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ИССЛЕДОВАНИЯ ПО ФИЛОГЕНЕТИКЕ И ФИЛОГЕОГРАФИИ РАСТЕНИЙ

Введение

Использование молекулярных маркеров в систематике растений повлекло за со-
бой развитие самостоятельных дисциплин: филогенетики и филогеографии. Задачей 
данных направлений является использование генетической информации (ДНК) для 
реконструкции истории видов и популяций. Это включает реконструкцию отношений 
родства, т. е. филогенетических отношений, выводы о направлении исторических ми-
граций, времени дивергенции, заключения о демографических процессах в предковых 
популяциях и  пр. На материале различного таксономического ранга, включающем 
одно семейство, два рода и три вида цветковых растений, обсуждаются основные во-
просы, решаемые в рамках филогенетики и филогеографии, рассматриваются основ-
ные методологические подходы и приемы анализа данных. Обсуждаемые результаты 
получены в  результате нескольких исследовательских проектов с  участием автора 
(рис. 1) во время работы в Национальном центре биосистематики Музея естественной 
истории города Осло (Норвегия), в группе профессора К. Брохманна.
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Филогенетика: вопросы и проблемы исследования

Молекулярная филогения и биогеография биполярно распространенного рода Eu-
phrasia (Orobanchaceae) [1]. Биполярная дизъюнкция представляет собой пример само-
го экстремального разделения частей ареала. Такой тип распространения описан для 
широкого круга организмов, в частности, для ряда групп моллюсков, нематод, цветковых 
растений, лишайников и мхов [2]. Для объяснения происхождения биполярной дизъ-
юнкции предлагались различные теории: геологического/климатического викариата, 
миграции по континентам или сухопутным мостам, распространения на большие рас-
стояния (обзор в работе [3]). В настоящее время, после почти полувекового господства 
викариантной теории, в  биогеографии происходит изменение парадигмы. Все больше 
накапливается данных, основанных на использовании молекулярного датирования, сви-
детельствующих в пользу трансокеанического переноса, а не замещения для объяснения 
характера распростанения и времени дивергенции различных групп организмов [4–6].

Род Euphrasia (очанка) Orobanchaceae Ventenat emend. Young [7], ранее подсемейство 
Rhinanthoideae Wettst., семейство Scrophulariaceae Juss.) включает около 350  видов [8]. 
Виды рода очанка: травянистые многолетники и однолетники являются полупаразита-
ми или зелеными паразитами, т. е. способны к  фотосинтезу. Ареал рода включает об-
ласти умеренного климата Южного и Северного полушарий, в тропической области — 
высокогорья островов Океании. При этом виды разных полушарий демонстрируют 
контрастные паттерны морфологического разнообразия. Из  Южного полушария опи-
саны 11 из 15 секций рода, главным образом, по различиям в форме роста, длительно-
сти жизненного цикла: одно- или многолетники, по форме листьев, признакам венчика, 
тычинок и коробочки. Два особенных Новозеландских вида с характерными длинными 
трубками венчиков настолько сильно отличаются по морфологии от других видов рода, 
что было предложено относить их к отдельным родам Siphonidium Armstr. и Anagosperma 
(Hook) Wettst. Позднее Siphonidium Armstr. и Anagosperma (Hook) Wettst. были объеди-
нены в один вид Siphonidium longifl orum Armstr., а автор [9] отнес его к роду Euphrasia 
после того как из Новой Зеландии был описан морфологически промежуточный вид. 
Наибольшее число видов описано из  Северного полушария, где род очанка известен 
сложностью систематики многочисленных «мелких» видов, не всегда достаточно легко 
различимых, и образующих межвидовые гибриды. На территории всего Северного полу-
шария род представлен однолетниками, за исключением нескольких эндемичных Азор-
ских, Малоазиатских и Тайваньских видов. Все однолетние виды Северного полушария 
объединяются в  одну морфологическую секцию Euphrasia. По мнению автора работы 
[10], процессы гибридизации и интрогрессии являются главным фактором, обусловли-
вающим сложные паттерны вариации диагностических признаков видов в данной сек-
ции. Это усугубляется молодым возрастом видов и происходящей в настоящее время их 
радиацией, движимой новыми экологическими возможностями [11].

Биполярное распространение рода интриговало поколения фитогеографов. По 
мнению ряда исследователей [12–15], биполярная дизъюнкция ареала рода очанка по-
явилась в  результате дрейфа континентов и  сравнима с  таковой Гондванских групп, 
например Fagus—Nothofagus. Похожие взгляды выражал автор работ [9, 16, 17]. Он 
предположил, что транстропическая связь между Северным и  Южным полушария-
ми, сформированная серией видов высокогорий Новой Гвинеи, Серама, Борнео, Лузо-
на и Тайваня, может быть объяснена разрывом первоначально непрерывной области 
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распространения. Сухопутная связь между южно-американскими и австралийскими 
видами рода осуществлялась, согласно описанию в работе [17], через Антарктику в ме-
ловом периоде. Альтернативная гипотеза (рис. 2) предлагает более недавнюю трансоке-
аническую миграцию для объяснения биполярной дизъюнкции ареала, наблюдаемой 
у Euphrasia [18]. Основываясь на времени образования горных хребтов Малазии, Но-
вой Гвинеи, Австралии и Новой Зеландии, автор [19] предположил, что эти горы могли 
служить ступенями “stepping stones” между Азией и Австралазией в позднем плиоцене 
и  плейстоцене. Более того, в  соответствии с  палеоботаническими данными [20, 21], 
основная эволюционная радиация групп спайнолепестных цветковых происходила 
в третичном периоде. По данным молекулярного датирования с использованием ре-
ферентных ископаемых остатков [22] возраст Lamiidae оценивается поздним меловым 
периодом. Euphrasia вместе с остальными группами спайнолепестных цветковых яв-
ляется молодым родом, распространившимся из Северного полушария в Южное с на-
чала неогена [18] или позднего третичного периода [23].

Существующие биогеографические гипотезы были протестированы с  использо-

ванием молекулярных данных, что включало построение молекулярной филогении 
51 видов, представляющих 14 из 15 секций рода (рис. 3, 4), оценку времени диверген-
ции выявленных групп (рис. 5), а также биогеографический анализ (рис. 6).

Для построения филогении были использованы ядерный ITS и хлоропластные (trnL, 
trnL-F, atpB-rbcL) участки ДНК. Методы парсимонии (программа PAUP [24]) и Байесов-
ского филогенетического анализа (программа MrBAYES [25]) были использованы для 
оценки филогении группы. Реконструкция предковых областей распространения прове-
дена с использованием анализа «расселения-замещения» (“dispersal-vicarience” analysis) 
в программе DIVA [26, 27], а также с применением параметрического метода максималь-
ного правдоподобия, реализованного в программе LAGRANGE [28, 29].

Рис. 2. Карта распространения рода Euphrasia с гипотетическими трансокеаническими мигра-
циями, использовавшимися для объяснения биполярной дизъюнкции ареала: 

род произошел в Южном полушарии (Гипотеза 1) или имел евроазиатское происхождение (Гипотеза 2). 
(Цит. по [1]).
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Рис. 3. Филогенетические деревья, построенные для участка ITS ядерной ДНК с использова-
нием методов максимальной парсимонии (МП) (I) и Байесовского филогенетического анализа (II), 
для видов Euphrasia: 

I — одно из 63 МП-деревьев. Числа над узлами показывают величину поддержки по бутстрепу (>50%). 
Ветви, выделенные жирным шрифтом, сохраняются на дереве точного консензуса “strict consensus tree”. 
II — дерево согласия по большинству (majority rule consensus tree), полученное в результате Байесовского 
филогенетического анализа. Числа над узлами показывают величину постериорной вероятности (>0,5). 
Уровни плоидности указаны в скобках. Географическое распространение видов указано на вертикальных 
полосах, где также отмечены секции и подсекции: (Eu) — sect. Euphrasia, с подсекциями: (pet) — Petiolares, 
(alp) — Alpinae; (Ang)—sect. Angustifoliae; (Ana) — sect. Anagosperamae; (Tri) — sect. Trifi dae; (Phr) — sect. Phrag-
mostomae; (Cun) — sect. Cuneatae; (Pau) — sect. Paucifl orae; (Str) — sect. Striatae; (Par) — sect. Paradoxae; (Mal) — 
sect. Malesianae; (Atl) — sect. Atlanticae. (Цит. по [1]).
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Рис. 4. Филогенетические деревья, построенные для трех участков хлоропластной ДНК с ис-
пользованием методов максимальной парсимонии (МП) (I) и Байесовского филогенетического ана-
лиза (II), для видов Euphrasia: 

I — одно из 157 МП-деревьев. Остальные условные обозначения как на рис. 1
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Рис. 6. Упрощенное филогенетическое дерево для видов Euphrasia (участок ITS data), исполь-
зованное для анализа (a) «расселения-замещения» (“dispersal-vicarience” analysis) в  программе 
DIVA, и для анализа (б) с применением параметрического метода максимального правдоподобия, 
реализованного в программе LAGRANGE.

Буквами а–j обозначены географические области. (Цит. по [1]).
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Результаты филогенетического анализа показали монофилетичность рода очан-
ка, включая род Anagosperma (= Siphonidium), а также нескольких внутривидовых под-
разделений, отличающихся по морфологии, уровню плоидности и  географическому 
распространению. В результате сравнения неконгруэнтных участков филогений, по-
строенных по ядерным и  хлоропластным маркерам, сделан вывод о  гибридогенном 
происхождении некоторых полиплоидных видов. Выявленные филогенетические 
отношения видов подтверждают систему рода, предложенную Р. Веттштейном [30], 
в  соответствии с которой австралоазиатские таксоны более близки к северным вне-
тропическим видам, чем к южноамериканским. Результаты молекулярного датирова-
ния с использованием Байесовского метода нестрогих (“relaxed”) молекулярных часов 
(программа BEAST [31]) показали, что самые ранние эволюционные радиации видов 
рода происходили как минимум 11–8 млн лет назад, а биполярность была достигнута 
7–5 млн лет назад. Таким образом, Гондванское происхождение рода очанка представ-
ляется маловероятным. В результате биогеографического анализа сделано заключение 
о том, что наиболее вероятной предковой областью рода было Северное полушарие 
(Евразия), откуда виды рода независимо распространились в Южную Америку и Ав-
стралию. Короткие внутренние ветви и политомии, выявленные как на более древних, 
так и  более молодых участках филогенетического дерева, позволяют предположить, 
что быстрые эволюционные радиации видов рода происходили в третичном периоде 
и в более недавнее время, в плейстоцене. Эти радиации, по-видимому, были обуслов-
лены целым рядом процессов, в частности, распространением на большие расстояния 
(“long distance dispersal”), полиплоидизацией, географической изоляцией, полупара-
зитизмом и переходом к самоопылению, которые сыграли важную роль при колони-
зации бореальных, монтанных и альпийских местообитаний, где в настоящее время 
обитают виды рода. 

Изучение эволюционной истории Юго-восточно-азиатских, голопаразитных, 
гигантскоцветковых Raffl  esiaceae: Плиоценовый викариат, морфологическая кон-
вергенция и смещение признаков [32]. Виды семейства Raffl  esiaceae населяют тропиче-
ские дождевые леса Юго-Восточной Азии исключительно к западу от линии Уоллеса. 
Это семейство включает роды Sapria, Raffl  esia и Rhizanthes (рис. 7). Raffl  esia является 
самым крупным родом семейства и  включает более 20  видов, распространенных от 
гор перешейка Кра до самой южной оконечности Тайланда, через весь регион Сунда-
ланд и до Филиппин [33–35]. Участки суши, соответствующие современной Юго-Вос-
точной Азии и Сундаланду представляли собой непрерывную поверхность с Юрского 
периода, т. е. 150 млн лет назад [36, c. 38], за исключением Филиппин, которые стали 
частью Юго-Восточной Азии гораздо позднее [37]. Однако в течение кайнозоя проис-
ходили значительные колебания уровня моря, менялась также степень покрытия этой 
территории тропическими дождевыми лесами [38]. Можно предположить, что данные 
факторы оказали значительное влияние на филогению и  биогеографию Raffl  esiaceae, 
населяющих тропические дождевые леса.

Задачей исследования было изучение эволюционной истории энигматического го-
лопаразитического семейства Raffl  esiaceae. Это включало, в частности, интерпретацию 
морфологической эволюции цветка в данной группе в контексте молекулярной фило-
гении и изучение биогеографической истории группы. Методы парсимонии и Байесов-
ского филогенетического анализа были использованы для оценки филогении группы 
и времени дивергенции видов. Анализ включал как ранее полученные данные [39] по 
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ядерной и митохондриальной ДНК, так и новые, полученные для более расширенно-
го списка таксонов, а также дополнительно секвенированый пластидный маркер 16S.
Реконструкция предковых областей распространения проведена с  использованием 
анализа «расселения-замещения» в программе DIVA [26, 27], а также с помощью па-
раметрического метода максимального правдоподобия, реализованного в программе 
LAGRANGE [28, 29].

Полученная молекулярная филогения позволила выявить высокий уровень гомо-
плазии морфологических признаков, что особенно характерно для видов рода Rafflesia 
(рис.  8). Это может быть объяснено приспособлением к  сходному типу опылителей 
в разных географических областях и дивергентной эволюцией размеров цветка в со-
ответствии с  моделью смещения признаков в  областях перекрывания ареалов ви-
дов. По результатам молекулярного датирования (рис. 9), ранняя диверсификация 
Raffl  esiaceae во время позднего мелового периода сменилась длительным периодом ее

Рис. 7. Карта Юго-Восточной Азии с распространением родов и видов семейства Raffl  esiaceae:
а  — карта распространения трех родов семейства Raffl  esiaceae: Raffl  esia, Rhizanthes и  Sapria; б  — 

карта распространения видов рода Raffl  esia; в — карта распространения видов рода Rhizanthes; г — карта 
распространения видов рода Sapria. (Цит. по [32]).



94

Рис. 8. Дерево согласия (majority rule consensus tree), полученное в результате Байесовского 
филогенетического анализа для трех родов семейства Raffl  esiaceae: Raffl  esia, Rhizanthes и Sapria

Числа над узлами показывают величины: постериорной вероятности и поддержки по бутстрепу (для 
максимальной парсимонии и максимального правдоподобия). (Цит. по [32]).

Рис.  9. Дерево максимально надежных ветвей (maximum clade credibility tree), суммирую-
щее набор постериорных деревьев, полученных в программе BEAST для трех родов семейства 
Raffl  esiaceae: Raffl  esia, Rhizanthes и Sapria 

Горизонтальные полосы представляют собой 95%-ные интервалы наибольшей плотности вероятности 
(НПВ) для оценки времени дивергенции. Гипотетические предковые области, отмеченные над узлами, 
получены с использованием программы LAGRANGE. (Цит. по [32]).
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отсутствия, что, возможно, связано с  вымиранием видов в  результате сокращения 
площадей тропических дождевых лесов в поздних эоцене и миоцене. Поднятие уров-
ня моря, по-видимому, привело к викариантной диверсификации, наблюдаемой в на-
стоящее время между областями эндемизма Raffl  esiaceae. Этап наиболее позднего ви-
дообразования совпадает с изменениями климата и уровня моря в плейстоцене, при 
этом, по-видимому, миграции между отдельными областями отсутствовали, что под-
тверждает наличие саванн, а не дождевых лесов, покрывающих соединяющие данные 
области участки суши. Этап очень активного видообразования, наиболее выраженный 
в  роде Rafflesia, может быть объяснен климатическими условиями, благоприятными 
для распространения тропических дождевых лесов, сложившимися в средних миоцене 
и плиоцене, а также естественным отбором, который содействовал смещению призна-
ков размера цветков у Rafflesia.

Молекулярная филогения и  таксономия рода Lamium L. (Lamiaceae): изучение 
происхождения предполагаемых аллотетраплоидов [40]. Lamium L. является типо-
вым родом семейства Lamiaceae и  подсемейства Lamioideae. Область естественного 
распространения рода включает умеренные и  субтропические зоны Европы, Азии 
и Северной Америки. Для большинства видов рода характерны короткие и зубчатые 
доли нижней губы венчика и широкая выемчатая средняя доля. Однако в этот род так-
же включаются виды с другими признаками формы губы. Основное число хромосом 
х = 9. По данным из работы [41], Lamium включает главным образом диплоидные виды 
(2n = 18): L. album subsp. album и subsp. barbatum (Siebold & Zucc.) Mennema, L. amplexi-
caule var. amplexicaule, L. bifi dum, L. fl exuosum, L. galeobdolon subsp. fl avidum (F. Herm.) Á. 
Löve & D. Löve и subsp. galeobdolon, L. garganicum subsp. corsicum (Gren. & Godr.) Menne-
ma, subsp. garganicum и subsp. striatum (Sm.) Hayek, L. maculatum, L. moschatum, L. orvala, 
L. purpureum var. purpureum и L. tomentosum. Кроме того, имеются четыре вида, кото-
рые представляют тетраплоиды (2n = 36): L. confertum, L. galeobdolon subsp. argentatum 
(Smejkal) J. Duvign. и  subsp. montanum (Pers.) Hayek, и  L. hybridum ( L. purpureum var. 
incisum). Предполагается, что данные тетраплоиды являются аллополиплоидами. Это 
подтверждается также морфологическим сходством данных видов и эксперименталь-
но полученных гибридов ряда видов Lamium [42]. 

Ядерные гены, представленные в геноме малым числом копий, используются для 
изучения сетчатых филогений, включающих полиплоидные виды гибридного проис-
хождения, особенно в  случаях относительно недавней полиплоидизации, когда оба 
родительских паралога остаются без изменений и присутствуют в полиплоидном ге-
номе [43–45]. Прошлые события захвата хлоропластов (посредством гибридизации) 
могут быть выявлены по неконгруэнтности филогенетических деревьев, построенных 
с  использованием ядерных в  сравнении с  хлоропластными маркерами [46, 47]. По-
следовательности хлоропластной ДНК обеспечивают информацию только об одном 
из  родительских геномов (материнском, если хлоропласты наследуются по материн-
ской линии, как происходит в большинстве случаев, но не во всех группах цветковых), 
таким образом можно определить одну из родительских линий, участвующих в алло-
плоидизации. 

Целью исследования было изучить филогенетические отношения в роде Lamium 
и выявить происхождение предполагаемых аллотетраплоидов с использованием мар-
керов ядерной и хлоропластной ДНК, a именно протестировать: 1) сохраняется ли мо-
нофилетичность Lamium s. str. при исключении L. galeobdolon из рода; 2) действительно 
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ли два вида, первоначально относимые к роду Wiedemannia, группируются внутри рода 
Lamium; 3) действительно ли тетраплоидные виды имеют гибридное происхождение, 
как предполагают литературные источники; 4) согласуется ли полученная молекуляр-
ная филогения с морфологической системой рода, предложенной в работе [41]. 

В результате исследования впервые получена подробная филогения рода Lamium. 
Для ее построения были использованы ядерные (NRPA2, 5S-NTS) и  хлоропластные 
(matK, psbA-trnH, rps16, trnL, trnL-F, trnS-G) участки ДНК. Деревья, полученные по 
ядерным и хлоропластным маркерам не были конгруэнтными, при этом результаты, 
полученные по ядерной ДНК, в большей степени соответствовали морфологии. При-
менение Байесовского филогенетического анализа и метода максимальной парсимо-
нии показало, что: 1) Lamium galeobdolon является сестринской группой по отношению 
ко всем остальным видам рода; 2) Wiedemannia включается в род Lamium; 3) L. amplexi-
caule полифилетичен; 4) большинство тетраплоидов действительно имеют гибридное 
происхождение (рис. 10); 5) L. amplexicaule var. orientale — аллотетраплоид; 6) система 
рода [41] не подтверждается молекулярными данными; L. aleppicum и L. paczoskianum 
предложено восстановить в ранге видов.

Рис. 10. Реконструкция сетчатой эволюции аллополиплоидных видов 
рода Lamium, основанная на результатах Байесовского филогенетического 
анализа (участок ядерной ДНК: NRPA2). (Цит. по [40])



97

Филогеография: вопросы и проблемы исследования

Колонизируют ли Арктику виды однолетних растений? Филогеография и  ге-
нетическая изменчивость комплекса видов Euphrasia minima (Orobanchaceae) [48]. 
Сравнительно небольшое число видов однолетних растений произрастает в условиях 
высокоарктических широт. В  настоящее время в  Арктике наблюдается потепление, 
происходящее, по крайней мере, в два раза быстрее по сравнению с глобальным сред-
ним [49]. Хотя арктические сообщества представлены главным образом многолетними 
растениями, и поэтому характеризуются медленным ответом на изменения климата, 
некоторые изменения, связанные с  влиянием повышения температуры уже зареги-
стрированы (например, панарктическое распространение кустарничковой тундры) 
[50, 51]. Однако в настоящее время имеется недостаточно данных о влиянии измене-
ний климата как прошлого, так и настоящего на виды однолетних растений, которые 
по причине короткого жизненного цикла способны быстро реагировать на изменения 
климата и, возможно, будут в большей степени внедряться в арктические сообщества. 

Задачей исследования было изучение филогеографии амфиантлантического ком-
плекса видов Euphrasia minima, сложного в систематическом отношении, включающего 
виды однолетних растених, населяющих альпийские, северные бореальные и арктиче-
ские сообщества. В таксономическом отношении комплекс соответствует aggr. Euphra-
sia minima Jacq. ex DC. sensu Gussarova [52], и включает два широко распространенных 
тетраплоидных вида E. minima Jacq. ex DC. и E. wettsteinii Gussarova (= E. frigida auct., non 
Pugsley) и три узкоэндемичных диплоидных вида, произрастающих в горах Централь-
ной Европы: E. inopinata Ehrend. & Vitek и E. sinuata Ehrend. & Vitek, известные только 
в типовых местонахождениях в Австрийских Альпах; а также E. tatrae Wettst., произ-
растающий в Карпатах и Судетах [53]. Оба вида E. minima и E. wettsteinii являются алло-
тетраплоидами [1, 54]. Основываясь на морфологии, автор работы [55] предположил, 
что европейский альпийский вид имеет полиплоидное происхождение, включающее 
диплоиды E. inopinata или E. sinuate, а также родительские виды E. christii (subsect. Alpi-
nae) или E. hirtella (subsect. Euphrasia). Политопное возникновение полиплоидов было 
описано для многих арктических видов, например, рода Draba [56, 57]. С политопным 
происхождением, возможно, связан значительный морфологический полиморфизм 
вида E. minima, симпатричного с предполагаемыми родительскими диплоидными ви-
дами. Однако изучение возможности политопного происхождения E. minima затруд-
няется редкостью диплоидов. 

В недавнее время один из видов комплекса Euphrasia wettsteinii был найден в трех 
изолированных точках высокоарктического архипелага Свальбард [58–60]. То, что 
этот однолетник был найден относительно недавно на такой достаточно давно и пол-
но изученной ботаниками территории, может означать недавнюю иммиграцию, свя-
занную с  современным потеплением климата. Возможно также, что эти популяции 
являются результатом антропогенной интродукции. В  особенности это относится 
к популяции, находящейся недалеко от русского поселения в Колесдалене (Colesda-
len), куда семена могли были быть завезены вместе с привезенным с Большой земли 
сеном. Если эти предполагаемые сценарии верны, то следует ожидать, что популяции 
Euphrasia wettsteinii Свальбарда будут генетически очень сходны с популяциями-ис-
точниками и характеризоваться генетическими признаками недавней популяционной 
экспансии. 
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Однако относительно недавняя находка Euphrasia wettsteinii может также озна-
чать то, что этот вид мог остаться незамеченным из-за своих мелких размеров (3–5 см
в  высоту). Возможно, что Euphrasia wettsteinii колонизовал Свальбард один или не-
сколько раз в эпоху постледникового термального максимума, как это было предло-
жено для других термофильных видов архипелага [61]. В этом случае следует ожидать, 
что популяции Euphrasia wettsteinii Свальбарда будут генетически отличаться от по-
пуляции-источника. Более того, генетические данные могут быть использованы для 
того, чтобы протестировать, являются ли сегодняшние популяции остатками одной 
большой популяции, происходящей из одного источника, или это результат независи-
мых иммиграций из разных географических регионов. 

Мы проанализировали многолокусные маркеры AFLP (Amplifi ed Fragment Length 
Polymorphism, [62]) и три участка хлоропластной ДНК (rpl32-trnL, trnS (GCU)-trnG(UCC), 
интрон trnG(UCC)) у 136 растений из 33 популяций, довольно полно представляющих 
географическое распространение видов комплекса (рис.  11). Главное разделение, на-
блюдаемое в обоих наборах данных, датированное около 6 млн лет назад, было между 
центральной/южно-европейской ветвью E. minima s.str. и северной амфиатлантической 
ветвью E. wettsteinii. Ветвь E. wettsteinii включала две подгруппы, обе амфиатлантиче-
ские и  частично симпатричные, дивергировавшие 1,7  млн  лет назад. Подразделение 
на две северные подгруппы также присутствовало в результатах по AFLP (см. рис. 11), 
в  достаточной мере совпадающих с  результатами по хлоропластной ДНК: одна вос-
точноатлантическая (Северная Россия, Шотландия и Колесдален на Свальбарде), и за-
падноатлантическая (Северо-Восточная Канада, Гренландия, Исландия и Север мате-
риковой Норвегии). Третья подгруппа включала две из трех популяций Свальбарда: 
Бокфьорд и Оссиан Сашфьель (Bockfj orden и Ossian Sarsfj ellet). Тест по определению 
вероятных предковых популяций (программа AFLPop, [63]) для популяций Euphrasia 
wettsteinii Свальбарда показал, что популяция Колесдалена наиболее вероятно имела 
своим источником популяцию Севера России. В то же время источником для популя-
ции Бокфьорда были популяции Севера материковой Норвегии. Заключение о проис-
хождении популяции Оссиан Сашфьель оказалось статистически недостоверным. Так 
как популяции E. wettsteinii Свальбарда оказались генетически обособленными друг 
от друга, а также и от других популяций этого вида, представляется маловероятным, 
чтобы они являлись результатом современного потепления климата в Арктике или ан-
тропогенной активности. Их дивергенция, скорее всего, может быть объяснена эффек-
том основателя и генетическим дрейфом, последовавшими за их независимыми более 
ранними иммиграциями на Свальбард, возможно, во время постледникового теплого 
периода 9500–4000 лет назад. 

Молекулярная изменчивость и  филогеография смолевки бесстебельной (Silene 
acaulis (L.) Jacq., Caryophyllaceae) на севере Европы и архипелаге Свальбард [64]. Кли-
матические изменения плейстоцена оказали значительный эффект на формирование 
арктической флоры. Сухой и холодный климат во время покровных оледенений сме-
нялся в периоды межледниковий относительно благоприятным. 

Зная генетическое разнообразие и  структуру видов, можно предположить, как 
формировались их современные ареалы под влиянием климатических изменений 
плейстоцена. Области, которые были рефугиумами, должны иметь высокий уровень 
генетического разнообразия, тогда как территории, заселенные после отступления 
ледника  — более низкий из-за эффекта основателя и  дрейфа генов. Исключением 
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могут быть контактные зоны или зоны «швов» — участки, где мигранты из двух раз-
личных рефугиумов встретились во время послеледниковой реколонизации [65]. Так, 
для голубики, ключевого компонента северных экосистем, с использованием хпДНК, 
ITS и AFLP показана очень сложная генетическая структура, которая объясняется бы-
стрым распространением из ряда рефугиумов с формированием нескольких контакт-
ных зон [66].

Silene acaulis (смолевка бесстебельная) — арктоальпийский вид, довольно обыч-
ный в тундровых и высокогорных сообществах Европы [67]. Вид представлен много-
летними, подушковидными, насекомоопыляемыми и  гинодвудомными растениями, 
причем в северных регионах доля гермафродитных особей меньше [68]. Изучение алло-
зимной изменчивости смолевки бесстебельной в популяциях территории Свальбарда, 
материковой Норвегии, Исландии и Шотландии показало, что популяции из высокой 
Арктики (Свальбард) имеют высокий уровень изменчивости, сходный с таковым, вы-
явленным у более южных популяций [69]. Анализ полиморфизма длины рестрикцион-
ных фрагментов хпДНК, проведенный в той же работе, выявил, что все изученные по-
пуляции имели общий гаплотип. По этим результатам было сделано заключение о воз-
можном послеледниковом заселении смолевкой бесстебельной северных территорий 
из южных рефугиумов. Выводы, полученные в работе [69], основаны на изучении ал-
лозимной изменчивости лишь семи генных локусов. 

Настоящая работа ставит своей целью изучить уровень и  структуру генетиче-
ского разнообразия Silene acaulis на европейском Севере c использованием мультило-

Рис.  11. Географическое распространение видов комплекса E. minima complex 
(штриховка), места сбора материала и генетические группы, установленные в резуль-
тате анализа генетической структуры в программе STRUCTURE по данным AFLP

Местонахождения трех популяций Euphrasia wettsteinii на Свальбарде указаны буквами: 
Б — Бокфьорд, К — Колесдален, О — Оссиан Сашфьель. (Цит. по [48]).
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кусных маркеров AFLP, а  также выявить географические территории, послужившие 
возможными источниками заселения этим видом архипелага Свальбард. Кроме того,
сравнение северо- и южноевропейских популяций послужит материалом для оценки 
гипотезы [69] о происхождении североевропейских популяций смолевки бесстебель-
ной. 

В работе было использовано 250  растений вида Silene acaulis из  49  популяций, 
из основных мест распространения вида в Северной Европе (рис. 12). Для получения 
более точной информации об истории вида в анализ включено несколько популяций 
из ряда мест с юга Европы и востока Канады. Число растений в выборках варьирова-
ло от 2 до 11. Для характеристики молекулярной изменчивости использовались муль-
тилокусные маркеры AFLP. Получены данные в пользу послеледниковой колонизации 
севера из рефугиумов, расположенных в горных районах юга Европы. Уровень внутри-
популяционного генетического разнообразия у Silene acaulis (0,06–0,19) (рис. 12) схо-
ден и даже превышает таковой у ряда арктических растений, например, Draba fl adni-
zensis 0,02–0,11, D. nivalis 0,01–0,11  [70], Arabis alpina 0–0,108  [71] и  Cassiope tetragona 
0,068–0,126 [72]. Оценки генетического разнообразия Silene acaulis в Европе, получен-
ные по аллозимным маркерам, выявили полиморфизм по 90% локусов по сравнению 
с 50% типичными для растений в среднем [69]. Такой высокий уровень генетическо-
го разнообразия, скорее всего, связан с высокой степенью аутбридинга в популяциях 
смолевки бесстебельной. Это подтверждают и результаты AMOVA: значительная часть 
молекулярной дисперсии, выявленной с помощью AFLP, объясняется внутрипопуля-
ционной изменчивостью (таблица). 

Высокая внутрипопуляционная изменчивость наряду с низким уровнем диффе-
ренциации между популяциями ожидаемы именно для перекрестно-опыляемых ви-
дов. Это согласуется с предположениями о значительном межпопуляционном потоке 

Рис. 12. Внутрипопуляционное разнообразие Silene acaulis. (Цит. по [68].
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генов, присутствовавших как в прошлом при заселении смолевкой Европы, так и в на-
стоящем, в результате синхронизации времени созревания семян и сезонных мигра-
ций птиц с севера на юг [69, 73, 74]. 

Североевропейские популяции характеризуются слабовыраженной генетической 
структурой, что может быть обусловлено значительным потоком генов. Генетическая 
дифференциация наиболее выражена между канадскими и европейскими популяци-
ями. Колонизация Silene acaulis высокоарктического архипелага Свальбард осущест-
влялась из  разных источников, среди которых наиболее значимым была Восточная 
Гренландия. 

Высокое генетические разнообразие с удивительно слабовыраженной географи-
ческой структурой: комплексная история широко распространенного вида травя-
нистых растений Carex nigra (Cyperaceae) [75]. Для широко распространенных видов 
травянистых растений умеренной зоны Европы филогеография в  полном масштабе 
ареала вида была изучена только в трех работах (Melica nutans и Carex digitata [76, 77]; 
Carex pilosa [78]). Среди основных филогеографических особенностей были выделе-
ны следующие: высокий уровень генетической изменчивости, наличие приспособле-
ний к  распространению на большие расстояния, и в  целом отсутствие выраженной 
географической структуры. Однако для того чтобы установить, действительно ли эти 
выявленные особенности представляют собой общие закономерности необходимо из-
учение большего числа видов. На протяжении истории разные части ареала широко 
распространенных видов могли подвергаться влиянию различных факторов, и в ре-
зультате могут различаться по своим популяционно-генетическим особенностям. Зна-
чительные колебания климата в плиоцене и плейстоцене оказали влияние на распро-
странение видов и экосистем. Ухудшение условий обитания приводило к сокращению

Результаты анализа молекулярной дисперсии (AMOVA) 250 растений Silene acaulis 
из 49 популяций Северной Европы. (Цит. по данным [65])

Источник дисперсии d.f. Сумма 
квадратов

Процент 
дисперсии

Одна группа: популяции 
амфиатлантики

между популяциями 48 1940,44 23,15
внутри популяций 170 2933,83 76,85

Две группы: Европа 
и восток Канады

между группами 1 176,29 31,33
между популяциями 47 1764,15 14,37
внутри популяций 170 2933,83 54,30

Одна группа: популяции 
Европы

между популяциями 46 1759,60 20,38
внутри популяций 165 2933,92 79,62

Две европейские группы: 
северная и монтанная

между группами 1 142,22 14,39
между популяциями 45 1617,38 14,75
внутри популяций 165 2933,92 70,86

Три европейские группы: 
монтанная и две северные 

(по BAPS и Structure 
“admixture”)

между группами 2 295,61 8,72
между популяциями 44 1463,99 14,88

внутри популяций 165 2933,92 76,4
Четыре европейские группы: 
Пиренеи, Карпаты с Уралом 

и две северные
(по Structure “no admixture”)

между группами 3 416,06 11,83
между популяциями 43 1343,54 12,79

внутри популяций 65 2933,92 75,39
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ареалов, способствуя изоляции и викариантной дивергенции [79], в то же время вто-
ричные контакты при колонизации / реколонизации в периоды потепления часто при-
водили к восстановлению потока генов между популяциями, противодействуя видо-
образованию [80, 81]. В популяциях рефугиумов изоляция в течение длительного вре-
мени приводит к  увеличению генетического разнообразия и  дифференциации [82]. 
Для недавно заселенных территорий характерно снижение генетического разнообра-
зия в  результате эффекта основателя [65, 83–85]. Однако увеличение генетического 
разнообразия при колонизации может также происходить при образовании зон кон-
такта, где встречаются разные фронты колонизации [83, 86–89].

Результаты более ранних филогенетических исследований показали, что на тер-
ритории Западной Азии и юга Европы, в особенности Средиземноморского бассейна, 
находились основные рефугиумы, где во время оледенения сохранялись виды уме-
ренной и бореальной флор, и откуда они впоследствии реколонизовали Центральную 
и  Северную Европу [80–90]. Однако более поздние исследования указывают на воз-
можность более сложного сценария, в частности, на возможное существование лесных 
сообществ на территории Центральной Европы [91–92].

Carex nigra (L.) Reichard (осока черная) один из наиболее широко распространен-
ных видов осок на территории Европы (рис. 13). Он встречается практически повсе-
местно на сфагновых болотах и по берегам озер в Центральной и Северной Европе. На 
юге вид встречается более рассеяно в горных массивах Средиземноморья. Восточная 
часть ареала включает Центральную Сибирь, Гималаи и Кавказ [93, 94]. В амфиатлан-
тической части ареала вид известен в Исландии, Гренландии и на северо-востоке Се-
верной Америки. Осока черная — ветроопыляемое растение и, по данным из работы 
[95], большей частью не способное к самоопылению. Вид относится к секции Phaco-
cystis Dumort., очень сложной в отношении систематики, включающей большое число 
склонных к  межвидовой гибридизации видов, характеризующихся клональным ро-
стом с образованием длинных ползучих корневищ [95]. Между C. nigra и почти всеми 
симпатричными видами секции были описаны гибриды [96–98]. У орешков и мешоч-
ков (perigynia) C. nigra отсутствуют специализированные приспособления для распро-
странения, характерные для других видов осок [99]. Однако способные к прорастанию 
семена были обнаружены в желудках птиц [100, 101], что предполагает эндозоохорию 
как основной механизм их распространения. Осока черная имеет варьирующее сома-
тическое число хромосом (2n = 80–88; [102]).

Задача данной работы — изучить филогеографию C. nigra s. lat., используя матери-
ал, собранный из популяций со всего ареала вида. В качестве генетических маркеров 
были использованы AFLP и участки хлоропластной ДНК (ycf6-psbM и rpl32-trnLUAG).
В  связи с  тем что осока черная широко распространена на территории Северной 
и Центральной Европы и встречается очень редко, возможно, реликтово в Средизем-
номорье, автором статьи были поставлены задачи протестировать действительно ли 
существуют генетичские различия между недавно заселенными видом северными тер-
риториями (передний край “front edge” колонизации) и гипотетически более древними 
частями ареала на юге, а также прояснить некоторые вопросы систематики этой груп-
пы, в  частности, является ли, образующая кочки C. juncella (Fr.) Th . Fr., генетически 
обособленным таксоном. 

Для анализа были использованы 469 образцов из 83 популяций. Особое внимание 
при сборе материала для исследования уделялось тому, чтобы включить все морфоло-
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гические типы, известные для C. nigra s. lat., особенно описанные как самостоятельные 
таксоны. В  типовых местностях были собраны выборки C. intricata, C. nigra var. jun-
cea и C. nigra s.str., кроме того, с территории Болгарии и Греции были собраны расте-
ния, относящиеся к C. nigra “subsp. dacica”, растения из Бутана (Гималаи), относящие-
ся к C. nigra subsp. drukyuliensis, a также растения из Армении и Ирана, относящиеся 
к C. transcaucasica. С учетом того что C. nigra распространяется вегетативно с помощью 
корневищ, отдельные растения из популяции собирались на максимальном расстоя-
нии друг от друга, чтобы минимизировать присутствие клонов. 

Для анализа данных AFLP были использованы: Байесовская кластеризация в про-
грамме STRUCTURE [103, 104], анализ главных координат (Principal Coordinates Anal-
ysis, PCoA, программа NTSYS-РС [105]), а также набор оценок генетического разно-
образия и дифференцировки (программы Arlequin [106]; AFLPdat [107]). Молекуляр-
ные последовательности были проанализированы с помощью методов статистической 
парсимонии для построения сетей (TCS [108]) и Байесовского филогенетического ана-
лиза (MrBayes [25, 109]). 

Результаты, полученные по обоим маркерам, выявили высокий общий уровень ге-
нетического разнообразия при отсутствии значительной генетической дифференциа-
ции между популяциями (см. рис. 13). На основании географического распределения 
показателей генетического разнообразия сделано предположение о  существовании 
главных ледниковых рефугиумов в Средиземноморском бассейне и на западе России; 

Рис.  13. Распространение вида Carex nigra (а); георгафическое распространение гаплотипов 
хлоропластной ДНК (б); географическое распространение генетических групп (по AFLP), получен-
ных в программе STRUCTURE (в); внутрипопуляционное генетическое разнообразие Carex nigra 
(по AFLP) (г). (Цит. по [75])
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кроме того, возможно, существовали менее значительные рефугиумы на территории 
Северной Атлантики. Низкий уровень генетической дифференциации свидетельству-
ет и  o значительном потоке генов между популяциями, и  согласуется с  ожидаемым 
для перекрестно- и  ветроопыляемых растений [110]. Постгляциальная колонизация 
территории Европы в северном направлении действительно сопровождалась генети-
ческим обеднением, особенно наблюдаемым в популяциях Голландии, Бельгии, Шот-
ландии и  Исландии. В  то же время на территории Фенноскандии выявлен высокий 
уровень генетического разнообразия, что может быть объяснено широким фронтом 
колонизации одновременно с юга и востока. Североамериканские популяции C. nigra 
генетически очень сходны с европейскими. Паттерн генетического разнообразия, ха-
рактеризующий североамериканские популяции, согласуется с недавней (постгляци-
альной) колонизаций, возможно, даже антропогенной интродукцией из Европы. По-
лученные генетические данные свидетельствуют в пользу того, что кочкообразующие 
растения, часто относимые к отдельному виду C. juncella, представляют собой экотип 
генетически неотличимый от длиннокорневищных растений C. nigra.
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