнооб-
разно: для флоры российского Дальнего Востока (РДВ) указывается 66 видов лапчатки (Якубов, 1996) и 72 
вида мятлика (Пробатова, 2007).  

Potentilla и Poa –  примеры очень сложных родов соответствующих семейств, если принять во внима-
ние трудности разграничения многих таксонов, недостаточную изученность таксономической ценности мно-
гих признаков, полиморфизм у многих видов. Изучению чисел хромосом и ценности их для систематики у 
лапчаток Северо-Востока Азии была посвящена специальная работа П. Г. Жуковой и В. В. Петровского 
(1985); мятлики РДВ изучались нами в кариосистематическом отношении с конца 1960-х гг. (см. Агапова и 
др., 1993; Пробатова, 2007). 

Несмотря на очень далекое положение друг от друга в системе цветковых растений, роды Potentilla L. и 
Poa L. (оба рода были описаны Линнеем), как ни удивительно, –  во многих аспектах сходны, и в частности, в 
том, что касается кариотаксономической ситуации и эволюционных отношений видов в этих родах. Оба рода –  
крупные (около 500 видов) и широко распространены на Земном шаре, особенно – в северном полушарии, в 
умеренных и субтропических областях; оба рода –  несомненно, прогрессирующие, представлены большим раз-
нообразием видов, т.е. обнаруживают широкую таксономическую и эколого-географическую дифференциацию; 
оба рода богато представлены и в Байкальской Сибири (БС), и на российском Дальнем Востоке (РДВ). 

Системы этих родов постоянно совершенствуются, причем время от времени часть видов выделяются 
в самостоятельные роды (например, Sibbaldianthe и Dasiphora –  из Potentilla; Arctopoa и Ochlopoa –  из Poa). 

Оба рода эволюционировали при одном основном, или базовом, числе хромосом x = 7, которое, к тому 
же, многими авторами считается первичным (анцестральным); в обоих родах широко представлены виды –  
полиплоиды, гибридогенные виды и спонтанные гибриды, что неоспоримо свидетельствует о важной роли 
гибридизационных процессов в эволюции этих родов.  

В каждом из родов встречаются виды полиморфные, причем нередко наблюдается внутривидовой ка-
риологический полиморфизм (два или более уровней плоидности, встречаются и анеуплоидные расы); в обо-
их родах имеет место апомиксис. В каждом из родов имеются виды –  первичные диплоиды (с 2n = 14), при 
этом диплоидное число константно, других чисел хромосом, кроме диплоидного, внутри вида не наблюдается 
(Poa) или же такие случаи редки и нуждаются в уточнении (у Potentilla). 

В обоих родах имеются виды –  антропофиты, отражающие различные стадии деградации естествен-
ных растительных сообществ и ландшафтов, и виды слабо антропотолерантные, выпадающие при подобных 
воздействиях.   

Изучение таксономического разнообразия, экологии и распространения лапчаток в Приморском крае и 
Приамурье проводит Т. Н. Моторыкина (Толмачева), числа хромосом лапчаток и мятликов Байкальской Си-
бири и Дальневосточного региона (преимущественно его южной половины) определяли Э. Г. Рудыка, А. А. 
Гнутиков и А. В. Шатохина, в ходе кариологического изучения флоры БС и РДВ. Ниже представляем краткий 
отчет о полученных данных и их предварительный анализ. При этом нами были использованы литературные 
источники (Агапова и др., 1993; Пробатова, 2007; Пробатова, Баркалов, Рудыка, 2007).  
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Наши и литературные данные по числам хромосом у лапчаток позволяют выделить следующие группы 
видов (звездочка при числе указывает на полученные нами данные). 

Примеры видов лапчатки БС и (или) РДВ, сформировавшихся: 
a) на диплоидном уровне, 2x (2n = 14*): Potentilla fragarioides, южносибирско-дальневосточный опу-

шечно-лесной вид; P. stolonifera, западнопацифический прибрежноморской (супралиторальный) вид; P. 
centigrana, амуро-японский лесной вид; P. chinensis, амуро-корейский лугово-степной и скальный вид; P. 
cryptotaeniae, амуро-японский лесной вид, слабый антропофит; P. flagellaris, южносибирско-амурский луго-
во-степной вид, слабый антропофит; P. freyniana, амуро-японский луговой вид; P. longifolia, преимуществен-
но южносибирско-центральноазиатский (заходящий на Верхний Амур) лугово-степной и скально-осыпной 
вид; P. rugulosa, приморско-корейский скальный вид (встречается преимущественно вдоль морского побере-
жья); P. vulcanicola, эндем Камчатки, скальный вид; P. rupifraga, охотский эндем, прибрежноморской скаль-
ный вид; P. amurensis, эндем бассейна Амура, отмельный вид; 

б) на тетраплоидном уровне, 4x (2n = 28*): P. anserina, космополитный отмельно-луговой и полусор-
ный вид, антропофит; P. pacifica, cеверопацифический прибрежноморской (лугово-болотный) вид, галофит; 
P. tergemina, сибирско-дальневосточный лугово-степной вид, слабый антропофит; 

в) на гексаплоидном уровне, 6x (2n = 42*): P. canescens, евросибирско-средиземноморский вид, на РДВ 
–  заносный (вид слабоизученный, так что это число хромосом, возможно, у него –  не единственное); 

г) на декаплоидном уровне, 10x (2n = 70*): P. megalantha, западнопацифический прибрежноморской 
(скальный) вид, галофит, встречается на Курильских островах. 

Примеры видов, имеющих по два или несколько цитотипов, с разными уровнями плоидности, при 
этом, диплоидного (2х) –  не выявлено: 

Potentilla miyabei (2n = 28*, 56), южнокурильско-японский высокогорный скально-осыпной вид; 
P. bifurca (2n = 28*, 56), восточноевропейско-южносибирско-центральноазиатский лугово-степной вид, 

антропофит, на РДВ –  заносный; 
P. semiglabra (2n = 28*, 56*), преимущественно восточносибирско-амурский лугово-степной (отчасти 

отмельный) вид, антропофит, заносный в некоторых субрегионах РДВ; 
P. supina (2n = 28*, 42*), голарктический отмельно-луговой и полусорный вид, очень полиморфный; 
P. intermedia (2n = 28*, 35, 42*, 56), евросибирский вид, заносный на РДВ; 
P. fragiformis (2n = 28*, 42, 56), северопацифический прибрежноморской вид, галофит, слабый антро-

пофит, полиморфный вид. 
P. norvegica (2n = 42, 56*, с.63, с.70, 70), почти космополитный отмельный и полусорный вид, очень 

полиморфный; на РДВ (как и во многих других регионах и странах) он, возможно, заносный; 
P. arenosa (2n = 28*, 42, 49, 56, 70), восточноевропейско-южносибирско-дальневосточный опушечно-

лесной и скально-отмельный вид, очень полиморфный. 
Примеры видов, имеющих два или несколько цитотипов –  диплоидный и полиплоидные: 
Potentilla discolor (2n = 14*, 28*), амуро-корейский лугово-степной вид; 
P. nudicaulis (2n = 14, 28*), евросибирско-дальневосточный лугово-степной (отчасти скально-осыпной) 

вид, антропофит;  
P. multifida (2n = 14, 28*, c. 30, 42), евросибирско-центральноазиатский лугово-степной вид, антропо-

фит; на РДВ –  заносный; 
P. nivea (2n = 14, 16, 28*, 42*, 49, 54–56, 56*, 63, с.70, 70), голарктический горнотундровый и скально-

осыпной вид, чрезвычайно полиморфный; 
 P. argentea (2n = 14, 28*, 35, 42*, 56), евросибирский опушечно-луговой вид, антропофит, чрезвычайно 

полиморфный вид; на РДВ –  заносный. 
Примечательна большая группа диплоидных видов лапчатки, а также тот факт, что среди полиморф-

ных видов с переменной плоидностью много антропофитов. 
Среди диплоидов выделяется древняя группа диплоидных видов лапчатки, которая сформировалась, 

скорее всего, близ побережий Северной Пацифики; тогда, к примеру, приокеаническую часть обширного 
ареала P. fragarioides следует считать более древней, в сравнении с континентальной (и, тем более, –  с сибир-
ской). На морских побережьях Приморского края, Сахалина и Курильских островов P. fragarioides s. str. отли-
чается выраженным полиморфизмом, встречаются приморские экотипы (Пробатова, Рудыка, Баркалов и др., 
2006), что вполне согласуется с представлениями о морских побережьях РДВ как о зоне формо- и видообазо-
вания (Пробатова, Селедец, 1999). Potentilla cryptotaeniae (2n = 14) –  один из древних восточноазиатских ви-
дов, высоко специализированный, он хорошо адаптирован к зоне муссонного климата: с наступлением влаж-
ного периода во второй половине лета его цветущие побеги прибиваются к земле, полегают, и в узлах стебля 
образуются розетки, которые потом укореняются, давая начало новым растениям. 
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По поводу Potentilla discolor можно предположить, что в бассейне оз. Ханка находится более древняя –  
диплоидная (с 2n = 14) часть ареала вида, и что тетраплоидная раса (с 2n = 28), выявленная нами на Верхнем 
Амуре, возможно, приурочена к нарушенным местообитаниям. 

Род мятлик (Poa L.) занимает первое место по количеству видов в агростофлоре и Сибири (52 вида), и 
РДВ (72 вида), далеко превосходя все остальные роды злаков в этих регионах. Мятлики обнаруживают широ-
кую эколого-фитоценотическую амплитуду: от типично лесных видов до степных и высокогорных (горнотун-
дровых и видов нивального комплекса). Как в Сибири, так и на РДВ наибольшее число видов мятлика отно-
сятся к секциям Poa и Stenopoa. Для РДВ весьма характерны виды группы Malacanthae (секция Poa), тяго-
теющие к приокеаническим районам; в Сибири же, напротив, получили развитие аридные виды секции 
Stenopoa. В целом, секционный состав мятликов на РДВ более разнообразен. 

 Исследованные нами в последнее время виды мятлика (Poa) относятся главным образом к двум круп-
нейшим группам рода –  секциям Poa и Stenopoa, которые, несомненно, являются прогрессирующими. В по-
следнее время нами (Пробатова, 2007; Пробатова и др., 2006) было обосновано выделение в качестве особой 
секции (нотосекции) Poastena группы гибридогенных таксонов, сформировавшихся при участии представите-
лей этих двух секций в приокеанических районах Северо-Западной Пацифики, и в частности, в районах ак-
тивного вулканизма. Виды-диплоиды (вообще –  редкие у мятликов) в этих секциях полностью отсутствуют. 

В секции Stenopoa для видов характерна переменная плоидность, обычно два –  три цитотипа (внутри-
видовых кариологических расы), примеры: Poa stepposa (2n = 28*, 42*), восточноевропейско-сибирско-даль-
невосточный опушечно-лесной и скально-осыпной вид; P. urssulensis (2n = 28*, 42*), центральноазиатско-си-
бирско-дальневосточный опушечно-лесной и скально-отмельный вид; P. botryoides (2n = 28*, 35, 42*), цен-
тральноазиатско-сибирско-дальневосточный скально-степной вид; P. skvortzovii (2n = 28*, 35*, 42*), амуро-
корейский опушечно-лесной и скальный вид; P. pseudoattenuata (2n = 28*, 42*, 56*), амуро-сахалинский 
скально-осыпной вид; P. sichotensis (2n = 42*, 49*, 49–50*, 56*, 70*), cихотэалинский эндемичный низкогор-
но-лесной вид, и т. д. На этом фоне весьма необычной для секции Stenopoa представляется выявленная нами 
константность числа хромосом у Poa vorobievii (2n = 28*), это прибрежноморской (скально-приморский) вид, 
с западно-япономорским ареалом. У некоторых других видов этой секции (например, Poa palustris) на РДВ и 
в БС также выявляется лишь тетраплоидное число хромосом 2n = 28, однако оно не является константным, 
судя по обширной литературе.  

В секции Poa для видов также характерна переменная плоидность –  весьма разнообразные (но- только 
полиплоидные!) числа хромосом, однако они, как правило, значительно выше (тетраплоидные цитотипы для ви-
дов этой секции не характерны), примеры: Poa raduliformis (2n = 42*, 70–72*), восточносибирско-дальневосточ-
ный опушечно-лесной вид; P. sergievskajae (2n = 42*, 56*), восточносибирско-дальневосточный опушечно-лес-
ной и отмельный вид; P. angustifolia (2n = 56*, 63–64, 70–72), евразиатский лугово-степной и отмельный вид; P. 
turneri (2n = 42*, 63, c.64*), северопацифический прибрежноморской (луговой) вид; и т.д. Наше первое опреде-
ление числа хромосом у Poa pruinosa с побережья Байкала показало 2n = 42*, и все же, мы предполагаем воз-
можность существования у вида и других цитотипов. Однако, как и в секции Stenopoa, в секции Poa нам извес-
тен один вид –  P. tatewakiana, для которого до сих пор многократные определения показали единственное чис-
ло хромосом 2n = 42, западнопацифический прибрежноморской (скально-осыпной) вид. 

В других секциях рода мятлик у видов известны константные числа хромосом (например, 2n = 14 –  у 
Poa sibirica, у P. pseudoabbreviata, или 2n = 28 у P. ussuriensis), но существование одновременно ди- и поли-
плоидных цитотипов у одного и того же вида исключено. В случаях обнаружения подобного явления здесь 
необходимы таксономические решения. 

Работа выполнялась при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований: проекты №№ 04-04-
49750, 07-04-00610. 
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СИСТЕМАТИКА ELAEOSTICTA (UMBELLIFERAE) И БЛИЗКИХ РОДОВ  
В СВЕТЕ НОВЫХ ДАННЫХ ПО НУКЛЕОТИДНЫМ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЯМ  

СПЕЙСЕРОВ ITS ЯД-РДНК И PSBA-TRNH ХПДНК 

Дегтярева Г.В., Клюйков Е.В., Вальехо-Роман К.М., Самигуллин Т.Х., Пименов М.Г. 

Москва, Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова 

Основные трудности в систематике зонтичных связаны с проблемой установления границ и объемов 
родов. Значительное сходство внешней морфологии представителей разных родов приводит к нестабильности 
систематики семейства на уровне рода. Ключевым моментом при разработке системы семейства продолжает 
оставаться анализ небольших естественных групп в сопоставлении с близкими к ним таксонами. Важные ре-
зультаты в этом отношении получены при ревизии группы геофильных зонтичных Средней Азии. Централь-
ное место в этой группе занимает род Elaeosticta Fenzl, в настоящее время насчитывающий 26 видов. Ареал 
рода вытянут в широтном направлении от Средиземного моря на западе до Тянь-Шаня, Памиро-Алая и запад-
ных Гималаев на востоке. Многие виды рода Elaeosticta раньше относили к Scaligeria DC. В результате тща-
тельного изучения карпологических и других морфологических признаков большинство видов Scaligeria ока-
залось возможным отнести к отдельному роду Elaeosticta (Клюйков и др., 1976). Затем к Elaeosticta были от-
несены два вида рода Muretia Boiss. (Клюйков и др., 1978), один вид рода Hyalolaena Bunge (Пименов, Клюй-
ков, 1982) и описаны два новых вида (Пименов, Клюйков, 1979; Клюйков, 2005). С использованием методов 
многомерной статистики на основе изучения широкого комплекса признаков была разработана новая система 
рода Elaeosticta (Пименов и др., 1981), в которой выделены 3 секции и 7 подсекций. С развитием молекуляр-
но-биологических методов появилась возможность дополнить наши представления о границах рода 
Elaeosticta и его взаимоотношениях с другими геофильными зонтичными Средней Азии. С этой целью был 
проведен анализ нуклеотидных последовательностей ITS1,2 ядерной рибосомной ДНК и спейсерного участка 
psbA-trnH хлоропластной ДНК. Результаты изучения фрагментов ядерной ДНК свидетельствуют в пользу мо-
нофилии рода Elaeosticta, подтверждая тем самым таксономическую значимость признаков, использованных 
при выделении этого рода, а именно довольно редкий в семействе зонтичных экзокарп, состоящий из очень 
крупных тонкостенных клеток, отсутствие зубцов чашечки и наличие листочков оберток и оберточек. Таким 
образом, наши данные уверенно подтверждают разделение родов Elaeosticta и Scaligeria. Интересно, что вид 
Elaeosticta tschimganica, для которого характерен зародыш с одной семядолей, не группируется с Scaligeria 
napiformis, также имеющей односемядольный зародыш. Однако группировки, выявляемые на филогенетиче-
ском дереве, достаточно слабо согласуются с разделением видов на секции и подсекции. Часть клад филоге-
нетического дерева в целом соответствуют близости видов, выявляемой по морфологии (E. alaica–
E. buharica; E. hirtula–E. transcaspica–E. tschimganica; E. elata–E. nodosa–E. ramosissima–E. korovinii; 
E. conica–E. samarkandica). В других случаях наблюдается противоречие (E. lutea и E. transitoria; 
E. polycarpae и E. buharica; E. ferganensis и E. knorringiana). Нередко выявленные группировки оказываются 
больше связанными с географическим распространением видов, чем с морфологическими особенностями. 

Спейсер psbA-trnH хпДНК в изучаемой группе геофильных зонтичных по сравнению с другими таксона-
ми Umbelliferae (Дегтярева, 2007) имеет рекордно короткую длину (113–120 нуклеотидов), предположительно 
обусловленную крупными делециями на 3’-конце. Этот факт подтверждает близкое родство рода Elaeosticta c 
такими таксонами, как Bunium, Galagania, Hyalolaena, Mogoltavia и Oedibasis, выявленное нами по результатам 
анализа последовательностей ITS яд-рДНК. Однако последовательности psbA-trnH оказались достаточно кон-
сервативными для выявления взаимоотношений между этими таксонами. Помимо этого, многие замены, обна-
руживаемые в спейсере psbA-trnH, предположительно носят гомопластичный характер. Прежде всего, это не-
большие инверсии между короткими обращенными повторами, часто наблюдаемые в некодирующих участках 
хлоропластного генома в целом и сходные у неродственных таксонов (Kelchner, Wendel, 1996; Kim, Lee, 2005; 
Logacheva, 2008). Также были обнаружены сходные точечные замены у некоторых видов Elaeosticta и Bunium, 
видимо, способствующие стабилизации вторичной структуры спейсера. Интересно отметить, что точечные за-
мены, в меньшей степени влияющие на стабильность вторичной структуры, маркируют некоторые группировки 
в пределах Elaeosticta, выявленные по результатам анализа последовательностей ITS яд-рДНК.  
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Таким образом, анализ нуклеотидных последовательностей изученных участков подтверждает пра-
вильность разделения родов Scaligeria и Elaeosticta и родство последнего с Bunium, Galagania, Hyalolaena, 
Oedibasis и Mogoltavia. Обнаруженные особенности хлоропластного спейсера у изученной группы указывают 
на необходимость анализа микроструктурных изменений (вставки/выпадения нуклеотидов, инверсии) и вто-
ричной структуры для выявления гомопластичных событий. 

Работа выполнена при поддержке РФФИ (гранты № 06-04-48484, 07-04-00270). 
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ИСПОЛЬЗОВАНИЕ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТЕЙ ДНК SPELT 1 И SPELT52 ПРИ ИССЛЕДОВАНИИ 
ЭВОЛЮЦИИ ПШЕНИЦ И ЭГИЛОПСОВ МЕТОДОМ ГИБРИДИЗАЦИИ IN SITU 

Зощук Н.В., Зощук С.А., Амосова А.В., Бадаева Е.Д. 

Москва, Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта РАН e-mail: znv@hotbox.ru 

С помощью флуоресцентной гибридизации in situ (FISH) исследовано распределение двух семейств 
тандемно повторяющихся последовательностей ДНК – Spelt1 и Spelt52 (Salina et al., 1998) –на хромосомах 33 
образцов восьми полиплоидных видов пшеницы группы Emmer (Triticum dicoccoides, T. dicoccum, T. durum, T. 
polonicum, T. carthlicum, T. aethiopicum, T. aestivum и T. spelta) и 10 образцов трех полиплоидных видов пше-
ницы группы Timopheevi [Triticum araraticum (7), T. timopheevii (2) и T. kiharae (1)]. а также 4 образцов 
Aegilops (Ae. speltoides, Ae. kotschyi и Ae. peregrina). Было установлено, что оба типа последовательностей рас-
положены в субтеломерных участках хромосом. 

Сравнение картины гибридизации последовательности Spelt1 на хромосомах полиплоидных линий 
пшеницы группы Emmer и другой, более молодой в эволюционном отношении, группы Timopheevi показало, 
что общее количество сайтов гибридизации и их размер на хромосомах видов пшеницы группы Emmer было 
значительно меньше. У разных образцов линий пшеницы группы Emmer этот повтор обнаруживался как в ко-
ротких, так и в длинных плечах хромосом 2A и 6B, на коротком плече 1В хромосомы и только на длинных 
плечах хромосом 2B и 3B. У видов группы Timopheevi сигналы наблюдались только в 2At L и 6GS, а на хро-
мосомах 3B и 3G они обнаруживались в разных плечах. 

Сравнение распределения Spelt1 и Spelt52 повторов на хромосомах полиплоидных пшениц групп Эммер 
и Timopheevi с диплоидным Ae. speltoides, предполагаемым донором G-генома, выявило снижение уровня гиб-
ридизации, выражающееся как в уменьшении числа сайтов на геном, так и снижении их размеров. Предполага-
ют, что это может быть связано как с элиминацией повторов при полиплоидизации и последующей эволюции 
пшеницы, так и «эффектом основателя», поскольку в синтезе предковой формы пшеницы Тимофеева мог участ-
вовать генотип Ae. speltoides (высоко полиморфного по распределению Spelt1 и Spelt52 последовательностей ви-
да), локализация повторов на хромосомах которого была сходна с таковой у современной пшеницы. 
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Распределение повторов: pSc119.2 (слева), Spelt1 (справа,a и b) и Spelt52- (справа,c) на хромосомах T. dicoccoides 
IG116181(Турция) [a], T. dicoccoides IG46148 (Турция) [b], Ae. peregrina TA1885 (c). 

 
 Второй тандемный повтор Spelt52 был выявлен в субтеломерных участках двух пар хромосом эгилоп-

сов. Хромосомное распределение и интенсивность сигналов Spelt52 повтора были неизменными у Ae 
variabilis (peregrina)ТА1893/ Ae peregrina ТА1885 (рисунок). 

Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (грант № 08-04-00302-а).  
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ИССЛЕДОВАНИЕ ЭВОЛЮЦИИ ЗЛАКОВ С ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ ОВОГО СЕМЕЙСТВА 

ПОВТОРЯЮЩИХСЯ ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОCТЕЙ FAT1 

Зощук С.А., Зощук Н.В., Бадаева Е.Д. 

Москва, Институт молекулярной биологии им. В.А. Энгельгардта РАН, slavazo@mail.ru 

С помощью гибридизации in situ с новым семейством тандемно повторенных последовательностей 
ДНК (FAT), полученным из BAC-библиотеки 3В хромосомы пшеницы (Safar et al., 2004), исследована эволю-
ция кариотипов злаков. Проведенный в национальном институте сельско-хозяйственных ресцурсов (IINNRRAA,, 
Клермон-Ферран, Франция) молекулярный анализ показал, что длина FAT последовательности составляет 
500 п.н., и она содержит сайты рестрикции эндонуклеазы Fat1. По данным (Paux et al. 2006), В-геном пшени-
цы содержит около 70 000 копий FAT-последовательности, что составляет около 5% его размера. Качествен-
ную оценку содержания и распределения повтора проводили методом двойной флуоресцентной in situ гибри-
дизации, где для идентификации хромосом В- и D- геномов использовались пробы pSc119.2 (120 п.н.) и pAs1 
(1000 п.н.).  

Всего в работе было проанализировано 36 образцов 25 видов Aegilops (десять диплоидных, две-
надцать тетраплоидных и три гексаплоидных), а также 17 образцов 8 видов рода Triticum, 4 вида 
Hordeum, Secale cereale, одной формы первичного гексаплоидного тритикале, Agropyron glaucum и 
Avena magna (Таблица). Проведенный анализ показал, все хромосомы изученных видов эгилопсов, 
пшеницы и ржи (A, B, D, G, C, S, U, M, N, I, R-геномы) в разной степени гибридизуются с FAT-после-
довательностью. Исключение составили только виды ячменя и A. magna, на хромосомах которых не 
было выявлено четких гибридизационных сигналов. Наиболее интенсивная гибридизация наблюдалась 
на хромосомах D-генома эгилопсов и пшениц и S-геноме A. glaucum (ранее предполагалось, что FAT-
последовательность может быть В-геном специфичной, подобно хорошо изученной и широко исполь-
зуемой в гибридизации in situ пробе pSc119. 2).хорошая гибридизации также отмечена на хромосомах M- и 
N-геномов Aegilops, тогда как на остальных геномах гибридизация была значительно слабее.  

Изложенные факты позволяют предположить, что в ходе эволюции злаков Fat1 повтор мог впер-
вые появиться на этапе дивергенции представителей рода Hordeum от общего предка, которая по при-
близительным оценкам произошла 11 млн лет назад (Huang et al. 2002). Последующая эволюция сопро-
вождалась увеличением содержания данного повтора¸ которое достигло максимальных значений в S-
геноме видов рода Agropyron и D геноме видов Aegilops-Triticum, являющихся наиболее молодыми в 
эволюционной цепи злаков (Флейвел 1986). 

У всех изученных злаков мечение проходило по всей длине хромосом, с преимущественной ло-
кализацией в проксимальных областях, и носило в основном диффузный характер. Наиболее интенсив-
ная гибридизация выявлена на хромосомах 4, 1, 6 и 7 групп D, M и N-геномов, у них, помимо диффуз-
ного мечения, отмечены также кластерные сигналы (рисунок). Характер распределения пробы сохра-
няется в межвидовых и межродовых гибридах. У Ae. tauschii выявлен незначительный внутривидовой 
полиморфизм распределения FAT-последовательности, у остальных видов гибридизация этой пробы 
на хромосомах разных образцов проходила одинаково. 

Результаты наших исследований позволяют рекомендовать использовать FAT-последователь-
ность, наряду с pAs1 клоном, для идентификации хромосом и геномов и исследования эволюции ка-
риотипов D-геном содержащих видов Aegilops и рода Agropyron. 
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Распределение pAs1 (слева) и Fat1 (справа) повторов на хромосомах Aegilops vavilovii (a), Agropyron glaucum (b),  
Ae. tauschii (c) 
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Растительный материал, использованный в работе 

Род Вид Плоидность Геномный состав 
Ae. speltoides S 
Ae. longissima Sl 

Ae. taushii D 
Ae. umbellulata U 
Ae. sinskyi A 
Ae. caudata C 
Ae. searsii Sc 
Ae. bicornis Sb 
Ae. sharonensis Ssh 

Ae. uniaristata 

2n = 2x = 14 

N 
Ae. columnaris XU 
Ae. biuncialis Ub Mb 
Ae. ventricosa Dv N 
Ae. triuncialis UC 
Ae. crassa X crD1 

Ae. cylindrica CD 
Ae. variabilis US 
Ae. kotschyi US 
Ae. peregrina US 
Ae. variabilis (peregrina) US 
Ae. triaristata XU 
Ae. ovatum 

2n = 4x = 28 

MU 
Ae. trivialis XcrD1D2 

Ae. recta XUN 

Aegilops 

Ae. vavilovii 

2n = 6x = 42 

DXS 
T. boeoticum Ab 

T. monococcum Am 

T. urartu 

2n = 2x = 14 

Au 
T. timopheevi AG 
T. dicoccoides 

2n = 4x = 28 
AB  

T. aestivum АВD 

Triticum 

T. kiharae 
2n = 6x = 42 

AtDG 
Triticale  2n = 6x = 42 ABR 

H. spontaneum I 
H. vulgare 

2n = 2x = 14 
I 

H. chilense HH 

Hordeum 

H.geniculata 
2n = 4x = 28 

XX1 
Secale S. cereale 2n = 2x = 14 R 
Avena A. magna 2n = 2x = 14 AC 
Agropyron A. glaucum 2n = 2x = 14 X 

   
Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (грант № 08-04-

00302-а).  
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ЯДРЫШКОВЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ СЕМЕННОГО ПОТОМСТВА ДУБА ЧЕРЕШЧАТОГО В 
УСЛОВИЯХ ЗАГРЯЗНЕНИЯ ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДЫ АВТОТРАНСПОРТНЫМ КОМПЛЕКСОМ 

Калаев В.Н., Логачева А.А. 

Воронеж, Воронежский государственный университет 

Ведущую роль в загрязнении воздушного бассейна играет автомобильный транспорт. Вклад которого в отдель-
ные в загрязнение атмосферного воздуха г. Воронежа составляет от 83 до 91% . В связи с этим важным является созда-
ние высокоустойчивых к загрязнению лесонасаждений в близи автотрасс. Ценной древесной породой используемой в 
том числе и для создания защитных лесополос и рекреационных зон около промышленных предприятий является дуб 
черешчатый (Quercus robur L.). Чувствительной цитогенетической характеристикой стрессового воздействия на орга-
низм является ядрышковые показатели, которые можно использовать для выявления влияния на геном неблагоприят-
ных факторов еще на уровне функциональных перестроек генома. В связи с чем нами была предпринята попытка про-
вести исследования ядрышковых характеристик (площади поверхности одиночных ядрышек, частоты встречаемости 
различных типов, а также корреляционных связей ядрышковых характеристик друг с другом), для того чтобы оценить 
влияние автотранспорта на цитогенетическую систему семенного потомства дуба черешчатого. Исследования проводи-
ли в районе 9 км Задонского шоссе (трасса Воронеж-Москва) на опытных площадях, непосредственно прилегающих к 
автомагистрали и на территории, расположенной в глубине лесного массива на расстоянии приблизительно 1 км от до-
роги. Сбор, проращивание и фиксацию материала осуществляли по описанной ранее методике (Буторина и др., 2000). 
Всего было проанализировано 6900 клеток от 46 проростков. В результате проведенных исследований выявлено, что на 
опытной территории расположенной вблизи автомагистрали отмечается рост площади поверхности одиночных ядры-
шек по сравнению проростками желудей деревьев, произрастающих на территории удаленной от дороги (84,6±3,1 мкм2 
и 75,6±3,7 мкм2, соответственно, различия между территориями достоверны (Р<0,05)). Указанное явление можно объяс-
нить усилением метаболической активности в клетках проростков желудей под воздействием загрязнения, обусловлен-
ного выхлопными газами автотранспорта. Анализ площади поверхности ядрышек различных типов выявил, что вблизи 
автомагистрали у проростков желудей происходит увеличение по сравнению с проростками желудей, собранных на 
удаленной от дороги территории площади поверхности только умеренноактивных ядрышек «кора-сердцевина вакуоли-
зированные» (89,0±3,1 мкм2 и 79,8±3,6 мкм2, соответственно (P<0,05)) и вакуолизированных ядрышек (37,1±7,0 мкм2 и 
18,4±7,6 мкм2, соответственно (P<0,05)). Площадь поверхности высокоактивных ядрышек практически не изменяется и 
составляет для ядрышек «кора-сердцевина» (65,5±2,7 мкм2 и 65,5±3,6 мкм2, соответственно) и компактных ядрышек 
(15,7±3,9 мкм2 и 22,9±6,0 мкм2, соответственно). Изменение площади поверхности одиночных ядрышек можно рассмат-
ривать, как попытку компенсировать умеренную активность ядрышек их большей площадью поверхности. Данное 
предположение подтверждается отрицательной корреляцией между%  встречаемости клеток с ядрышками типа «кора-
сердцевина» с площадью поверхности одиночных ядрышек (территория у дороги r= –  0,4759 (P<0,05) и r= –  0,4875 
(P<0,05)). На препаратах проростков желудей, собранных у дороги, отмечается снижение (P<0,05) доли высокоактивных 
ядрышек «кора-сердцевина» до 17,7±2,0%  по сравнению с этим показателем на территории, удаленной от дороги 
(27,7±3,3% ) и возрастание доли (P<0,05) умеренноактивных ядрышек «кора-сердцевина вакуолизированные» до 
80,6±2,1% (удаленная от дороги территории (71,1±3,5%)), вакуолизированных ядрышек до 0,9±0,2%  (удаленная от до-
роги территории (0,6±0,2%)). На территории у дороги возрастает число достоверных корреляций ядрышковых характе-
ристик между собой до 49, на удаленной от трассы от трассы территории -39, что согласуется с концепцией Ростовой 
(1999) об усилении связи морфофизиологических показателей организма друг с другом в условиях стресса. Особый ин-
терес представляет, на наш взгляд, корреляция между стандартным отклонением площади поверхности и ядрышек и 
средним значением указанного показателя, что свидетельствует о существовании в корневой меристеме популяций кле-
ток с высокой и низкой синтетической активностью причем, причем дифференцировка популяций наиболее четко про-
является у проростков с высокой ядрышковой активностью.  

Работа выполнена при поддержке гранта Президента РФ для поддержки молодых российских ученых (грант МК-
3481.2007.4). 

 
 

КАРИОЛОГИЧЕСКАЯ ХАРАКТЕРИСТИКА ЮЖНОУРАЛЬСКИХ ПРЕДСТАВИТЕЛЕЙ 
СЕМЕЙСТВА СОСНОВЫЕ (PINACEAE LINDL.) 

Калашник Н.А. 

Уфа, Ботанический сад-институт Уфимского научного центра РАН 

Основная цель наших исследований –  изучение закономерностей эволюционного преобразования кариотипов 
и хромосомных механизмов адаптации хвойных видов, произрастающих в различных экологических условиях. С 



ФУНДАМЕНТАЛЬНЫЕ И ПРИКЛАДНЫЕ ПРОБЛЕМЫ БОТАНИКИ В НАЧАЛЕ XXI ВЕКА 
 

 35

этой целью нами изучена структура кариотипов южноуральских представителей семейства Сосновые –  сосны обык-
новенной, лиственницы Сукачева, ели сибирской и пихты сибирской, выявлены особенности мутационного процесса 
в соматической и генеративной тканях, определена степень активности рибосомальных генов. 

 В качестве материала использовались соматическая (меристема проростков семян) и генеративная 
(мужской гаметофит) ткани хвойных видов. Изучалась структура кариотипов (Правдин,1972), определялись 
частоты хромосомных мутаций на различных стадиях митотического (метафаза, ана-телофаза) и мейотиче-
ского (метафаза I и метафаза II, ана-телофаза I и ана-телофаза II) циклов, аномальность и фертильность пыль-
цевых зерен (Паушева,1980), а также показатели ядерно-ядрышковых отношений, как параметры оценки 
уровня активности генов р-РНК, обеспечивающих белоксинтетические процессы (Муратова,1995). 

С использованием комплекса цитогенетических методов исследованы десятки пробных площадей из 
естественных насаждений указанных представителей семейства Сосновые, произрастающих в различных эко-
логических условиях на территории Южного Урала, в том числе в контрастном природном климате (высоко-
горья, равнины, поймы рек) и при промышленном загрязнении различной степени интенсивности в сравнении 
с контрольными условиями. 

В результате исследований определено, что у всех исследованных видов соматическое число хромосом 2п=24, в 
исследованной нами меристематической ткани проростков семян очень редко встречаются отдельные анеуплоидные 
клетки с числом хромосом 22, 23 или 25 и еще реже полиплоидные клетки с числом хромосом 48. Все это свидетельст-
вует о высокой стабильности исследованных видов по числу хромосом. Хромосомы изученных нами видов имеют 
крупные размеры, хорошо окрашиваются и четко выражены по форме. У сосны обыкновенной их абсолютная длина со-
ставляет 9–20мкм, среднее значение суммарной длины 330–380мкм. У ели сибирской и пихты сибирской абсолютная 
длина хромосом 8–15мкм, среднее значение суммарной длины 270–320мкм. У лиственницы Сукачева абсолютная дли-
на хромосом составляет 7–13мкм, среднее значение суммарной длины 240–260мкм. Согласно классификации морфо-
метрических типов хромосом (Levan et al., 1964), в хромосомных наборах исследуемых видов определены два типа хро-
мосом – метацентрики и субметацентрики. У сосны обыкновенной, ели сибирской и пихты сибирской большее число 
хромосом в наборах метацентрического типа и только 1–3 пары являются субметацентриками. В хромосомных наборах 
лиственницы Сукачева метацентрические и субметацентрические хромосомы представлены в равной степени. Харак-
терным признаком исследованных видов является наличие в их кариотипах вторичных перетяжек хромосом. 

 У исследуемых видов в изученных нами условия произрастания выявлен высокий полиморфизм по морфо-
метрическим параметрам хромосом и суммарной длине диплоидного набора, а также по числу вторичных перетя-
жек на кариотип, частоте их встречаемости в хромосомных наборах и локализации на хромосомных плечах. Наи-
более показательным отличием хвойных насаждений из условий высокогорий, а также критического и сильного 
промышленного загрязнения является наличие в их хромосомных наборах большего числа вторичных перетяжек, 
чем в насаждениях из равнинных и относительно чистых условий произрастания. Так, в условиях высокогорий и 
промышленного загрязнения в хромосомных наборах сосны обыкновенной и ели сибирской наблюдается 6–8, пих-
ты сибирской 5–6, лиственницы Сукачева 4–5 постоянных вторичных перетяжек. В равнинных и относительно 
чистых условиях произрастания на метафазных пластинках сосны обыкновенной и ели сибирской обнаружено 3–
5, пихты сибирской 3–4, лиственницы Сукачева 1–3 постоянных вторичных перетяжки. 

 Подтверждением более высокой степени активности рибосомальных генов в условиях высокогорий и 
сильного промышленного загрязнения являются показатели средних значений ядерно-ядрышковых отноше-
ний, которые на пробах из условий природного и антропогенного стресса, как правило, на 3–4 единицы ниже, 
чем на контрольных (чем меньше показатель, тем больше относительный объем ядрышек). Это, несомненно, 
определяет тенденцию увеличения активности ядрышкообразующей системы в экстремальных условиях.  

Результаты исследования уровня хромосомных нарушений в соматической ткани хвойных показали, 
что в условиях загрязнения у всех из исследованных видов увеличивается процент аномалий и наблюдается 
более широкий их спектр. Так, уровень хромосомных нарушений выявленных на стадии ана-телофазы митоза 
в условиях критического загрязнения в 10,25–11,69 раза, в условиях сильного и умеренного загрязнения в 
1,05–5,06 раза выше, чем в относительно чистых условиях. В условиях загрязнения, в основном, наблюдаются 
4–6 из выявленных типов аномалий, а в контрольных и фоновых условиях, как правило, наблюдается не бо-
лее 3–4 типов. Примечательно, что в условиях высокого техногенного загрязнения среди структурных мута-
ций основную долю составляют фрагментации хромосом, а среди геномных наиболее характерны случаи от-
рыва отдельных хромосом или группы хромосом от ахроматинового веретена. И то, и другое создает потен-
циальную возможность потери делящейся клеткой части хромосомного материала, что, безусловно, является 
патологическим фактором. В условиях высокогорий уровень хромосомных нарушений выявленных на стадии 
ана-телофазы митоза у сосны обыкновенной в 5,06–8,47 раза, а у ели сибирской в 2,16–3,06 раза выше, чем в 
равнинных условиях. Характерным в этих условиях является наличие большого числа хроматидных и хромо-
сомных мостов, появление которых может быть обусловлено нарушением явления комплиментарности ввиду 
множественных хромосомных перестроек.  



МОЛЕКУЛЯРНАЯ  СИСТЕМАТИКА И БИОСИСТЕМАТИКА  
 

 36

Уровень хромосомных нарушений выявленных на стадии метафазы митоза в условиях критического за-
грязнения в 7,5–16,05 раза, в условиях сильного и умеренного загрязнения в 1,25–3,50 раза выше, чем в фоно-
вых условиях. В условиях загрязнения, как правило, наблюдаются 4–5 типов аномалий, а в контрольных и фоно-
вых условиях, в основном, наблюдается не более 1–3 типов. Основную долю нарушений в условиях загрязнения 
составляют структурные мутации, представленные множественными фрагментациями хромосом, имеют место 
случаи обнаружения кольцевых и дицентрических хромосом. Геномных мутаций значительно меньше, в основ-
ном, это анеуплоидные или полиплоидные клетки, несколько реже клетки с дополнительными хромосомами. В 
условиях высокогорий уровень хромосомных нарушений выявленных на стадии метафазы митоза у сосны 
обыкновенной в 3,6–6,4 раза, а у ели сибирской в 1,5–2,5 раза выше, чем в равнинных условиях. Характерным в 
этих условиях является наличие большего числа кольцевых и дополнительных хромосом. 

Результаты изучения генеративной ткани хвойных показали, что у всех исследуемых нами видов в про-
бах с загрязненных территорий аномалии в процессе мейоза наблюдаются значительно чаще, чем на кон-
трольных пробах. Так, средний уровень нарушений на одну стадию мейоза в условиях загрязнения различной 
степени интенсивности составляет 2,1%–9,88%, в контрольных и фоновых условиях только 0,5%–1,8%. В ус-
ловиях загрязнения наблюдается более широкий спектр нарушений, характерна более частая встречаемость 
нарушений структурного характера – фрагментаций, хромосомных мостов, кольцевых хромосом, отмечено 
также большое число отставаний, выбросов и слипаний хромосом. Наболее часто нарушения в процессе мей-
оза наблюдаются на стадии ана-телофазы II, в основном, за счет образования триад. У ели сибирской в гор-
ных условиях средний уровень нарушений на одну стадию мейоза составляет 2,33–3,2% , в условиях поймы 
реки только 0,5%.В горных условиях также наблюдается более широкий спектр нарушений, характерна час-
тая встречаемость хромосомных мостов и триад.  

Результаты исследования пыльцевых зерен показали, что в условиях загрязнения и высокогорий у ис-
следованных хвойных видов увеличивается процент аномалий и наблюдается более широкий их спектр. Так, 
потенциальная фертильность пыльцы, выявленная использованными цитологическими методами, в условиях 
критического загрязнения составила 62,0%–68,6%; в условиях сильного загрязнения – 72,5% – 82,3%; в усло-
виях умеренного загрязнения – 82,9%–89,4%; в относительно чистых, контрольных условиях – 82,4%–93,7%. 
В условиях высокогорий фертильность пыльцевых зерен составила 77,2% и 81,0%, в то время как в условиях 
поймы реки – 92,5%. В условиях загрязнения и высокогорий, в основном, наблюдаются 5–6 из выявленных 
типов аномалий. Более всего встречаются стерильные и мелкие пыльцевые зерна, а также пыльцевые зерна 
без воздушных мешков. В контрольных и фоновых условиях, как правило, наблюдается не более 3 типов ано-
малий. 

В целом у исследованных южноуральских представителей семейства Сосновые из различных экологи-
ческих условий произрастания обнаружены различия по структуре кариотипов, степени активности ядрышко-
вого организатора хромосом и уровню мутационного процесса. Наблюдаемая у хвойных видов высокая хро-
мосомная изменчивость по мнению различных исследователей может быть обусловлена обширностью зани-
маемых ими ареалов (Абатурова, 1978), географическими условиями произрастания (Кириченко, 1984; Шиш-
ниашвили, 1968), генетической адаптацией растений к экологическому разнообразию (Ильченко,1978; Кири-
ченко,1984), а также генетико-автоматическими процессами, происходящими в малых изолированных попу-
ляциях (Бударагин, 1973). Результаты полученные нами также позволяют установить влияние фактора среды 
обитания на изменчивость у хвойных видов многих хромосомных характеристик, выявить некоторые тенден-
ции структурного преобразования их кариотипов, что, несомненно расширяет представления о механизмах 
микроэволюционных процессов в семействе Сосновые. 
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О РОДЕ COLPODIUM SENSU LATO (POACEAE): МОЛЕКУЛЯРНО-ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЕ 
ИССЛЕДОВАНИЕ 

Ким Е.С., Носов Н.Н., Мачс Э.М., Пунина Е.О., Родионов А.В. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН 

Род Colpodium Trin. представляет интерес с кариологической точки зрения, поскольку имеет в своём со-
ставе вид C. versicolor с наименьшим числом хромосом 2n=2х=4, известным для злаков и другие виды с x=5 и 7 
(Соколовская, Пробатова, 1977; Родионов и др., 2006). Автор рода Colpodium Триниус в 1820 г. отнёс к нему 
C. stevenii Trin. (=Agrostis versicolor Stev. 1812; C. versicolor (Stev.) Schmalh. 1897) и C. monandrum Trin. 
(=Agrostis algida Soland., 1775), но в 1821 г. перенёс их в подроды рода Vilfa. При этом подрод, включающий 
C. stevenii, стал называться Colpodium, а включающий C. monandrum – Phippsia. В 1824 г. Р. Броун возвёл под-
род Phippsia в ранг рода, и C. monandrum был переименован в Phippsia algida R. Br., признаваемый до сих пор 
(Невский, 1934а; Цвелёв, 1964, 1987; Tzvelev, 1989). Т.о., типом рода Colpodium является C. versicolor (Stev.) 
Schmalh (Невский, 1934). В систематику рода разные исследователи (Триниус, Андерсон, Гризебах, Буассье, 
Стапф, Шмальгаузен, Воронов, Невский, Цвелёв, Алексеев, Габриэлян и др. авторы) неоднократно вносили из-
менения (см. Невский, 1934а; Цвелёв, 1964 и др.). Невский во «Флоре СССР» разделил род Colpodium на 7 «ря-
дов» (Невский, 1934б). В 1964 г. Цвелёв провёл ревизию, оставив в роде 15 видов и исключив 19 видов. Остав-
шиеся в составе рода Colpodium виды были разделены на 5 подродов, 4 из которых в дальнейшем были возведе-
ны в ранг родов Colpodium sensu stricto Tzvel., x=2; Catabrosella Tzvel., x=5, 6, 7, 9; Paracolpodium Tzvel., x=7; 
Hyalopoa Tzvel., x=7, а представитель монотипного подрода Nevskia Tzvel., х=7 Colpodium araraticum был отне-
сён к секции Nevskia рода Catabrosella (Цвелёв, 1964; Цвелёв, 1967). Позже были описаны новые 3 вида 
Hyalopoa и 1 вид Paracolpodium (Гусейнов, 1988; Габриэлян, 2006; Габриэлян, Цвелёв, 2006).  

Цель представляемого исследования – изучить методами молекулярной филогении генетическое родст-
во видов Colpodium s.l. и определить их место среди других родов триб Poeae и Aveneae. Для выделения ДНК 
нами был использован гербарный и семенной материал, собранный в ходе экспедиций лаб. биосистематики и 
цитологии БИН РАН в Ленинградской и Архангельской обл., Карачаево-Черкесской Респ., Алтайском крае, 
Респ. Горный Алтай и на Полярном Урале. Определение: Е.О. Пунина, Н.Н. Носов Н.Н. Цвелёв. Также ис-
пользовался гербарный материал, любезно предоставленный Н.Н. Цвелёвым, В.В. Петровским, Л.Л. Занохой, 
С.В. Чиненко, Н.В. Матвеевой (БИН РАН), И.Г. Лоскутовым (ВИР РАСХН). Район ITS1–5.8SрРНК–
ITS2 ядерного гена 45S рРНК секвенирован у более чем 50 видов Pooideae так, как описано нами ранее (Ро-
дионов и др., 2005). Полученные последовательности депонированы в базу данных GenBank 
(http://www.ncbi.nlm.nih.gov), из которой некоторые последовательности, секвенированные другими автора-
ми, также были взяты в анализ. 

Филогенетическое древо на рис. 1 реконструировано методом ближайшего соседа, расчёт по расстоя-
ниям Джукса-Кантора, с попарным удалением гэпов, 20000 итерациями бутстрэп-поддержки (BS), с 15% кат-
офф. Прописными буквами выделены виды, ITS которых секвенированы нами. 

Colpodium versicolor (Карачаево-Черкессия) демонстрирует значительное генетическое расстояние от 
большинства других видов Colpodium s.l. и, как мы показали ранее (Ким и др., 2004), образует общую кладу с 
Zingeria biebersteiniana, а также с Z. trichopoda (этикетка гербария: 5–6.07.1916. Грузия. Тифлис. Горийский р-
н. Между горой Цхра-Цхаро и Тибисцхурским озером. Собр. и опр.: Крылов П.Н., Штейнберг Е.И.).  

Catabrosella araratica, ранее рассматриваемая как единственный представитель ряда Reticulata рода 
Colpodium (Невский, 1934б), подрода Nevskia рода Colpodium (Цвелёв, 1964) или секции/подрода Nevskia рода 
Catabrosella (Цвелёв, 1976; Алексеев, 1988), располагается далеко от Catabrosella s.str., но в одной кладе 
(BS=99) с двухромосомными злаками C. versicolor и Zingeria spp.  

Paracolpodium altaicum, Hyalopoa lanatiflora, Hyalopoa pontica (образец Т-112), Catabrosella variegata и 
тип C. subornata, а также Catabrosa aquatica subsp. aquatica и C. aquatica subsp. capusii образуют общую груп-
пу, демонстрируя высокую степень родства между собой (BS=80) и чёткое отличие от группы [(Colpodium 
s.str.+Zingeria spp.) Catabrosella araratica]. По морфологическим данным Сatabrosella (excl. Nevskia) может 
быть близок к Poa sect. Ochlopoa, а с Nevskia, Catabrosa и Colpodium s.str. имеет довольно отдалённое родство 
(Цвелёв, 1964). Судя по ITS, Catabrosella действительно далёк от Nevskia и Colpodium s.str., но с видами рода 
Poa sect. Ochlopoa близкого родства не имеет. 

Положение представителей рода Catabrosa среди Colpodium s.l. (excl. C. versicolor) свидетельствует о 
его близости к Hyalopoa, Paracolpodium и Catabrosa, хотя ранее виды рода Catabrosa были исключёны из ро-
да Colpodium s.l. (Цвелёв, 1964). 

Образец H. pontica Т-112 (Карачаево-Черкессия, ущ. Кышкаджер) демонстрирует большую близость с 
Catabrosella variegata и C. subornata, чем с H. lanatiflora, образующим общую группу с Catabrosa aquatica. 
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Образец H. pontica T-76 (Карачаево-Черкессия, ущ. Назылкол) занимает базальное положение в группе Poa, 
за исключением дивергирующей ранее sect. Ochlopoa, возможно, демонстрируя принадлежность к Poa. Разли-
чие последовательностей ITS Hyalopoa pontica Т-76 и Т-112, по-видимому, является следствием преимущест-
венного присутствия в каждом из них в составе тетраплоидного генома кластеров 45S рДНК, ведущих свою 
линию от разных родительских растений. Проблема будет изучена нами в дальнейшем, но, в общем, получен-
ные результаты согласуются с рассмотрением H. pontica как пограничного между Colpodium s.l. и Poa, спор-
ное разделение которых отмечали Буассье и Альбов (1895, см: Невский, 1934а). Отметим, что, Catabrosa 
pontica Bal., 1874 (=Colpodium ponticum (Bal.) Woron., 1909, Турция), был описан как Poa capillipes Somm. et 
Lev., 1893, Абхазия (см.: Невский, 1934а; Цвелёв, 1976).  

Hyalopoa сближают не только с Poa, но и с монотипным родом Arctophila (Цвелёв, 1964), а также с 
Dupontia и Arctopoa (Соколовская, Пробатова, 1977). По нашим данным, H. pontica и H. lanatiflora не имеют 
прямого родства с этими таксонами.  

Paracolpodium altaicum и P. leucolepis иногда сближают с родом Arctagrostis, который многими автора-
ми объединялся с родом Colpodium. Н.Н. Цвелёв (1964) считает Arctagrostis и Paracolpodium далеко разошед-
шимися производными одной и той же примитивной ветви Poa. По нашим данным, Arctagrostis latifolia зани-
мает сестринское положение относительно клады [Hookerochloa hookeriana+Festucella eriopoda (AY559123 и 
AY559122, Hunter et al., 2004)], образуя вместе с ними общую группу, сестринскую к 
[Arctopoa schischkinii+Cinna latifolia (Райко и др., 2008, не опубл.)]. 

Colpodium s.l. (excl. Colpodium s.str. et Nevskia) является сестринским кладе 
[(Puccinellia distans+Sclerochloa dura (AF532934, AF532933, Catalán et al., 2004))Phippsia concinna (арх. Новая 
Земля)]. Ранее на основании морфологического сходства, наличия гибридов хPucciphippsia vacillans и 
хP. czuczorum (Löve, Löve, 1975) и сравнительного анализа ПДРФ хпДНК (Choo et al., 1994), высказывалось 
предложение рассматривать Phippsia и Puccinellia (Löve, Löve, 1975) и даже Phippsia, Puccinellia и Sclerochloa 
(Choo et al., 1994) в пределах одного монофилетического рода. Последовательности ITS этих видов образуют 
группу с BS=50, что не даёт оснований для такого заключения, но, несомненно, свидетельствует об их генети-
ческой близости. 

Главные выводы из проведённого исследования состоят в том, что судя по ITS, Catabrosa aquatica дос-
товерно входит вместе с представителями Paracolpodium, Hyalopoa и Catabrosella в состав общей группы, ге-
нетически достаточно удалённой от клады, объединяющей двухромосомные злаки Colpodium versicolor и 
Zingeria spp. и Nevskia. Возможно, Catabrosella araratica следует рассматривать в качестве представителя мо-
нотипного рода с предполагаемым названием Nevskia. 

Работа финансировалась из средств гранта РФФИ № 06-04-48399 и Программы «Динамика генофондов». 
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ДАННЫМ ITS СЕКВЕНИРОВАНИЯ РИБОСОМАЛЬНОЙ ДНК 

Коцеруба В.В. 1, Пробатова Н.С. 2, Франк Блаттнер 3 

1Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л.Комарова РАН 
2Владивосток, Биолого-почвенный институт ДВО РАН 

3Gatersleben, Leibniz-Institute of Plant Genetics and Crop Plant Research (IPK) 

Род Milium L. относится к трибе Poeae (s. ampl.). Около 10 видов этого рода распространены в умерен-
ных и субтропических странах северного полушария. В роде выделяются две секции: типовая секция Milium, 
к которой принадлежат многолетние виды лесов и лугов, и древнесредиземноморская секция Miliellum Tzvel., 
с однолетними видами –  эфемерами (Цвелёв, 1976). Типовая секция Milium объединяет растения с относи-
тельно примитивными признаками, в ней – 3 вида: почти голарктический лесной вид M. effusum L. и два кав-
казских горнолуговых: M. schmidtianum C. Koch (кавказско-малоазиатский) и M. transcaucasicum Tzvel. (юж-
но-закавказский), они различаются по характеру подземных побегов, шероховатости стебля и влагалищ ли-
стьев, общими размерами растений, шириной листовых пластинок, формой метёлок. 

Наибольшее таксономическое разнообразие в роде Milium наблюдается на Кавказе и в Передней Азии, 
ареалы большинства таксонов рода сосредоточены в области Древнего Средиземья. Таксономическое разно-
образие у Milium на Кавказе и в Передней Азии может свидетельствовать о близости этих районов к центру 
происхождения и таксономической дифференциации. Нахождение в западно-прикаспийской части общего 
ареала рода первичного диплоида (c 2n = 14), явно реликтового, однолетника-эфемера M. alexeenkoi (Tzvel.) 
Tzvel. (секция Miliellum) –  несомненное указание на то, что эта область –  наиболее древняя часть ареала ро-
да. Относительно молодыми можно считать районы распространения таксонов Milium у пределов или вне 
пределов области Древнего Средиземья (Пробатова и др., 2000). 

M. effusum распространен во внетропических областях Евразии, в северной Африке и на западе Северной Аме-
рики. Среди видов рода M. effusum обладает наиболее широким ареалом, он же –  единственный представитель рода 
на Тихоокеанском побережье Азии и в Северной Америке; единственный вид этого рода во флоре Дальнего Востока 
России, где спорадично встречается в большинстве районов: к северу до левобережья р. Амгунь (приток Амура) и на 
большей части п-ова Камчатка, но при этом он отсутствует на северных Курильских и Командорских островах (Про-
батова, 1985). M. effusum поднимается в горы лишь до среднего горного пояса; это преимущественно неморальный 
вид, заходящий частично и в таежную зону. Экологический ареал у M. effusum крайне ограниченный, гармоничный и 
почти полностью реализованный (Селедец, Пробатова, 2003). Это означает, что вид может существовать в очень уз-
ких рамках экологических факторов –  увлажнения, богатства-засоленности почвы, он высоко специализирован.  

В роде Milium известно большое разнообразие чисел хромосом: от 2n = 8 до 2n = 42 (Пробатова и др., 
2000). Многолетники секции Milium характеризуются полиплоидией разных уровней, –  4x и 6х, при основ-
ном числе хромосом х = 7. В пределах уникального однолетнего комплекса M. vernale aggr. наблюдаются раз-
личные основные числа хромосом: х = 4, 5, 7 и 9 (а также, возможно, 11). Мы показали, что в пределах очень 
небольшого рода Milium выявляются разнообразные направления и способы эволюции (Пробатова и др., 
2000): не только полиплоидизация (весьма характерная для злаков), но, кроме того, здесь прослеживается 
путь, менее распространённый у злаков в целом, но, всё же, свойственный двум близкородственным трибам 
Aveneae и Poeae s. str., –  путь преобразования основного числа хромосом (х). 

Вопрос о полиморфизме наиболее широко расселившегося вида M. effusum ещё очень мало разработан; не 
способствует этому и константное тетраплоидное число хромосом 2n = 28. Действительно, все наши прежние и но-
вые определения числа хромосом у M. effusum –  из Новгородской обл. (р. Волхов), Украины (в т.ч. Закарпатья), 
Молдавии, Кавказа (Кабардино-Балкария, Северная Осетия), Алтая, Казахстана, Новосибирской обл. (Салаир), 
Байкальской Сибири (Бурятия), Амурской обл., Хабаровского края (устье р. Уссури и Нижний Амур), Приморско-
го края (в т.ч. из Сихотэ-Алинского заповедника и островов залива Петра Великого), Сахалина (в т.ч. с п-ова 
Шмидта), Курильских (Уруп, Итуруп, Кунашир, Шикотан) островов –  неизменно показывали 2n = 28. Тем не ме-
нее, очень возможно, что в пределах этого вида имела место внутривидовая дифференциация, ещё не нашедшая 
достаточно весомого выражения в признаках внешней морфологии, а, значит, и в таксономических решениях. Так, 
например, мы предполагали, что у M. effusum имеются хеморасы: наш образец происхождением с Украины (окраи-
на г. Киева, Пуща-Водица) имел резкий кумариновый запах (чего не наблюдалось, например, у других, многочис-
ленных исследованных нами образцов). Возможно, найдутся основания считать целесообразным выделение, в ка-
честве особого таксона, кавказско-алтайско-казахстанской горной расы M. effusum, с очень крупными продолгова-
тыми метёлками и необычно широкими пластинками листьев, которая встречается в горных лесах на высотах от 
2100 м и выше над ур. моря. В литературе иногда встречаются упоминания о некоторых разновидностях M. 
effusum (например, var. coloratum – из Прибайкалья, var. cisatlanticum – из Канады). 
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Рис. 1. Древо, демонстрирующее эволюционные взаимоотношения, построенные на основе ITS1-5.8S-ITS2 района рибо-
сомального гена у 45 географически удаленных популяций M. effusum (2n=4x=28). 

 
Надо признать, что M. effusum –  древний полиплоид, распространившийся на огромных территориях 

уже к моменту разъединения Евразии и Северной Америки. При сравнении хромосомных наборов 14-хромо-
сомного M. alexeenkoi и 28-хромосомного M. effusum (Пробатова и др., 2000), мы допускали, что M. effusum 
является аутотетраплоидным производным анцестральной первично диплоидной расы, где в процессе станов-
ления и расселения вида происходили структурные изменения анцестрального кариотипа. Однако также су-
ществует предположение о гибридном происхождении M. effusum. В настоящее время в роде Milium не из-
вестны другие первичные диплоиды (кроме M. alexeenkoi), и можно предположить, что они вымерли. 

Скорее всего, именно тетраплоидный уровень (у M. effusum) является для рода Milium эволюционно оп-
тимальным, подобно многим другим таксонам злаков. Увеличение количества генетического материала (у M. 
effusum и M. schmidtianum, 2n=42), открывает широкую перспективу рекомбинации генов, служит предпосыл-
кой большой эволюционной мобильности этих таксонов. 

В связи с предположением о полиморфизме M. effusum мы решили, собрав максимально географически разно-
образный материал по этому виду, впервые посмотреть на этот вид с позиций молекулярного анализа нуклеотидной 
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последовательности ДНК внутреннего транскрибируемого спейсера рибосомального гена. В нашей работе представ-
лены первые результаты изучения 45 образцов M. effusum из различных географически удаленных популяций. 

Было произведено секвенирование ITS последовательности у образцов M. effusum любезно предостав-
ленных нам из гербариев Владивостока (VLA), Москвы (MHA, MW), Санкт-Петербурга (LE) и Гатерслебена, 
Германия (GAT). Вовлеченный в наше исследование материал имел следующее происхождение: Россия –  ев-
ропейская часть (Карелия, Калининградская, Мурманская, Ленинградская, Рязанская, Московская, Смолен-
ская, Владимирская, Костромская, Липецкая, Нижегородская области), Кавказ (Кабардино-Балкария), Поляр-
ный Урал, Сибирь (Алтайский и Красноярский края), Дальний Восток (Хабаровский край –  бассейн Амура, 
Камчатка, южные Курильские острова); Украина, Молдавия, Казахстан, Киргизия, Таджикистан; Испания, 
Англия, Дания, Германия, Финляндия, Польша; Индия, Китай, Япония; Канада. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 2. Древо, демонстрирующее эволюционные взаимоотношения, построенные на основе ITS1-5.8S-ITS2 района рибо-
сомального гена в роде Milium. 

 
Наши данные неожиданно выявили значительное отделение клады популяций Восточной Азии от клад 

со всеми остальными представителями географических зон (рис. 1). Несколько отстоит в этой группе единст-
венный исследованный образец из Западного Китая. Наблюдаемое нами отделение клады –  настолько суще-
ственное, что мы сочли целесообразным оценить положение данной группы по отношению к другим видам 
этого рода. Для этого было построено филогенетическое древо с вовлечением в анализ ITS-последовательно-
стей других видов рода Milium, секвенированных нами прежде (Probatova et al., 2007). Выяснилось (см. рис. 
2), что эта «восточноазиатская», а точнее – амуро-японская группа настолько самостоятельна по ITS-класте-
ру, что выделяется даже за пределы клады всей типовой секции Milium (M. effusum, M. schmidtianum, M. 
transcaucasicum). 

Работа выполнялась при поддержке РФФИ № 06-04-48399, 07-04-00610, Программы фундаментальных исследо-
ваний Президиума РАН «Биоразнообразие и динамика генофондов» и научно-исследовательских фондов DFG и DAAD 
(Германия). 
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РОДА QUILLAJA C ДРУГИМИ ТАКСОНАМИ ПОРЯДКА FABALES И ROSALES ПО РЕЗУЛЬТАТАМ 
СРАВНИТЕЛЬНОГО ИССЛЕДОВАНИЯ ЯДЕРНЫХ ITS И РАЙОНОВ TRNL-TRNF И PSBA–TRNH 

ГЕНОМА ХЛОРОПЛАСТОВ 

Красильников Е.М., Родионов А.В. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В. Л. Комарова РАН 

Род Quillaja состоит из двух южноамериканских видов Quillaja brasiliensis и Q. saponaria. 
Q. brasiliensis – бразильский вид, а Q. saponaria произрастает в Андах. Положение рода  варьирует в 
классификациях различных авторов. Так в классификации Schulz-Menz (Schulz-Menz, 1964), основан-
ной на характеристиках плода, род Quillaja помещен в подсемeйство Spiraeoidea семейства Rosaceae, 
триба Quillajeae. В системе Камелина (Камелин, 2006) род формирует отдельное подсемейство 
Quillajoideae в семействе Rosaceae, в которое помимо рода Quillaja автором включаются рода 
Kageneckia, Vauquelinia, Lindleya, Exochorda. Однако, если судить по особенностям древесины (Zhang, 
1992) и последовательностям хлоропластного гена rbcL (Morgan et al., 1994; APG, 2003) этот род не 
входит в семейство Rosaceae, а является единственным родом семейства Quillajaceae в порядке 
Fabales, наряду с малочисленным семейством Surianaceae и двумя крупными семействами 
Polygalaceae и Fabaceae. Родственные связи вышеперечисленных четырех семейств порядка Fabales 
до сих пор остаются не ясными. Wojciechowski et al. (2004), основываясь на последовательностях гена 
matK, обнаружили близкое родство семейств Quillajaceae и Surianaceae.  

 Задачей нашего исследования было определить филогенетические отношения рода Quillaja c 
другими таксонами, используя последовательности внутренних транскрибируемых спейсеров ITS1 и 
ITS2 ядерных генов рРНК, а также участки хлоропластной ДНК trnL-trnF и psbA–trnH. Секвенирован-
ные нами последовательности обоих видов рода Quillaja и других видов, а также последовательности, 
взятые из базы данных NCBI, были использованы для построения филогенетического дерева в про-
грамме Mega 4.0 (Tamura et al., 2007). В результате сравнения последовательностей внутренних транс-
крибируемых спейсеров ITS1 и ITS2 ядерных рДНК (рис. 1) выявляется родство рода Quillaja с семей-
ством Fabaceae, а именно с трибой Detarieae подсемейства Caesalpinioideae. Филогенетическое дере-
во, построенное по последовательностям хлоропластного гена белка фотосистемы 2 psbA также указы-
вает на родство рода Quillaja с трибой Detarieae (рис. 2). Триба Detarieae подсемейства 
Caesalpinioideae самая примитивная группа в сем. Fabaceae (Wojciechowski et al. 2004). В эволюции 
этой группы наблюдается тенденция от актиноморфности цветка к зигоморфности. Род Quillaja с акти-
номорфными пентамерными цветками является группой, сестринской к стоящей в основании сем. 
Fabaceae трибе Detarieae. 

 Работа финансировалась из средств гранта РФФИ 06-04-48399 и программы «Динамика генофондов». 
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Рис. 1. Филогенетическое дерево, построенное по последовательностям ITS1 и 2 . 
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Рис. 2. Филогенетическое дерево, построенное по последовательностям psbA-trnH. 
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МОЛЕКУЛЯРНО-ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКОЕ ИЗУЧЕНИЕ ПОДРОДА ESULA РОДА EUPHORBIA 

(EUPHORBIACEAE) 

Крюков А. А., Гельтман Д. В., Родионов А. В. 

Cанкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН 

Род Euphorbia L. (Euphorbiaceae) насчитывает около 2000 видов, имеющих характерное специализированное 
соцветие — циатий. Первый и единственный на сегодняшний день обзор рода в полном объёме выполнил Буасье 
(Boissier, 1862), который отнёс к нему 723 вида, разделив их на 27 секций. Позднее Уиллер (Wheeler, 1943) предложил 
делить род Euphorbia на 8 подродов, выделяя в их пределах ряд секций. Существенный вклад в построение системы 
рода внёс Я. И. Проханов (1949, 1964) подготовивший его обработку для «Флоры СССР». В настоящее время род 
Euphorbia делят на 9–11 подродов, один из которых, изучаемый нами подрод Esula Pers., содержит не менее 350 ви-
дов. Его система неоднократно менялась; недавно Д. В. Гельтман (2007) на основании морфологических данных от-
нес евразиатские виды этого подрода к 10 секциям.  

На основании молекулярных данных по последовательности внутренних транскрибируемых спейсеров 
ядерной рРНК (ITS) и хлоропластным генам (Bruyns et al., 2006), было предложено разделить род Euphorbia 
на 4 подрода (Rhizanthium (Boiss.)Wheeler, Сhamaesyce Raf., Euphorbia, Esula), поскольку все исследованные 
виды (более 200 видов из всех принимаемых в настоящее время подродов) распределились в 4 хорошо под-
держиваемые клады. Эти клады оказались сборными из видов различных ранее выделяемых подродов. Изу-
чаемый нами подрод Esula попал в одну и ту же кладу вместе с южноафриканскими видами, ранее относимы-
ми к подроду Tirucalli (Boiss.) S. Carter.  

Для исследования молекулярной филогении (геносистематики) подрода Esula нами выбраны наиболее 
используемые на внутриродовом уровне ITS последовательности. В роде Euphorbia подрод Esula пока наиме-
нее изучен молекулярными методами. В базах данных на сегодняшний день имеются последовательности ITS 
приблизительно 30 видов этого подрода, а последовательности митохондриальных и хлоропластных генов 
практически отсутствуют.  

Нами секвенированы ITS-последовательности 32 видов из подрода Esula. На рис.1 показано филогене-
тическое древо, построенное на основании молекулярных данных по ITS2 с использованием метода ближай-
ших соседей (NJ). Виды, данные по которым были получены нами, на рисунке помечены знаком +; сведения 
по остальным видам взяты из базы данных «Генбанк». За внешнюю группу взят вид из подрода Euphorbia — 
E. subsalsa Hiern. 

На построенном нами древе хорошо выделяются две клады (1, 2), каждая из которых содержит виды из 
родственных секций. В пределах клады 1 оказались виды из секций Chamaebuxus Lázaro, Helioscopia Dumort. 
и Holophyllum (Prokh.) Prokh. Если единственный исследованный вид из последней секции довольно убеди-
тельно выделился в отдельную субкладу, то виды секции Helioscopia (однолетники) оказались в различных 
субкладах среди более многочисленных многолетников из секции Chamaebuxus. Эти данные могут служить 
аргументом в пользу объединения этих секций под приоритетным названием Helioscopia, что было сделано в 
свое время Прохановым (1964). 

Клада 2 также разделяется на несколько субклад. Некоторые субклады и их «конечные ветви», имеющие 
высокую поддержку, почти полностью соответствуют отдельным секциям и подсекциям. Так, довольно высокую 
поддержку (63%) получила секция Esula Dumort., а E. amygdaliodes L., E. characias L. и E. oblongifolia (K. Koch) K. 
Koch, относящиеся к ее подсекции Patellares (Prokh.) Prokh., объединились в ветвь с поддержкой 100%. В эту же 
субкладу попали мадагаскарский вид E. emirnensis Baker, а также южноафриканские E. kraussiana Bernh. ex Krauss. 
и E. epicyparissias (E. Mey. ex Klotzsch et Garcke) Boiss., секционная принадлежность которых пока не вполне ясна, 
хотя они вне сомнения принадлежат к подроду Esula. 

С не очень высокой поддержкой (42%) оказались объединены в субкладу виды подсекций 
Conicocarpae (Prokh.) Prokh. и Myrsiniteae Boiss. секции Paralias Dumort.; правда, в эту же субкладу попали и 
отдельные виды из других секций. Вместе с тем конечные ветви, соответствующие собственно этим подсек-
циям, имеют более высокую поддержку — 53% и 98% соответственно. E. paralias L., относимый к монотип-
ной подсекции Paralioideae Prokh. секции Paralias, с высокой поддержкой оказался в одной ветви вместе с 
видами из других секций; общим у них оказывается географическое распространение. 
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Консенсусное филогенетическое древо, полученное с помощью метода близжайших соседей (NJ) на 
данных по последовательностям ITS2, показывает распределение видов подрода Esula в две крупные 
клады с бутстрэп – индексами поддержки 67 и 55 (бутстрэп-индексы показаны выше или ниже ветвле-
ний дерева (показаны только те, что выше 40; бутстрэп-индекс равный 100 будет обозначать 100 про-
центную достоверность выделения ветви дерева и объединение видов внутри этой ветви в одну груп-
пу). На рисунке подписаны названия секций и подсекций, к которым относятся исследуемые виды. 
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В наибольшей степени противоречия между морфолого-географическим и молекулярным подходом 
выявились при анализе секции Peplus Lázaro, виды которой оказались в различных субкладах и ветвях клады 
2. К этой секции, согласно морфологическому подходу, отнесены однолетние виды, имеющими самую раз-
личную, иногда довольно причудливую, структуру поверхности семян. Полученные молекулярно-филогене-
тические данные дают основание считать, что переход к однолетней жизненной форме мог происходить неод-
нократно в разных эволюционных линиях подрода Esula; систематика именно этой секции нуждается в наи-
более серьезном пересмотре. Также в разных субкладах и ветвях оказались и виды секции Herpetorrhiza 
(Prokh.) Prokh. 

Довольно хорошую поддержку получила секция Balsamis Webb et Berthelot, к которой относятся кус-
тарниковые и древесные виды, имеющие тенденцию к суккулентности, распространенные в основном на Ка-
нарских островах и в Средиземноморье. Интересно, что с этими видами группируются как однолетники и 
многолетники, относимые к секциям Peplus и Herpetorrhiza, так и группа южноафриканских суккулентных 
видов, обычно относимых к подроду Tirucalli. Эти данные могут свидетельствовать в пользу пересмотра объ-
ема подрода Esula, а также того, что переход к суккулентности в роде Euphorbia (подобно к переходу к одно-
летней жизненной форме) мог происходить неоднократно в различных эволюционных ветвях. 

Таким образом, наши данные подтверждают обоснованность выделения лишь части внутриродовых 
таксонов подрода Esula. Систематика тех секций, которые оказались полифилитическими, нуждается в пере-
смотре, тем более что для этого есть и определенные морфологические и ботанико-географические основа-
ния. Возможно, требуется и пересмотр объема подрода Esula. 

Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (проекты 04-04-48758, 06-
04-48399, 07-04-00848) и программы Президиума РАН «Биоразнообразие и динамика генофондов». 
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Актинидия (род Actinidia Lindley., семейство Actinidiaceae Van-Tieghеm.) представляет собой крайне инте-
ресную, но мало изученную культуру, как в ботаническом, так и в генетическом плане. Прежде всего, актинидия 
интересна тем, что ягоды растений этого рода содержат большое количество биологически активных веществ с ан-
тиоксидантными свойствами и являются ценным источником витаминов, кахетинов, пектинов, дубильных и крася-
щих веществ, флавоноидов, алкалоидов и многих других соединений (Колбасина Э.И, 2000). По своему лечебному 
спектру эта культура способна вытеснить многие медицинские препараты химического синтеза.  

По данным различных классификаций выделяют от 40 до 62 видов актинидии (Dunn, 1911, Li , 1952, 
Liang, 1983, Cui et al., 2002). Большинство из них – многолетние дикорастущие лианы субтропических и тро-
пических лесов Юго-восточной Азии. Ареал проходит от 52о с. ш. до 8о ю. д. Центром происхождения и раз-
нообразия считается Китай (Huang et al., 2002). Наиболее распространенными видами являются A. polygama 
(Sieb. et Zucc.) Maxim., A.arguta (Sieb. et Zuсс.) Planch. Mig., и A. chinensis Planch. (киви). Остальные виды ха-
рактеризуются ограниченным ареалом. (Liang, 1983). 

Согласно последнему обзору было выделено 62 вида актинидии (Cui et al., 2002). Виды были объедине-
ны во внутриродовые секции (Cui et al., 2002). В настоящее время на основании строения плода авторы выде-
ляют 4 секции: Leiocarpae, Maculatae, Stellatae, и Strigosae (Cui et al., 2002, Колбасина Э.И, 1994, 1996, 2000). 
Однако всеми систематиками указывается, что таксономия и оценка филогенетического родства видов из-за 
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расплывчатости межвидовых границ, широкой вариабельности морфологических признаков, и существова-
ния промежуточных, по всей видимости, гибридных форм, весьма сложна (Ferguson, 1990, Huang et al, 2002). 

Виды A. kolomikta , A. arguta и A. polygama относят к секции Leiocarpae. При этом A. kolomikta и A. 
arguta принято относить к серии Lamellatae, A. polygama к серии Solidae. Таксономический статус A. giraldii и 
A. purpurea окончательно не определен. Согласно ряду классификации A. giraldii рассматривается как сино-
ним A. arguta , или же ее разновидность Actinidia arguta (Siebold & Zucc.) Planch. ex Miq. var. giraldii (Diels) 
Vorosch. (http://www.plantnames.unimelb.edu.au/Sorting/Actinidia.html). По данным Д.П. Воробьева (1968) этот 
таксон имеет характерные отличия от Actinidia arguta (Siebold et Zucc.) Planch. ex Miq. и приводится как 
Actinidia giraldii Diels во «Флоре СССР» (1949), в работе С.С. Харкевича, Н.Н. Качуры (1981). 

Таким образом, систематика рода Actinidia является неоднозначной и требует уточнения.  
Помимо вопросов связанных с систематикой таксонов рода Actinidia, отдельный интерес представляет 

определение внутривидового и межсортового полиморфизма видов, произрастающих на территории России, 
как с целью возможного исследования границ видов, так и для оценки генетической основы образцов (как ди-
корастущих, так и отечественных сортов) в прикладных целях селекции. 

В настоящее время для определения уровня геномного полиморфизма, межвидовой и внутривидовой вариа-
бельности, установления таксономического статуса отдельных образцов и выявления филогенетических отноше-
ний различных таксонов широко используются молекулярные методы анализа генома, в том числе RAPD метод, 
основанный на случайной амплификации полиморфных фрагментов геномной ДНК (Williams et al., 1990). 

Таким образом, целью данной работы стал RAPD анализ межвидового, внутривидового полиморфизма 
ядерного генома видов рода Actinidia, произрастающих на территории России. 

Для работы из коллекции Московского отделения ВНИИ растениеводства им. Н.И. Вавилова (п. Мих-
нево, Московской области) были отобраны 47 образцов представителей рода Actinidia, относящиеся к 5 видам 
и исходно собранные на территории Дальнего Востока России. 

Выделение тотальной растительной ДНК из молодых листьев индивидуальных растений производили 
согласно стандартному протоколу (Edwards, Johonstone, 1991) с дополнительной очисткой образцов смесью 
фенол\хлороформ. В работе были использованы стандартные олигонуклеотидные RAPD-праймеры серий 
OPD, OPN, OPK,OPH. («Operon Technologies» Alameda, California, USA). Для полимеразной цепной реакции 
были использованы наборы реактивов производства «Диалат-ЛТД» (Москва). Амплификацию ДНК проводи-
ли по стандартной методике (Williams et al., 1990). 

Продукты реакции амплификации разделяли электрофорезом в 1,7%  агарозном геле в 1хТВЕ буфере, с 
последующим окрашиванием бромистым этидием. В статистический анализ были включены только четкие, 
воспроизводимые фрагменты. 

Статистический анализ проводился при помощи пакетов программ STATISTICA 6.0 и TREECON (Van 
de Peer. Y., R. De Wachter. R.,1994) Уровень геномной вариабельности оценивался по значениям генетических 
расстояний (GD). Межвидовые и внутривидовые генетические расстояния определялись с использованием 
коэффициента Жаккарда. Дальнейший кластерный анализ проводился методом UPGMA (Sneath, Sokal, 1973). 
Индексы бутстрепа (ИБ) рассчитывались для 1000 реплик. 

В работу были отобраны 47 представителей рода Actinidia, среди которых 20 образцов/сортов вида A. 
kolomikta,8 –  A. аrguta, 8 –  A. polygama, а также 4 образца A. giraldii, 1 –  A. purpurea и 4 –  гибридые формы 
A. arguta x A. purpurea.  

Из 32 RAPD-праймеров (серий OPD, OPN, OPK, OPH) предварительно протестированных на ограни-
ченном наборе образцов, были отобраны девять праймеров (OPK9, OPK4, OPN15, OPN3, OPN19, OPD6, OPH3, 
OPH8, OPH9), позволяющих получать наиболее полиморфные и высоко воспроизводимые спектры RAPD-
фрагментов генома рода Actinidia. 

Использование этих девяти RAPD-праймеров, приводило к амплификации 382 RAPD-фрагментов, из кото-
рых 362 (95%) были полиморфными. Для каждого взятого в анализ образца были получены уникальные RAPD- 
спектры фрагментов ДНК. Размер фрагментов варьировал от 200 до 2600 н.п. Максимальное и минимальное число 
полиморфных фрагментов на праймер составило 78 (праймер OPD6) и 43 (праймер OPK4). 

Необходимо отметить, что выбранные для маркирования видов актинидии праймеры отличались по 
степени выявления полиморфизма у исследуемых видов. Так, для A. kolomikta уровень полиморфизма, детек-
тированный с помощью праймера OPK4 составлял 95%, для A. arguta –  97%, в то время как для праймера 
OPN3 –  86% и 81% соответственно. A. polygama отличалась относительно низким уровнем полиморфизма, 
так праймер OPD6 приводил к амплификации 78% полиморфных фрагментов генома представителей этого 
вида, а OPK4 –  80% полиморфных фрагментов.  

После статистической обработки всего массива данных были рассчитаны матрицы попарных генетиче-
ских расстояний. Диапазон генетических различий взятых в анализ представителей видов рода Actinidia варьи-
ровал в пределах от 0,01 до 0,40. При этом представители вида A. kolomikta показали наибольшую степень ге-
номной вариабельности (0,01–0,15). Наименьшим уровнем полиморфизма характеризовались представители ви-
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да A. polygama (0,02–0,07), что однако может быть связано с размерами выборки. Образцы видов A. arguta и A. 
giraldii характеризовались индексами генетических различий: 0,05–0,12 и 0,07–0,10, соответственно. 

Наибольшую степень несходства (различий) показали виды A. kolomikta и A. arguta (0,29–0,40). Инте-
ресно отметить, что межвидовые генетические различия в парах A. giraldii –  A. arguta и A. purpurea –  A. 
arguta составили 0,06–0,14 и 0,08–0,12, что сравнимо с внутривидовым разнообразием A. arguta (0,05–0,12) 
или гибридных сортов Actinidia arguta x A. purpurea (0,06–0,14). Диапазон генетических различий для образ-
цов всей группы A. arguta, A. giraldii, A. purpurea и A. arguta x A. purpurea (0,05–0,14) также находился с этих 
пределах и не достигал выявленных коэффициентов межвидовых генетических различий (0,27–0,40), что ско-
рее опровергает самостоятельный видовой статус A. giraldii и A. purpurea и предполагает рассмотрение дан-
ных таксонов в ранге разновидностей A. arguta. Что касается внутривидового полиморфизма, A. polygama и A. 
arguta , то анализ с использованием такого количества образцов проводится практически впервые. Ранее бы-
ли проведены работы по выявлению сортового полиморфизма A. kolomikta литовской селекции (Eesoniene, 
Daubaras, Gelvonauskis, 2005). 

Кластерный анализ исследованных образцов выявили четкую видовую дифференциацию A. kolomikta, 
A. polygama и A. arguta. Кластеры всех трех видов поддерживались максимальными значениями бутстрепа на 
дендрограмме и соответствовали трем четко обособленным компактным группам видов актинидии. Отдель-
ный интерес представляло определение таксономического статуса A. giraldii, A. purpurea. Сорта и образцы A. 
giraldii, A. purpurea, а также гибриды A. arguta x A. purpurea формировали общий кластер с A. arguta, при 
этом однако не смешиваясь с образцами A. arguta и друг другом, образуя отдельные подкластеры, однако, 
слабо поддерживающиеся значениями бутстрепа. Исключение составил сорт Бальзамная вида A. arguta, обра-
зовавшего общую кладу с сортом A. giraldii Туземка. Однако такое разделение на группы внутри кластера A. 
Arguta , скорее всего связано не только с разделением A. arguta на разновидности, но и с различным происхо-
ждением анализированных сортов и образцов. Гибридные сорта A. arguta x A. purpurea и сорт Садовая A. 
purpurea были исходно украинской селекции и весьма вероятно имеет общую родословную. Образцы 
A.giraldii и сорт Туземка получены из Приморского края. Схожая картина географической и селекционной 
приуроченности наблюдалась для сортов A. kolomikta: отдельные группы формировали образцы из Сахалина, 
Владивостока и европейской части России (Москва, Подмосковье, Санкт-Петербург). Бутстреп поддержки 
этих групп, однако, были не высоки (менее 50%).  

Таким образом, в результате проведенного анализа впервые установлены уровни геномного разнообра-
зия наиболее распространенных на территории России видов актинидии A. kolomikta, A. arguta, A. polygama, 
которые составили 0,01–0,15, 0,05–0,12 и 0,.02–0,07, соответственно. Оценен уровень межвидовых различий, 
максимальное значение которого соответствовало образцам A. kolomikta и A. arguta (0,29–0,40). Впервые с ис-
пользованием молекулярных маркеров получены данные, поддерживающие подвидовой статус таксонов A. 
giraldii и A. purpurea Подобраны праймеры, которые могут быть рекомендованы для оценки как внутривидо-
вого полиморфизма того или иного вида, так и межвидового разнообразия актинидии. Показана внутривидо-
вая дифференциация образцов киви, связанная с происхождением и географией взятых в анализ образцов и 
сортов рода.  

 
Литература 

Воробьев Д.П. Декоративные деревья и кустарники Дальнего Востока.Л.: Наука.1968.227 с. 
Денисов Н.И. Бюллетень Ботанического сада института ДВО РАН. 2007. Вып. 1 (1) С. 44–50. 
Колбасина Э.И. Актинидии и лимонник в России. М., 2000. 264с. 
Флора СССР.М.–Л.: АН СССР.1937.Т. 7.С. 566–567. 
Харкевич С.С., Качура Н.Н. Редкие виды растений Дальнего Востока и их охрана.М.: Наука, 1981.231 с. 
Dunn S.T. A revision of the genus Actinidia Lindl. J. Linn. Sos. Lond. Bot. 1911. 39 P.394–410. 
Edwards S.K., Johonstone C., Thompson Simpl and rapid method for the preparation of plnt genomic DNA for PCR 

analysis Nucleic Acids Res19(6) 1349. 
Eesoniene L., Daubaras R, Gelvonauskis B. Characterization of kolomikta kiwi (Actinidia kolomikta) genetic diversity by 

RAPD fingerprinting// Biologija. 2005. № 3. P. 1–5. 
Ferguson A.R.,and Bollard E.G. Domestication of the kiwifruit. 1990. P.165–246. 
Huang H. et al Phylogenetic Relationships in Actinidia as Pevealed by RAPD Analysis// J. Amer. Soc.Hort.Sci. 2002. 127 

(5). P.759–766. 
Liang C.-F. On the distribution of Actinidia .Guihaia 1983 3. P.229–248. 
Sneath, P.H.A. and Sokal, R.R. Numerical taxonomy — the principles and practice of numerical classification. 1973. 
Van de Peer. Y., and R. De Wachter. R. (1994) TREECON for Windows: a software package for the construction and 

drawing of evolutionary for the Microsoft Windows environment. Comput. Appl. Biosci. 10: 569–570. 
Williams J.G.K., Kubelik A.R., Livak K.L., Rafalski J.A., Tingey S.V. DNA polymorphisms amplified by arbitrary primers 

are useful as genetic markers. Nucl. Acids Res. 1990 V. 18. № 22. P. 6531–6535. 
 



МОЛЕКУЛЯРНАЯ  СИСТЕМАТИКА И БИОСИСТЕМАТИКА  
 

 50

О МОЛЕКУЛЯРНОМ И МОРФОЛОГИЧЕСКОМ ИЗУЧЕНИИ ВИДОВ РОДА GALEOPSIS 
(LAMIACEAE) В ВОСТОЧНО-ЕВРОПЕЙСКОЙ РОССИИ 

Маслова Е.В. 

Белгород, Белгородский государственный университет 

Род Galeopsis L. содержит два подрода (Galeopsis и Ladanum (S.F. Gray) Reichenb.), из которых 7 видов 
встречаются во флоре России (Тюнникова, 2006). Подрод Galeopsis включает пять видов, три из которых (G. 
bifida, G. tetrahit и G. pernhofferi) являются возможными гибридами диплоидных видов G. speciosa и G. 
pubescens. G. pernhofferi распространен на территории Сибири и в европейскую часть России не заходит, G. 
bifida и G. tetrahit встречаются в пределах восточно-европейской части России, только второй из них более 
редок в черноземной полосе.  

Нами в период 2003–2004 гг. были изучены 13 выборок из природных популяций G. bifida и G. tetrahit 
из Белгородской и Московской областей. Для установления четких различий видов, которые многие система-
тики часто путают и не принимают за два «хороших» вида, был проведен молекулярный и морфологический 
анализ. 

Отбор образцов для анализа ДНК производился так, чтобы в равной степени, по 7 образцов, были пред-
ставлены G. bifida и G. tetrahit. Поскольку, последний вид в данных областях более редок, часть образцов бы-
ла взята из Гербария Главного ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН (МНА). 

В результате проведенного молекулярного исследования с использованием 4 ISSR- и 2 RAPD-маркеров 
получено 57 ISSR- и 28 RAPD-фрагментов, позволивших четко разделить изученные образцы на две группы.  

Результаты молекулярного анализа представлены в виде дендрограммы, построенной методом объеди-
нения соседей (NJ) (рис. 1). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 1. Дендрограмма различий между 14 образцами представителей Galeopsis bifida и G. tetrahit,  
построенные NJ-методом по данным RAPD и ISSR анализов. 

Обозначения: Gb –  G. bifida, Gt –  G. tetrahit. 
 

Дискриминантный анализ, выполненный в программе STATISTICA 6.0. традиционных признаков, ис-
пользующихся ранее в ключах различных авторов, не дал четкого обособления исследуемых образцов. Ана-
лиз, проведенный с включением всех признаков и ранее используемых и предлагавшихся в качестве диагно-
стических показал, что вся совокупность образцов из популяций распадается на две группы, соответствую-
щих G. bifida и G. tetrahit (рис. 2). 

Анализ по методу объединения соседей (рис. 1) выявил два четко различающихся кластера 
(поддержка бутстрепа 100%), один из которых включает только образцы G. bifida, второй – только 
G. tetrahit. Внутривидовые группировки не имеют дифференциации с высокой поддержкой бутстре-
па. Этот факт свидетельствует в пользу отсутствия выраженной географической подразделенности в 
пределах G. bifida и G. tetrahit и самостоятельности существования этих двух видов. 

Параллельно был проведен морфологический анализ, в который было включено 25 качественных 
и количественных признаков, из них 12 использовались ранее в качестве диагностических разными ав-
торами (Юзепчук, 1954; Борисова, 1964; Гладкова, 1978; Губанов и др., 2004; Казакова, 2006) (форма 
средней лопасти и его дистального края, ширина средней лопасти и характер расположения на ней ри-
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сунка, наличие пурпурного пятна в дистальной и центральной частях средней лопасти, наличие желто-
го пятна в проксимальной части средней лопасти, форма оснований и зубцов листьев, длина зубцов и 
опушение чашечки, характер опушения стеблей простыми и железистыми волосками), а остальные 
предлагаются нами впервые (ширина трубки венчика в области зева, форма контура дистального края 
средней лопасти, ширина средней и боковой лопасти, форма боковой лопасти, форма края боковой ло-
пасти, обращенный к средней доле и наружного дистального края, характер сетчатости рисунка сред-
ней лопасти, размер и форма апофиз, V-образное углубление в области зева при соединении апофиз в 
их основании и др.). С целью поиска новых, диагностически значимых признаков было изучено более 
3000 фотографий, сделанных в природе с помощью цифровых фотоаппаратов (Minolta Dimage Z1 в ре-
жиме супер макросъемки и Nikon coolpix 4500, присоединяющегося к стереомикроскопу МБС 1). Из-
мерения отдельных структур венчика осуществляли на разваренном гербарном материале с помощью 
окуляр-микрометра в стереомикроскопе МБС 1. Изучение остальных вегетативных признаков проводи-
ли на изготовленных гербарных образцах, с уточнением отдельных признаков на цифровых фотогра-
фиях. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Рис. 2. Результаты анализа морфологических признаков Galeopsis tetrahit и G. bifida методом  
дискриминантного анализа с исполнением канонического анализа в программе STATISTICA 6.0. 

 
Из анализируемых 25 морфологических признаков 6 являются мономорфными, присутствуют у 

всех образцов либо первого, либо второго вида, остальные 19 – полиморфные.  
Анализируемые образцы этих видов четко отличаются друг от друга по ширине трубки венчика 

в области зева, форме средней лопасти, форме и контуру дистального края средней лопасти, форме бо-
ковой лопасти и ее дистального края, по характеру расположения рисунка на средней доле, и его от-
дельных частей. Остальные признаки, включая и признаки вегетативной сферы являются перекрываю-
щимися для G. bifida и G. tetrahit. 

Таким образом, наши молекулярные и морфологические данные говорят в пользу того, что G. 
bifida и G. tetrahit представляют собой обособленные виды. 

Трудность при определении этих видов, а также тот факт, что большинство признаков перекры-
ваются объясняется возможной гибридогенной природой происхождения G. bifida и G. tetrahit. По дан-
ным A. Muntzing (1930), родителями G. bifida и G. tetrahit являются G. speciosa и G. pubescens. Все че-
тыре вида широко распространены в западной Европе, где в местах совместного произрастания вероят-
но и произошли процессы гибридизации. 
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В восточно-европейской России один из родителей –  G. pubescens – встречается редко, только 
на северо-западе и западе, второй –  G. speciosa – не заходит в южные районы, а именно в Белгород-
скую область, где распространены G. bifida и G. tetrahit. 

Летом 2007 г. были проведены исследования в популяциях из Калужской и Смоленской облас-
тей. В предварительный морфологический анализ включены три вида G. bifida G. tetrahit и G. speciosa, 
которые в этих областях обычно встречались рядом. Как показал сравнительный анализ диагностиче-
ских признаков, G. speciosa имеет часть признаков, которые его сближают с G. tetrahit – это такие при-
знаки как: дистальный край средней лопасти без выемки; контур дистального края средней лопасти 
мелко волнисто-зубчатый, продольные вертикальные линии рисунка венчика средней лопасти занима-
ют 2/3 средней лопасти и расположены только в проксимальной и центральной частях; присутствует 
V-образное углубления в области зева при соединении апофиз в их основании. G. bifida схож с G. 
speciosa по характеру расположения рисунка на средней доле (занимает всю среднюю долю) и по нали-
чию пурпурного пятна в дистальной и центральной частях средней лопасти. Все остальные признаки 
были обнаружены с различной частотой у всех трех видов. 

Дальнейшее проведение молекулярного анализа, возможно, более четко прояснит ситуацию гиб-
ридного происхождения G. bifida и G. tetrahit. Применение ДНК-маркеров в систематически трудных 
группах позволяет внести ясность и подобрать новые доступные морфологические признаки, исполь-
зуя цифровые технологии в определении видов. 
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ПОСЛЕДОВАТЕЛЬНОСТИ ITS НЕКОТОРЫХ ОСТРОЛОДОЧНИКОВ КРАЙНЕГО СЕВЕРА 

Михайлова Ю.В., Мачс Э.М., Родионов А.В., Разживин В.Ю. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л.Комарова РАН 

Род Oxytropis DC. насчитывает около 350 видов и подвидов, из которых 64 встречаются в Арктике. Его 
представители распространены в умеренных, холодно-умеренных и холодных областях северного полушария. 
Арктические остролодочники относятся к подродам Phacoxytropis и Oxytropis, причем первый представлен в 
Арктике только одним видом Oxytropis deflexa с тремя подвидами. В подрод Oxytropis входят секции Arctobia, 
Orobia, Baicalia и Glaeocephala (Юрцев, 1986). В роде много видов субэндемичных и эндемичных для разных 
частей Арктики, отсутствуют виды с циркумполярным распространением, более того, для остролодочников с 
прерывистым ареалом характерна высокая межпопуляционная изменчивость (Yurtsev, 1999). Монограф ост-
ролодочников Б.А. Юрцев предложил несколько путей видообразования в роде Oxytropis (Yursev, 1997, 1999). 
Одним из главных механизмов, лежащих в основе этого процесса, является географическая изоляция, другим 
– полиплоидизация, особенно распространённая в секциях Orobia, Baicalia и Glaeocephala. Повышение уров-
ня плоидности, возможно, является адаптацией к существованию в условиях холодного климата. У примитив-
ных северных остролодочников (Phacoxytropis и частично секция Arctobia) видообразование происходит на 
диплоидном уровне. Третьим фактором видообразования Юрцев называет гибридизацию между видами, в 
том числе из различных секций (Yursev, 1997, 1999).  

Для проверки и развития этих представлений необходимы дальнейшие исследования остролодочников 
В группах со сложной морфологической эволюцией мощным инструментов для разрешения вопросов об от-
ношениях между таксонами может служить применение молекулярных маркеров. Род Oxytropis очень близок 
крупному и весьма неоднородному роду Astagalus. Для изучения его систематики и реконструкции филоге-
нии на низком таксономическом уровне были успешно использованы молекулярные маркеры, в частности по-
следовательность ДНК внутреннего транскрибируемого спейсера (ITS, internal transcribed spacer) рДНК 
(Wojciechowski, 1993, 1999).  
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Таблица 1 

Вариабельные сайты в нуклеотидных последовательностях 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Условные обозначения:А – аденин; Т – тимин; G – гуанин; С – цитозин; N  – любое основание; У – цитозин или тимин (пиримидин); М – 
аденин или цитозин; S –  цитозин или гуанин% ссылки: 1 –  
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Таблица 1 

Вариабельные сайты в нуклеотидных последовательностях ITS2 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Целью нашей работы было получить последовательности ДНК ITS1, ITS2 и гена 5.8S рРНК арктиче-

ских представителей рода Oxytropis и оценить возможность использования этого молекулярного маркера для 
реконструкции их филогении.  

Были использованы следующие материалы: Oxytropis mertensiana Turcz.; (Чукотка), O. mertensiana 
Turcz. (Тикси), O. nigrescens (Тикси), O. semiglobosa Jurtz. (гористое правобережье Анадыря), O. pumilio (Pall.) 
Bunge (Северо-восток Корякского побережья), О. czukotica Jurtz. (Чукотка), O. arctica ssp. taimyrensis Jurtz. 
(Тикси), O. leucantha (Рall.) Bunge ssp. tschukotcensis Jurtz. (Чукотка). 

Полимеразную цепную реакцию (ПЦР) геномной ДНК проводили с праймерами ITS1P и ITS4. ПЦР-
продукты секвенировали методом с использованием терминирующих реакцию аналогов нуклеотидов. Вырав-
нивание и анализ последовательностей ITS проводили с помощью программы Mega3.1. и BioEdit.  

Длина полученных ITS фрагментов составила 602 пар оснований. Границы участков были определены путём 
сравнения с последовательностями ITS O. nigrescens и O. tananensis (Jorgensen, 2003). ITS1, ограниченный последова-
тельностями 5’-TCGATG-3’ и 5’-ATACAT-3’, имел размер 230 пар оснований, а ITS2, который начинался 5'-CGTTGC-
3’ и заканчивался 5’-CGCTCA-3’ – 208 пар оснований. Расхождения в последовательностях были очень малы, р-расстоя-
ние варьировались в пределах от 0 до 0,5%  (расчёт путем попарного сравнения). Максимальное расстояние (0,5% ) бы-
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ло характерно для ITS представителей секции Orobia (O. arctica ssp. taimyrensis, O. leucantha и O. semiglobosa) и 
O. czukotica из Arctobia, с одной стороны, и O. pumilio и образцом O. mertensiana из Чукотки, с другой.  

Генетическое разнообразие остролодочников по последовательностям ITS значительно ниже чем у 
ближайшего родственника – рода Astragalus, у которого расхождения по последовательностям варьировались 
от 0 до 18,8%  для ITS1 и от 0 до 21,7%  для ITS2 (Wojciechowski, 1993). Тогда как в той же работе различия 
между тремя остролодочниками, использованные авторами в качестве внешней группы, (O. campestris var. 
johannensis, O. lambertii и O. deflexa) составили 0,4–1,3%  по ITS1 и 0,5–1,9%  по ITS2 (Wojciechowski, 1993).  

Мы сравнили ITS, полученные нами, с последовательностями остролодочников, представленными в 
GenBank: O. splendens, O. multiceps, O .pilosa, O. viscida, O. sericea, O. besseyi, O .oreophila, O. szovitsii, 
O. lambertii Pursh. (Wojciechowski 1993, 1999), O. arctica, O campestris, O. kobukensis, O .nigrescens и 
O. tananensis (Jorgensen, 2003). Расстояние между другими представителями Orobia и остролодочниками из 
секции Аrctobia варьировалось от 0 до 1,4% . Относительно высокий процент расхождения по ITS (1,4% ) 
встречался и внутри секции Orobia, например, между O. arctica var. arctica и O. arctica var. barnebyana, и да-
же в рамках одной разновидности O. arctica var. arctica между образцами, собранными в разных местах. Бо-
лее значительным р-расстояние оказалось между представителем секции Chrysantha O. pilosa и остальными 
остролодочниками (1,4–2,8% ), причем минимальным это расстояние было между О. pilosa и представителя-
ми Arctobia. Максимальные расхождения по последовательностям ITS (до 2,8% ) наблюдались между 
O. deflexa из подрода Phacoxytropis и многими остролодочниками подрода Oxytropis. 

Фрагмент ITS2 составил 208 пар оснований. Единичные замены в ITS2 наблюдались у O. arctica var. 
arctica, O. deflexa, O. pilosa и O. campestris var johanensis. Кроме того, у O. nigrescens, O. mertensiana, 
O. pumilio, O. deflexa O. pilosa, O. szovitisii, O. multiceps и О. besseyi в 31м положении располагался тимин, а у 
остальных – аденин. В ITS1 ряд нуклеотидных замен сосредоточен в положениях 114–122 и 138–141. Дивер-
генция ITS1 просматривалась по мутациям в положениях 28 (цитозин-тимин), 69 (гуанин-цитозин), 120 (гуа-
нин-тимин) и 123 (цитозин-тимин). Замены по положениям 69 и 123 выделяют O. arctica ssp. taimyrensis и 
O. leucantha ssp. tschukotcensis из секвенированных нами видов. Расхождения по последовательностям наблю-
далось и в пределах одного вида, собранного в разных районах. Так, последовательности ITS1 O. nigrescens 
из Аляски и Тикси различались по двум позициям, а O. mertensiana из Тикси и Чукотки – по трём.  

Низкий полиморфизм по последовательностям ITS затрудняет использование этого молекулярного 
маркера для исследования развития рода Oxytropis, но является интересным примером эволюции ITS. 

Работа выполнена при поддержке гранта РФФИ 07-04-01015 и программы «Динамика генофондов». 
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АНАЛИЗ РОДСТВЕННЫХ СВЯЗЕЙ В РОДЕ POA L. S.L. ПО ДАННЫМ АНАЛИЗА ВНУТРЕННИХ 
ТРАНСКРИБИРУЕМЫХ СПЕЙСЕРОВ ITS1 И ITS2 ЯДЕРНОГО ГЕНА 45S РРНК 
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Род Poa L. –  крупнейший в семействе злаков (Poaceae), насчитывающий около 575 видов (Gillespie, 
Soreng, 2005). Особый интерес представляет положение рода внутри трибы Poeae, а также эволюция кариоти-
пов Poa. Систематика рода Poa до сих пор служит предметом дискуссий. Высокая плоидность большинства 
видов, частый апомиксис и гибридизация препятствуют созданию четкой системы рода и усложняют разгра-
ничение видов. Особенно это касается секций Poa и Stenopoa.  



МОЛЕКУЛЯРНАЯ  СИСТЕМАТИКА И БИОСИСТЕМАТИКА  
 

 56

В связи с этим важность приобретают молекулярно-филогенетические методы, такие, как анализ по-
следовательностей ядерных и хлоропластных генов. Мы секвенировали район ITS1-ген 5.8S рРНК-ITS2 у 
20 видов и одного подвида рода Poa. Также мы добавили в анализ последовательности этого района других 
представителей рода Poa и триб Aveneae и Poeae из GenBank (www.ncbi.nlm.nih.gov/). Сравнение ITS пока-
зало, что в целом род Poa парафилетичен, подроды Arctopoa и Andinae группируются с Dupontia fischeri и 
Arctagrostis latifolia, соответственно. Первый из исследованных видов подрода Arctopoa, Poa schischkinii –  
высокий аллополиплоид c 2n=70. По всей видимости, он происходит от гибридизации близкого вида P. 
subfastigiata с какой-то 28-хромосомной расой Poa, близкой современному виду P. tibetica. Интересно, что 
ITS P. eminens с 2n=42, считающегося одним из самых архаичных Arctopoa (Пробатова, 2003), практически 
не отличается от P. schischkinii. Можно предположить, что в геноме аллополиплоидного P. schischkinii до-
минируют и лучше всего амплифицируются последовательности рДНК, наиболее близкие к анцестральным 
для Arctopoa. Представители подродов Arctopoa и Andinae имеют ряд черт, отличающих их от видов рода 
Poa –  например, развитая гиподерма листа и удлиненный островатый каллус у Arctopoa, ости нижних 
цветковых чешуй у Andinae.  

Подрод Poa монофилетичен, при этом входит в состав высоко достоверной клады, включающей в себя 
подтрибу Poinae. Интересно отметить ряд базальных клад, в которые входят секции, считавшиеся базальны-
ми в предыдущих схемах рода (Ochlopoa, Alpinae, Bolbophorum, Pandemos) и кладу, в которую входят осталь-
ные секции и группы. 

Несомненная взаимная близость ITS-последовательностей Ochlopoa (P. infirma, P. supina и P. annua), 
характеризующихся большим числом синапоморфных замен, указывает на естественность и сильную обособ-
ленность этой секции. В тоже время, наши данные согласуются с гипотезой о гибридном происхождении тет-
раплоида P. annua путем гибридизации двух диплоидных видов – P. supina и P. infirma (Tutin, 1957). Эта сек-
ция несет ряд предположительно плезиоморфных признаков – внутривлагалищное ветвление, отсутствие пуч-
ка волосков на каллусе нижних цветковых чешуй, длинные волоски на килях верхних цветковых чешуй. 
Впервые сведения о базальном положении этой секции приведены у Дж. Наннфельдта (Nannfeldt, 1935).  

Секции Alpinae и Bolbophorum монофилетичны, как и в традиционных системах, но не объединяются с 
секцией Poa. У P. alpina на килях верхних цветковых чешуй также имеются длинные волоски, а не шипико-
видные трихомы, что позволило некоторым авторам выделить его в группу Semipilosae (Oettingen, 1925, цит. 
по: Nannfeldt, 1935).  

Остается неясным положение P. trivialis (sect. Pandemos), который группируется и с P. alpina и с 
Ochlopoa, но с чрезвычайно малой поддержкой (26–30%). Известные ITS-последовательности P. trivialis гете-
рогенны –  образцы из Испании и Франции имеют характерную 3-х нуклеотидную делецию в ITS2, найден-
ную также у P. infirma, и несут нуклеотидные замены, общие как с P. alpina так и с P. annua. Морфологически 
sect. Pandemos (=sect. Coenopoa Hyl.) стоит весьма обособленно от Stenopoa, ряд признаков сближает его с ти-
повой секцией Poa (пирамидальная форма метелки), либо с Ochlopoa (простое анатомическое строение листь-
ев, слабое опушение, сходство в форме роста) (Nannfeldt, 1935), с Alpinae (удлиненный и заостренный язычок 
верхних листьев); с Homalopoa (шероховатость влагалищ листьев) (Nannfeldt, 1935) К тому же, в секции 
Pandemos не отмечено ни случаев гибридизации с представителями других секций, ни вивипарии (Nannfeldt, 
1935).Сравнение последовательностей ядерных генов trx и CDO504 также не дает определенного ответа о 
родстве P. trivialis (Patterson et al., 2005). Однако, как это следует из сравнения хлоропластных генов 
(Patterson et al., 2005; Gillespie, Soreng, 2005), по материнской линии вид определенно родственен Stenopoa. P. 
trivialis – первичный диплоид (2n=14), поэтому можно предполагать, что P. trivialis (или родственный вид) 
участвовал в образовании полиплоидных видов Stenopoa, а также видов секции Poa (Пробатова, 1969; 
Patterson et al., 2005).  

Интересно отметить монофилетичность клады, в которую входят все остальные секции и группы. Первичные ди-
плоиды из секций Homalopoa –  P. chaixii и P. remota, Macropoa –  P. sibirica занимают неопределенное положение в кла-
де. Это связано, видимо, с тем, что их ITS-последовательности близки консенсусной последовательности для этой боль-
шой клады, и не имеют собственных апоморфных замен. Эти виды считаются предковыми или близкими к предковым 
для большинства других представителей клады, например для видов типовой полиплоидной секции Poa, которая, ско-
рее всего, в целом гибридогенная (Пробатова, 1969; Patterson et al., 2005). Виды секции Poa разделяются на две группы, в 
первую из которых попадают культивары P. pratensis, северная дерновинная раса P. pratensis, P. angustifolia, а во вторую 
– P. alpigena и P. tianschanica. P. abbreviata занимает неопределенную позицию, но не группируется со Stenopoa, как бы-
ло выявлено при анализе хлоропластных генов (Gillespie, Soreng, 2005). В эту большую кладу входят также два амери-
канских высокогорных злака Dissanthelium calycinum и Anthochloa lepidula, хотя их ближайшие родственники внутри 
клады не ясны (низкий индекс бутстрэп-поддержки). Anthochloa lepidula ранее считали представителем трибы Meliceae 
(Clayton et al., 2002), в дальнейшем было показано их родство с мятликами (Quintanar et al., 2007).  

Представители секций Stenopoa, Tichopoa, Oreinos и Secundae формируют хорошо поддержанную кла-
ду. Первые 2 секции считаются близкородственными и в традиционных системах. В основном, они тетрап-
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лоиды (2n=28), гексаплоиды (2n=42), (Соколовская, 1955; Цвелёв, 1976а), иногда вторичные диплоиды – на-
пример, P. palustris (Петрова, 1968). P. glauca – высокополиплоидный вид, до 2n =70. С ними же группирует-
ся P. hartzii. Морфологически P. hartzii похож на представителей секции Abbreviatae, но имеет волосковидные 
трихомы на килях верхней цветковой чешуи, сближающие его с видами секции Alpinae. Скорее всего, он про-
исходит от гибридизации P. glauca с видами секции Alpinae (Nannfeldt, 1935), либо родственен видам секции 
Secundae (Gillespie, Soreng, 2005). 

Новозеландские мятлики (кроме P. ramosissima, занимающего неопределенное положение), судя по ITS, раз-
деляются на две монофилетические группы. Первая из них включает высокополиплоидные мятлики P. cita, 
P. chathamica, P. litorosa, и тетраплоидные P. anceps и P. triodioides (=Austrofestuca littoralis). Виды Poa, входящие в 
эту кладу – скорее всего, произошли от предков, близких Homalopoa, так как, например, P. anceps явно имеет морфо-
логические черты, близкие к Homalopoa – крупные размеры, уплощенные влагалища листьев с небольшим крылатым 
килем. P. triodioides (=Austrofestuca littoralis), напротив, имеет черты, сближающие ее с представителями подтрибы 
Festucinae, и с видами подрода Andinae – заостренный кончик нижней цветковой чешуи, опушенные лодикулы, длин-
ные волоски на оси колоска (Edgar, 1986; Gillespie, Soreng, 2005). Можно предположить, что в образовании P. 
triodioides участвовало несколько неродственных представителей трибы Poeae, в частности виды родства P. anceps и 
Andinae. Любопытно, что новозеландские Hookerochloa hookeriana и Festucella eriopoda, виды, ранее относимые к ро-
ду Austrofestuca, по данным молекулярно-филогенетического анализа оказываются близкими именно к подроду 
Andinae и Arctagrostis latifolia, резко отличаясь от представителей подрода Poa s.str. Вторая группа новозеландских 
мятликов – тетраплоиды, представители крупной группы родства (Edgar, 1986). Судя по ITS, они монофилетичны с P. 
arctica, P. turneri, P. smirnowii из подсекции Malacanthae секции Poa. Первый из них, по-видимому, является слож-
ным гибридогенным видом, один из предков для которого мог быть вид секции Malacanthae, а вторым, может быть, 
вид из секции Abbreviatae. Возможно, это свидетельство межполюсной дизъюнкции – носитель одного из предковых 
геномов большинства тетраплоидных новозеландских видов был родственен Malacanthae и расселился в Южное по-
лушарие, например, по цепи Кордильер. Любопытно, что виды подсекции Malacanthae сохранили ряд признаков, 
считающихся базальными – длинные волоски на килях верхних цветковых чешуй, внутривлагалищное ветвление у 
некоторых видов, напоминая этим виды секции Alpinae. 

Для того, чтобы проверить заключения о естественности (достоверности) групп общности видов 
Poa, выявленных при анализе быстро эволюционирующих последовательностей ITS, мы проанализировали 
медленно изменяющуюся в эволюции 5.8S рРНК мятликов. Все 9 видов клады 
(Stenopoa+Oreinos+Tichopoa+P. hartzii) несли характерную только для них замену С→A в положении 156, 
что подтверждает несомненную близость этих секций. По две уникальные замены отличали 5.8S рРНК 
Pandemos и Ochlopoa от типичной (вероятно, предковой для Poa) последовательности, что является аргу-
ментом в пользу относительной давности дивергенции этих секций. И, наконец, 5.8S рРНК Arctopoa и 
Andinae отличается от 5.8S рРНК других Poa характерной заменой в однонитевом районе третьей шпильки, 
такой же, как у Dupontia, Arctagrostis, Hookerochloa и Festucella, что служит дополнительным веским аргу-
ментом в пользу разделения Poa и Arctopoa на два отдельных рода (Пробатова, 1974, 2003). 

Работа выполнена при финансовой поддержке Российского фонда фундаментальных исследований (проект №№ 
06-04-48399, 07-04-00610) и Программы «Динамика генофондов».  
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ГЕНЕТИЧЕСКОЕ РАЗНООБРАЗИЕ СКАНДИНАВСКИХ СОРТОВ ОВСА ПОСЕВНОГО ИЗ 

КОЛЛЕКЦИИ ВИР 

Перчук И.Н., Лоскутов И.Г. 

С-Петербург, ГНЦ РФ ВНИИР им. Н. И. Вавилова 

В настоящее время методы молекулярных маркеров (белков, нуклеиновых кислот) активно привлека-
ются для решения теоретических и практических задач селекции злаков, в том числе представителей рода 
Avena L. Использование метода RAPD-анализа и электрофореза авенина (запасного белка семян овса) позво-
лило оценить меж- и внутривидовое разнообразие дикорастущих и культурных видов овса, уточнить видовую 
принадлежность ряда образцов (Перчук, Лоскутов, Окуно , 2002; Лоскутов, Губарева, Алпатьева, 2005; Лос-
кутов, 2007). Овес посевной – Avena sativa L. –является одной из важнейших сельскохозяйственных культур. 
Использование электрофореза авенина наряду с анализом морфологических признаков дает наиболее полное 
представление о генетическом разнообразии овса посевного. Полученная информация позволяет максималь-
но эффективно изучать коллекцию данной культуры и использовать ее. Многокомпонентность и гетероген-
ность электрофоретического спектра авенина позволяет использовать этот признак для характеристики и 
идентификации образцов, сортов и линий данного вида овса (Зеленская, Конарев, Лоскутов и др., 2004). 

Целью настоящей работы являлось изучение внутривидового разнообразия скандинавских сортов овса 
посевного из коллекции ВИР. Материалом для исследования послужили 16 сортов из Дании, 15 сортов из 
Норвегии, 26 сортов из Швеции и 18 сортов из Финляндии. В то же время, данные сорта представляли внут-
ривидовое разнообразие и относились к 7 разновидностям овса посевного: var. mutica (34 сорта), var. aurea 
(11), var. aristata (10), var. montana (8), var. brunnea (8), var. inermis (2), var. flava (1) и var. ligulata (1). Состав 
сорта по типам спектра авенина определяли при посеменном электрофоретическом анализе , где каждому 
биотипу (генотипу) сорта соответствовал свой тип электрофоретического спектра. Сравнение сортов по со-
ставу проводили на основании показателя частоты встречаемости типа спектра в стандартной выборке (100 
зерновок). Суммарный электрофоретический спектр авенина для данной выборки состоял из 22 компонентов, 
соответствующих α-, β- и БП –  фракциям проламинов злаков. Зарегистрировано 50 типов спектра, состоящих 
из 5–10 компонентов. Показатель частоты встречаемости 12 типов спектра в стандартной выборке был незна-
чительным – 1–8% . Для остальных типов спектра этот показатель составил от 10 до 100% . Состав образцов и 
сортов большинства самоопыляющихся культур характеризуется очень низким уровнем полиморфизма по ти-
пам спектра проламина. Это было отмечено и для скандинавских сортов. В составе 50 сортов зарегистрирова-
но 1 – 3 типа спектра авенина, причем доля доминирующего типа спектра составляла 90 – 100% . Лишь у 15 
сортов этот показатель был ниже (43–75% ) при 3–6 зарегистрированных типов спектра. 

Проведенный сравнительный анализ показал, что чуть больше половины изученных сортов являются 
оригинальными по составу спектров. Одни и те же типы спектров были зарегистрированы в составе сортов из 
разных стран, однако, показатели частоты их встречаемости варьировали в пределах 1 – 100% . В составе сор-
тов каждой из стран было отмечено по 3 – 5 типов спектра (с частотой встречаемости более 15% ), характер-
ных только для одной страны. Для Дании специфичны типы спектра №№ 3, 11, 28, 65 ; для Швеции –  №№ 1, 
62, 63, 67 ; для Финляндии –  №№ 17, 19, 57 ; для Норвегии –  №№ 16, 43, 70, 74, 76. 

Среди остальных сортов были выявлены группы сортов, генетически близкие по своей природе. Так, в 
составе 13 сортов из всех четырех стран доминировал тип спектра № 13 (93 – 100% ). Такой же показатель от-
мечен для типа спектра № 25 у 4 сортов из Дании, Финляндии и Швеции; для типа спектра № 7 для 5 сортов 
из Дании и Швеции. Генетически близкие сорта были отмечены и в каждой отдельной стране. Возможно это 
связано с происхождением сортов –  задачами и методами их селекции. Некоторые сорта были созданы в од-
ном и том же временном интервале. В родословных некоторых генетически близких пар сортов из Дании и 
Швеции упоминаются одни и те же источники их происхождения. При проведении кластерного анализа на 
основе коэффициентов сходства доминирующих типов спектра по Дайсу такие сорта образовывали отдель-
ные кластеры. Но четкого деления на кластеры, связанного с происхождением сортов или их систематиче-
ским положением не наблюдалось. Однако, при использовании однофакторного дисперсионного анализа бы-
ли выявлены достоверные различия по частотам встречаемости отдельных компонентов авенина в домини-
рующих типах спектра. Эти различия были достоверны как между сортами из разных стран, так и между сор-
тами, принадлежащими к различным разновидностям овса посевного. Причем, «вклад» в различия между 
сортами определялся разными компонентами авенина. За различия между сортами из разных стран «отвеча-
ли» некоторые компоненты, относящиеся к группе α – и β – проламинов. Различия между сортами, принадле-
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жащими к разным разновидностям овса, были обусловлены компонентами быстрых проламинов (БП). Разно-
видности овса определяются набором морфологических признаков, имеющих важное таксономическое значе-
ние, связанных со структурой репродуктивных органов овса, а именно, с окраской цветковой чешуи, наличи-
ем на ней ости и с характером метелки. Ранее установлено, что синтез компонентов авенина овса посевного 
контролируется тремя независимыми локусами Avn A, Avn B и Avn C, расположенными в трех гомеологич-
ных хромосомах генома овса посевного (Портянко, Поморцев, Калашник и др., 1987). Компоненты α – и β – 
проламинов кодируются аллелями, расположенными во всех трех локусах. Синтез компонентов БП контроли-
руется аллелями, принадлежащими только локусу Avn C. Возможно, что эта группа авенинов представляется 
наиболее перспективной для изучения филогении и систематики данного вида овса. Данная работа была про-
ведена на селекционных сортах, которые были подвергнуты определенному отбору. Однако, тенденции, от-
меченные в настоящей работе могут быть использованы при дальнейшем изучении генофонда овса посевного 
с привлечением нового дикорастущего, местного и селекционного материала.  
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НОВЫЕ ДАННЫЕ О ПЛЕЙСТОЦЕНОВОМ РЕФУГИУМЕ ЛЕСНОЙ РАСТИТЕЛЬНОСТИ НА 
ПОБЕРЕЖЬЕ ОХОТСКОГО МОРЯ: МОЛЕКУЛЯРНЫЙ ПОДХОД 

Полежаева М.А.1, Семериков В.Л.2 
1Магадан, Институт биологических проблем Севера ДВО РАН 

 2Екатеринбург, Институт экологии растений и животных УрО РАН 

Оледенение на территории Северо-Востока Азии в период последнего (сартанского) максимума около 
18–20 тыс. лет назад носило сетчатый характер. Таким образом, большая его часть была свободна от леднико-
вых покровов, но в силу суровости климата (низкие среднегодовые температуры и малое количество осадков) 
растительность в основном была представлена тундровыми сообществами. Эрик Хультен (1937) рассматри-
вал данную территорию в качестве плейстоценового рефугиума для трав и кустарников, давшим начало со-
временной арктической флоре, однако только сравнительно недавно стали появляться данные о его роли как 
убежища для бореальных деревьев и кустарников (Brubaker et. al., 2005). Существует мнение, что один из ру-
фугиумов, в котором сохранялись такие представители древесной растительности как Larix dahurica s.l., 
Betula fruticosa, B.middendorffii, Populus suaveolens и др., в течение ледниковых интервалов позднего плейсто-
цена мог располагаться на узкой полосе суши вдоль северного побережья Охотского моря (Ложкин, 2002).  

 Как основная лесообразующая порода Восточной Сибири и Дальнего Востока России лиственница яв-
ляется хорошим объектом для изучения данного вопроса. Несмотря на многочисленные работы, посвящен-
ные исследованию рода Larix, единого мнения о количестве видов в нем нет. Это обусловлено явлением ин-
трогрессивной гибридизации, в результате которой появляются межвидовые гибриды с промежуточными ха-
рактеристиками. Для территории Восточной Сибири и Дальнего Востока согласно Боброву (1978) выделяют 7 
видов, из них 3 гибридных: Larix kamtschatica (Rupr.), L.x maritima Sukacz., L.olgensis A.Henry, L.x lubarskii 
Sukacz., L.x czekanowskii Szaf., L.gmelinii Rupr. и L.cajanderi Mayr. Число видов варьирует у разных авторов в 
основном за счет придания видовой самостоятельности некоторым гибридным формам (Колесников, 1946; 
Дылис, 1961 и др.)  

Основным методом, использующимся для палеореконструкций растительности, является пали-
нологический. Однако известно, что данный метод имеет ряд недостатков, таких как переотложение 
пыльцы из более древних слоев, ее плохая сохранность, а также перенос пыльцы на большие расстоя-
ния. Например, известно, что в современных спорово-пыльцевых спектрах из отложений озер Северо-
Востока Азии часто в больших количествах обнаруживается перенесенная ветром пыльца тех расте-
ний, которые произрастают в нескольких сотнях и даже тысячах километров от места взятия пробы 
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(Ложкин, 2002). В то же время, очевидно, что резкие климатические флуктуации, обуславливающие 
динамику растительного покрова, наложили отпечаток на генетическую структуру видов, изменявших 
свой ареал во время чередования холодных и теплых эпох. В настоящее время молекулярные методы 
анализа генетической изменчивости стали еще одним эффективным инструментом, позволяющим де-
лать выводы об истории видов. Одним из таких методов является анализ микросателлитов (коротких 
тандемных повторов) хлоропалстной ДНК. Особенностью данного типа молекулярных маркеров явля-
ется их унипарентальное наследование. В сем. Pinaceae хлоропласты наследуются только по отцовской 
линии, что обуславливает в два раза меньший эффективный размер популяции по сравнению с ядерны-
ми генами (Neale, 1989). Поток генов хпДНК в основном происходит за счет распространения пыльцы. 
В ряде работ этот метод успешно использовались для биогеографических выводов (Provan et. al., 2001; 
Семерикова, 2007). 

Цель исследования заключалась в изучении изменчивости двух микросателлитов хлоропалстной ДНК в 44 
выборках из естественных мест произрастания лиственницы в Восточной Сибири и на Дальнем Востоке России: 
Красноярского края, Забайкалья, северо-восточной Якутии, Магаданской области, Чукотки, Камчатки, Хабаров-
ского края, Амурской области, Сахалина и Курильских островов, размер выборок составлял от 12 до 30 индиви-
дуумов. Также для сравнения в анализ был включен материал, ранее исследованный В.Л. Семериковым (2007) – 5 
выборок: из Бурятии (№48), Читинской области (№47), Приморья (№35, 36) и Японии (№49). Размер выборок от 8 
до 20 индивидуумов. Номера выборок указаны на рис.1. 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Анализ проводили с использованием универсальных пар праймеров для хлоропластных микроса-

теллитов, сконструированных на основе сиквенса Pinus tunbergii – Pt 26081 и Pt30204 (Vendramin et. al., 
1996) методом полимеразной цепной реакции. Генетическая изменчивость внутри выборок, между ними 
и между группами выборок оценивалась с помощью анализа молекулярной вариации AMOVA с исполь-
зованием программы Arlequine 2.000. Вычислялись статистики: Gst (на основе частот гаплотипов в вы-
борках без учета информации о степени их сходства) и Rst (аналога, вычисленного с учетом генетиче-
ских дистанций между гаплотипами). Сравнение Gst и Rst проводили с помощью программы Permut 
CPSSR (www. Pierroton.intra.fr/genetics/labo/Software/).  
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Изменчивость по обоим микросателлитам определялась наличием нескольких аллелей (вариантов 
размеров амплификации), самому короткому из которых условно присваивался номер 1, на один нуклео-
тид длиннее – 2 и т.д. Их сочетания позволили выявить 22 гаплотипа.  

Для удобства сравнения результатов выборки были объединены в шесть групп. Значение индексов 
Gst= 0,197, Rst= 0,236 указывают, что большая часть изменчивости сосредоточена внутри выборок, на 
долю изменчивости между выборками приходится при использовании показателя Rst 10, 86%, при ис-
пользовании Gst –  6,77%, а между сформированными группами популяций –  12,7% и 12,93%, соответст-
венно, что говорит о высокой степени генетической дифференциации выделенных групп. Однако показа-
тель Rst недостоверно больше Gst (P=0,223), следовательно, нет тенденции к совместному сосуществова-
нию филогенетически близких гаплотипов в одной выборке, и, по всей видимости, они имеют общее 
происхождение.  

Относительно разнообразия гаплотипов в отдельных выборках число их варьировало от 1 до 9. 
Один гаплотип –  4/4 (здесь и далее первая цифра соответствует аллелю локуса Pt26081, вторая – 
Pt30204) оказался фиксированным для о.Шикотан (выборка №30, количество индивидуумов 25). Наи-
большее разнообразие гаплотипов (5–9) наблюдалось в выборках (№38–48). В остальных выборках чаще 
всего присутствовало 3–4 гаплотипа.  

Соотношение частоты гаплотипов в разных географических группах неодинаково (Рис.1). Единст-
венная выборка из Японии (№49), где произрастает L.leptolepis выделена в самостоятельную группу из-за 
резкого отличия по частоте гаплотипов 6/5 и 6/4 – 87,5% и 12,5%, соответственно. Малое разнообразие гап-
лотипов, вероятно, обусловлено резким сокращением численности этой лиственницы в прошлом и ее дли-
тельной изоляцией. В настоящее время природный ареал произрастания L.leptolepis невелик и ограничен 
центральной горной областью о. Хонсю, на высоте 500–2300 м.над у.м. Наибольшее разнообразие гаплоти-
пов характерно для группы, объединяющей выборки из юго-западной части ареала L.gmelinii и зоны кон-
такта между L.gmelinii и L.sibirica (L.x czekanowskii) в основном за счет присутствия с низкой частотой ред-
ких гаплотипов, что, видимо, связано с внедрением хлоропластных генов сибирской лиственницы. Таким 
образом подтверждается гибридизация между этими видами. В целом для всех групп, кроме Японии были 
характерны шесть общих гаплотипов: 5/5, 4/5, 5/4, 4/4 ,4/3 и 3/4. Из них наиболее отчетливо выделяется 
группа, объединяющая популяции к востоку от Верхоянского хребта. Здесь гаплотип 5/5 достигает макси-
мальной частоты 57%, тогда как в остальных группах не превышает 11%. Этот факт отражает так называе-
мый эффект «бутылочного горлышка», прохождение которого в популяции сопровождается значительным 
генетическим дрейфом. Маркеры хлоропластной ДНК, наследуемые унипарентально, тем более чувстви-
тельны к подобным историческим событиям. При дальнейшем расселении преимущество в распростране-
нии получает тот гаплотип, который с большей частотой был представлен в изолированной популяции. Та-
ким образом, полученные результаты подтверждают возможность сохранения лиственницы Каяндера во 
время последнего ледникового максимума в изолированных убежищах на территории Магаданской области 
и дальнейшее ее расселение по всему северо-востоку Азии. Однако вопрос о количестве возможных рефу-
гиумов остается открытым. Для его решение необходимы дальнейшие исследования.  

Оставшиеся четыре группы весьма схожи между собой по частоте основных гаплотипов, несмотря 
на то, что включают разные виды. Это, с одной стороны, может объясняться общностью их происхожде-
ния, хотя, с другой, исследования изменчивости митохондриальной ДНК (Семериков, Полежаева, 2007), 
показывают довольно четкие отличия популяций Камчатки, Сахалина и Приморья. Вероятнее всего бо-
лее слабо выраженная генетическая структура по хлоропластным маркерам обусловлена интенсивными 
пыльцевыми потоками. Известно, что пыльца ветроопыляемых видов, к которым относится и лиственни-
ца, может разноситься на сотни километров, таким образом достаточно быстро стирая накопившиеся во 
времени генетические различия. В данном случае Верхоянский хребет, покрытый во время сартанского 
максимума ледниками, выступал в качестве мощного физического барьера, препятствующего перемеши-
ванию генетических потоков.  

Исследование выполнено при поддержке гранта РФФИ № 07-04-90824 и грантов ДВО 07-III-Д06-065 и 06-I- П11-036. 
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МЕТОДЫ КЛАССИФИКАЦИИ ВНУТРИВИДОВОГО РАЗНООБРАЗИЯ ПО РЕЗУЛЬТАТАМ 
МОЛЕКУЛЯРНОГО МАРКИРОВАНИЯ  

Потокина Е.К., Александрова Т.Г.  

Санкт-Петербург, Вcероссийский институт растениеводства им. Н.И. Вавилова (ВИР) 

При обработке результатов анализа генетического разнообразия с использованием молекулярных мар-
керов традиционными являются приемы «числовой таксономии» (Sneath, Sokal, 1963). В качестве признака 
рассматривается факт «присутствия (1)» или «отсутствия (0)» фрагментов с одинаковой молекулярной массой 
на электрофореграмме. Анализ начинается с составления бинарной (1/0) матрицы, на ее основе рассчитыва-
ются попарные коэффициенты сходства между исследуемыми образцами. Расчет попарных коэффициентов 
сходства практически всегда имеет в виду расчет процента совпадения «присутствия/отсутствия» фрагментов 
у двух образцов от общего числа наблюдений (Jaccard, 1908; Dice, 1945; Nei, Li, 1979). Полученная матрица 
коэффициентов сходства визуализируется с помощью дендрограммы, которая графически отображает сте-
пень генетического сходства между образцами (или филогенетической близости между таксонами). Описан-
ная процедура является весьма эффективной при сравнении видов или таксонов более крупного ранга, так как 
у видов всегда присутствует определенный процент видо-специфичных аллелей. Чем больше этот процент у 
конкретного вида, тем меньше его коэффициент сходства с остальной выборкой, тем более обособлен вид с 
филогенетической точки зрения. 

Специфика анализа внутривидового разнообразия состоит в том, что популяции различаются 
не фактом присутствия или отсутствия определенных аллелей, а их частотным соотношением. По-
этому для классификации внутривидового разнообразия более эффективным является расчет коэф-
фициента генетического сходства популяций, основанный на сравнении частотного соотношения ал-
лелей (Nei, 1972). В работе анализировалась частота встречаемости 64 AFLP-фрагментов (AFLP, 
Amplified Fragment Length Polymorphism) в образцах сорнополевых и дикорастущих популяциях по-
севной вики (Vicia sativa L.) из коллекции ВИР. Образцы были собраны в 11 эколого-географических 
регионах России и сопредельных государств. Дендрограмма UPGMA (невзвешенный парно-группо-
вой кластерный анализ с арифметическим усреднением), отражающая расчитанные генетические 
дистанции по Nei (1972) показала, что степень сходства регионов по частоте встречаемости AFLP-
фрагментов в популяциях пропорциональна их географической близости. Наиболее сходными с гене-
тической точки зрения являются популяции из Поволжья, Центрального, Центрально-Черноземного 
и Северо-Западного регионов. Наиболее обособленными являются популяции из государств Закавка-
зья, а также образцы из Сибири. Проведенный анализ дает общее представление о степени сходства 
популяций посевной вики из разных регионов. Однако, с практической точки зрения организации и 
использования генофонда, гораздо более важным представляется охарактеризовать генетические раз-
личия популяций, собранных из одного эколого-географического региона. 

Если отдельные части ареала вида различаются частотным соотношением аллелей, то для каждого 
конкретного региона появляется возможность различать редкие и широко встречающиеся аллели, и на 
основе частоты их встречаемости проводить процедуру «взвешивания» аллелей, выявленных у популя-
ций с помощью молекулярного маркирования. Как следствие, каждая популяция в пределах конкретного 
региона может быть охарактеризована с точки зрения пропорции редких и обычных аллелей в виде рас-
читанного коэффициента генетической оригинальности (КГО) в системе местного генофонда. 
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Предлагаемый способ классификации внутривидового разнообразия по результатам молеку-
лярного маркирования основан на принципе «взвешивания» признаков в зависимости от частоты их 
встречаемости (Смирнов, 1969; 1971). Метод Е.С.Смирнова (1969) был создан для оценки степени 
сходства между таксонами и широко используется в систематике. По Смирнову, признаки таксонов 
не являются равновесными, так как бывают признаками редкими и часто встречающимися. Факт сов-
падения редких признаков у таксонов следует считать более информативным, чем сходство по часто 
встречающимся характеристикам. Смирнов предложил рассчитывать «коэффициент отношения» так-
сонов как усредненное значение весов всех признаков сравниваемых между таксонами: чем больше 
совпадающих редких признаков, тем выше коэффициент отношения. Следуя той же логике, возмож-
но расчитать коэффициент отношения таксона к самому себе (Txx), который фактически показывает 
степень оригинальности таксона. Наименьшее значение Txx должно быть у таксонов «ординарных», 
обладающих набором часто встречающихся признаков и принадлежащих некоему ядру, которое 
предполагается в данной группе. Максимальное значение Txx присуще «оригинальным» таксонам, 
сочетающим наиболее редко встречаемые признаки.  

Принцип Смирнова вполне может быть применим к изучаемой группе образцов (популяций), 
происходящих из одного эколого-географического региона, которые необходимо сравнить между со-
бой по их генетическим характеристикам, выявленным, например, с помощью маркеров AFLP. Чем 
больше в образце генотипов с редкими для данного региона аллелями AFLP, тем выше степень его 
оригинальности (специфичности) в системе популяций региона. В интерпретации генофонда это мо-
жет означать, что в одном собранном образце преобладают генотипы наиболее характерные для дан-
ной местности, а в другом образце, удалось «поймать» редкие генотипы, нехарактерные для местной 
среды обитания, но тем не менее сохраняемые в популяции в качестве резерва изменчивости. Таким 
образом, каждая популяция может быть охарактеризована по степени ее генетической оригинально-
сти в системе местного генофонда.  

Принцип расчета коэффициента генетической оригинальности популяции продемонстрирован 
на примере выборки из 80 сорнополевых и дикорастущих популяций, а также местных возделывае-
мых сортов V.sativa, собранных из Поволжья и Волго-Вятского региона. 59 AFLP-фрагмента оказа-
лись полиморфными в данной выборке. Для каждого из AFLP-фрагментов был рассчитан «вес» его 
присутствия (1) и отсутствия (0) у каждого образца, на основании частоты встречаемости фрагмента 
в изучаемой выборке (табл. 1). Далее, исходная матрица присутствия-отсутствия AFLP-фрагментов в 
образцах была замещена матрицей соотвествующих «взвешенных» значений. На конечном этапе «ве-
са» всех AFLP-фрагментов были суммированы для каждой популяции, полученная сумма разделена 
на общее число проанализированных AFLP-фрагментов. В результате, каждой популяции был прису-
жден индекс, коэффициэнт генетической оригинальности (КГО), отражающий усредненное значение 
весов присутствия всех AFLP-фрагментов, полиморфных в данной выборке (табл. 1: столбец, выде-
ленный жирным шрифтом). Следующая задача заключалась в том, чтобы оценить, какие именно зна-
чения КГО могут считаться достоверно низкими или, наоборот, высокими для данной выборки, дру-
гими словами, как классифицировать популяции в соответствии с их КГО. 

Полученные для 80 популяций значения КГО подчинялись логнормальному распределению. Отсюда следует, 
что их логарифмы распределены приближенно нормально. В соответствии со свойствами нормального распределе-
ния, значения КГО, которые группируются вокруг средней арифметической в интервале одного среднеквадратиче-
ского отклонения, присущи образцам, сочетающим редкие и часто встречающиеся аллели в пропорции, характерной 
для 68% наблюдений. Более высокие значения КГО отражают повышенное присутствие редких аллелей. Соответст-
венно, минимальные значения КГО имеют образцы, в которых редкие аллели практически не встречаются. Наиболее 
важными параметрами выборки, в контексте задач нашего анализа, являются параметры дисперсии наблюдений: ми-
нимум, максимум, 25-й и 75-й процентили, а также 5-й и 95-й процентили, представляющие собой крайние точки 
данных. С помощью этих параметров, всю выборку 80 значений КГО, на основании распределения их логарифмов, 
можно подразделить на 5 интервалов, отражающих последовательное увеличение доли редких аллелей в образцах: 1) 
минимум – 5-й процентиль; 2) 5-й – 25-й процентиль; 3) 25-й – 75-й процентиль; 4) 75-й – 95-й процентиль; 5) 95-й – 
максимум. Это дает возможность опрерировать не абсолютными значениями коэффициентов оригинальности, а их 
оценкой по 5-бальной шкале, так как это принято в дескрипторах оценочных баз данных коллекций генных банков 
для многих признаков (Международный.., 1985). 

Наибольший интерес представляют популяции двух крайних интервалов. Популяции первого интерва-
ла практически не содержат редких аллелей. Такие популяции можно рассматривать в качестве наиболее ти-
пичных для региона образцов, представляющих собой базовый генофонд. В коллекциях генных банков эти 
образцы заслуживают особого внимания при создании так называемых «стержневых» коллекций (core-
collection). Особый интерес представляют также популяции с максимальными значениями КГО, попадающие 
в пятый интервал, содержащие наибольшее число редких, нетипичных для региона аллелей. Предложенный 
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метод может быть осуществлен с привлечением любого типа молекулярных маркеров; практическим резуль-
татом его применения является классификация внутривидового разнообразия, сохраняемого в коллекциях 
генбанков по 5-бальной шкале, которая может быть отражена в дескрипторах паспортных баз данных и ис-
пользована для оптимизации работы с коллекцией. 
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ОСНОВНЫЕ ИТОГИ ИЗУЧЕНИЯ ЧИСЕЛ ХРОМОСОМ У ВИДОВ ФЛОРЫ ДАЛЬНЕГО ВОСТОКА 

И ВОСТОЧНОЙ СИБИРИ В 2006 –  2008 ГГ. 

Пробатова Н.С.1, Рудыка Э.Г.1 Кожевникова З.В.1, Кожевников А.Е.1, Баркалов В.Ю.1,  
Шатохина А.В.2, Чепинога В.В.3, Гнутиков А.А.3, Селедец В.П.4 

1Владивосток, Биолого-почвенный институт ДВО РАН,  
2Благовещенск, Амурский филиал Ботанического сада-института ДВО РАН, 

3Иркутск, АНО «Байкальский исследовательский центр», Иркутский госуниверситет, 
4Владивосток, Тихоокеанский институт географии ДВО РАН 

В 2006–2008 гг. проводятся дальнейшие кариологические исследования флоры Дальневосточного ре-
гиона России (преимущественно –  южной половины: Амурской и Еврейской автономной областей, Хабаров-
ского и Приморского краев, Сахалинской обл.), они являются продолжением многолетнего изучения чисел 
хромосом флоры российского Дальнего Востока (РДВ) в Лаборатории высших растений БПИ ДВО РАН. С 
этого же времени начался, по-существу, и новый этап кариологических исследований флоры Байкальской Си-
бири (Республика Бурятия, Иркутская и Читинская области), возобновившихся, после длительного перерыва. 
Ранее в нашей группе были подготовлены кадры для педагогических и научно-исследовательских учрежде-
ний РДВ и Восточной Сибири (гг. Уссурийск, Хабаровск, Благовещенск, Иркутск). 

Числа хромосом нами исследуются с наибольшим охватом таксономического разнообразия флоры ре-
гионов. В указанный период продолжались накопление нового материала по числам хромосом, учет опубли-
кованных данных; изучение распределения чисел хромосом и уровней плоидности у видов в различных так-
сономических, эколого-биологических и хорологических группах (кариотаксономический и кариогеографи-
ческий анализы). Полученные числа хромосом аннотируются, сообщаются сведения об ареалах исследован-
ных видов, эндемизме, составляются эколого-фитоценотические характеристики, а числа хромосом оценива-
ются в свете имеющихся литературных данных. 

Нами и коллегами в этот период публиковались как оригинальные данные по числам хромосом флоры 
РДВ, так и материалы обзорного или аналитического характера. 

В 2006–2008 гг. были опубликованы в наших статьях первые данные по числам хромосом для следую-
щих видов: 

Bothriospermum tenellum, Delphinium korshinskyanum, Geranium orientale, Poa arsenjevii, Polygonum 
liaotungense, Potentilla amurensis, Primula fistulosa, Rorippa cantoniensis, Rumex amurensis, Saxifraga serotina, 
Scrophularia amgunensis, Symphyllocarpus exilis, Tripleurospermum limosum, Truellum hastatosagittatum –  из 
российской части бассейна Амура и из Приморья (Пробатова, Рудыка, Шатохина и др., 2006); 

Cerastium furcatum, Chenopodium bryoniifolium, Ch. vachelii, Cleistogenes hancei, Leontopodium 
leontopodioides, Mazus stachydifolius, Papaver sokolovskajae, Parietaria micrantha, Polygonum fusco-ochreatum, 
Potentilla rupifraga, Suaeda glauca, Swertia veratroides –  из Приморского края, Приамурья и Магаданской обл. 
(Пробатова, Рудыка, Павлова и др., 2006); 

Carex ussuriensis, Caulinia tenuissima, Dianthus woroschilovii, Dysophylla yatabeana, Heteropappus 
meyendorffii, Hierochloë helenae, Linaria melampyroides, Lycopus hirtellus, Minuartia laricina, Neottia papilligera, 
Neoussuria olgae, Potentilla rugulosa, Pulsatilla archarensis, Ranunculus turczaninovii, Rhamnus ussuriensis, 
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Scutellaria dependens, S. krasevii, S. ternejica –  из заповедников Приморского края и Приамурья (Пробатова, 
Рудыка, Баркалов и др., 2006); 

Arabis japonica, Artemisia punctigera, Calamagrostis urelytra, Callianthemum sachalinense, Cerastium 
sugawarae, Dianthus sachalinensis, Lonicera tolmatchevii, Melandrium sachalinense, Myosotis sachalinensis, 
Oxytropis austrosachalinensis, O. helenae, O. sachalinensis, Polemonium schizanthum, Ranunculus hultenii, Rubus 
pseudochamaemorus, Scrophularia grayana, Senecio dubitabilis –  с Сахалина, о-ва Монерон и Курильских ост-
ровов (Probatova, Barkalov, Rudyka et al., 2006); 

Aconitum saxatile, Allium prokhanovii, Cardamine lyrata, C. manshurica, Chrysanthemum sichotense, 
Enemion raddeanum, Festuca blepharogyna, Gagea pauciflora, Inula linariifolia, Rhaponticum satzyperovii, 
Saussurea vyschinii, Teucrium ussuriense, Viola diamantiaca –  из Приморского края и Читинской обл. (Пробато-
ва, Рудыка, Кожевников и др., 2007); 

Astragalus sericeocanus, Bromopsis korotkiji, Deschampsia altaica, D. turczaninowii, Dimorphostemon 
pectinatus, Puccinella interior, Sparganium rothertii –  из Байкальской Сибири (Пробатова, Гнутиков, Рудыка и 
др., 2008).   

Кроме того, для целого ряда видов были установлены новые (не известные ранее) числа хромосом. 
Многие виды были исследованы впервые на территории Российской Федерации (РФ) или российского Даль-
него Востока. 

Особое внимание уделялось видам редким и эндемичным (для многих из них числа хромосом еще не 
были известны). Так, был исследован эндем Восточного Саяна Poa ircutica, опушечно-лесной и горнолуговой 
вид, малоизвестный (во всех отношениях), вид неясного систематического положения и родства, а также –  
эндем побережья Байкала Deschampsia turczaninowii. Впервые число хромосом установлено у редчайшего 
«краснокнижного» злака с высокогорий Сихотэ-Алиня Festuca blepharogyna из подрода Leucopoa, виды кото-
рого представлены преимущественно в горных системах Азии. Для другого «краснокнижного» вида злака, 
оригинального гидрофильного однолетника -эфемера Dimeria neglecta подтверждено (впервые –  на конти-
нентальном побережье Приморского края) диплоидное число хромосом 2n=14, нехарактерное для трибы сор-
говых Andropogoneae. Впервые в науке установлены числа хромосом для двух эндемичных видов камнелом-
ки: один –  из бассейна р. Буреи (Saxifraga korshinskii, 2n = 20), откуда был также исследован эндемичный вид 
одуванчика Taraxacum lineare (2n = 24), а другой –  из Норского заповедника, с р. Селемджи, бассейн р. Зеи 
(S. selemdzhensis, 2n = 26) (Шатохина, 2007).  

В рассматриваемый период была издана первая книга из серии, посвященной кариологии флоры от-
дельных субрегионов РДВ: «Кариология флоры Сахалина и Курильских островов. Числа хромосом, кариотак-
сономические и фитогеографические комментарии» (Пробатова, Баркалов, Рудыка, 2007). Это –  полный свод 
и обобщение результатов всего периода изучения чисел хромосом флоры Сахалина, Монерона и Курильских 
островов. Основная часть книги отведена Аннотированному конспекту из 536 видов, исследованных на мест-
ном материале, он включает для каждого вида числа хромосом, эколого-географическую характеристику, 
ареалы и распространение на Сахалине и Курильских островах; для многих видов даны кариотаксономиче-
ские и фитогеографические комментарии. Исследование флоры островной области продолжается. 

Изучение хромосомных чисел у видов синантропной флоры, включающей адвентивные, или инвазив-
ные, виды и апофиты (виды местной флоры), было предпринято нами в плане кариологического изучения со-
судистой флоры РДВ, с ее последующим анализом (Пробатова, 2007а). На РДВ исследованы числа хромосом 
у 411 синантропных видов, наибольшее количество видов исследованы в семействе злаков Poaceae (84 вида); 
вместе с Asteraceae, это наиболее крупные семейства флоры РДВ. Для более 55% видов синантропных видов 
злаков на РДВ ныне имеются данные по числам хромосом на региональном материале. 

Первые (разрозненные) сведения о хромосомных числах cосудистых растений Амурской области (АО), 
которая расположена преимущественно в верхней части бассейна Амура, появились в начале 1970-х гг.; целе-
направленно же флору АО стали изучать в кариологическом отношении лишь в последнее время. Территория 
АО «исчерчена» границами ареалов многих видов растений. Изученность флоры АО ныне составляет до 300 
видов с числами хромосом, определенными на местном материале, и по этому показателю она сопоставима с 
флорой Курильских островов. Наибольшее количество определений чисел хромосом в АО относятся, в пер-
вую очередь, к крупнейшему семейству злаков Poaceae, а также к Asteraceae, Ranunculaceae, Rosaceae, 
Fabaceae, Apiaceae (Шатохина, 2006, 2007; Пробатова, Шатохина, Рудыка, 2007). В целом же для флоры бас-
сейна Амура (российская часть) ныне имеются данные по числам хромосом для более чем 500 видов сосуди-
стых растений. Степень кариологической изученности флоры в бассейне Амура сопоставима с Сахалином и 
Курилами, взятыми вместе. 

Для многоаспектного анализа кариологических данных, который мы понимаем как проведение анализа 
чисел хромосом в плане таксономических и филогенетических отношений видов и групп, биогеографии, диф-
ференциации и эволюции таксонов в избранных (модельных) семействах (прежде всего –  Poaceae), выявле-
ния эволюционных тенденций в различных группах флоры, выявления кариологического полиморфизма от-
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дельных таксонов, нами был взят –  в качестве модельного региона –  российский Дальний Восток, где флора 
представляется наиболее изученной в кариологическом отношении. Этой части нашего исследования посвя-
щена статья « Хромосомные числа в семействе Poaceae и их значение для систематики, филогении и фитогео-
графии (на примере злаков Дальнего Востока России» (Пробатова, 2007б). Ныне данные по числам хромосом 
c территории российского Дальнего Востока (РДВ) имеются для 352 видов злаков, что составляет около 76% 
от общего числа видов злаков флоры РДВ. Еще около 50 видов злаков были исследованы в кариологическом 
отношении за пределами РДВ. Однако у 67 видов злаков флоры РДВ числа хромосом пока не известны науке. 
В упомянутой работе показаны филогенетические отношения у представителей крупных родов злаков РДВ и 
основные направления их эволюции. Преобладающей тенденцией у злаков выступает полиплоидизация, и ча-
ще всего –  при х=7, которая характерна для всех прогрессирущих родов в этом регионе. Показано значение 
гибридогенеза в эволюции агростофлоры РДВ. Опубликован аннотированный конспект видов злаков РДВ, с 
числами хромосом (по субрегионам) и номерами исследованных образцов (что дает представление о степени 
изученности каждого вида), для еще не исследованных на РДВ видов приведены ожидаемые значения чисел 
хромосом.  

Ныне нами подготовлены к публикации новые определения чисел хромосом с Дальнего Востока и Вос-
точной Сибири, в том числе для ряда редких и слабо изученных видов, а также некоторых сорных и ушедших 
из культуры; впервые числа хромосом установлены у целого ряда таксонов, среди них –  Agrostis pauzhetica, 
Calamagrostis x andrejewii, Cardamine sachalinensis, Chimaphila japonica, Elymus franchetii, Eragrostis imberbis, 
Leymus littoralis, Minuartia barkalovii, Oxytropis calcareorum, Persicaria extremiorientalis, Poa golubii, P. 
pruinosa, P. sabulosa, Popoviocodonia stenocarpa, Potentilla discolor, Ranunculus pseudograndis, Rhinanthus 
aestivalis, Silene macrostyla, Siphonostegia chinensis, Symplocarpus egorovii, Tephroseris gurensis. 

В Лаборатории высших растений завершается подготовка справочного издания по числам хромосом 
сосудистой флоры РДВ, полученным в нашем регионе за последние более чем 20 лет, на английском языке 
(«Index to vascular plant chromosome numbers from the Far East of Russia, 1987 –  2008»). 

Работа выполняется при поддержке Российского фонда фундаментальных исследований: проекты №№ 04-04-
49750, 05-05-64061, 07-04-00610. 
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РОД PAEONIA (PAEONIACEAE) В РОССИИ И НА СОПРЕДЕЛЬНЫХ ТЕРРИТОРИЯХ: РЕВИЗИЯ С 
ИСПОЛЬЗОВАНИЕМ МЕТОДОВ КАРИОСИСТЕМАТИКИ И МОЛЕКУЛЯРНОЙ СИСТЕМАТИКИ 

Пунина Е.О., Мачс Э.М., Мордак Е.В., Мякошина Ю.А., Родионов А.В. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН  

Дикорастущие виды пионов издавна вызывали и продолжают вызывать большой интерес у ботаников и садо-
водов. По сведениям разных авторов во флоре России и сопредельных территорий (республики бывшего СССР) на-
считывается от 6 до 18 видов пионов (в России –  от 5 до12). Все виды Paeonia вследствие своей декоративной и ле-
карственной ценности являются крайне уязвимыми и нуждаются в охране. Популяции большинства видов пионов 
очень редки и, как правило, малочисленны. В Красную Книгу России занесено только 7 видов, что на наш взгляд свя-
зано с недостаточной изученностью рода и отсутствием надежных морфологических характеристик для разграниче-
ния видов. Мы провели ревизию видового состава представителей этого рода в России и на сопредельных территори-
ях с привлечением методов кариосистематики и молекулярной систематики, что позволило нам уточнить видовой со-
став рода, его систематику, степень родства ряда видов и некоторые особенности их эволюции. 

Мы исследовали гербарный материал, хранящийся в Гербариях: LE, WIR, MW, MHA, TBI, W, KBAI, Кавказ-
ского государственного заповедника (г. Майкоп), Тебердинского государственного биосферного заповедника (пос. 
Теберда), а также провели наблюдения за растениями в природе и в живых коллекциях Ботанических садов Санкт-
Петербурга, Москвы, Тбилиси, Новосибирска, Барнаула и Перкальского арборетума (ПА) (г. Пятигорск). 

Очевидно, что в гербарии при сушке и длительном хранении образцов многие виды пионов не сохраняют все 
свои признаки. В частности, у видов с беловатыми, кремовыми и желтыми цветками окраска лепестков становится 
однообразно желто-бурой. Изменяются при гербаризации также некоторые признаки листьев. Все это является ос-
новным источником трудностей и приводит разных исследователей к противоречивым выводам.  

Для молекулярно-филогенетического исследования представителей видов рода Paeonia L. были 
секвенированы районы ITS1-5.8S rDNA-ITS2 и осуществлен их сравнительный анализ. Исследованы 27 
образцов, собранных как в природе, так и в живых коллекциях ботанических садов БИН РАН (Санкт-
Петербург), ЦСБС РАН (Новосибирск), ПА (Пятигорск). 3 образца были взяты из гербарной коллекции 
MHA. Последовательности ДНК ITS1-5.8S rDNA-ITS2 у P. tomentosa, P. oreogeton, P. daurica, 
P. caucasica, P. anomala, P. anomala x P. tenuifolia, P. wittmanniana, P. mlokosewitschii, P. x litvinskajae 
секвенированы нами впервые. Проанализированы также данные, взятые из GeneBank. 

Показано, что ITS-последовательности всех видов рода Paeonia очень сходны между собой, различаясь 
лишь относительно небольшим количеством замен, так что p-расстояние между самыми несхожими видами 
не превышает 3,1%. Выравнивание последовательностей не представляет никаких трудностей, т.к. у всех ви-
дов, практически отсутствуют индели (вставки и утраты нуклеотидов). Последовательности ITS1-5.8S rDNA-
ITS2, относящиеся к разным экземплярам одного вида, взятым из разных географических точек, идентичны 
или отличаются не более чем по 1–2 нуклеотидным заменам  

Используя программу MEGA3.1, при помощи различных методов мы построили ряд филогенетических де-
ревьев, включив в анализ также последовательности ДНК из GeneBank (рис.1). Модели филогенетических деревь-
ев, построенные методами «минимальной эволюции» (ME), «максимальной парсимонии» (MP) и «ближайшего со-
седа» (NJ) не имели принципиальных топологических различий. Три основные клады совпадают с традиционным 
делением рода Paeonia на 3 секции (Stern, 1946): Moutan DC, Paeon DC и Onaepia Lind.. Клада, соответствующая 
секции Paeon, разделяется на две примерно равные по количеству видов субклады. В одну из них входят такие ви-
ды флоры России как P. anomala, P. hybrida, P. lactiflora, P. tenuifolia, P. arietina. Эта субклада с высокой поддерж-
кой бутстрэп-индекса также может быть разделена на две: группы P. anomala-P. lactiflora и P. hybrida-P. tenuifolia-
P. arietina. Другая субклада, включающая все остальные виды, достаточно однородна и выделение внутри нее ка-
ких-либо достоверных родственных групп оказалось весьма затруднительно. 

При визуальном анализе выровненных последовательностей ДНК можно видеть, что последовательно-
сти целого ряда видов в определенных позициях имеют довольно много двузначно читаемых нуклеотидов, 
так называемых полиморфных сайтов (PS). Эта особенность района ДНК ITS1-5.8S rDNA-ITS2 у пионов ра-
нее была отмечена также в работе Sang et al. (1995). Принято считать, что многократно повторенные в геноме 
последовательности ДНК (к каковым относится и данный район) изменяются по принципам так называемой 
«концертной эволюции», которая приводит к гомогенизации этих последовательностей. Однако у гибридо-
генных видов эта закономерность может быть нарушена, и в гибридных геномах сохраняются оба пула повто-
ряющихся последовательностей, свойственных родительским видам. Как предположили Sang et al. (1995), эта 
ситуация проявляется как раз у пионов, и анализ встречаемости PS у разных видов позволил этим авторам 
предложить схему сетчатой эволюции в роде Paeonia, когда кроме процессов дивергенции видов, большое 
значение имеют процессы последующей межвидовой гибридизации. 
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Рис. 1. Филогенетическое древо видов рода Paeonia, построенное методом NJ («ближайшего соседа»). 

Виды, последовательности которых секвенированы нами, обозначены * и жирным шрифтом. После названия вида указано его хромосомное число. 

P.anomala  * 10
P.anomala  * 10
P.anomala  * 10
P.anomala  * 10
 P.sinjiangensis
 P.veitchii 10
P.anomala x tenuifolia *
 P.emodi 10
 P.lactiflora 10
 P.albiflora AY328313 10
P.lactiflora  * 10
P.lactiflora *10
 P.intermedia XJ044 10
 P.intermedia INT-XJ 10
P.hybrida * 10
 P.peregrina 20
P.tenuifolia * 10
 P.tenuifolia 10
P.arietina * 20
 P.arietina 20
 P.banatica 20
 P.sterniana
 P.russi 10
 P.rhodia 10
P.caucasica x P. wittmanniana Kp5 *
P.tomentosa * 20
 P.cambessedesii 10
 P.mascula subsp.mascula 20
 P.clusii 10 20
P.caucasica Kp13 * 10
 P.mairei 20
P.mlokosewitschii * 10
P.daurica  * 10
P.daurica  * 10
P.caucasica x P. wittmanniana Kp6 *
 P.wittmanniana * 20
P.caucasica x P. wittmanniana Kp3 * 20
P.caucasica x P. wittmanniana Kp7 *
 P.mascula subsp.hellenica 20
P.caucasica K 22 * 10
P.oreogeton * 10
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 P.japonica 10 15 20
 P.obovata 10 20
 P.coriacea 20
 P.broteri 10 20
 P.suffruticosa subsp.spontanea 10
 P.lutea AY328312 10
 P.lutea 10
 P.delavayi 10
 P.brownii 10
 P.californica 10
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Sang et al. (1995) предположили, что виды с минимальным количеством PS имеют геномы, возникшие 
только в результате дивергенции, в то время как геномы других видов произошли в результате разных вари-
антов межвидовой гибридизации предыдущих. Интересно, что это разделение, как было бы логично ожидать, 
не совпадает с разделением на диплоидные и тераплоидные виды. Тем не менее, гипотезу Sang et al. (1995) 
можно признать верной, и это наиболее ярко иллюстрирует анализ секвенированной нами последовательно-
сти межвидового гибрида P. anomala x P. tenuifolia. В этом случае в 11 из 13 вариабельных позиций, где по-
следовательности P. anomala и P. tenuifolia имеют различные, но однозначно читаемые нуклеотиды, последо-
вательность ДНК гибрида демонстрирует диморфные нуклеотиды. Один из таких локусов приходится даже 
на консервативный район гена 5.8S rDNA. Следуя гипотезе Sang et al. (1995), мы можем полагать, что такие 
диплоидные виды флоры России и сопредельных территорий, как P. albiflora, P. anomala, P. tenuifolia, P. 
hybrida, P. daurica P. mlokosewitschii и P. obovata произошли в результате дивергенции, в то время как форми-
рование диплоидов P. caucasica и P. oreogeton сопровождалось процессами межвидовой гибридизации. 

Дополнительно мы провели кариологическое и молекулярно-цитогенетическое изучение некото-
рых представителей рода Paeonia, которое показало, что рисунок дифференциальной исчерченности 
хромосом пионов, выявляемый С-методом, весьма однообразный (Пунина, 1989). При помощи окраши-
вания нуклеотидспецифичными флуорохромами исследован нуклеотидный состав гетерохроматиновых 
сегментов хромосом. Показано, что хромосомы пионов несут три типа гетерохроматиновых сегментов: 
1) АТ-обогащенные сегменты, выявляющиеся либо после применения контрастирующего агента Акти-
номицина D и длительного (более 1–2 мес.) хранения цитологических препаратов, либо после денату-
рации и последующей ренатурации препаратов, осуществляемых в ходе процедур при in situ гибриди-
зации. Эти сегменты за редким исключением локализованы в прицентромерных районах большинства 
хромосомных пар. Межвидовые различия выражены слабо и проявляются только в размерах этих сег-
ментов. 2) GC-обогащенные сегменты, сопряженные с районами ядрышковых организаторов (NOR). 
Выявляются в районах NOR в прителомерных и спутничных районах многих хромосом. Межвидовые 
различия выражены в количестве и хромосомной локализации этих сегментов. 3) GC-обогащенные сег-
менты, не сопряженные с NOR. Изредка выявляются в интекалярных районах на отдельных парах хро-
мосом у некоторых видов. Сравнение рисунков хромосомной исчерченности, полученных методом С-
окрашивания и окрашивания нуклеотидспецифичными флуорохромами показывает, что нуклеотидспе-
цифичные флуорохромы не выявляют каких-либо дополнительных гетерохроматиновых сегментов 
хромосом.  

В качестве других хромосомных маркеров мы использовали гены 5S и 45S рРНК, которые были карти-
рованы методом in situ гибридизации (FISH) на хромосомах P. lactiflora, P. anomala и P. hybrida. Показано, 
что кариотипы всех трех видов хорошо различаются по количеству и локализации кластеров генов 45S и осо-
бенно 5S рРНК. Так, у P. lactiflora выявляется 2 кластера 5S рРНК на коротком плече 2-й пары хромосом, у P. 
anomala – 4 кластера также на коротком плече 2-й пары, а у P. hybrida – 3 кластера, 2 из которых расположе-
ны на коротком плече 2-й пары, а 1 – на коротком плече 4-й пары хромосом. Таким образом, картирование ге-
нов 5S и 45S рРНК является наиболее надежным инструментом для изучения эволюционных преобразований 
кариотипов у видов рода Paeonia.  

В результате комплексного морфологического, кариосистематического и молекулярно-систематиче-
ского исследования нами установлено, что род Paeonia на территории России представлен 12 видами (P. 
lactiflora Pall. (= P. albiflora Pall), P. anomala L., P. tenuifolia L., P. hybrida Pall. (= P. intermedia C.A.M.), P. 
arietina G. Anderson, P. mlokosewitschii Lomak., P. caucasica (Schipcz.) Schipcz., P. wittmanniana Hartwiss ex 
Lindl., P. macrophylla (Albov) Lomak., P. oreogeton S. Moore, P. obovata Maxim., P. japonica Miyabe et Takeda) 
и одним межвидовым гибридом Paeonia x litvinskajae Mordak et Punina nothosp. nov. (P. wittmanniana Hartwiss 
ex Lindl. x P. caucasica (Schipcz.) Schipcz.). 

Для сопредельных территорий мы указываем еще два вида (P. daurica Jacks., Крым и P. tomentosa (Lomak.) N. 
Busch (Азербайджан, Талыш) и три межвидовых гибрида (P. x chamaeleon Troitz. (= P. x lagodechiana Kem.-Nath., P. 
mlokosewitschii Lomak. x P. caucasica (Schipcz.) Schipcz., Грузия), P. x majko Ketzch. (P. tenuifolia L. x P. caucasia 
(Schipcz.) Schipcz., Грузия) и P. x saundersii Stebb.(P. tenuifolia L. x P. daurica Andr., Крым). 

Мы предлагаем дополнительно внести в Красную книгу России такие редкие виды как P. arietina 
G. Anderson, P. mlokosewitschii Lomak. и P. macrophylla (Albov) Lomak, которые впервые выявлены нами на 
территории России. 

Работа выполнена при поддержке грантов РФФИ №05-04-48184 и 06-04-48399, и Программы «Динамика генофондов». 
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О ФИЛОГЕНЕТИЧЕСКИХ ОТНОШЕНИЯХ В ТРИБЕ PHALARIDEAE 

Райко М.П., Глускер Г.М., Родионов А.В. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, plantcaryo@gmail.com 

Целью нашего исследования было изучение изменчивости последовательностей внутренних транскри-
бируемых спейсеров (ITS) генов 45S рРНК, генов 5.8S рРНК и вторичной структуры их транскриптов для вы-
яснения филогенетических отношений Anthoxanthum, Hierochloe и Phalaris и определения их положения в се-
мействе Poaceae. 

Основные объекты нашего исследования – представители родов Anthoxanthum, Hierochloe и Phalaris –  
встречаются практически во всех умеренных и суб(ант)арктических областях земного шара. В недавнем про-
шлом их было принято относить к трибе Канареечниковые – Phalarideae Kunth (Цвелев, 1976) сем. Злаки 
(Poaceae). Однако в последнее время некоторые систематики предлагают не выделять как таковую трибу Ка-
нареечниковые, а объединить ее с Aveneae. Другие относят вышеупомянутые рода к трибам Agrosteae A. Br. 
(Рожевиц, 1946), Phleeae Dum. (Федоров и др., 1974) или Poeae R.Br. (Grass Phylogeny Working Group, 2001).  

В ряде работ (Schouten, Veldkamp, 1985, Soreng 2003) высказывалось предположение о необходимости 
объединения Hierochloe и Anthoxanthum в один род, так как признаки, используемые для разделения этих ро-
дов (тип развития двух нижних цветков) в ряде обработок имеют промежуточные состояния, и описано боль-
шое количество промежуточных форм. Попытки использовать в качестве абсолютного критерия основное 
хромосомное число не привели к успеху, так как были обнаружены виды, морфологически относящиеся к 
Anthoxanthum, но имеющие ОХЧ 7 (Hierochloe davidsei , 2n=56, Pohl, 1972). К тому же это достаточно трудо-
емкий метод, так как семена зубровки имеют очень низкую фертильность. 

В ходе работы нами впервые были определены последовательности внутренних транскрибируемых 
спейсеров (ITS) и генов 5.8S рРНК ряда видов Hierochloe, Anthoxanthum и Phalaris, встречающихся на терри-
тории России. При анализе данных и построении филогенетических деревьев использовались также ITS-по-
следовательности других представителей Poaceae, взятых из базы данных GenBank.  

Было показано, что последовательности ITS A. alpinum и A. odoratum практически не различаются –  p-
расстояния по ITS1 и ITS2. между A. alpinum и A. odoratum не превышали 1,1%. Межвидовые отличия после-
довательностей ITS1 и ITS2 в роде Hierochloe варьировали от 1.4% (при сравнении H. novae-zelandiae и 
H. equiseta) до 4.5% (между H. fusca и H. equiseta). Отличие последовательностей новозеландских и алтайских 
видов Hierochloe при попарном сравнении составляло 1.9 –  3.0%.  

Интересно, что новозеландский вид Hierochloe fusca оказался наиболее близок не к другим новозеланд-
ским видам (H. novae-zelandiae и H. equiseta) а к видам H. alpina (встречающейся только в Северном полуша-
рии) и H. bungeana (Сибирь, Дальний Восток). 

Анализ 5.8S рРНК показал, что от большинства исследованных Aveneae Anthoxanthum отличается 5 
нуклеотидными заменами в вариабельном участке 5.8S рРНК, а Hierochloe –  3-мя заменами, две из которых 
общие для представителей этих двух родов. Таким образом, если отталкиваться от последовательностей 5.8S 
рРНК, для объединения Пахучеколосниковых с Овсовыми нет оснований, нуклеотидный состав их 5.8S рРНК 
ближе к Мятликовым. В тоже время, исследованные виды Anthoxhantum и Hierochloe определенно отличались 
по последовательностям этого медленно изменяющегося гена. 

Филогенетические деревья были построены методами объединения ближайших соседей (neighbor-
joining) и минимальной эволюции с помощью пакета программ MEGA 3.1 (Kumar et al., 2003). На всех деревь-
ях виды, относящиеся к Hierochloe и Anthoxanthum, располагаются в одной группе с бутстэп-индексом 100. 
Представители рода Phalaris – P. canariensis и P. Truncata – группируются с представителями других триб – 
чаще всего с родом Briza (триба Мятликовые). р-расстояния между исследованными Anthoxanthinae и 
Phalarinae по участкам ITS1 и ITS2 составили от 15 до 21%, что указывает на целесообразность отнесения их 
к разным трибам. 

При сравнительном анализе нуклеотидных последовательностей Anthoxanthum и Hierochloe в кластере 
ITS1-5,8S рРНК-ITS2 были обнаружены 20 позиций, нуклеотидные замены в которых можно использовать в 
качестве генетических маркеров рода, наряду с основным хромосомным числом. Так, вид с неоднозначной 
морфологией H. equiseta Zotov, напоминающий Hierochloe, но с остистыми нижними цветковыми чешуями и 
женским верхним цветком с двумя редуцированными пыльниками, по обнаруженным позициям однозначно 
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относится к Hierochloe. Полученные данные свидетельствуют о целесообразности разделения этих родов, и 
позволяют решить вопросы систематики видов Anthoxanthum и Hierochloe со спорной морфологией. 

Работа финансировалась из средств гранта РФФИ 06-04-48399 и программой «Динамика генофондов». 
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СИСТЕМАТИКА И ЭВОЛЮЦИЯ РОДА PINUS L. (PINACEAE ADANS.) НА ОСНОВЕ ИЗУЧЕНИЯ 
БЕЛКОВ СЕМЯН 

Семихов В.Ф., Арефьева Л.П., Новожилова О.А., Мишанова Е.В. 

Москва, Главный ботанический сад им. Н.В. Цицина РАН, chemosyst@list.ru 

Род Pinus L., крупнейший в сем. Pinaceae Adans., включает более 110 видов, широко распространенных 
в умеренной зоне и в горных областях субтропической зоны северного полушария. Как отмечают многие ис-
следователи (Козубов, Муратова, 1986; Орлова, 2000 и др.), пожалуй, ни один род голосеменных не подвер-
гался столь детальному таксономическому изучению и столь многочисленным ревизиям, как род Pinus. Одна-
ко в систематике и филогении рода Pinus остается много нерешенных вопросов. Так, в системе Critchfield, 
Little (1971) в роде Pinus принято три подрода: Strobus, Pinus, Ducampopinus. Вместе с тем, по мнению ряда 
авторов (Арефьева и др, 2000) следует признать родовой статус Strobus и Pinus. Остается нерешенным вопрос 
о систематическом статусе монотипного подрода Ducampopinus. На основании особенностей строения хвои 
его родовой статус был признан Тахтаджяном (1956), Бобровым (1983), Орловой, Аверьяновым (2004). Дру-
гие исследователи (Critchfield, Little, 1971; Frankis, 1988) не подтверждают самостоятельности этого рода. По 
данным изучения рибосомальной ДНК (последовательность ITS) Pinus krempfii располaгается внутри секции 
Strobus, по мтДНК вид кластеризуется с P. gerardiana (Zhang, Li, 2004). На биохимические признаки были ис-
следованы 55 видов, представляющие все 3 подрода (по Critchfield, Little, 1971). Это 1 вид подрода 
Ducampopinus (P. krempfii), в подроде Pinus исследовано 3 вида секции Ternatae и 34 вида из секции Pinus. В 
подроде Strobus исследовали 14 видов секции Strobus и 3 вида секции Parrya. На электрофоретические свойст-
ва глобулинов семян исследовали 28 видов подрода Pinus и 18 видов подрода Strobus. Основная часть компо-
нентов электрофоретического спектра глобулинов видов рода Pinus располагается в диапазоне молекулярных 
масс от 15 до 150 кДа. Характер спектра многокомпонентный, количество компонентов более 20. Для всех ис-
следованных видов рода характерно наличие основного мощного компонента в области 19 кДа. В большинст-
ве случаев, за исключением P. halepensis, P. pinaster (подрод Pinus, секц. Pinaster) и P.gerardiana (подрод 
Strobus, секц. Gerardianae) характерно также присутствие компонента 44 кДа. Разнообразие видов рода по 
электрофоретическому спектру глобулинов проявляется в основном за счет различий в группе компонентов 
28–32 кДа и за счет присутствия или отсутствия минорных компонентов в различных частях спектра. На ос-
новании электрофоретических данных с помощью программы PAST ver.1.67 (Hammer et al., 2001) была по-
строена дендрограмма методом ближайшего связывания NJ, дающая возможность комплексно оценить сте-
пень сходства между исследованными видами рода Pinus. Для анализа бинарных данных присутствия/отсут-
ствия компонентов одинакового веса использовалась мера сходства Кульчинского (Hammer et al., 2001). За 
исключением P. halepensis, P. pinaster, P. massoniana большинство видов подрода Pinus располагаются в одном 
большом кластере. Второй большой кластер имеет более сложный состав. Здесь присутствуют представители 
подрода Strobus. Компактно расположены в этом кластере и очень близки P. taeda, P. sabiniana, P. patula (под-
род Pinus). Еще один более отдаленный от двух больших кластеров, меньший по числу видов кластер, объе-
диняет виды подрода Strobus: P. strobus, P. ayacahuite, P. strobiformis и P. parviflora (секция Strobus) и P. 
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bungeana (секция Parrya). По электрофоретическим данным самым удаленным в подроде Pinus являются P. 
massoniana, P. pinaster, P. halepensis. Самый обособленный вид в подроде Strobus –  P. sibirica.  

Для оценки филогенетических отношений в роде Pinus использован метод двойной имунодиффузии в 
геле агарозы в 2-х вариантах: на пластинках и крестом (модифицированный вариант, Арефьева и др., 2000). 
Для этой цели использовали две антисыворотки, полученные к альбумино-глобулиновой фракции белков се-
мян P. sylvestris (подрод Pinus) и P. sibirica (подрод Strobus). Исследованы 43 вида рода из подродов Pinus и 
Strobus. Установлено, что виды подрода Pinus на антисыворотку к белкам P. sylvestris дают в основном гомо-
логичную реакцию. Представители подрода Strobus на антисыворотку к P.sylvestris дают реакцию только час-
тичной идентичности. Качество этих реакций резко отличается в худшую сторону от тех реакций частичной 
идентичности, которые дают некоторые представители подрода Pinus (P. massoniana, P. contorta, P. canariensis, 
P. ponderosa). Виды подрода Strobus на антисыворотку к белкам P.sibirica на пластинах дают мощную одно-
компонентную реакцию, близкую к гомологичной. В реакциях модифицированным «крестом» обнаружива-
ются четкие различия между P. sibirica и остальными исследованными видами подрода Strobus, что проявля-
ется в хорошо выраженной реакции частичной идентичности. Виды подрода Pinus в реакциях на пластинках и 
модифицированным «крестом» с антисывороткой P. sibirica (подрод Strobus), хотя и дают четко выраженные 
реакции частичной идентичности, но качественно отличаются от реакций видов, относящихся к подроду 
Strobus. Иммунохимические исследования, однозначно свидетельствуют о существенных различиях между 
подродами Pinus и Strobus. Следует также отметить, что P. sibirica иммунохимические не только резко отли-
чается от исследованных видов подрода Pinus, но существенно отличается и от других видов подрода Strobus, 
за исключением вида P. parviflora.  

 Исследовали аминокислотный состав 30 видов из всех 3-х подродов Pinus (один вид из Ducampopinus, 15 –  из 
подрода Pinus и 14 –  из подрода Strobus). Из данных следует, что аминокислотный состав семян видов стабилен внут-
ри секции и подродов, о чем свидетельствуют низкие значения коэффициента вариации (V%), но четко различают 
подроды по этой характеристике по содержанию отдельных аминокислот. Так, содержание аргинина в подроде 
Strobus составляет 18,6%, Ducampopinus – 20,5%, в подроде Pinus -21,8%, а содержание глютаминовой кислоты – 
19,4%, 17,4% и 15,8% соответственно, что существенно превышает вариабельность по содержанию этих аминокислот 
внутри подродов. Таким образом, полученные данные поддерживают представление ряда авторов (Бобров, 1983; Ор-
лова, Аверьянов, 2004 и др.) о целесообразности разделения рода Pinus s.l. на три сепаратных рода: Ducampopinus, 
Pinus и Strobus, поскольку аминокислотный состав семян в первую очередь характеризует родовой статус таксонов 
(Семихов, Новожилова, 1982; Семихов и др., 2007). Расчет обобщенного статистического расстояния показывает хо-
рошо выраженную гетерогенность в роде Pinus. И хотя все подроды Pinus s.l. четко отличаются и от других исследо-
ванных родов семейства (самый близкий к подроду Pinus – род Tsuga имеет обобщенное статистическое расстояние -
3,30, к подроду Strobus – род Cedrus -2,40), степень различия между подродами Pinus и Strobus имеют степень разли-
чия -4,10. Т.е., подроды Pinus и Strobus различаются больше между собой, чем с общепризнанными родами (Cedrus, 
Tsuga и др.). Дендрограмма иерархической кластеризации подтверждает существенные различия между осбуждаемы-
ми подродами (Семихов и др., 2007), что в принципе, согласуется и с иммунохимическими и с электрофоретически-
ми данными, обсужденными выше. 

Работ выполнена при поддержки гранта РФФИ № 05-04-48591. 
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ФИЛОГЕНИЯ И ФИЛОГЕОГРАФИЯ СЕКЦИИ RHIZIRIDEUM G. DON FIL. EX W.D.J. KOCH РОДА 
ALLIUM L. 

Синицына Т.А.1, Фризен Н.В.2 
1Санкт-Петербург, Всероссийский научно-исследовательский институт растениеводства им. Н.И. Вавилова 

2Германия, Оснабрюк, Ботанический сад Оснабрюкского университета  

Род Allium является одним из крупнейших и экономически важных родов однодольных растений. Он включа-
ет более чем 800 видов, распространенных, в основном, в северном полушарии (World checklist of Alliaceae, 2006). 

Согласно современной классификации (Friesen et.al., 2006), род состоит из 15 монофилетичных подро-
дов и 67 секций. Подрод Rhizirideum (G. Don ex W.D.J. Koch) Wendelbo включает в себя 5 секций: sect. 
Rhizirideum s. str., sect. Caespitosoprason N. Friesen, sect. Rhizomatosa Egor., sect. Tenuissima (Tzagolova) Hanelt 
и sect. Eduardia N. Friesen.  

Секция Rhizirideum включает 20 видов (Allium denudatum F. Delaroche (syn. A. albidum Fisch. ex M.Bieb.), A. 
angulosum L., A. austrosibiricum N. Friesen, A. azutavicum Kotuch., A. burjaticum N. Friesen, A. czelghauricum Bordz., A. 
flavescens Bess., A. incensiodorum Radic, A. lusitanicum Lam., A. nutans L., A. prostratum Trevir., A. pseudoalbidum N. 
Friesen et Ozhatay, A. rubens Schrad. ex Willd., A. senescens L. s.str., A. senescens ssp. glaucum (Regel) Dostal, A. senescens 
var. minor S.O.Yu, S.Lee et W.T.Lee, A. spirale Willd., A. spurium Don (A.dauricum N.Friesen), A. stellerianum Willd., A. 
togashii Hara, A. tuvinicum (N. Friesen) N. Friesen, A. tytthocephalum Roem.et Schult.), которые характеризуются наличи-
ем горизонтального корневища и луковиц, одетых в бумагообразные пленчатые оболочки. Виды секции распростра-
нены от Европы до Дальнего Востока, некоторые виды широко распространены, например, A.angulosum, A.nutans, 
другие же являются эндемиками, например, A.azutavicum, A.incensiodorum, A.tytthocephalum. Центр видового разнооб-
разия секции лежит в горных степях Сибири и Монголии. 

Секция Rhizirideum является монофилетичной группой (Friesen et.al., 2006).Филогения секции очень за-
путанна из-за полиморфизма и гибридизационных процессов, происходящих между видами. Внутри секции 
существует полиплоидный комплекс видов –  A.senescens s.l., включающий 7 видов с разным уровнем плоид-
ности – от диплоида (A.austrosibiricum) до гексаплоида (A.senescens s.str.). 

Целью работы было изучение филогенетических отношений между видами секции с помощью молеку-
лярных методов систематики растений. 

Материалы и методы 
В работе были использованы гербарный материал и живые растения из гербария и Ботанического сада 

Оснабрюкского Университета (OSBU), Всероссийского института растениеводства им. Н.И. Вавилова (WIR), 
Ботанического института им. В.Л. Комарова (LE) (Санкт-Петербург), Южно-Сибирского ботанического сада 
Алтайского госуниверситета (ALTBE) (Барнаул), Московского государственного университета (MW). 

70 образцов 23х представителей секции были проанализированы с применением методов секвенирования 
trnT-trnL, trnL-intron and trnL-trnF спейсерных фрагментов хлоропластной ДНК и ITS фрагментов ядерной рДНК. 

29 образцов 17 видов секции были изучены с помощью RAPD (Random amplified polymorphic DNA), с 
использованием 7 праймеров, которые дали 108 признаков для анализа.  

Для анализа данных, полученных в результате секвенирования , были использованы программы PAUP 
4,0, MBayes v.3. Матрица данных, полученных в результате RAPD, была проанализирована с помощью про-
граммы NTSYS: был посчитан коэффициент сходства UN4, на основе которого данные были обработаны 
UPGMA статистическим методом. 

Результаты 
Сравнение фрагментов хлоропластной ДНК показало минимальные различия между видами секции. 

Самым вариабельным участком оказался trnL-trnF фрагмент хпДНК. Но и при сравнении этих нуклеотидных 
последовательностей виды различаются лишь по 1–2 паре нуклеотидов. 

Использование ITS фрагментов ядерной ДНК позволило увидеть 2 хорошо различимые группы 
внутри секции Rhizirideum (Рис.): европейскую, объединяющую виды, ареал которых целиком располо-
жен или частью заходит в Европу; и азиатскую группу, виды которой произрастают только на террито-
рии Азии.  

Азиатская группа видов генетически более дифференцирована, чем европейская группа. Четко выделя-
ются виды A.rubens, A.tuvinicum, A.spirale. Виды европейской группы практически не различаются, что может 
говорить о том, что европейская группа моложе, чем азиатская. 

Несколько представителей секции, произрастающие в Сибири (A.tytthocephalum, A.azutavicum) и 
Корее (A.senescens var.minor) попали в европейскую группу видов. Так как в работе использовался дос-
таточно старый гербарный материал этих образцов, то полученные результаты следует тщательно про-
верить. 
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 Дерево, построенное на основе анализа ITS фрагментов ярДНК (c помощью программы MBayes). 

 
В результате RAPD в секции Rhizirideum выделились 2 группы – «белоцветковые» и «красноцветко-

вые» виды. Группа «белоцветковых» видов объединяет представителей с бело-желтой окраской околоцветни-
ка, а группа «красноцветковых» видов включает представителей с окраской околоцветника от розоватой до 
пурпурной. Затем каждая из этих 2х групп делится на европейскую и азиатскую. 

Таким образом, проведенные исследования позволяют нам сказать, что хлоропластная ДНК по-
казывает минимальные различия между видами внутри секции Rhizirideum. Сравнение ITS фрагментов 
ядерной рДНК и RAPD показывают лишь группы видов (европейскую, азиатскую, «белоцветковых», 
«красноцветковых») внутри исследуемой секции. Четкие генетические отличия имеют лишь некоторые 
виды (A.rubens, A.tuvinicum, A.spirale). Тот факт, что азиатская группа видов секции генетически более 
дифференцирована, чем европейская группа, позволяет также сказать, что, вероятно, центр происхож-
дения секции Rhizirideum совпадает с ее центром видового разнообразия. В целом, молекулярные раз-
личия между видами секции минимальны, что позволяет говорить о малом возрасте секции, вероятно, 
около 1 миллиона лет. 
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ПОЛИМОРФИЗМ БАЛЬЗАМИЧЕСКИХ ТОПОЛЕЙ (POPULUS L. СЕКЦИЯ TACAMAHACA) ПО 
ДАННЫМ ISSR МАРКИРОВАНИЯ 

Скворцов А.К.1, Беэр С.С.2, Шанцер И.А.1 
1Москва, Главный ботанический сад РАН 

2Москва, Биологический ф-т МГУ  

В настоящем исследовании мы попытались оценить пригодность молекулярно-генетических методов 
ISSR маркирования для исследования полиморфизма и родства таксонов рода Populus L. в пределах секции 
Tacamahaca. Для исследования были отобраны образцы тополей из гербарной коллекции А.К. Скворцова: P. 
balsamifera (С. Америка) – 2; P. angustifolia (С. Америка) – 3; P. laurifolia (Монголия, Саян) – 4; P. macrocarpa 
(Киргизия, Алтай, Казахстан) – 7; P. simonii (Китай, Москва) – 3; P. suaveolens (Монголия, Якутия, Хабаров-
ский край) – 8; P. koreana (Читинская обл., Приморский край) – 10. Два образца P. nigra (секция Aigeiros) из 
Волгоградской области и Иркутска были взяты в качестве внешней группы. В исследование были также 
включены два образца P. x sibirica, предположительно считавшегося межсекционным гибридом P. nigra x P. 
basamifera и очень широко распространенного в культуре.  

ДНК выделяли из сухих листьев (20 мг каждого образца) с использованием набора NucleoSpin 
Plant (Macherey-Nagel, Германия) в соответствии с инструкцией производителя. ПЦР реакцию с пред-
варительной денатурацией (95°С – 3 мин) проводили в амплификаторе MJ Research PTC-220 DNA 
Engine Dyad (Bio-Rad Ltd., США) в течение 35 циклов в режиме: денатурация при 94°С — 30 с, отжиг 
при соответствующей температуре — 30 с, элонгация при 72°С — 40 с + прибавление 2 с на каждый 
цикл. Реакционная смесь (20 мкл) содержала 10–20 нг ДНК, 20 пмолей праймера и готовый реакцион-
ный микс MaGMix (200 мкМ каждого dNTP, 1,5 мМ MgCl2, 1,5 ед. Taq-полимеразы и буфер, Диалат 
ЛТД, Россия). Продукты реакции разделяли электрофорезом в 1,7% агарозном геле в 1x трис-боратном 
буфере с бромистым этидием (0,5 мкг/мл) при 90 В и фотографировали. Фотографии агарозных гелей 
были проанализированы в программе Cross Checker 2.91 (Buntjer, 2000) с составлением бинарных мат-
риц присутствия/отсутствия фрагментов одинаковой длины. 

Для реакции были использованы ISSR праймеры M7, M8, UBC840, UBC855, UBC868, UBC881 и сочетание 
праймеров UBC840 и UBC855. С ДНК из трех образцов (P. suaveolens S6 из Хабаровского края, P. koreana K2 из При-
морского края и P. simonii Sm1 из Москвы) реакция с большинством праймеров прошла очень плохо. Эти три образца 
были исключены из дальнейшего анализа. Всего удалось получить 145 ампликонов, большинство из которых оказа-
лись полиморфными в пределах видовых и популяционных (для P. suaveolens и P. koreana) выборок. 

Анализ полученных молекулярных данных мы проводили в программе PAST ver. 1.67 (Hammer et al., 
2001) методами Neighbor Joining и Principal Coordinate Analysis с использованием меры сходства Жаккара. Ус-
тойчивость структуры дерева в NJ анализе оценивалась методом бутстрепа (1000 бутстреп реплик). 

В результате проведенного анализа были получены следующие результаты: 
1) Секция Tacamahaca в NJ анализе образовала единую по отношению к внешней группу с высокой 

бутстреп поддержкой (99%), что говорит о ее полной естественности. В ее пределах отдельные группы образ-
цов, в частности, образцы P. koreana из популяции в Читинской области, североамериканские P. angustifolia и 
P. balsamifera, а также центральноазиатский P. laurifolia, также образовали кластеры с бутстреп поддержкой 
выше 50% (96% для P. balsamifera). Однако отношения между отдельными видами и популяциями в нашем 
исследовании остались неразрешенными. Для их уточнения, вероятно, потребуется привлечение большего 
материала, большего числа ISSR маркеров, а также использование специфических маркеров, таких как после-
довательности ядерного и хлоропластного геномов. 

2) Образцы P. x sibirica попали во внешнюю группу и во всех случаях отчетливо группировались с P. 
nigra, а не с P. balsamifera. Это заставляет поставить под сомнение выдвинутую ранее (Скворцов, 2007) гипо-
тезу о происхождении P. x sibirica в результате гибридизации P. nigra х P. balsamifera. Приходится констати-
ровать, что вопрос о происхождении этого широко распространенного культивара остается открытым и нуж-
дается в дальнейшем изучении, хотя участие P. nigra в его образовании теперь и не вызывает сомнений. 

3) Центральноазиатские P. laurifolia и P. macrocarpa (= P. talassica) оказались, как и предполагалось по 
данным морфологии, наиболее близкими друг к другу и (в NJ анализе – кластеры E и F) базальными по отно-
шению к дальневосточным и североамериканским представителям секции Tacamahaca. 

4) Дальневосточно-сибирские P. suaveolens и P. koreana образовали довольно рыхлую группу из трех 
кластеров (A, C, D). Это не противоречит предлагаемой А.К. Скворцовым (Скворцов, Белянина, 2006) широ-
кой трактовке их, как одного полиморфного вида P. suaveolens. Однако тот факт, что выборки из популяций 
P. suaveolens из долины Амура в Хабаровском крае и P. koreana из Читинской области образовали отдельные 
хорошо очерченные кластеры, говорит о существующей значительной географической дифференциации в 
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пределах этого широко распространенного вида, который заслуживает дальнейшего изучения. Видимо, необ-
ходимо также привлечение материалов с территории Китая. 

5) Североамериканские P. balsamifera и P. angustifolia оказались весьма близкими друг другу и образо-
вали одну группу в анализе методом главных координат и два соседних кластера в NJ анализе (B). Однако в 
последнем случае они оказались включены внутрь группы кластеров P. suaveolens в широком смысле (A, B, 
C, D). Так же как и последний вид, североамериканские представители секции Tacamahaca заслуживают даль-
нейшего изучения с привлечением большего материала. 

6) Включенные в исследование два образца P. simonii (оба собраны в провинции Шэньси Китая) не об-
разовали одного кластера в NJ анализе. Один из них оказался базальным по отношению к кластеру P. 
macrocarpa, другой – к группе кластеров, объединяющих P. suaveolens в широком смысле и североамерикан-
ских представителей секции. Вполне вероятна гибридная природа этих образцов. Этот вид, считающийся хо-
рошо очерченным, заслуживает дальнейшего исследования, с привлечением как значительно большего мате-
риала из Китая, так и культивируемых образцов с территории России. 

Работа поддержана грантом РФФИ № 05-04-48569. 
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ЭВОЛЮЦИОННО-КОНСЕРВАТИВНЫЙ ГЕН 5.8S РРНК В ГЕНОМЕ AVENA И ДРУГИХ ЗЛАКОВ 

Тюпа Н.Б., Родионов А.В.  

 Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН  

Исследованы изменения первичной и вторичной структуры 5.8S рРНК в ходе дивергенции таксонов в сем. 
Poaceae. В пределах рода, например, у всех 25 исследованных видов рода Avena, 5.8S рРНК, как прави-
ло, идентичны. Длина этой последовательности составляет 164 нуклеотида, 58,9% dG+dC. С помощью 
так называемого, «генетического» алгоритма, лежащего в основе программы GArna (Titov et al., 2002) 
и с помощью алгоритма Цукера (Zuker, 1989) с использованием программы RNAstructure 3.71 были по-
строены вероятные вторичные структуры 5.8S рРНК (рис.). На рис. видно, что вторичная структура 
5.8S рРНК у злаков имеет типичные шпильки и однонитевые петли, обнаруженные и у других видов 
высших растений, грибов, динофлагеллят, амфибий (см.: Hershkovitz, Lewis, 1996; Peculis, Greer, 1998; 
Gottschling, Plotner, 2004). То, что последовательность 5.8S рРНК относительно консервативна в тече-
ние длительного (в эволюционном смысле) времени свидетельствует, что мутации фиксируются в та-
кой последовательности редко, причем образовавшийся вариант последовательности, вероятно, также 
стабильно поддерживался в течение длительного времени (Алешин, 2005). Отсюда следует, что 5.8S 
рРНК может содержать «хорошие» признаки, монофилетического типа, характерные для отдельных 
таксонов.. Для того, чтобы найти такие признаки, мы сопоставили наши данные по последовательно-
стям 5.8S рРНК у Aveneae и Poeae с результатами секвенирования генов 5.8S рРНК у других предста-
вителей Poaceae (http://www.ncbi.nlm.nih.gov). 

В качестве внешней группы для Poaceae мы взяли представителя сем. Joinvilleaceae –  Joinvillea 
plicata –  единственного представителя порядка Poales, не относящегося к семейству Poaceae, для ко-
торого известна последовательность нуклеотидов 5.8S рРНК (Hsiao et al., 1998). Анализ последова-
тельностей 5.8S рРНК позволил нам обнаружить характерные синапоморфии, подтверждающие пред-
полагаемое раннее разделение Poaceae на две филогенетических ветви –  на группу арундиноидных 
триб, называемую, обычно, кладой PACCAD (то есть, Panicoideae-Aristidoideae-Centothecoideae-
Chloridoideae-Arundinoideae (включая Molinia)-Danthonioideae) и кладу BEP (Bambusoideae-
Ehrhartoideae-Pooideae), что согласуется с представлениями, основанными на основании анализа хло-
ропластных генов (Soreng, Davis, 1998; Barker et al., 1999; Grass Phylogeny Working Group, 2001). По-
следовательности 5.8S рРНК растений клады BEP, также как Joinvillea plicata и примитивные, зани-
мающие базальное положение на древе Poaceae злаки Streptochaeta sodiroana и Pharus latifolius, несут 
G в положении 55 и С в положении 103. У всех паникоидных злаков клады PACCAD в положении 55 
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стоит А, а в положении 103 – U. Первая из этих замен (G→A) произошла в петле первой шпильки Ia в 
результате чего у злаков клады PACCAD образуется поли А-трек (pАААА), вторичная структура моле-
кулы не изменилась (рис.1). Вторая транзиция (С→U) также затронула неспаренный район; эта мута-
ция также не изменяет вторичную структуру 5.8S рРНК (рис.). 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 

Вторичная структура молекулы 5.8S рРНК, характерная для видов рода Avena, и ее взаимодействие с 26S рРНК.  
Римскими цифрами Ia, Ib, II и III обозначены шпильки. Звездочками отмечены позиции, мутации по которым возникают неоднократ-
но в разных трибах Poaceae; Треугольниками –  синапоморфные замены, характерные для всех злаков клады PACCAD. 
 
В пределах подтрибы Aveninae (Овсовые), кроме исследованных нами 25 видов Avena, известны после-

довательности 5.8S рРНК Helictotrichon asiaticum, 3 видов Dichelachne и Arrhenatherum elatius (см.: 
www.ncbi.nlm.nih.gov). Все они, кроме Arrhenatherum, имеют одинаковые последовательности 5.8S рРНК. У 
райграса же (Arrhenatherum elatius), в III-шпильке 5.8S рРНК, в положении 127 и 136 были обнаружены две 
замены. Анализ вторичной структуры РНК показал, что, несмотря на две мутации, у этого вида полностью со-
храняется вторичная структура рРНК, так как обе замены произошли в комплементарной позиции в третьей 
шпильке, то есть, в этом случае мы наблюдаем яркий пример компенсаторной мутации. Обнаружение сразу 
двух нуклеотидных замен в высоко консервативной спирали у Arrhenatherum показывает, что сначала про-
изошла замена С→U или G→A, дестабилизировавшая спираль, приведшая ее в нестабильное «возбужденное» 
состояние (см. Алешин, 2005) и, затем, возникла и была поддержана отбором компенсаторная мутация, вер-
нувшая спирали стабильность. 

Такая же последовательность 5.8S рРНК как у Avena обнаружена также у Calamagrostis epigejos, представите-
ля подтрибы Agrostidinae (Полевицевые). Однако последовательность 5.8S рРНК у трех других исследованных видов 
этой подтрибы иная: у нами секвенированного Аgrostis capillaris (Kim et a., 2004) и 6 других видов Agrostis, секвени-
рованных другими авторами (Gardner et al., 2004), имеется замена С→U в положении 137, при этом вторичная струк-
тура рРНК сохранена, а у Zingeria biebersteiniana и Z. trichopoda обнаружены сразу три нуклеотидных замены в трех 
рядом лежащих позициях –  UUС заменилось на ССU. Точно такие же замены найдены еще у трех видов злаков 
(Arctophila fulva, Dupontia fisheri и Colpodium versicolor), все они относятся к подтрибе Poinae (Мятликовые). Вторич-
ная структура 5.8S рРНК при этом не меняется, так как все три нуклеотида лежат в неспаренном участке. Это один из 
аргументов в пользу того, что род Zingeria ближе к Мятликовым, чем к Овсовым. 

Первичная последовательность нуклеотидов в шпильке III –  самый вариабельный район 5.8S рРНК, но 
при этом все обнаруженные у Poaceae изменения ее не нарушают вторичной структуры, что, вероятно, гово-
рит о роли вторичной структуры этой части молекулы в упаковке или работе рибосомы. 

Работа финансировалась из средств РФФИ (грант 06-04-48399) и программой «динамика генофондов». 
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МОЛЕКУЛЯРНАЯ ФИЛОГЕНИЯ СЕМЕЙСТВА CLEOMACEAE В СВЯЗИ С ВОПРОСАМИ  
МОРФОЛОГИИ, СИСТЕМАТИКИ И ЭВОЛЮЦИИ C4 ФОТОСИНТЕЗА 

Федорова Т.А.1, Вознесенская Е.В.2, Ролсон Э.Х.3, Эдвардс Д.Э.3 
1Москва, Московский государственный университет им. М.В. Ломоносова, Poccия 

2Санкт Петербург, Ботанический институт им. В.Л. Комарова РАН, Россия 
3Пулман, Вашингтонский Государственный университет, США 

Семейство Cleomaceae было выделено как самостоятельное в результате филогенетического анализа 
морфологических (Judd et al., 1994) и молекулярных (хлоропластная ДНК –  ndhF и trnL-trnF) (Hall et al., 
2002) данных, полученных при изучении Capparaceae и Brassicaceae. В обоих исследованиях оно локализова-
лось на филогенетических деревьях как сестринская к семейству Вrassicaceae группа, однако существенным 
недостатком являлось ограниченное число видов обоих семейств, взятых для анализа. Целью настоящего ис-
следования являлось более глубокое изучения филогении представителей семейства Cleomaceae на основании 
анализа хлоропластных и ядерных последовательностей для реконструкции эволюции и распространения C4 
фотосинтеза, важнейших морфологических признаков, биогеографии и, как следствие, таксономической ре-
визии семейства. Для определения частоты встречаемости и распределения типов фотосинтеза, типов органи-
зации цветка, структуры соцветий, биогеографии Cleomaceae в мировом объеме мы использовали филогению, 
полученную на основании сравнения последовательностей внутренних транскрибируемых спейсеров (ITS) 
ядерной рибососомальной ДНК и спейсеров psbA-trnH хлоропластной ДНК. 

На филогенетическом дереве, построенном на основании анализа участка ITS рибосомальной ядерной 
ДНК, с высокой степенью поддержки обособляются ветви, содержащие клады, которые мы условно называем 
Polanisia, Peritoma с родами Wislizenia и Oxystylis, Thyllacophora и Buhsea, а также большая ветвь Cleome s.str. 
Таким образом, род Cleome в современном его понимании может оказаться полифилетичным. Клады 
Polanisia, Peritoma с родами Wislizenia и Oxystylis, Thyllacophora и Buhsea занимают базальное положение по 
отношению к Cleome s.str. В кладе Cleome s.str. можно выделить следующие подклады: Raumanissa, 
Gymnogonia, Siliquaria, и американскую группу клеом с подкладами, которые мы условно назвали 
Physostemon, Podandrogyne, Gynandropsis, Ebracteata, Tarenaya. Деревья, полученные на основании филогене-
тичнского анализа участка хлоропластной ДНК (psbA-trnH) в целом соответствуют вышеописанному, но хо-
рошо поддержанными являются только базальные клады, а взаимосвязь и поддержки подклад клады Cleome 
s.str. не являются определенными и достоверными.  

Сопоставление филогенетических данных с данными биогеографии четко показывает наличие амери-
канской базальной группы Peritoma c родами Wislizenia и Oxystylis, базальное положение также занимает и 
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единственный проанализированный нами американский вид Polanisia dodecandra. Афроазиатские виды сек-
ций Thyllacophora и Buhsea также хорошо отграничены от афроазиатских видов Cleome, базальных по поло-
жению по отношению к американским видам Cleome. В кладе Cleome s.str. в группе афроазиатских видов обо-
собляется клада австралийских видов, которые образуют сестринскую группу по отношению к C. viscosa. В 
целом, данные анализа изученных последовательностей хорошо совпадают с биогеографическими данными. 
На основании данных филогеографического анализа высказаны гипотезы о происхождении родов семейства и 
реконструировано распространение представителей семейства Cleomaceae.  

В рамках морфологического анализа были выявлены типы структуры цветков, встречающиеся у пред-
ставителей семейства Cleomaceae. С использованием филогении семейства мы изучили частоту встречаемо-
сти и распределение разных флоральных типов. Наиболее изменчивыми признаками строения цветка являют-
ся число тычинок, наличие андрофора, гинофора и тип нектарников. По-видимому, анцестральным состояни-
ем следует считать шеститычиночный андроцей. Также было обнаружено всего несколько видов, относящих-
ся к разным кладам, которые имеют цветки с четырьмя и двумя тычинками, из чего можно сделать вывод, что 
такое состояние андроцея возникает назависимо. Дальнейших реверсий к цветкам с большим числом тычинок 
в этих кладах не происходило. Сразу в нескольких кладах возникает переход к многотычиночному состоянию 
андроцея. Увеличение числа тычинок может быть связано с возрастанием пролиферативной активности зоны 
флоральной меристемы с базипетальной разметкой (возможно, это реверсии к цветкам Capparaceae-типа). 
Иногда пролиферативная активность меристемы возрастает и приводит к образованию андрофора, тогда чис-
ло тычинок при этом не возрастает. Выявлены корреляции между степенью развития нектарников и числом 
тычинок: с уменьшением размеров нектарника число тычинок возрастает. На основании сопоставления фило-
генетических и данных морфологии цветка обсуждаются вопросы флоральной эволюции в этом семейства.  

Выявленные типы организации и структуры генеративных побегов в Cleomaceae довольно жестко 
коррелируют со следующими кладами: Peritoma клада представлена однолетними и многолетними травами 
с псевдотерминальными, нерегулярными, разреженными, четковидными, брактеозными и абрактеозными 
кистями 3-листочковыми сложными листьями в вегетативной зоне; Polanisia клада представлена однолет-
ними травами с пролифирирующей флоральной зоной или псевдотерминальными, нерегулярными, разре-
женными, четковидными, брактеозными кистями и 3-листочковыми брактеями, сходными с обычными ве-
гетативными листьями; Thyllacophora и Buhsea клады представлены многолетними полукустарниками с 
пролифирирующими флоральными зонами и простыми брактеями и листьями; почти все клады, выделив-
шиеся в роде Cleome представлены однолетними травами с иррегулярными, разреженными или компактны-
ми кистями и простыми брактеями в области соцветий, тогда как вегетативные листья могут быть сложны-
ми. Базальное положение занимают группы видов с пролиферирующими флоральными зонами, представ-
ленными отдельными цветками, чередующимися с побегами, основания которых становятся многолетними 
и включаются в многолетний осевой скелет растения (Thyllacophora, Buhsea, Polanisia), терминальными 
разреженными четковидными кистями с брактеями не отличающимися от вегетативных листьев. По проис-
хождению такие кисти следует считать псевдотерминальными (Polanisia, Peritoma). Производными явля-
ются соцветия представленные компактными четковидными или компактными терминальными брактеоз-
ными или абрактеозными кистями (Peritoma, Cleome). 

В вопросе о том, какие листья –  сложные 3-листочковые, сложные многолисточковые или простые – 
являются примитивными для этого семейства, однозначно можно сказать, что базальное положение занимают 
виды как с простыми, так и с 3-листочковыми сложными листьями, а многолисточковые сложные листья – 
производный признак. Сделать вывод о том какой признак первичен – простые или сложные 3-листочковые 
листья, не представляется возможным и на основании филогении. 

В настоящее время таксономию Cleomaceae нельзя назвать хорошо разработанной и устоявшейся. Наш 
филогенетический, морфологический и биогеографический анализ позволяет сформулировать несколько ги-
потез о взаимосвязи между собой и с базальными представителями семейства Capparaceae групп Polanisia, 
Peritoma, Buhsea, Thyllacophora, Cleoma s.str. Мы не исключаем полифилетического происхождения семейст-
ва от базальных представителей семейства Capparaceae, распространенных на разных континтах. Из рода 
Cleome s.lat., по-видимому, следует исключить секции Polanisia, Peritoma, Buhsea, Thyllacophora и рассматри-
вать их в ранге самостоятельных родов или даже семейств. Также обсуждается положение некоторых видов и 
на основании анализа таксономической значимости предлагается пересмотреть диагнозы родов и внутриро-
довых таксонов, а также видовой состав этих таксонов. 

Предварительный анализ показал, что C3 тип фотосинтеза является анцестральным типом для этого се-
мейства, а С3-С4 промежуточный и С4 типы фотосинтеза являются производными. Типы фотосинтеза у пред-
ставителей семейства Cleomaceae были определены ранее и наряду с хорошо известным С4 видом, Cleome 
gynandra, было обнаружено наличие еще двух видов с С4 характеристиками (C. angustifolia and C. oxalidea) и 
одного вида с С3-С4 промежуточным типом фотосинтеза (Marshall et al., 2007; Voznesenskaya et al., 2007). С4 
тип фотосинтеза представлен в кладе Gymnogonia (C. angustifolia, C. gynandra) и кладе Siliquaria (C. oxalidea). 
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C. paradoxa –  вид с С3-С4 промежуточным типом фотосинтеза, также принадлежит к кладе Gymnogonia, тогда 
как C. allamani, второй вид, у которого можно предположить наличие С3-С4 фотосинтеза, находится в кладе 
Siliquaria. Таким образом, на основании наших данных можно предположить, что С4 фотосинтез возникал в 
данном семействе дважды. Используя данные филогенетического анализа Cleomaceae, детально обсуждаются 
взаимодействия между типами фотосинтеза и гипотезы возможного происхождения и эволюции C4 типа фо-
тосинтеза у представителей этого семейства в связи с условиями их произрастания. 

Авторы выражают глубокую благодарность фонду CRDF (Civilian Research and Development 
Foundation), грант RUB1-2829-ST-06, а также членам лабораторий фотосинтеза и молекулярной систематики 
школы биологических наук и центра интегрированных биотехнологий Вашингтонского государственного 
университета.  
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ИЗУЧЕНИЕ УЧАСТКОВ ГЕНОМА УТОЧНЯЕТ И ИЗМЕНЯЕТ НАШИ ПРЕДСТАВЛЕНИЯ  

О ВИДАХ И ВИДООБРАЗОВАНИИ У РАСТЕНИЙ 

Шнеер В.С. 

Санкт-Петербург, Ботанический институт им. В.Л.Комарова РАН  

В последние несколько лет технологический прогресс в молекулярных методах исследования геномов вывел 
изучение видов растений и процессов видообразования у них на новый уровень. Стало возможным перейти от иссле-
дования одного растения каждого вида (как было недавно) к изучению представительной выборки, изучать географи-
ческую и индивидуальную изменчивость, если есть необходимость. Расширяется набор участков генома, как в целом, 
так и каждой работе (в среднем).  

Изучение видовых групп на стыке систематики и генетики с начала 90-х годов XX века проводилось главным 
образом в группах, включающих важные культурные виды (Gossypium, Helianthus, Brassica, Glycine и др.). Затем и 
группы дикорастущих видов, особенно немногие естественные полиплоиды недавнего происхождения (виды из ро-
дов Cardamine, Saxifraga, Tragopogon и др.) стали модельными для изучения многих вопросов природы, эволюции и 
жизни видов. За последние годы список таких групп расширился. Молекулярные исследования во многом обеспечи-
ли концептуальные изменения, происшедшие в представлениях о видах и видообразовании. 

Еще лет 25 назад считали, что до 70–80% всех покрытосеменных и 95% папоротников – полиплоиды. Данные, 
накопленные с тех пор, в особенности с помощью молекулярных методов, показывают, что подавляющее большин-
ство видов растений – полиплоиды, даже у имеющих низкое хромосомное число обнаружено много дуплицирован-
ных генов, и есть свидетельства, что дупликации когда-то подвергался целый геном. Актуальный прежде вопрос, яв-
ляется ли тот или иной вид полиплоидом, теперь может быть заменен вопросом сколько циклов полиплоидизации он 
претерпел. При этом, хотя аллополиплоиды все же преобладают, стало очевидно, что и аутоплоиды (гомоплоиды) 
встречаются не так редко, как думали ранее, и возникают они чаще путем внутривидовой гибридизации c с участием 
нередуцированных гамет, а не путем соматического удвоения хромосомного набора. 

Традиционно многие зоологи вслед за Майром считали гибридизацию «ошибкой», нарушением в работе ре-
продуктивных механизмов, а часто сталкивавшиеся с нею ботаники считали ее закономерной, внимательно изучали и 
придавали большое значение интрогрессии в процессах адаптаций. Выявление гибридов затруднительно когда гене-
тические различия между видами слабо выражены морфологически. Исследование участков генома позволяет иден-
тифицировать гибридные особи в природе и находить их родителей. Картины, выявляемые при этом, как правило, в 
большей или меньшей мере отличаются от тех, что были получены при изучении скрещиваний в лабораториях видов 
дрозофилы и других модельных групп. Об опасности экстраполяции результатов экспериментальной гибридизации 
на то, что происходит в природе, предупреждали много лет назад (например, Скворцов, 1967). По современным оцен-
кам вследствие гибридизации произошло не менее 50%, а гибридизируют между собой в настоящее время до 25% 
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всех видов растений. При этом распространена межвидовая гибридизация не во всех группах, примерно до трети се-
мейств и шестая-седьмая часть всех родов покрытосеменных включает гибридизирующие виды. В то же время в не-
которых группах растений (например, из рода Gossypium) гибриды были обнаружены там, где их не предполагали 
найти, между видами, разделенными, казалось бы, всеми возможными репродуктивными барьерами – географиче-
ским, биологическим, экологическим (Cronn, Wendel, 2003). При этом морфологически такие растения часто крайне 
сходны, так что даже был предложен термин «криптическая гибридизация». Оказалось, что и у животных интрогрес-
сивная гибридизация встречается в большем числе групп животных, чем это предполагали ранее, и тоже распростра-
нена неравномерно, чаще – у птиц, у бабочек, но очень редко –  у видов дрозофилы, главного модельного объекта в 
исследованиях видообразования, что наложило свой отпечаток на всю историю его изучения (Mallet, 2005).  

Присутствие видов гибридогенного происхождения влияет на топологию деревьев при молекулярно-филогене-
тическом анализе. Ранее предлагалось заранее выявлять гибриды каким-либо способом и не включать в выборку или на-
ходить их по расхождению топологии деревьев, построенных по хлоропластным и ядерным генам и затем исключать из 
филогенетических анализов. Впрочем, второй способ выявляет факт наличия гибридизации в группе, но не всегда ока-
зывается эффективным для отыскания гибридных таксонов. Возможность брать в анализ множество растений и анали-
зировать клонированные последовательности ITS1 и 2 –  ядерных внутренних транскрибируемых спейсеров генов рибо-
сомных РНК, представленных в ядре множеством копий, позволяет находить гибриды недавнего происхождения, со-
держащие еще не гомогенизированные согласованной эволюцией гаплотипы (варианты) последовательностей обоих ро-
дителей, которых можно таким образом идентифицировать абсолютно точно. Если последовательности уже подверг-
лись гомогенизации, иногда степень ее может служить для грубой оценки времени возникновения гибрида. Нахождение 
множественных гаплотипов ITS у родительских видов свидетельствует, что и они представляют собой гибриды, что мо-
жет проявляться значительной вариабельностью на морфологическом уровне. Нахождение у разных растений одного 
гибридного вида разных сочетаний гаплотипов ITS подтверждает множественное возникновение гибридов. В случае со-
всем молодых гибридов можно выявить родителей и при прямом секвенировании, без клонирования.  

Для групп с частой гибридизацией (Paeonia, Saxifraga, Armeria и др.) характерна сетчатая эволюция, которую 
невозможно представить в виде филогенетических деревьев. Для этого были предложены филогенетические сети или 
сплитграфы, которые позволяют представлять альтернативные филогенетические пути и более адекватно моделиро-
вать эволюционную историю таксонов (см. Huson, Bryant, 2005). 

Анализ последовательностей ДНК дает возможность проверить гипотезы об однократном или множественном 
происхождении того или иного признака – морфологического, типа опыления, экологической приуроченности и др. 
При изучении разновидностей, выделенных на основе одного признака, анализ ДНК позволяет определить, является 
ли этот признак приметой более глубоких генетических различий или лишь свидетельствует о наличии двух морф в 
пределах вида. 

Нередка ситуация, когда распределение видов на филогенетическом древе, построенном по последова-
тельностям, не согласуется с их группированием в системах рода. Впрочем, и мета-анализ данных, получен-
ных для множества видов из разных групп растений и животных методами нумерической таксономии на мно-
жественных популяциях каждого вида, показал, что лишь половина фенотипических кластеров соответствует 
таксономическим видам (Rieseberg et al., 2006), было объяснено склонностью таксономистов к «видодроби-
тельству». 

Тем не менее анализ последовательностей ДНК уже позволил во множестве групп животных об-
наруживать в одном виде несколько криптических видов, тогда как у растений такой картины не выяв-
ляется. Часто обнаруживается, что несколько видов (тем более подвидов), близких, а иногда и предпо-
ложительно не очень близких (из разных секций) не удается различить по ITS, а тем более по хлоро-
пластным генам. При исследовании видовых комплексов и сложных групп близких видов (таких, как в 
роде Rosa, например) вариабельность взятых участков генома как правило оказывается недостаточной, 
и в таких случаях прибегают дополнительно к методам мультилокусного анализа (AFLP, ISSR и др.), 
которые имеют свои недостатки и ограничения. В то же время, например, сочетание метода AFLP и 
анализа экспериментальных скрещиваний показало присутствие множества криптических морфологи-
чески неотличимых видов в двух арктических видах рода Draba (Grund et al., 2006), но такие примеры 
остаются пока единичными. Имеющихся молекулярных данных по растениям пока недостаточно, что-
бы оценить в целом соответствуют ли они чаще позициям «дробителей» или «объединителей», но, воз-
можно, скорое будущее это покажет. 

Интенсивно ведутся работы, имеющие целью создать базу данных последовательностей ДНК, которые 
могли бы служить для молекулярной идентификации соответствующих видов животных и растений (ДНК-
штрихкодов). Штрихкод должен отличать особей одного вида от всех прочих. Однако для этого должны быть 
определены по возможности четкие границы между видами. Так как между многими видами растений такие 
границы пока расплывчаты, для многих групп определение молекулярных идентификаторов должно происхо-
дить одновременно (или поочередно) с их таксономической проработкой. Для оценки принадлежности образ-
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цов к одному или к разным видам пока предложены пороговые значения уровней дивергенции последова-
тельностей, но ведется поиск и других критериев (Little, Stevenson, 2007).  

У животных для большинства групп уже выявлены участки геномов, проявляющие оптимальную ва-
риабельность на видовом и межвидовом уровнях (фрагмент митохондриального гена субъединицы 1 цито-
хром С оксидазы –  CO1, 16S рРНК, цитохром b и др.). Однако у растений вариабельность митохондриально-
го и хлоропластного геномов (представленных во множестве копий в клетке, что облегчает амплификацию 
ДНК) обычно ниже, чем ядерного, и оптимальные участки пока не найдены. Для работ на видовом уровне по-
ка чаще всего используются некодирующие участки (что влечет свои сложности из-за обилия делеций и ин-
серций) – ядерные ITS, а также хлоропластные интроны и спейсеры, (rpl16, rps16, rpoC1, trnK, trnL , trnL-trnF, 
trnT-trnL, atpB-rbcL, psbA-trnH). Вариабельность ITS1 и 2 оказывается, как правило, выше, чем любого из ны-
не используемых хлоропластных участков, и он остается самым употребляемым. По некоторым оценкам, в 
хлоропластных геномах есть и более вариабельные участки, еще не использовавшиеся в молекулярной фило-
генетике (Shaw et al., 2007). Ценную информацию могут дать низко-копийные и тем более уникальные ядер-
ные гены, и уже получены хорошие результаты с некоторыми из них (напр., Doust et al., 2007). Однако такие 
гены невозможно выделить из гербарного материала, что ограничивает их широкое использование. К настоя-
щему времени предложено три варианта наборов последовательностей в качестве кандидатов на то, чтобы 
стать ДНК-штрихкодами: 1) rpoC1, rpoB, matK; 2) rpoC1, matK, trnH-psbA; 3) matK, trnH-psbA 
(Chase et al., 2007; Lahaye et al., 2008), однако требуются дополнительные исследования, так как каждый из 
этих участков по отдельности не дает достаточного разрешения в тех или иных группах растений, и их соче-
тание часто не повышает его.  

Хлоропластные участки и ITS можно амплифицировать из образцов, собранных много лет назад (100 
лет, а иногда и более, если они были должным образом высушены). Это позволяет собрать возможно более 
полную выборку, иногда включая и типовые образцы. Представляют интерес и образцы, собранные до того 
как многие районы подверглись интенсивным антропогенным изменениям, с их помощью можно прослежи-
вать судьбу и эволюцию популяционного состава некоторых видов, в том числе инвазивных. Возможность 
сразу взять в исследование сотню образцов и более позволяет эффективно работать с крупными родами, вы-
деляя клады близородственных видов, котоые могут составить основу для дальнейших исследований. Это 
особенно ценно в тех нередких случаях, когда крупные роды представляют более научный чем практический 
интерес и давно не проводилось их монографическое изучение. В работах последних лет последовательности 
ДНК дали свидетельства в пользу широкого или узкого понимания того или иного вида во многих группах 
растений, например, Alisma plantago-aquatica (Jacobson, Hedrén, 2007), Lilium carniolicum (Rešetnik et al., 2007) 
и других. 

Работа подготовлена в соответствии с исследованиями, проводимыми по программе «Динамика генофондов» и 
поддержанными Российским фондом фундаментальных исследований (проект №06-04-48399) 
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ФИЛОГЕНИЯ РОДА POLYGONUM L. S.STR. НА ОСНОВЕ АНАЛИЗА ITS1-2 ЯДЕРНОЙ РДНК 

Юрцева О.В.1, Боброва В.К.2, Войлокова В.Н. 3, Троицкий А.В.2 
1Москва, Биологический факультет МГУ им. М.В. Ломоносова  

2НИИ ФХБ им. А.Н. Белозерского МГУ им. М.В. Ломоносова  
3ГБС им. Н.В. Цицина РАН 

Род Polygonum L. s. str. насчитывает около 80 видов, широко распространенных в умеренных областях Северно-
го полушария, отчасти — в областях с субтропическим климатом. Для территории бывшего СССР приводят около 60 
видов (Комаров, 1936, Цвелев, 1989б, 1996, Черепанов, 1995), для Европы — около 30 (Webb, Chater, 1964; Akeroyd, 
Webb, Chater, 1993; Цвелев, 1996), для Северной Америки — 33 (Costea et all, http:// www.eflora.org), для Китая — 16 
(Anjen Li et all, 2003). Хотя на территории бывшего СССР род Polygonum уже не раз был предметом таксономического 
изучения, состав таксонов и филогенетические отношения видов не вполне ясны. На территории Евразии наиболее об-
ширна секция Polygonum, которую В.Л. Комаров (1936) разделил на 8 рядов, а Н.Н. Цвелев — на 10 подсекций, выде-
лив из нее секции Corrigioloides, Paronichioides и Plebeja (Цвелев, 1979, 1987, 1989а, б, 1996, 1989). Таксономия и фило-
генетические связи многих видов из Средней Азии требуют уточнения (Байтенов, Павлов, 1960; Чукавина, 1971; Боро-
дина, 1989), особенно в связи с близостью Polygonum к роду Atraphaxis (Frye, Kron, 2003). В Северной Америке растут 
представители секций Polygonum и Duravia, последние близки к роду Polygonella (L.-P. Ronse Decraene et al. (2004). 

Наши данные представляют предварительные результаты молекулярно-филогенетического исследования рода 
Polygonum L. s. str. на основании изучения нуклеотидного полиморфизма ITS1-2 ядерной рДНК у 95 образцов 55 ви-
дов рода Polygonum L. s.str., преимущественно из секции Polygonum. С целью определения степени генетической ге-
терогенности рода Polygonum L. s.str. проведен анализ нуклеотидного полиморфизма внутренних транскрибируемых 
спейсеров (ITS1, ITS2), а также гена 5,8S рРНК. При построении филогенетических деревьев использованы два набо-
ра: 77-704, включающий 77 образцов, и 99-704, включающий 99 образцов, из них 4 вида из рода Persicaria. Набор 77-
704 получен из набора 99-704 исключением образцов/видов предположительно гибридной природы. Хотя увеличе-
ние числа анализируемых таксонов в общем случае увеличивает надежность филогенетических реконструкций, оно 
может и понижать ее при включении в анализ видов (образцов) с нестабильным положением в деревьях, построен-
ных разными методами и/или имеющих слабую поддержку. Можно ожидать, что исключение таких образцов из рас-
смотрения повысило бы общую надежность филогенетической реконструкции.  

В качестве внешней группы использованы Persicaria hydropiper, P. virginiana, P. filiforme, P. 
neophiliforme. Длина выравниваний составляла 704 позиции. У видов Persicaria участки ITS1-2 имеют несколь-
ко протяженных вставок, исключение этих видов приводит к уменьшению длины выравниваний до 654 позиций 
(наборы 73-654 и 95-654). Набор 73-654 имеет 158 вариабельных позиций, из которых 96 парсимонно информа-
тивны; усредненный нуклеотидный состав последовательностей – 13,7%T, 35,4%C, 20,6%A, 30,3%G. 

Филогенетические деревья по ITS1-2 были построены: 1) методом объединения соседей NJ и оценкой 
статистической поддержки узлов методом бутстрепа (программа TREECON v.1.3b); 2) методом максималь-
ной экономии MP программой TNT v.1.1 c учетом пробелов и с оценкой поддержки узлов методом джекнай-
фа и по индексу Бремера и 3) байесовским анализом BA с помощью программы MrBayes v.3.1.1.  

Топологии деревьев, построенных разными методами и для двух наборов данных, согласуются в облас-
тях с хорошей поддержкой. Наиболее высокую поддержку имеет дерево BA 77-704 (рис.), в нем 7 внутренних 
узлов имеют поддержку (апостериорную вероятность) <40%, увеличение числа образцов в дереве BA 99-704 
(не представлено) увеличивает число таких узлов до 12. МP деревья в целом наименее разрешены, при этом 
хорошего соответствия в оценке надежности реконструкции по значениям джекнайф поддержки и индекса 
Бремера не наблюдается. Однако базальная часть дерева MP 77-704 (P. alpestre, P. toktogolicum, P. 
atraphaxiforme, P. douglasii) имеет более высокую поддержу, чем в BA деревьях, имеющих в этой части иной 
порядок ветвления. Это позволяет в данном случае отдать предпочтение топологии MP дерева. 

Суммируем результаты филогенетических реконструкций. Представители рода Polygonum L. s.str. об-
разуют кладу со 100% поддержкой, что подтверждает значительное генетическое единство внутри группы ви-
дов, принадлежащих к роду Polygonum L. s.str. Базальное положение в ней занимает града: 1) P. 
atraphaxiforme и P. toktogulicum, кустарнички с кожистыми листьями и крупными околоцветниками, внешне 
близкие к Atraphaxis; 2) однолетник P. douglasii из секции Duravia с повислыми цветками и гладкими глянце-
выми плодами; 3) многолетник P. alpestre из подсекции Alpestria секции Polygonum (Цвелев, 1989а), заслужи-
вающей более высокого ранга. Дистальнее со 100% поддержкой отходит большая клада, объединяющая пре-
имущественно однолетние виды секции Polygonum. В ее основании одной или двумя группами отходят севе-
роамериканские виды: 1) P. sawatchense и P. erectum (90–100% поддержка) и 2) P. buxiforme, P. achoreum, P. 
ramosissimum (поддержка 69–85%). Для этой группы видов характерна сизая или желтоватая окраска, круп-
ные овальные или ланцетные листья, желтовато-зеленый околоцветник, обычно скрывающий трехгранный 
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гладкий, папиллозный или шероховатый плод. Их можно выделить в особую секцию или включить в состав 
секции Polygonum. 

Обширная клада, отходящая выше с поддержкой от 93 до 100%, объединяет однолетние виды, относя-
щиеся по Н.Н. Цвелеву к секции Polygonum. Исключение составляют 2 образца P. acerosum, что требует уточ-
нения их видовой принадлежности.  

Положение на деревьях всех прочих видов в целом согласуется с системой секции Polygonum рода 
Polygonum (Цвелев, 1979, 1987, 1989а, б, 1996). На ВА и NJ деревьях самую высокую поддержку (94–100%) 
имеют субклады, соответствующие подсекциям Maritima (P. maritimum, P. oxyspermum и др.), Setosa (P. 
luzuloides), Patula (P. patulum, P. prolificum и др.). К последней близки представители подсекции Acetosa. К 
субкладам Patula и Acetosa примыкают P. arenarium и большинство образцов P. argyrocoleon из подсекции 
Arenaria, P. floribundum из подсекции Floribunda. Небольшая степень морфологических различий этих групп 
соответствует их генетической близости. 

На NJ и BA деревьях в один обширный кластер, хотя и поддержкой менее 50%, входят P. aviculare, P. 
arenastrum, P. calcatum, P. monspeliense, P. neglectum, P. agrestinum, P. boreale и другие виды подсекции 
Polygonum. В пределах данного кластера хорошо обособлены американские и евразийские виды подсекции 
Humifusa с широкими раструбами почти без жилок, с 5 тычинками и полупрозрачным околоцветником. В 
пределах подсекции Polygonum вместе группируются образцы P. equisetiforme и P. balansae, близкие к P. 
aviculare по структуре ITS1-2. Следует отметить, что в пределах данной клады образцы группируются не 
столько по видовой принадлежности, сколько по регионам (Скандинавия, Поволжье, Приморье). Видимо, 
дифференциация на мелкие виды (расы) шла параллельно и независимо в разных участках обширного ареала 
данной группы.  

Один из образцов P. salsugineum (P. sals. VS-6) из подсекции Salsuginea занимает на NJ и BA-деревьях 
весьма обособленное положение, что согласуется c морфологической обособленностью вида: у него желтый 
околоцветник, ланцетные плоды, линейные листья, трубчато-воронковидные раструбы. Второй образец P. 
salsugineum из того же места в деревьях из 99 последовательностей оказался среди образцов P. 
aschersonianum и P. arenastrum, а в деревьях из 77 последовательностей попал в группу родства P. aviculare. 
Очевидно, что в образовании этого скрытого гибрида, морфологически неотличимого от P. salsugineum, как и 
в образовании P. aschersonianum, приняли участие не только P. salsugineum и P. patulum, как это было показа-
но ранее методами RAPD и ISSR-анализа (Войлокова и др., 2006), но и P. aviculare L. s.l. 

На возможное гибридогенное и политопное происхождение ряда других таксонов при участии предста-
вителей разных подсекций указывает положение их разных образцов в разных кладах на дереве 99-704. При-
мерами служат образцы P. rurivagum (Тува и Уссурийск), P. neglectum (Ленинград, Тува и Приморье), оказав-
шиеся, соответственно, в кладах Polygonum и Patula; образцы P. raii subsp. norvegicum (P. norvegicum, Белое 
море, Титовка) и P. raii subsp. raii (P. raii, Великобритания), оказавшиеся в кладах Polygonum и Maritima; P. 
patuliforme из подсекции Polygonum, оказавшийся в кладе Patula. 

Работа поддержана Российским фондом фундаментальных исследований (проект 06-04-48701). 
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