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Аннотация. Исследована генетическая структура по пяти ISSR-маркерам у 44 особей в выборках из восьми 
ценопопуляций (ЦП) Caragana jubata (Pall.) Poir. в горных условиях Центральной Азии – на Западном Памире и 
Внутреннем Тянь-Шане (Кыргызстан) и в Южной Сибири – на Алтае (Республика Алтай), Западном (Республика Тыва) 
и Восточном (Республика Бурятия) Саяне. Вид изучен в диапазоне географических расстояний, составляющих более 
2.5 тыс. км и в диапазоне абсолютных высот 1570–3680 м. Caragana jubata занесена в Красные книги восьми субъектов 
Российской Федерации. Цель настоящей работы – выявление генетического разнообразия и гетерогенности в ЦП 
C.  jubata в зависимости от их географической и высотной приуроченности в горах Центральной Азии и Южной  
Сибири. Исследования показали, что в ненарушенных местонахождениях изученные ЦП этого вида характеризова
лись высокими параметрами численности особей и занимали площадь более 100 м2. Практически в каждой 
изученной нами выборке из ЦП C.  jubata (кроме представителей из ЦП7) обнаружено наличие генотипов, содержащих 
уникальные фрагменты ДНК. Наибольшая доля (75 %) таких генотипов установлена в выборке из ЦП3 (Внутренний 
Тянь-Шань, хр. Тескей-Ала-Тоо, абсолютная высота 2550 м). Нами не найдено уникальных фрагментов в генотипах у 
особей из исследованной выборки в ЦП7 (Западный Саян, Республика Тыва). Возможная причина – антропогенное 
воздействие на растения в данном местонахождении. Выявленное преобладание внутрипопуляционной генетиче
ской изменчивости над межпопуляционной в выборках из восьми изученных ЦП C. jubata может свидетельствовать 
об устойчивости представителей этого вида в пределах исследованных нами частей ареала.
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Abstract. The genetic structure was studied using five ISSR markers in 44 individuals of samples obtained from eight coeno
populations (CPs) of Caragana jubata (Pall.) Poir. in the mountainous conditions of Central Asia – in the Western Pamirs and 
Inner Tien Shan (Kyrgyzstan) and in Southern Siberia – in Altai (Republic of Altai), Western (Republic of Tyva) and Eastern 
(Republic of Buryatia) Sayan. We studied the species in a range of geographical distances of more than 2,500 km and in the 
range of absolute altitudes of 1,570–3,680 m. Caragana jubata is listed in the Red Data Books of eight subjects of the Russian 
Federation. The species population is declining, including due to anthropogenic impact. The aim of the current work is to 
identify genetic diversity and heterogeneity in C. jubata coenopopulations depending on their geographic and altitudinal 
confinement in the mountains of Central Asia and Southern Siberia. It was shown that in undisturbed locations, the studied 
CPs of this species were characterized by a high number of individuals and by the occupied area of more than 100 m2. Almost 
every sample from the C. jubata CP studied by us (except for representatives from CP7) contained genotypes possessing 
unique DNA fragments. The highest proportion of such genotypes (75 %) was found in the sample from CP3 (Inner Tien Shan, 
Teskey-Ala-Too Ridge, absolute altitude 2,550 m). We did not find unique fragments in the genotypes of individuals from 
the studied sample of CP7 (Western Sayan, Republic of Tuva). Anthropogenic impact on plants at this location is a possible 
reason for that. The revealed predominance of intrapopulation genetic variability over interpopulation genetic variability in 
samples from eight C. jubata CPs studied by us may indicate the stability of representatives of this species within the parts 
of the range studied by us.
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Введение
Caragana jubata (Pall.) Poir. (карагана гривастая, или 
верблюжий хвост) – неогеновый (миоцен-плиоценовый) 
реликт, обособившийся от ближайших родственных видов 
более 4.8 млн лет назад (Zhang M.-L. et al., 2016). Это ко
лючий однодомный, с обоеполыми цветками кустарник 
0.3–2.5 м высотой. Светолюбивый, преимущественно вы
сокогорный вид, мезопсихрофит, произрастает в лесном 
(от 1100 до 3000 м над уровнем моря – на Становом На
горье и Тянь-Шане соответственно) и высокогорном поя
сах (до 4,700 м над уровнем моря – на Тибетском нагорье), 
в арктической тундре (до 500 м над уровнем моря – в Ха
раулахских горах), на каменистых россыпях и скалах, 
по берегам рек, под пологом разреженных лесов (Коро-
пачинский, Встовская, 2012; Чурюлина, 2021; Ооржак и 
др., 2024). Современный ареал этого реликтового вида – 
паназиатский, дизъюнктивный: от Тибетского нагорья, 
Гималаев, Тянь-Шаня, Алтая, Саян и Станового нагорья 
до Хараулахских гор и Колымского нагорья (Churiulina, 
Bocharnikov, 2019). Оптимальными являются условия в 
верхней части пояса еловых лесов в Центральном Тянь-
Шане, где растения хорошо облиственны, обильно пло-
доносят и достигают в высоту 2.0–2.5 м (Лысова, 1967). 

Вид C. jubata занесен в Красные книги восьми субъ
ектов  Российской Федерации. В Красных книгах: Рес
публики Алтай (2017), Магаданской области (2019) и 
Красноярского края (2022) ему присвоена 3 (R) категория 
статуса редкости – редкий вид с реликтовым дизъюнк
тивным ареалом; в Республиках Бурятия (2023) и Саха 
(Якутия) (2017), Иркутской области (2020), Забайкаль- 
ском (2017) и Хабаровском (2019) краях – 2 (VU) катего
рия статуса редкости – вид, сокращающийся в численно
сти, в том числе в результате чрезмерного использования 
человеком.

Лимитирующими факторами распространения C. jubata 
могут служить изолированность популяций друг от друга и 
их низкая численность, а также требовательность к основ-

ному составу пород из-за произрастания преимущественно 
на известняках и карбонатных песчаниках. Кроме этого, 
угрозу популяциям этого вида создают экзогенные гео-
морфологические процессы – оползни и наводнения (Се-
менова, 2007; Коропачинский, Встовская, 2012). C. jubata 
широко используется в народной медицине Восточной 
Сибири, что приводит к бессистемным заготовкам сырья 
и вырубке кустарника для лекарственных целей, так как 
заготовки проводятся круглый год и растения заготав-
ливаются целиком, включая корневую систему. Выпас 
скота также ведет к истощению природных популяций 
(Семенова, 2007; Парыгин, Худоногова, 2017; Чурюлина 
и др., 2020). 

По данным исследования состава биологически актив-
ных веществ и фармакологической активности водного 
извлечения надземной части, доминирующая фракция 
биологически активных веществ C. jubata – полифеноль- 
ные соединения (флавоноиды), преимущественно моно- и 
дигликозиды, являющиеся производными О-гидрокси
лированных флавонолов. Обнаружены антиоксидантная 
активность водных извлечений в условиях in vitro, их 
гепатопротекторная, противовирусная, противовоспали
тельная и ранозаживляющая активность, и при этом от
мечено отсутствие токсичности. Поэтому водные извле-
чения рекомендованы для лечения заболеваний кожи и 
слизистых оболочек, связанных с бактериальными вос-
палительными процессами (Kakorin et al., 2020). 

Отвары и спиртовые извлечения надземной части 
C. jubata также обладают гепатопротекторным, противо-
опухолевым, противовоспалительным и противовирус
ным  свойствами (Какорин и др., 2018; Kakorin et al., 
2018). Этанольный экстракт C. jubata применяется в тра-
диционной китайской медицине для лечения гипертонии. 
В эксперименте у крыс он уменьшал размер инфаркта и 
сокращал отек мозга и улучшал неврологические показа-
тели при индуцированном ишемическом инсульте (Wang et 
al., 2020; Zhao et al., 2023). Метанольные экстракты корней 



D.A. Krivenko, O.A. Chernysheva, I.N. Kuban … 
A.A. Achimova, O.Yu. Vasilyeva, O.V. Dorogina

196 Вавиловский журнал генетики и селекции / Vavilov Journal of Genetics and Breeding • 2026 • 30 • 2

ISSR marker variability of Caragana jubata (Fabaceae)  
in the mountains of Central Asia and Southern Siberia

проявили цитотоксическую активность против клеточных 
линий гепатоцеллюлярного рака (Yang et al., 2015).

Исследования генетической структуры популяций 
C. jubata крайне немногочисленны. Так, изучена внутри
видовая дифференциация и филогеография этого вида на 
основе исследований секвенирования ядерных и хло-
ропластных маркеров у образцов с Тибета, Тянь-Шаня, 
Восточного Саяна и северо-восточного побережья Охот-
ского моря (Zhang et al., 2016; Hantemirova et al., 2024). 
С помощью SSR-маркеров  изучено влияние высотных 
градиентов на генетическую структуру альпийских рас-
тений C. jubata (Yao et al., 2025). Литературные источники 
по вопросам исследования закономерностей изменчивости 
по ISSR-маркерам в ценопопуляциях (ЦП) из географиче-
ски удаленных местонахождений на разных абсолютных 
высотах, влияющих на генетическую дифференциацию 
ЦП C. jubata, нами не найдены.

В обзоре T. Ohsawa и I. Yuji (2008) обобщены данные, 
посвященные влиянию абсолютных высот произраста
ния травянистых многолетников и представителей ден
дрофлоры на внутрипопуляционный полиморфизм с ис
пользованием нейтральных молекулярных маркеров  в 
региональных масштабах (порядка 1–10 км). Более круп
ные масштабы (> 102 км) они не рассматривали, поскольку 
большие горизонтальные расстояния, по мнению авто
ров, влияют на генетическую изменчивость не меньше, 
чем ограниченные вертикальные расстояния. Для оценки 
генетического полиморфизма были использованы изо-
ферменты RAPD или SSR. Согласно выводам T. Ohsawa 
и I. Yuji, конкретный локус или аллель в определенном 
локусе может показывать четкую дифференциацию между 
популяциями на разных высотах в результате естествен-
ного отбора. 

Показано, что в исследованиях генетической гетеро
генности ЦП разных видов растений вдоль высотных гра-
диентов генетическое разнообразие внутри ЦП варьирует
ся по одному из четырех паттернов внутрипопуляцион
ной генетической изменчивости, обычно представленных 
ожидаемой гетерозиготностью: L < M > H, L > M > H,  
L < M < H или L = M = H, где L, M и H представляют со-
бой низкие, средние и большие высоты соответственно. 
В частности, в ряде работ продемонстрировано (Oyama 
et al., 1993; Yifru et al., 2006), что ЦП на промежуточных 
высотах имели более высокий уровень генетического раз-
нообразия, чем расположенные в местообитаниях выше 
или ниже, так как географически центральные популяции, 
по мнению авторов, находятся в оптимальных условиях 
среды, тогда как периферийные популяции – в субопти-
мальных ситуациях. Например, у Arabis serrata Franch. & 
Sav. (резуха пильчатая) на градиенте абсолютных высот 
1440–2400 м и Triticum turgidum subsp. durum (Desf.) Husn. 
(пшеница твердая) – 1500–3300 м, наиболее высокую 
внутрипопуляционную изменчивость наблюдали в сред-
ней части высотного диапазона по локусам ферментов и 
29 nSSR-локусам соответственно. 

X. Zhang с коллегами (2006) обнаружили, что высоко-
гетерогенные условия окружающей среды, налагаемые 

высотными градиентами, могут влиять на нейтральные 
участки, тесно связанные с участком генома, находящимся 
под отбором. Даже в случаях, когда дифференциации не 
обнаружено, внутрипопуляционная генетическая измен-
чивость часто изменяется вдоль высотных градиентов. 

Выявление статуса генетической изменчивости в за-
висимости от абсолютной высоты позволит определить 
дальнейшее направление исследований. В частности, эф
фективность отбора наиболее устойчивых форм при вве-
дении C. jubata в культуру существенно повысится при 
использовании материала для размножения у особей из 
наиболее генетически гетерогенных ЦП. Поэтому крайне 
важно исследовать генетическое разнообразие и структуру 
популяций дикорастущих уязвимых видов растений для 
их наиболее рационального применения (Liu et al., 2024; 
Yao et al., 2025).

Цель настоящей работы – выявить генетическое раз-
нообразие и гетерогенность в ценопопуляциях C. jubata 
в зависимости от их географической и высотной приуро-
ченности в горах Центральной Азии и Южной Сибири. 

Материалы и методы
Материал для исследований собран нами в 2015, 2023–
2024 гг. в ЦП из пяти регионов, расположенных в горных 
условиях: в Кыргызстане (Западный Памир – ЦП1, ЦП2 
и Внутренний Тянь-Шань – ЦП3) и в трех субъектах Рос-
сийской Федерации (Южная Сибирь): Республиках Алтай 
(ЦП4), Тыва (ЦП5–ЦП7) и Бурятия (ЦП8) на высотах 
1575–3680 м над уровнем моря (рис. 1, Приложение 1)1.

Для проведения генетического анализа собраны листья 
с 5–6 особей в каждой ЦП. ДНК выделена из листьев 
стандартными методами на основе цетилтриметиламмо-
ния бромида (ЦТАБ) (Набиева и др., 2020). Полимеразная 
цепная реакция (ПЦР) проведена на амплификаторе С1000 
Touch (Вio-Rad, США) в объеме 25 мкл. Реакционная смесь 
содержала: 1.5 ед. Taq ДНК-полимеразы («Медиген», 
Россия); 2.7 мМ MgCI2; 0.8 мМ ISSR-праймер (Medigen); 
раствор ДНК – 2 мкл; вода mQ H2O – 2 мкл. Программа 
амплификации состояла из этапа денатурации ДНК в 
течение 90 с при 94 °С и 35 циклов, каждый из которых 
включал 40 с при 94 °С, 45 с – отжиг праймера и 90 с при 
72 °С. Заключительный этап элонгации нуклеотидной 
цепи длился 5 мин при 72 °С. 

Электрофоретическое разделение продуктов ампли-
фикации проводили в 1.5 % агарозном геле в 1x TAE 
буфере при напряжении 4 В/см. Для оценки длины ПЦР-
продуктов использован ДНК-маркер 100 bp DNA Ladder 
(no stain) (BIORON GmbH, Германия). 

Всего нами протестировано пять ISSR-праймеров, ко-
торые показали наибольшую эффективность в работе с 
редкими видами растений (Жмудь и др., 2023; Dorogina et 
al., 2023; Zhmud et al., 2024): HB12 ((CAC)3GC), UBC834 
((AG)8YT), UBC856 ((AC)8YA), UBC857 ((AC)8YG) и 
UBC881 ((GGTG)3). Из них выбран UBC857, оказавшийся 
наиболее информативным (рис. 2, Приложение 2). 
1 Приложения 1 и 2 см. по адресу: 
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2026-30/appx13.pdf

https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2026-30/appx13.pdf
https://vavilovj-icg.ru/download/pict-2026-30/appx13.pdf
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Первичный анализ результатов исследования выпол
нен с использованием программного пакета и специали-
зированного макроса GenAlEx6.1 для MS-Excel (Smouse 
et al., 2017). Дальнейшие анализ и визуализация резуль-
татов проведены с помощью среды для программирова- 
ния R (R Core Team, 2024). Подготовку данных осущест-
вляли с применением пакета ‘tidyverse’ (Wickham et al., 
2019). Для построения дендрограммы задействовали дис-
танции Хэмминга и метод UPGMA, визуализация дерева 
проведена с помощью пакета ‘ggtree’ (Xu et al., 2022). 
Анализ соответствия выполнен с применением пакета 
‘adegenet’ (Jombart, 2008) и использован для дополнитель-
ной визуализации генетической структуры исследованных 
ЦП. Этот анализ, подобно анализу главных компонент, 
позволяет снизить размерность данных и визуализировать 
их, однако предназначен для категориальных данных, ис-
пользует хи-квадрат расстояния и больше подходит для 
генетических данных, где важны относительные частоты 
аллелей. 

Анализ изоляции расстоянием проводили согласно ме
тоду, описанному L.S. Nørgaard с коллегами (2017), анализ 
изоляции высотой – по методу M.-M. Shi с коллегами 
(2011). Оба анализа выполнены с применением пакета 
‘adegenet’ (Jombart, 2008), в качестве генетических дис-
танций использовали дистанции Жаккара, представление 
графиков выполняли с помощью пакета ‘ggpubr’ (Kas
sambara, 2023). Изоляция расстоянием – это феномен, 
описывающий паттерны генетических вариаций популя
ций, возникающие по причине пространственной ограни
ченности потока генов, и который определяется как сни-
жение генетической схожести популяций с увеличением 

географических дистанций между ними (Wright, 1940). 
Изоляция высотой – подобный феномен, в котором в ка
честве пространственной компоненты используются раз-
ности высот популяций.

Результаты
Исследования показали, что изученные нами ЦП C. jubata 
характеризуются высокими параметрами численности 
особей и занимают площадь более 100 м2 (см. Приложе-
ние 1). Так, в ЦП1 и ЦП2 выявлено более 200 особей, в 
ЦП3–ЦП6 – от 20 до 50. В основном они обитали в не-
нарушенных местонахождениях с высоким проективным 
покрытием травостоя, более 50 %. Исключение составила 
ЦП7, немногочисленные особи из которой (около 10 экзем-
пляров) были подвержены антропогенному воздействию 
из-за прокладки дороги в ее местонахождении. В данной 
ЦП надземная часть особей выглядела поврежденной, и у 
них отсутствовали сформированные генеративные органы; 
также в этом местонахождении было невысокое покрытие 
травостоя (см. Приложение 1). 

Молекулярно-генетические исследования в выборках 
из ЦП C. jubata показали, что число генотипов, содержа-
щих уникальные фрагменты в исследованной выборке из 
всех ЦП, составило 18, а повторяющихся вариантов – 9 
(табл. 1). В каждой из семи исследованных ЦП (ЦП1–ЦП6, 
ЦП8), кроме ЦП7, обнаружены генотипы с уникальными 
фрагментами, которые не отмечены у особей в других 
исследованных ЦП (см. табл. 1). В выборке у особей из 
ЦП7 выявлено только два варианта генотипов, идентич-
ных вариантам генотипов особей 4.3 и 8.2, из ЦП4 и ЦП8 
соответственно (см. табл. 1 и рис. 2).

Рис. 1. Местонахождения исследованных особей C. jubata в Кыргызстане (ЦП1–ЦП3) и Российской Федерации:  
в Республиках Алтай (ЦП4), Тыва (ЦП5–ЦП7) и Бурятия (ЦП8).
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Таблица 1. Аллели повторяющихся и обладающих уникальными фрагментами генотипов  
у особей из исследованных ЦП C. jubata 

№ п/п № особи Аллель № п/п № особи Аллель

Варианты генотипов с уникальными фрагментами 22 3.2 –

1 1.4 011111011 23 3.3 –

2 1.6 010010011 24 1.3 010111011 (2)

3 2.2 010001011 25 1.5 –

4 2.3 000111011 26 1.1 010110011 (2)

5 2.4 001111111 27 2.1 –

6 3.4 110110010 28 5.3 010000100 (3)

7 3.5 110000010 29 5.4 –

8 3.6 000100111 30 5.5 –

9 4.1 010110100 31 4.2 010111100 (2)

10 4.4 000001100 32 5.6 –

11 4.5 011100100 33 7.1 110000000 (5)

12 5.1 110111000 34 7.2 –

13 5.2 110000100 35 7.3 –

14 6.1 001111000 36 7.5 –

15 6.6 010111100 37 8.2 –

16 8.3 010110000 38 6.2 010000100 (2)

17 8.4 110110000 39 6.3 –

18 8.5 110010000 40 6.4 010111000 (2)

Варианты генотипов с повторяющимися фрагментами (число) 41 8.1 –

19 1.2 010000011 (5) 42 4.3 010000000 (3)

20 2.5 – 43 6.5 –

21 3.1 – 44 7.4 –

Примечание. 1 – наличие или 0 – отсутствие аллелей.

10 000

1500

250

ЦП8ЦП7ЦП6ЦП5ЦП4ЦП3ЦП2ЦП1 М

п. н.

Рис. 2. Электрофореграмма продуктов амплификации фрагментов ДНК с праймером UBC857 в выборках из ЦП 
C. jubata.
ЦП1–ЦП8 – номера ЦП; М – маркер молекулярного веса; стрелками обозначены уникальные фрагменты генотипов.
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Число вариантов генотипов у особей С. jubata в иссле-
дованных ЦП варьировало в диапазоне от 2 до 5 (табл. 2). 
Доля генотипов с уникальными фрагментами в исследо-
ванных выборках из ЦП варьировала от их отсутствия 
(в ЦП7) до 75 % (в ЦП3) (см. табл. 2 и рис. 2). Она рассчи
тана как отношение числа уникальных генотипов, содер-
жащих уникальные фрагменты, к общему числу вариантов 
генотипов в каждой ЦП. Представители из ЦП3 произ-
растали в высокогорных условиях на абсолютной высоте 
2550 м, т. е. занимали промежуточное географическое и 
высотное положение между памирскими и южносибир-
скими ЦП (см. Приложение 1).

Согласно данным анализа AMOVA, у образцов из 
восьми исследованных ЦП C. jubata межпопуляционная 
генетическая изменчивость более чем в 1.5 раза ниже 
внутрипопуляционной, 38 и 62 % соответственно.

Проведенное исследование, согласно кластерному ана
лизу, показало наличие двух наиболее генетически от-
даленных друг от друга групп особей – это выборки из 
ЦП1–ЦП2 и ЦП5–ЦП8. Они характеризуются невысоким 
генетическим сходством, что представлено на диаграмме 
распределения особей C. jubata, согласно их генотипи-
ческим особенностям (рис. 3), и находятся в основном в 
разных кладах. Соответственно со сходством генотипов 

Таблица 2. Параметры генетического разнообразия в выборках из ЦП C. jubata

ЦП N Na Ne He uHe P, % Nu/Ng Nr Доля Nu, %

ЦП1 6 1.22 ± 0.28* 1.31 ± 0.14 0.17 ± 0.07 0.19 ± 0.08 44.4 2/5** 3 40

ЦП2 5 1.56 ± 0.24 1.44 ± 0.14 0.25 ± 0.07 0.28 ± 0.08 66.7 3/5 2 60

ЦП3 6 1.44 ± 0.29 1.35 ± 0.13 0.21 ± 0.07 0.23 ± 0.07 66.7 3/4 1 75

ЦП4 5 1.33 ± 0.33 1.46 ± 0.14 0.26 ± 0.07 0.29 ± 0.08 66.7 3/5 2 60

ЦП5 6 1.22 ± 0.32 1.29 ± 0.11 0.19 ± 0.06 0.20 ± 0.07 55.6 2/4 2 50

ЦП6 6 1.33 ± 0.33 1.44 ± 0.13 0.26 ± 0.07 0.28 ± 0.08 66.7 2/5 3 40

ЦП7 5 0.33 ± 0.24 1.11 ± 0.11 0.06 ± 0.05 0.06 ± 0.06 11.1 0/2 0 0

ЦП8 5 1.00 ± 0.33 1.33 ± 0.15 0.18 ± 0.08 0.20 ± 0.09 44.4 3/5 2 60

* Среднее значение ± стандартная ошибка; N – число образцов; Na – число аллелей; Ne – число эффективных аллелей; He – ожидаемая гетеро-
зиготность; uHe – объективная ожидаемая гетерозиготность; P – доля полиморфных локусов; Nu/Ng – соотношение числа генотипов с уникаль-
ными фрагментами к числу вариантов генотипов в ЦП; Nr – число вариантов повторяющихся генотипов в каждой ЦП.
** В знаменателе приводится общее число вариантов генотипов в выборках из ЦП.

Рис. 3. Распределение C.  jubata в группы ЦП по сходству генетической структуры.
а – дендрограмма UPGMA, построенная на основе данных по ISSR-спектрам с праймером UBС857; б – результат анализа соот-
ветствия. ЦП1 – особи 1.1–1.6; ЦП2 – особи 2.1–2.5; ЦП3 – особи 3.1–3.6; ЦП4 – особи 4.1–4.5; ЦП5 – особи 5.1–5.6; ЦП6 – особи 
6.1–6.6; ЦП7 – особи 7.1–7.5; ЦП8 – особи 8.1–8.5.
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исследованные особи C. jubata подразделены на два ос
новных кластера, в основном в соответствии с их геогра-
фической приуроченностью (см. рис. 3, а).

Согласно кластерному анализу, в верхней части со-
средоточены преимущественно особи из горных районов 
Западного Памира и Внутреннего Тянь-Шаня (ЦП1–ЦП3). 
В эту же группу вошла часть южносибирских особей вы-
борок из ЦП4–ЦП6 и ЦП8. В нижней части обособлены, 
как правило, южносибирские особи (ЦП4–ЦП8). Предста-
вители из ЦП7 располагаются отдельно, самыми близки
ми к ним являются группы особей из южносибирских ЦП. 
В пользу данного распределения также говорят результаты 
проведенного анализа соответствия (см. рис. 3, б).

По полученным нами данным, особи в крайних в гео-
графическом отношении ЦП произрастали на расстоянии 
более 2.5 тыс. км друг от друга. В результате проведенного 
статистического анализа данных в выборках из иссле-
дованных ЦП нами выявлены достоверные корреляции 
генетических дистанций с географическими и высотными, 
что свидетельствует об изоляции расстоянием и высотой, 
т. е. с увеличением географической и высотной удаленно-
сти в выборках у особей из данных ЦП возрастают и их 
генетические дистанции (рис. 4). 

Обсуждение
Результаты секвенирования геномов представителей рода 
Caragana Fabr. показали, что центр его происхождения на-
ходится на Тибетском нагорье (Zhang M.-L. et al., 2016). В 
ксеротермический период плейстоцена C. jubata проник по 

горным системам на запад и север. Это подтверждается, в 
частности, данными его современного распространения, 
которое связано с горными районами: восточной частью 
Тибетского нагорья, северо-востоком Гималаев, Централь
ным и Южным Тянь-Шанем, Саянами и Становым на
горьем (Churiulina, Bocharnikov, 2019). 

Нами проведены исследования C. jubata в выборках из 
ЦП, произраставших также в широком географическом 
диапазоне. Их местонахождения расположены в пяти гор-
ных регионах Центральной Азии – на Западном Памире, 
Внутреннем Тянь-Шане и в Южной Сибири – на Алтае, 
Западном и Восточном Саяне. Исследованы ЦП C. jubata 
на градиенте аблсолютных высот, составляющем более 
2 тыс. м (см. Приложение 1) и в пределах географических 
расстояний более 2.5 тыс. км. Такие широкие географи-
ческий и высотный диапазоны произрастания C. jubata 
соответствуют современному представлению, согласно 
которому у представителей C. jubata отмечена высокая 
экологическая неоднородность (Таловина, 2019). 

В исследованном диапазоне высот более 2 тыс. м и рас-
стояний 2.5. тыс. км в выборках у 44 представителей этого 
вида нами обнаружено 18 вариантов генотипов, обладаю-
щих уникальными фрагментами, что является достаточно 
высоким показателем для редкого вида растения. Ценность 
генетического разнообразия  заключается в том, что ва
риация гена, нейтральная в настоящее время, может быть 
адаптивной впоследствии, при изменении условий среды 
(de Lafontaine et al., 2018). Популяция с более высоким 
генетическим разнообразием в таких условиях окружаю-

Рис. 4. Корреляции генетических дистанций ЦП C. jubata с географической удаленностью (а) и относительными 
высотами (б) их местонахождений. 
Каждая точка представляет собой сравнение двух индивидуумов, характеризующееся генетической дистанцией (Y) и географи-
ческой/высотной дистанцией (X).
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щей среды с большей вероятностью адаптируется к новой 
среде, чем популяция с меньшим разнообразием. Таким 
образом, сохранение генетического разнообразия вида 
может существенно повысить его шансы на выживание в 
течение продолжительного времени (Chung et al., 2023).

В горных условиях популяции растений, произрастаю-
щие на больших абсолютных высотах, зацветают позже, и 
период их цветения короче по сравнению с популяциями 
тех же видов, произрастающих на меньших абсолютных 
высотах (Reisch et al., 2005). Простое объяснение различий 
генетических вариаций среди популяций, расположенных 
на одинаковой высоте, но разделенных горным релье-
фом, заключается в затруднении разрастания их диаспор 
(Taberlet et al., 1998). Исследование с использованием 
палеоботанических и генетических данных для Fagus 
sylvatica L. (бук европейский) показало, что горные цепи 
в Европе не были географическими барьерами для этого 
вида, а, скорее, способствовали его распространению. 
Его расселение, напротив, было затруднено благодаря на-
личию больших равнин или долин (Magri et al., 2006). Из 
этого авторы пришли к выводу, что равнинные ландшафты 
могут стать препятствием для распространения диаспор, 
в том числе высокогорных видов.

Однако, как правило, редкие и эндемичные виды рас-
тений характеризуются значительно более низким генети-
ческим разнообразием и, соответственно, более высокой 
гомозиготностью, чем виды, не являвшиеся таковыми 
(Hamabata et al., 2019). Генетическая гомогенизация по-
пуляций, особенно у редких видов растений, выражается 
в снижении гетерозиготности их особей. Популяции, ли-
шенные генетической изменчивости, не способны эволю-
ционировать в ответ на изменение условий окружающей 
среды и, таким образом, могут столкнуться с повышенным 
риском вымирания (Dorogina, Zhmud, 2020). 

Кроме генотипов с уникальными фрагментами, у пред
ставителей C. jubata в исследованных ЦП нами обнару-
жено девять повторяющихся вариантов генотипов. Ва
риантами генотипов, аналогичными вариантам у особей 
из других ЦП, представлены особи из ЦП7. Отсутствие 
уникальных фрагментов в генотипах в выборке из данной 
ЦП может объясняться антропогенным воздействием на 
ее особи в местонахождении, где проводится прокладка 
автомобильной дороги. Подобную ситуацию мы отметили, 
например, у особей редкого в Сибири вида Adonis villosa 
Ledeb. (адонис пушистый), у 40 исследованных особей ко
торого в шести ЦП в Республике Алтай выявлено только 
четыре варианта генотипов. В его местообитаниях также 
проводили дорожные работы и наблюдали повреждение 
растений и почвенного покрова (Zhmud et al., 2024). 

Генетическая гомогенизация нами отмечена в местооби
тании одной из ЦП у редкого вида Rhodiola rosea L. (ро-
диола розовая) в Республике Алтай, особи которой были 
повреждены из-за вытаптывания в месте летней стоянки 
и выпаса крупного рогатого скота (яков) (Dorogina et al., 
2023). Возможно, сохранившиеся в ЦП7 особи C. jubata 
более устойчивы к повреждениям почвенного покрова, 
связанным в данном случае со строительными работами. 
Утрата генетического разнообразия особей в этой ЦП вну- 

шает опасения относительно ее устойчивого существова
ния и в дальнейшем может привести к ее полному ис-
чезновению. 

При проведении кластерного анализа распределения 
наиболее полиморфных компонентов при ISSR-маркиро
вании исследованные ЦП распределены в разные группы 
в соответствии с их генетической структурой. Ранее мы 
уже отмечали, что местонахождения исследованных нами 
ЦП C. jubata отличаются в крайних точках более чем на 
2.5 тыс. км. Обнаружена статистически подтвержденная 
тенденция увеличения генетических расстояний между 
представителями из разных ЦП по мере их пространствен-
ного удаления друг от друга. 

Нами также обнаружена тенденция увеличения доли 
уникальных генотипов, содержащих уникальные фраг-
менты, в ЦП C. jubata, произраставшей в горных условиях 
Тянь-Шаня на абсолютной высоте 2550 м – в средней части 
исследованного нами высотного диапазона, по сравнению 
с памирскими и южносибирскими ЦП. Согласно данным 
T. Ohsawa и I. Yuji (2008), такие популяции могут находить-
ся в более благоприятных условиях среды, по сравнению 
с периферийными популяциями, произрастающими в 
субоптимальных ситуациях. По мнению этих авторов, изо-
ляция горами играет важнейшую роль в диверсификации 
и эволюции видов. 

Адаптация дикорастущих растений к стрессу при уве
личении высоты произрастания – сложный процесс, ко
торый достигается за счет не только модификационной, 
но и генетической изменчивости (Сафаралихонов, Акна-
заров, 2021). Молекулярные исследования P.K. Bhardwaj 
с коллегами (2013) показали, что у C. jubata обнаружено 
преобладание генов, кодирующих шапероны, и генов, 
участвующих в росте и развитии при низкой температуре, 
которая является одним из главных сигналов, действую
щих на растения в высокогорьях. Согласно этим иссле
дованиям, такие гены экспрессируются у C. jubata в 
естественной среде обитания. Их гомологи у Arabidopsis 
thaliana (L.) Heynh. (резушка Таля), Glycine max (L.) Merr. 
(соя культурная) и Oryza sativa L. (рис посевной) не демон-
стрируют схожей тенденции экспрессии генов при низкой 
температуре. 

Конститутивная экспрессия и быстрая регуляция вы-
шеуказанных генов предполагают способность C. jubata 
настраивать клеточный аппарат для поддержания роста и 
развития в своей экологической нише. Такая молекуляр-
ная и физиологическая пластичность позволяет C. jubata 
благополучно произрастать, в частности, в холодной вы
сокогорной пустыне Гималаев (Bhardwaj et al., 2013). Обна-
руженные нами тенденции дифференциации генетической 
структуры в исследованных ЦП C. jubata, вероятно, яв
ляются результатом адаптации представителей этого вида 
к различным эколого-географическим условиям.

По оценке Г.П. Семеновой (2007) C. jubata – среднепер-
спективный вид в условиях интродукции в лесостепной 
зоне Западной Сибири. Такие виды размножаются семе-
нами или вегетативно, требуют определенного состава 
почв, полива, подбора участков с особыми условиями 
освещения, ежегодно цветут и плодоносят, но могут под-
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мерзать, и в неблагоприятные годы их репродуктивная 
способность может быть ослаблена. Также C. jubata от-
несен Г.П. Семеновой (2007) к долголетним растениям, так 
как продолжительность существования интродукционной 
популяции в местных условиях достигала 17 лет. 

Обширный ареал этого вида и относительно высокое 
генетическое разнообразие позволяют предположить, что 
особи в выборках из большинства исследованных нами 
ЦП устойчивы и могут служить исходным материалом для 
создания перспективных интродукционных популяций. 

Таким образом, при проведении статистического ана-
лиза генетической изменчивости выявлено достоверное 
влияние географической изоляции между генотипами, 
обусловленной большими расстояниями между исследо
ванными ЦП C. jubata. Подтверждено также влияние вы
сотной изоляции на генетические дистанции между осо
бями разных ценопопуляций. 

Заключение
Caragana jubata исследован нами в выборках из восьми 
ЦП, произраставших в широком диапазоне высот, соста-
вившем более 2.0 тыс. м (от 1570 до 3680 м), и географи-
ческих расстояний (более 2.5 тыс. км) в горных условиях 
Памира, Тянь-Шаня и Южной Сибири. Проведенный 
ISSR-анализ полиморфных фрагментов ДНК позволил нам 
выявить тенденцию увеличения числа генотипов с уни-
кальными фрагментами и доли полиморфных локусов у 
особей этого вида, произраставших в горах Тянь-Шаня на 
абсолютной высоте 2550 м, расположенной в серединной 
части исследованного высотного диапазона. Также нами 
обнаружена статистически подтвержденная тенденция 
увеличения генетических расстояний в выборках у пред-
ставителей из разных ЦП по мере их пространственного 
удаления друг от друга.

Выявленное в результате исследований преобладание 
внутрипопуляционной генетической изменчивости над 
межпопуляционной может свидетельствовать об устойчи-
вости данных ЦП в пределах исследованных частей ареала 
этого вида и об их хороших адаптивных способностях. 
Исключение составили особи выборки из ЦП7 (Республи-
ка Тыва), подвергавшиеся антропогенному воздействию, 
в  которой генотипы с уникальными фрагментами нами 
не обнаружены. 
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