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Методом RAPD исследованы генетическая изменчивость и дифференциация 10 популя-
ций лиственниц Камчатки, Сахалина и Курил. На основе анализа 319 RAPD локусов, по-
лученных с использованием девяти произвольных праймеров, показано, что камчатские 
выборки характеризуются более высокими показателями генетической изменчивости 
(He = 0.172, P95 = 43.0 %) по сравнению с сахалинскими и итурупскими выборками (He = 
= 0.142, P95 = 39.5 % и He = 0.143, P95 = 41.1 % соответственно). Выявлена значительная 
генетическая подразделенность популяций лиственниц Сахалина (GST = 0.24) и Камчатки 
(GST = 0.25). Обнаружена достоверная корреляция генетических и географических дис-
танций между выборками (r = 0.68, p < 0.005). 
 
Ключевые слова: лиственница (Larix), RAPD-анализ, генетическая изменчивость, диф-
ференциация, AMOVA, Камчатка, Сахалин, Курильские острова. 

 
Лиственница является важнейшей лесооб-

разующей породой на российском Дальнем 
Востоке (РДВ), имеющей важное экологичес-
кое и экономическое значение в данном ре-
гионе. Непрерывность ареалов, отсутствие 
репродуктивных барьеров и интенсивные 
процессы интрогрессивной гибридизации, 
протекающие между соседними видами, за-
трудняют изучение лиственниц РДВ на осно-
ве морфологических критериев. Поэтому ак-
туальными являются популяционно-генети-
ческие исследования лиственниц этого регио-
на, что важно в филогенетическом и таксоно-
мическом смысле, а также необходимо для 
разработки охранных мероприятий с целью 
восстановления и рационального использо-
вания генетических ресурсов ценных пород 
хвойных. 

Существует несколько точек зрения отно-
сительно таксономического статуса листвен-
ниц Камчатки и Сахалина. Одни авторы по-
лагают, что на полуострове растет Larix ca-
janderi Mayr (Бобров, 1972; Коропачинский, 
Встовская, 2002), другие исследователи от-
носят камчатские лиственницы к L. gmelinii 
var. gmelinii (Farjon, 1990), третьи – к L. kam-
tschatica (Rupr.) Carr. (Ирошников, 2004) или 

L. kurilensis ssp. glabra Dylis (Дылис, 1961). 
По данным разных авторов, на юге Сахалина 
распространена L. kamtshatica (Дылис, 1961) 
или L. gmelinii var. japonica (Maxim ex Regel) 
Pilg. (Farjon, 1990), ареал этого вида захва-
тывает также острова Итуруп и Шикотан 
Курильского архипелага, а в северной части 
острова встречается L. ochotensis Kolesn., от-
носящаяся к гибриду L. gmelinii и L. kam-
tschatica (Бобров, 1972). 

В последние годы дальневосточные лист-
венницы активно изучаются с применением 
как аллозимов (Потенко, Разумов, 1996; Гон-
чаренко, Силин, 1997; Semerikov et al., 1999), 
так и маркеров ДНК (Козыренко и др., 2004; 
Левина и др., 2008; Орешкова, Белоконь, 
Жамъянсурен, 2013; Semerikov, Lascoux, 
2003; Vasyutkina et al., 2007; Polezhaeva et al., 
2010). В популяционно-генетических иссле-
дованиях растений, в том числе хвойных, ши-
рокое применение получили маркеры, оцени-
вающие изменчивость всего ядерного генома, 
к их числу относятся и RAPD-маркеры (ran-
dom amplified polymorphic DNA – случайно 
амплифицированная полиморфная ДНК) 
(Nkongo, 1999; Lee, Ledig, Johnson, 2002; 
Kisanuki et al., 2002; Zhang et al., 2013). Мы 
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использовали эти маркеры для изучения ге-
нетической изменчивости популяций лист-
венниц из разных географических районов 
Сибири и Дальнего Востока (Козыренко и 
др., 2004; Левина и др., 2008; Vasyutkina et 
al., 2007). Однако этими исследованиями не 
были охвачены лиственницы островной и 
полуостровной части РДВ. 

Цель данной работы – изучение генетичес-
кой изменчивости и дифференциации попу-
ляций лиственниц Камчатки, Сахалина и 
Итурупа с использованием RAPD-маркеров. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Исследовали 10 выборок лиственниц из 
естественных насаждений Камчатки, Саха-
лина и Итурупа, местоположение и описание 
которых представлены на рис. 1 и в табл. 1. 

Геномную ДНК выделяли из 300–500 мг 
свежей хвои по методике (Isabel, Beaulieu, 
Bousqet, 1995). Полимеразную цепную реак-
цию с девятью десятичленными произволь-
ными праймерами (OPA-01, OPA-02, OPA-04, 
OPA-07, OPA-11, OPA-12, OPA-19, OPB-10, 
OPC-06; «Синтол», Россия) проводили, ис-
пользуя реакционную смесь и температурный 
режим, описанные ранее (Козыренко и др., 
2001). Каждую реакцию повторяли несколько 
раз. При анализе учитывали только четко ви-
димые и воспроизводящиеся в повторных 
экспериментах фрагменты. Продукты ампли-
фикации разделяли методом электрофореза в 
1.6%-м агарозном геле в присутствии броми-
стого этидия. В качестве маркеров молеку-
лярных масс использовали EcoRI + HindIII-
рестрикты ДНК фага лямбда («Fermentas», 
Литва). 

 
Рис. 1. Местоположение исследованных выборок лиственниц. Выборки: 1 – УЧ 1, 2 – УЧ 2, 3 – УЧ 3, 4 – УЧ 4, 
5 – УЧ 5, 6 – ОХА, 7 – ТЫМ, 8 – АНИ, 9 – КАС, 10 – ХВО. Код выборок см. в табл. 1. 
 
Таблица 1. Географическое положение исследованных выборок лиственниц 
 

Код  
выборки 

Местоположение 
Координаты 
с. ш./ в. д. 

Число 
деревьев 

УЧ 1 Камчатка, окрестности с. Эссо, северо-западный склон 55°57.0' / 158°42.1' 14 
УЧ 2 Камчатка, окрестности с. Эссо, юго-восточный склон 55°56.3' / 158°43.3' 13 
УЧ 3 Камчатка, вулкан, склон сопки Плоской 55°51.8' / 160°12.8' 15 
УЧ 4 Камчатка, вулкан, подножие сопки Плоской 55°52.4' / 160°4.7' 13 
УЧ 5 Камчатка, 60 км севернее с. Мильково 55°10.6' / 159°0.9' 13 
ОХА Сахалин, залив Уркта, окрест. г. Оха 5333.9' / 14258.3' 10 
ТЫМ Сахалин, окрест. пос. Тымовское 5051.9' / 14240.1' 10 
АНИ Сахалин, окрест. пос. Анива, 200 м юго-западнее побережья 4642.8' / 14231.9' 9 
КАС Итуруп, оз. Касатка 451.3' / 14749.0' 8 
ХВО Итуруп, мыс Евгения, устье ручья Хвойный 4511.1' / 14813.8' 17 
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Для оценки генетических параметров по-
пуляций и построения дендрограммы мето-
дом невзвешенного попарного среднего (ме-
тод UPGMA) на основе генетических дис-
танций Нея использовали пакеты компью-
терных программ TFPGA (Miller, 1997) и 
POPGENE (Yeh., Boyle, 1997). Для иерархи-
ческого распределения генетической измен-
чивости применяли анализ молекулярных 
вариаций (AMOVA) в программе Arle-
quin 2.000 (Schneider, Roessli, Excoffier, 
2000). Для выявления корреляции между ге-
нетическими и географическими дистанция-
ми выборок использовали тест Мантела 
(Mantel, 1967). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ 

Анализ популяций лиственниц методом 
RAPD с использованием девяти праймеров, 
отобранных из числа эффективных (Сазоно-
ва и др., 2001), выявил 319 фрагментов ДНК, 
количество которых в индивидуальных 
RAPD-спектрах в зависимости от праймера 
варьировало от 24 до 41. Полиморфными во 
всех выборках оказались 303 (96 %) локуса. 
Выборки различались по числу, составу и 
частотам встречаемости большинства фраг-
ментов ДНК, однако видоспецифичных ло-

кусов не обнаружено. Значения показателей 
генетической изменчивости, рассчитанные 
на основе полученных фрагментов, пред-
ставлены в табл. 2. 

В среднем более изменчивыми оказались 
камчатские выборки, а лиственницы Итуру-
па и Сахалина характеризовались меньшим 
генетическим разнообразием, что, скорее 
всего, связано с их островной изоляцией и 
значительным антропогенным воздействием. 
Из камчатских выборок наименьшие генети-
ческие показатели имела выборка УЧ 2 (см. 
табл. 2), что, по-видимому, может объяс-
няться особенностями ее местопроизраста-
ния. Снижение генетического разнообразия в 
камчатских популяциях лиственницы отме-
чено также в работах с использованием 
ядерных и хлоропластных микросателлитов 
(Орешкова, Белоконь, Жамъянсурен, 2013; 
Polezhaeva, Lascoux, Semerikov, 2010). При-
мечательно, что доля полиморфных локусов 
при 99%-м критерии, полученная нами для 
большинства исследованных выборок, преж-
де всего всех камчатских, превышала этот 
показатель, рассчитанный при 95%-м крите-
рии (см. табл. 2), что может свидетельство-
вать о наличии в данных выборках редких 
локусов. Присутствие редких локусов в по-
пуляции может обеспечивать ее жизнеспо-

Таблица 2. Значения генетических показателей в исследованных выборках лиственниц 
 

P95 P99  Выборка A He % 
GST Nm 

Камчатка 
УЧ 1 1.50 0.184 47.0 49.8 
УЧ 2 1.38 0.134 31.4 37.9 
УЧ 3 1.44 0.159 40.8 43.6 
УЧ 4 1.51 0.201 47.3 50.5 
УЧ 5 1.53 0.182 48.3 53.3 

0.25 1.5 

Среднее 1.47 0.172 43.0 47.0   
Сахалин 

ОХА 1.41 0.128 40.8 40.8 
ТЫМ 1.42 0.138 35.1 42.0 
АНИ 1.43 0.161 42.6 42.6 

0.24 1.6 

Среднее 1.42 0.142 39.5 41.8   
Курилы, Итуруп 

КАС 1.39 0.134 38.9 38.9 
ХВО 1.51 0.151 43.3 50.5 

0.09 5.1 

Среднее 1.45 0.143 41.1 44.7   
 

Примечание. А – среднее число аллелей на локус, He – средняя ожидаемая гетерозиготность по всем локу-
сам, P95 и P99 – доли полиморфных локусов при 95 и 99%-м критериях соответственно, GST – мера дифферен-
циации популяций, Nm – поток генов. Код выборки см. в табл. 1. 
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собность, но в то же время такие локусы лег-
ко элиминируются вследствие случайных 
процессов, и вероятность таких событий вы-
зывает необходимость разработки охранных 
мероприятий для таких популяций. 

В целом исследованные выборки имеют 
весьма высокие показатели генетической из-
менчивости (см. табл. 2), сопоставимые с ха-
рактеристиками, полученными на основе 
RAPD-маркеров для такого широко распро-
страненного континентального вида, как 
L. sibirica Ledeb. (He = 0.170, P95 = 45 %) 
(Абаимов и др., 2004). 

Анализ величин GST (см. табл. 2), характе-
ризующих структуру исследованных попу-
ляций, выявил значительную подразделен-
ность камчатских и сахалинских лиственниц, 
имеющих близкие значения этого показате-
ля, существенно превышающие GST для вы-
борок с о-ва Итуруп. Результаты AMOVA, 
представленные в табл. 3, подтвердили зна-
чительную дифференциацию лиственниц 
Камчатки и Сахалина. На внутрипопуляци-
онную составляющую приходится чуть бо-
лее 65 % выявленной генетической изменчи-
вости, в то время как на Итурупе более 90 % 
изменчивости сосредоточено внутри попу-
ляций. Оставшаяся часть генетического раз-
нообразия камчатских и сахалинских лист-
венниц по-разному распределилась по иерар-
хическим уровням. На Камчатке большая 
часть оставшейся генетической изменчиво-
сти приходится на межпопуляционную со-
ставляющую, а на Сахалине – на межгруппо-

вую (см. табл. 3). При этом на Камчатке вы-
борки распределены в группы по их геогра-
фической близости, и таких групп выделено 
3, а на Сахалине выборки разделены на 
2 группы согласно таксономической принад-
лежности. Таким образом, учитывая полу-
ченные результаты, мы предположили, что 
выявленная значительная дифференциация 
лиственниц Камчатки и Сахалина вызвана 
разными причинами. На Камчатке такой 
уровень подразделенности лиственниц, ско-
рее всего, определяется природно-климати-
ческими особенностями их местообитания, а 
для Сахалина важную роль в высокой диф-
ференциации играет произрастание на ост-
рове разных видов лиственниц – L. kam-
tschatica и L. ochotensis. 

Кластерный анализ методом UPGMA, 
проведенный на основе генетических дис-
танций Нея, с высокой степенью поддержки 
сгруппировал все популяции согласно их 
географическому положению (рис. 2). Ос-
новной кластер образовали два подкластера, 
один из которых сформирован сахалинскими 
выборками, а второй – выборками Камчатки. 
Лиственницы о-ва Итуруп оказались удален-
ными от представителей основного кластера. 
Интересен тот факт, что южно-сахалинская 
выборка АНИ отделена от двух других саха-
линских выборок, хотя и находится с ними в 
одном подкластере, и в то же время значи-
тельно дистанцирована от группы куриль-
ских выборок, которые так же, как и выборка 
АНИ, относятся к лиственнице камчатской. 

Таблица 3. Анализ AMOVA исследованных популя-
ций лиственниц на основе 319 RAPD локусов 

 

Источник вариации 
Компонента 
вариации 

Доля 
вариации, % 

Камчатка 
Между группами 2.84 6.9 

Между популяциями 
внутри групп 

10.77 26.0 

Внутри популяций 27.73 67.1 
Сахалин 

Между группами 8.36 21.4 

Между популяциями 
внутри групп 

4.61 11.8 

Внутри популяций 26.16 66.8 
Итуруп, Курилы 

Между популяциями 2.40 8.2 
Внутри популяций 27.02 91.8 

Рис. 2. UPGMA-дендрограмма генетических связей 
между выборками лиственниц на основе генетических 
дистанций Нея. Цифрами указаны величины досто-
верности кластеризации (индексы бутстрэпа). 
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Такой характер кластеризации в совокупно-
сти со значительной подразделенностью са-
халинских выборок может свидетельствовать 
о существовании генетической неоднород-
ности лиственниц Сахалина, выявленной ра-
нее на морфологическом уровне путем опи-
сания на одном острове двух видов листвен-
ниц (Толмачев, 1959; Бобров, 1972). 

Тест Мантела выявил значимую положи-
тельную корреляцию между географически-
ми и генетическими дистанциями (r = 0.68, 
p < 0.005), что предполагает наличие между 
исследуемыми выборками изоляции рас-
стоянием. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

На основе анализа 319 RAPD-фрагментов 
получены основные генетические показате-
ли, позволяющие охарактеризовать генети-
ческую изменчивость и популяционную 
структуру лиственниц, произрастающих на 
Камчатке, Сахалине и Итурупе. Выявлено, 
что камчатские выборки лиственницы более 
изменчивы по сравнению с лиственницами 
Сахалина и Итурупа, меньшее генетическое 
разнообразие которых можно объяснить 
дрейфом генов в условиях островной изоля-
ции. Кроме того, показано, что обнаружен-
ная значительная генетическая дифферен-
циация лиственниц Камчатки и Сахалина 
определяется, скорее всего, природно-клима-
тическими условиями местообитания на 
Камчатке и разной видовой принадлеж-
ностью выборок на Сахалине. 
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The genetic variability and differentiation of the 10 larch populations from Kamchatka, 
Sakhalin and Iturup Island (Kuril archipelago) were investigated by RAPD method. On 
the basis of analysis of 319 RAPD loci identified by means of nine random primers it 
was indicated that the samples from Kamchatka have higher parameters of genetic vari-
ability (He = 0.172, P95 = 43.0 %) as compared with the samples from Sakhalin and Itu-
rup (He = 0.142, P95 = 39.5 % and He = 0.143, P95 = 41.1 %, correspondingly). Signifi-
cant genetic differentiation for the samples from Sakhalin (GST = 0.24) and Kamchatka 
(GST = 0.25) was revealed. Reliable correlation between genetic and geographic dis-
tances between samples was found (r = 0.68, p < 0.005). 
 
Keywords: larch (Larix), RAPD analysis, genetic variability, genetic differentiation, 
AMOVA, Kamchatka, Sakhalin, Kuril Islands. 


