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Изучена структура генетической изменчивости можжевельника обыкновенного (Juniperus communis L.),
широко распространенного голарктического ветроопыляемого кустарника семейства Cupressaceae.
Для генотипирования выборок из 23 популяций этого вида со всего ареала в Евразии и одной попу-
ляции из Северной Америки (Аляска) использовали семь ядерных микросателлитных локусов, три
из которых были применены для данного вида впервые. Географические закономерности распреде-
ления генетической изменчивости интерпретируются в сравнении с нашими предыдущими данны-
ми по изменчивости хпДНК. Получены такие же высокие значения генетического разнообразия, с
максимальными показателями в северных популяциях (Швеция, Эстония, Мезень, Полярный
Урал, Ямал, Колыма, а также Альпы), но более низкий уровень межпопуляционной дифференциа-
ции (FST = 9.8% для ядерных маркеров, FST = 76% для хлоропластных). С помощью байесовского
кластерного анализа было установлено, что оптимальное число генетических групп (K) равно двум.
Все 24 популяции J. communis делятся на восточную группу (северо-восток и Дальний Восток Рос-
сии, Аляска и Гималаи) и западную группу (Европа, Урал и Сибирь). Для популяций из Альп и Гор-
ной Шории характерно сочетание генотипов из разных генетических групп.

Ключевые слова: J. communis, ядерные микросателлиты, SSR-маркеры, генетическое разнообразие.
DOI: 10.31857/S0016675823030050, EDN: INZGJC

Холодостойкие кустарниковые виды растений
играли важную роль в фитоценозах в прошлые
геологические эпохи Земли, да и теперь имеют
огромное значение в сложении растительного по-
крова северных и горных территорий, укреплении,
обогащении почв и создании условий для будущих
стадий сукцессий при возможных изменениях кли-
мата. При этом исследований их филогеографии и
генетической изменчивости проведено гораздо
меньше, чем для лесообразующих видов деревьев.

Известно, что на распределение генетической
изменчивости внутри видов растений значитель-
но влияли плейстоценовые колебания климата
[1, 2]. В период похолодания некоторые адапти-
рованные к холоду виды деревьев и кустарников
Северного полушария не ограничивались южны-
ми ледниковыми рефугиумами, а сохраняли до-
вольно обширные популяции вблизи ледниковых
щитов [3]. Эти популяции расширяли свои ареа-
лы во время теплых стадий и обладали значитель-
ным потоком генов [4].

Одним из таких видов, которые могли выжи-
вать во время холодных эпизодов плейстоцена в
высоких широтах в Северной Европе во многих пе-
ригляциальных микрорефугиумах, является мож-
жевельник обыкновенный Juniperus communis L.
Этот холодостойкий бореально-арктический хвой-
ный кустарниковый вид из семейства Cupressaceae
занимает обширный ареал благодаря широкой
экологической толерантности, морфологической
пластичности и эффективному способу распро-
странения семян. Основная часть его ареала на-
ходится на территории России, которая обладает
значительными, еще недостаточно изученными
биологическими ресурсами этого ценного вида
(рис. 1). Целебные свойства этого вечнозеленого
кустарника были известны в древности. В насто-
ящее время в его растительном сырье обнаружено
большое количество терпенов, полифенолов и их
производных, доказана его антиоксидантная, про-
тивомикробная, противовоспалительная, противо-
раковая, нейропротекторная и гепатопротектор-
ная активность и отмечен огромный потенциал
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применения этого вида в различных областях ме-
дицины [5].

Широкое географическое распространение
J. communis L. при большом экологическом диа-
пазоне вызвало образование разнообразных жиз-
ненных форм (от стлаников до деревьев). С поли-
морфизмом этого вида связаны и трудности во
внутривидовой таксономической классификации.
На территории Евразии прямостоячую форму
этого вида, свойственную подлеску хвойных и
лиственных лесов, принято относить к J. сommu-
nis var. communis L., а кустовидную форму разной
степени полегания – к J. communis var. saxatilis Pall.
(=J. sibirica Burgsd, J. nana Willd., J. alpina S.F. Gray,
J. pygmaea K. Koch., J. montana (Aiton) Lindl. & Gor-
don) [6]. Обе разновидности имеют сходные морфо-
логические признаки и перекрывающийся ареал.
На территории Северной Америки выделяют еще
одну разновидность J. communis var. depressa Pursh.
Из-за отсутствия четких разграничивающих при-
знаков у этих разновидностей мы рассматриваем
здесь J. communis sensu lato, т.е. в широком смысле.

Генетические исследования J. communis с по-
мощью разных методов проводились большей ча-

стью в популяциях на территории Европы, где
этот вид значительно сократил численность и под-
вергся антропогенной фрагментации [7, 8]. При
этом во всех популяциях этого вида в Дании [9],
Польше [10], в Ирландии [11] и Англии [12] был об-
наружен высокий уровень генетической изменчи-
вости, причем нередко даже внутри небольших
фрагментарных популяций. С помощью анализа
AFLP было показано, что даже маленькие релик-
товые популяции J. communis на юге Англии (не-
которые из них насчитывают около 11 растений)
обладают высоким уровнем генетической измен-
чивости [12]. Высокий уровень межпопуляцион-
ной дифференциации, обнаруженный в этой же
работе, авторы связывают с заселением острова
можжевельником из трех разных источников, с
последующей изоляцией и уменьшением размера
популяций. Во всех других работах была выявле-
на низкая степень дифференциации, что свиде-
тельствует о значительном генном потоке. Низ-
кая генетическая дифференциация и высокое
внутрипопуляционное разнообразие характерны
для многих голосеменных растений и связаны с
такими чертами их жизненного цикла как дву-

Рис. 1. Географическое распределение главных генетических групп J. communis по результатам анализа STRUCTURE.
Номера популяций такие же, как в табл. 1. Каждая популяция разделена на два цветных сегмента пропорционально ее
принадлежности к данной группе. Серым цветом выделен ареал вида.
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домность, ауткроссинг, ветроопыление, долгая
продолжительность жизни [13].

Польскими исследователями [14] для этого ви-
да были разработаны высокоизменчивые ядер-
ные микросателлитные маркеры. Они были при-
менены для изучения генетической изменчивости в
редуцированных фрагментарных популяциях мож-
жевельника на территории Европы, в Германии
[15] и Бельгии [16]. С помощью этих маркеров в
большинстве популяций также обнаружены вы-
сокое внутрипопуляционное генетическое разно-
образие и низкая степень межпопуляционной
дифференциации. В целом ядерные микросател-
литы не выявили в европейских популяциях
можжевельника какой-либо филогеографиче-
ской структуры. В то же время в этих популяциях
обнаружены высокие положительные значения
коэффициента инбридинга. Связано ли это с на-
личием нуль-аллелей в большинстве локусов или
с какими-то другими факторами – осталось непо-
нятно.

Исследование внутривидовой изменчивости
растений разными методами имеет большое тео-
ретическое и практическое значение для решения
проблем происхождения и эволюции видов, оценки
их генетических ресурсов и эволюционного потен-
циала, а также для разработки правильных мер по
охране и рациональному использованию видов.

В предыдущей работе мы изучили генетиче-
скую изменчивость этого вида с помощью хлоро-
пластных маркеров в широком географическом
контексте в природных ненарушенных популя-
циях в Евразии и частично в Северной Америке и
выявили дифференциацию дальневосточных и
центрально-азиатских популяций. Распределе-
ние генетической изменчивости по всему ареалу
позволило нам выдвинуть некоторые гипотезы
относительно плейстоценовой динамики вида
[17]. В настоящей работе те же выборки можже-
вельника обыкновенного со всего ареала мы ана-
лизируем с помощью ядерных микросателлитов
(SSR-маркеров).

Для этого мы используем высокоизменчивые
микросателлитные локусы, разработанные поль-
скими исследователями [14], дополнив их новыми,
разработанными для других видов можжевельни-
ков и протестированными нами на J. communis.

В настоящей работе мы ставим своей целью оце-
нить географические закономерности распределе-
ния генетического разнообразия и степень диффе-
ренциации популяций можжевельника обыкно-
венного на всем ареале в Евразии и частично в
Северной Америке (Аляске) с помощью мульти-
локусного генетического анализа ядерных мик-
росателлитов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Мультилокусный генетический анализ с по-
мощью ядерных микросателлитов был проведен
на образцах ДНК J. communis из большей части
тех же популяций, что и в исследовании хпДНК
[17]. Изучены 24 популяции можжевельника (23
популяции в Евразии и одна в Северной Америке,
на Аляске) (табл. 1, рис. 1). Всего прогенотипиро-
вано 363 образца, примерно по 16 образцов из
каждой популяции. Микросателлитные локусы
Jc16, Jc031, Jc032, Jc035, Jc037, разработанные для
этого вида [14], были протестированы на не-
скольких образцах. Локус Jc037 исключен из-за
нестабильной амплификации и трудности с ин-
терпретацией аллелей. Кроме того, на J. communis
были протестированы 9 пар праймеров, разрабо-
танных для J. przewalskii [18], и 13 пар праймеров –
для J. cedrus [19] на предмет изменчивости и ста-
бильности амплификации. Для этого на восьми
образцах ДНК из двух популяций J. communis из раз-
ных географических точек проводили ПЦР-ампли-
фикацию с немечеными олигонуклеотидами, за-
тем визуализировали продукты реакции на акри-
ламидных гелях с серебряным окрашиванием.
Шесть локусов, разработанных для J. cedrus
(Jce01, Jce09, Jce10, Jce11, Jce12 и Jce13), оказались
изменчивы также и для J. communis. Из них были
отобраны три локуса Jce01, Jce10 и Jce13, которые
лучше всего амплифицировались. В итоге отобра-
но семь локусов, из которых был составлен муль-
типлекс с учетом температуры отжига праймеров,
сочетания флуоресцентного красителя и длины
продукта (табл. 2). Использовалась следующая
программа ПЦР: 5 мин при 95°C, затем 35 цик-
лов: 30 с при 95°C, 90 с при 57°C или 61°C, 90 с
при 72°C и 30 мин при 72°C. Для локуса Jc032 ис-
пользовали протокол с понижением температуры
отжига [14]. ПЦР-продукт разводили в 5 раз. 1 мкл
разбавленного ПЦР-продукта смешивали с 8.5 мкл
формамида и 0.5 мкл размерного стандарта или
маркера молекулярной массы S-450 (Гордиз).
Длины амплифицированных фрагментов опреде-
ляли на НАНОФОР-05. Хроматограммы расшиф-
ровывались в программе GeneMapper v4.0 сначала
автоматически, а затем проверялись вручную.

С помощью программ GenAlex v6.5 и Arlequin
v3.5.2 вычисляли следующие параметры генети-
ческой изменчивости: среднее число аллелей на
локус (Na), число уникальных аллелей, процент
полиморфных локусов (%P), индекс Шеннона
(I), наблюдаемая (HO) и ожидаемая (HE) гетерози-
готность, индекс фиксации (F), коэффициент ге-
нетической дифференциации среди популяций
(FST). Тест на равновесие Харди–Вайнберга (HWE)
был выполнен с помощью GENEPOP v4.2 [20]. Ча-
стоту нулевых аллелей оценивали с помощью ме-
тода Брукфилда [21], реализованного в программ-
ном обеспечении MICRO-CHECKER 2.2.3 [22].
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С помощью пакета программ Arlequin v3.5.1.2 [23]
определяли уровень дифференциации и распре-
деление генетической изменчивости между груп-
пами гаплотипов (анализ молекулярной вариации,
AMOVA). Значение FST было получено для измере-
ния молекулярной дивергенции между популя-
циями и группами популяций.

Несколько подходов были использованы для
изучения популяционной структуры и филогене-
тического анализа можжевельника обыкновенного.
Сначала с помощью анализа главных координат в
GENALEX 6.5 была проведена кластеризация
популяций на основе матрицы парных генети-
ческих дистанций (DA) [24]. Затем оценивался

вклад генотипов в каждую изучаемую популя-
цию на основе байесовского подхода с алгорит-
мом MCMC (цепь Маркова Монте-Карло) с по-
мощью STRUCTURE 2.3.4 [25]. Наиболее вероят-
ное количество кластеров оценивалось на основе
апостериорной вероятности данных для задан-
ного K и проводилось с помощью STRUCTURE
HARVESTER методом Evanno [26]. Для иденти-
фикации популяционных кластеров был также
использован пространственный анализ молеку-
лярной изменчивости (SAMOVA v1.0) [27]. Кор-
реляцию между генетическим и географическим
расстояниями для пар выборок анализировали
посредством теста Мантела [28].

Таблица 1. Показатели генетического разнообразия в 24 популяциях J. communis

Примечание. N – общее количество образцов, Nа – среднее число аллелей на локус, I – индекс Шеннона, HO – наблюдаемая
гетерозиготность, HE – ожидаемая гетерозиготность, F – коэффициент инбридинга.

№ Местонахождение Широта/долгота Высота над ур. 
моря, м N Nа I HO HE F

1 Беларусь N 54°46′/E 26°49′ 170 16 7.14 1.56 0.453 0.737 0.319
2 Таллинн N 57°27′/E 24°52′ 22 16 8.43 1.73 0.480 0.779 0.388
3 Упсала N 59°53′/E 17°36′ 21 16 8.43 1.67 0.507 0.756 0.310
4 Удмуртия N 57°31′/E 52°32′ 150 16 7.57 1.58 0.472 0.708 0.270
5 Полевской N 56°25′/ E 60°11′ 403 10 5.88 1.45 0.440 0.723 0.307
6 Полярный Урал N 66°51′/E 65°20′ 547 16 8.27 1.76 0.534 0.796 0.313
7 П-ов Ямал N 67°11′/E 71°15′ 3 16 8.71 1.80 0.532 0.807 0.337
8 Мезень N 65°18′/E 43°56′ 22 17 8.86 1.75 0.423 0.760 0.467
9 Ергаки N 53°08′/E 92°56′ 1750 15 6.0 1.44 0.332 0.710 0.523

10 Зюраткуль, Южный Урал N 54°56′/E 59°11′ 943 16 7.14 1.54 0.606 0.716 0.114
11 Алтай, Телецкое оз. N 51°46′/E 87°17′ 790 16 6.14 1.39 0.428 0.691 0.311
12 Тянь-Шань, Киргизия N 42°35′/E 74°29′ 2000 16 5.57 1.26 0.440 0.628 0.306
13 Тура N 64°17′/E 100°17′ 353 17 6.57 1.51 0.316 0.730 0.563
14 Северо-Байкальск N 55°42′/E 109°04′ 536 16 5.71 1.32 0.414 0.640 0.322
15 Альпы N 46°30′/E 14°45′ 1759 14 8.71 1.75 0.519 0.790 0.319
16 Горная Шория N 52°55′/E 88°00′ 1570 16 5.14 1.33 0.459 0.693 0.314
17 Гималаи N 31°06′/E 77°10′ 3300 15 4.29 1.01 0.332 0.537 0.324
18 Колыма N 63°26′/E 140°38′ 1025 11 7.14 1.68 0.560 0.794 0.294
19 Магадан N 59°34′/E 151° 7′ 30 16 6.57 1.50 0.360 0.724 0.480
20 Камчатка N 56°01′/E 161°11′ 50 16 5.00 1.16 0.328 0.600 0.419
21 Аляска, Сев. Америка N 64°50′/E 147°40′ 135 16 4.43 0.98 0.369 0.523 0.286
22 Палево, центр. часть

о-ва Сахалин
N 50°34′/E 142°42′ 189 16 6.57 1.52 0.341 0.751 0.523

23 Невельск, юж. часть
о-ва Сахалин

N 46°40′/E 141°51′ 6 8 5.86 1.48 0.551 0.751 0.195

24 Сихоте-Алинь N 45°48′/E 136°36′ 1392 16 6.7 1.37 0.387 0.676 0.471
Среднее 6.69 1.48 0.440 0.708 0.355
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РЕЗУЛЬТАТЫ

При анализе изменчивости семи микросател-
литных локусов в 24 популяциях J. communis вы-
явлено 157 аллельных вариантов. Большинство
локусов были полиморфными во всех выборках.
Средний процент полиморфных локусов в попу-
ляциях составляет 99.32. Наиболее изменчив ло-

кус Jc032 (44 варианта аллелей), наименее – Jce01
(7 вариантов аллелей). Общее число уникальных
аллелей составило 35.

В популяциях J. communis обнаружено высокое
генетическое разнообразие (HE = 0.523–0.807).
Причем наиболее высокие значения наблюдают-
ся в северных популяциях – Уппсале, Эстонии,

Таблица 2. Характеристика семи микросателлитных локусов, используемых для J. communis

Примечание. * – размер фрагмента и температура аннилинга Ta в оригинальном исследовании, ** – размер фрагмента и тем-
пература аннилинга Ta в настоящем исследовании.

Локус Мотив Размер 
фрагмента, пн* Ta, °C* Число 

аллелей
Размер 

фрагмента, пн** Ta, °C** Литературный 
источник

Jc035 F: FAM (CA)20 131–167 50 24 127–172 57 [14]
Jce01 F: FAM (AAACCT)6 220–251 61 7 227–269 61 [19]
Jce10 F: FAM (ATC)10 292–301 61 10 266–293 61 [19]
Jc016 F: HEX (GT)24 118–154 50 24 118–172 57 [14]
Jc031 F: HEX (CA)15 174–242 50 32 174–242 57 [14]
Jc032 F: ROX (AC)14(ATC)8 158–224 50 44 172–242 57 [14]
Jce13 F: TAMRA (CATA)12 170–200 55 16 174–230 57 [19]

Рис. 2. Показатели генетического разнообразия HE в 24 популяциях J. communis по данным изменчивости SSR-марке-
ров. Размер окружностей пропорционален уровню изменчивости: минимальный размер соответствует HE = 0.52–0.63,
средний – 0.64–0.75, максимальный – 0.76–0.81.
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Мезени, Полярном Урале, Ямале, Колыме, а так-
же в Альпах (табл. 1, рис. 2). В альпийской выбор-
ке присутствует также наибольшее число уни-
кальных аллелей (6).

Во всех микросателлитных локусах, кроме Jc035,
обнаружены нуль-аллели. Во всех популяциях
наблюдаются отклонения от Харди–Вайнберга c
дефицитом гетерозигот. Значения F высокополо-
жительные, варьирующие от 0.114 до 0.563.

Степень генетической дифференциации между
всеми анализируемыми популяциями (FST = 9.8%)
невысока по сравнению с той, что была выявлена
при изучении изменчивости хпДНК (FST = 76%)
[17], но примерно соответствует среднему значе-
нию, указанному для бипарентально наследуе-
мых маркеров у хвойных видов (11.6%) [1].

Согласно тесту Мантела генетические рас-
стояния между всеми изученными популяция-
ми J. communis, основанные на частотах SSR-мар-
керов, достоверно коррелировали с географиче-
скими расстояниями между выборками (r = 0.574,
p = 0.01). Однако пространственный анализ моле-
кулярной изменчивости (SAMOVA v1.0) диффе-
ренцирует от всех остальных только две наиболее
географически удаленные популяции – из Гима-
лаев и с Аляски.

Оценка данных STRUCTURE методом Evanno
показала, что оптимальное число генетических
групп K равно двум, дельта K = 93.78. В восточном
кластере кроме популяций Дальнего Востока Рос-
сии оказывается также гималайская популяция и
популяция с Аляски (рис. 1), в западном – все ев-
ропейские и урало-сибирские популяции. Две до-

полнительные подгруппы K = 4 (21.53) выделяют
гималайскую популяцию вместе с популяцией из
Горной Шории и Тянь-Шаня.

В результате анализа главных координат, ос-
нованного на генетических дистанциях Нея меж-
ду выборками (рис. 3,а), все популяции раздели-
лись по первой главной координате (44.5% от об-
щей изменчивости) на две большие группы: 1 –
популяции восточного края ареала в Евразии, а
также популяции Аляски и Альп; 2 – все остальные
европейско-урало-сибирские популяции. Значи-
тельно отделена ото всех популяция с Гималаев.
Разделение популяций можжевельника по второй
главной координате не такое значительное. Мож-
но только отметить близость популяции Примо-
рья (Сихоте-Алинь) с югом Сахалина (Невельск),
популяции Камчатки с Аляской, популяции севе-
ро-востока России (Колыма, Магадан) с севером
Сахалина (Палево).

Однако если обширную вторую группу, вклю-
чающую популяции с территории Европы, Урала
и Сибири, анализировать отдельно (рис. 3,б), то
выявляется некая внутренняя дифференциация.
В результате анализа главных координат отделя-
ются популяции Центральной Азии (Тянь-Шань
вместе с Алтаем) и Южного Урала (Зюраткуль).
Близки между собой популяции Северной Евро-
пы (Швеция, Эстония, Мезень), а также популя-
ции с Ямала и Полярного Урала. SAMOVA также
выделяет горные популяции Тянь-Шаня и Юж-
ного Урала в отдельные группы. Однако дифферен-
циация во всей этой группе слабая (FST = 5.6%). Нет

Рис. 3. Ординация популяций J. communis методом главных координат (PCoA) на основании генетических дистанций
Нея. а – все популяции, б – популяции западной генетической группы.
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корреляции между генетическими и географиче-
скими дистанциями (r = 0.013, p = 0.47).

В некоторых популяциях (из Альп, Горной
Шории и с юга Сахалина) наблюдается смешан-
ный состав особей. Альпийская популяция по ге-
нетическим дистанциям Нея ближе всего к попу-
ляциям восточного края ареала (рис. 3,а). Однако
согласно байесовскому анализу в этой популяции
есть и особи, принадлежащие к западной группе,
причем в преобладающем количестве (рис. 1). В
популяции из Горной Шории преобладает доля
особей восточной генетической группы, но есть
особи из западной группы.

Основной вклад в дифференциацию всех по-
пуляций вносят локусы Jce01 и Jce13, разработан-
ные для J. cedrus и которые впервые применены в
настоящей работе для J. communis (табл. 3). При
использовании только маркеров, разработанных
для J. communis Михальчик с соавт. [14], не было
дифференциации даже в пределах всего ареала (за
исключением Гималаев), что свидетельствует о
малой пригодности этих маркеров для филогео-
графических исследований, несмотря на их высо-
кую изменчивость.

ОБСУЖДЕНИЕ
Таким образом, в исследованных популяциях

J. communis мы наблюдаем высокое внутрипопу-
ляционное разнообразие. Средние показатели
сравнимы с теми, что обнаружены в европейских
фрагментированных далеко отстоящих друг от
друга популяциях в Нидерландах [9], Великобри-
тании [12], Саксонии [15] и Бельгии [16], что мо-
жет свидетельствовать о происхождение послед-
них от исторически больших и взаимосвязанных
популяций [29]. И, вероятно, время, прошедшее с
начала фрагментации, было слишком коротким,

чтобы иметь какие-либо демографическо-гене-
тические последствия для такого долгоживущего
вида как можжевельник.

В этих европейских популяциях можжевель-
ника обнаружены также высокие положительные
значения коэффициентов инбридинга, указыва-
ющие на дефицит гетерозигот [9, 15, 16]. Удиви-
тельно, что приблизительно такие же значения
этого показателя получены и в настоящем иссле-
довании даже в наиболее многочисленных, не ис-
пытывающих антропогенного влияния популя-
циях Ямала и Полярного Урала. Наличие нулевых
аллелей влияет на значения коэффициента ин-
бридинга, но не на общую генетическую структу-
ру. Вероятно, какие-то другие факторы вносят
свой вклад в наблюдаемую закономерность с ко-
эффициентами инбридинга у J. communis. Есть
мнение, что это явление характерно для многих
видов семейства Cupressaceae [30]. Это также может
быть связано с неоднородным пространственным
распределением особей (эффект Валунда) [31].

Филогеографическая структура можжевельника
обыкновенного, выявленная с помощью SSR-мар-
керов, в целом совпадает с результатами, получен-
ными нами с помощью хлоропластных маркеров,
но с меньшей степенью дифференциации. Факти-
чески все популяции делятся на две большие груп-
пы – восточную (Гималаи, Дальний Восток Рос-
сии, Аляска) и европейско-урало-сибирскую.

Именно восточная группа вносит основной
вклад в дифференциацию ядерных локусов на
всем евразийском ареале. В плейстоценовой ис-
тории этой территории, которую еще называют
Северной Пацификой, было несколько периодов
оледенения, но все они были не покровными, а
горно-долинными, поэтому растения могли со-
храняться в местных рефугиумах [32]. Кроме то-
го, с запада эта территория изолирована горными

Таблица 3. Значения показателей FIS, FIT, FST

Примечание. N – число аллелей, FIS – коэффициент инбридинга особи относительно популяций, FIT – коэффициент инбри-
динга особи относительно вида, FST – коэффициент инбридинга популяций относительно вида в целом.

Локус N FIS FIT FST

Jc016 24 0.496 0.574 0.155

Jc031 32 0.431 0.508 0.134

Jc032 44 0.174 0.284 0.133

Jc035 24 0.084 0.177 0.101

Jce01 7 0.502 0.630 0.256

Jce10 10 0.428 0.491 0.111

Jce13 16 0.495 0.652 0.311

Среднее 0.373 ± 0.065 0.474 ± 0.068 0.172 ± 0.030
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хребтами (Верхоянский хребет, Становой хребет
и Джугджурские горы, Большой Хинганский хре-
бет). Поэтому в этой части ареала многие виды
растений и животных обладают значительным ге-
нетическим своеобразием. Это показано для оль-
ховника [33], для Larix spp. [34] и леммингов My-
opus schisticolor [35].

Происхождение восточной группы у можже-
вельника, вероятно, связано с дивергенцией и
миграциями из Тибетского плато и прилегающих
регионов в направлении на северо-восток Азии
по непрерывным горным системам, соединяю-
щим Центральную и Северную Азию. Этим мож-
но объяснить близость популяции можжевельни-
ка с Гималаев и всех северо-восточных популяций,
нахождение их в одной группе в байесовском ана-
лизе. Тибетское плато и прилегающие регионы
являются важным центром биоразнообразия в
мире из-за высокого видового богатства и обилия
эндемичных видов [36]. Эти регионы является
важной областью происхождения и дифференци-
ации для таксонов с межконтинентальным разоб-
щением [37]. Многие широко распространенные
группы растений умеренного пояса Северного
полушария, имеющие наибольшую диверсифи-
кацию в горных районах Азии, возникли в QTP и
прилегающих высокогорьях прежде чем мигри-
ровать в другие регионы Северного полушария и
подвергнуться дивергенции [38, 39].

С помощью ядерных маркеров мы подтверди-
ли существование одной большой группы евро-
пейских и урало-сибирских популяций с низкой
степенью дифференциации. При этом и по хло-
ропластным, и по ядерным маркерам наиболее
высокие значения генетического разнообразия
наблюдались в северных популяциях. Этот факт,
а также отсутствие в этой группе корреляции между
генетической структурой и географической свиде-
тельствуют в пользу перигляциального выжива-
ния J. communis на территории Центральной и Се-
верной Европы, о чем также свидетельствуют ре-
зультаты Михальчик с соавт. [40]. Генетическая
однородность этой группы может быть связана с
древним расселением можжевельника из какого-
то одного источника, возможно Альп, с дальней-
шим выживанием во время LGM в северной ча-
сти современного ареала во множестве микроре-
фугиумов.

С помощью ядерных маркеров была выявлена
дифференциация горных популяций Централь-
ной Азии (Алтая, Тянь-Шаня), но по сравнению
с результатами по хлоропластным маркерам она
была значительно слабее. В то же время в отличие
от результатов анализа изменчивости хпДНК с
помощью ядерных маркеров удалось показать
дифференциацию горной популяции J. communis
с Южного Урала.

Смешанный состав генотипов в альпийской
популяции и популяции из Горной Шории поз-
воляет предположить, что эти популяции распо-
ложены в местах существования древних рефуги-
умов. В результате анализа изменчивости хпДНК в
альпийских популяциях также были обнаружены
гаплотипы из разных генетических линий [17].
Палеоэкологические и филогеографические дан-
ные доказали существование ледниковых рефу-
гиумов вдоль юго-западной, южной, восточной и
северной границы Альп [41]. В исследовании Pi-
nus sibirica группу из Горной Шории также рас-
сматривают как наиболее древнюю [42].

Хотя настоящее исследование сосредоточено
на евразийской истории J. communis var. saxatilis и
J. communis var. communis, некоторые выводы уда-
лось сделать относительно J. communis var. depressa
из Северной Америки. Ядерные маркеры в отли-
чие от хлоропластных не отделили популяцию
можжевельника с Аляски от северо-восточных и
дальневосточных популяций Евразии. Это может
свидетельствовать об их относительно недавнем
расхождении и/или отсутствии строгой изоля-
ции. В периоды существования Берингийского
моста суши (в миоцене до 5.5–5.4 млн лет назад
[43], в плейстоцене 70 и 20 тыс. лет назад [44, 45])
пыльца можжевельника с берегов Чукотки вполне
могла достигать берегов Северной Америки. По-
том поток пыльцы мог прекращаться, а миграции
перелетных птиц в этом направлении, установив-
шиеся в голоцене, могли способствовать расселе-
нию на большие расстояния.

Пример подобной неконгруэнтности резуль-
татов применения разных типов генетических
маркеров известен для кедрового стланика, вида
растущего в тех же сообществах, что и можже-
вельник, и обладающего похожими экологиче-
скими требованиями. По митохондриальной фи-
логении Pinus pumila относится к американскому
кластеру [46], а хлоропластные филогении разме-
щают его в евроазиатском кластере [47].

Таким образом, в отношении можжевельника
обыкновенного можно говорить о повторяемости
результатов, полученных при помощи разных си-
стем маркеров. Применение ядерных микроса-
теллитов дало также некоторую дополнительную
информацию. Однако этого все еще недостаточ-
но, чтобы понять, какие эволюционные силы
определили современную генетическую структу-
ру вида, получить целостную картину плейстоце-
новых миграций, определить время дивергенции
разных линий. Необходимы дополнительные ис-
следования.

Мы благодарим М.А. Гурскую, А.А. Галимову,
Е.А. Марчук, М.А. Полежаеву и Д.Р. Юнусову за
помощь в сборе материала.
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Genetic Diversity of Juniperus communis L. in Eurasia 
and Alaska, Inferred from Nuclear Microsatellites Markers

E. V. Hantemirovaa, * and V. A. Bessonovaa

aInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch of the Russian Academy 
of Sciences, Ekaterinburg, 620144 Russia
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The structure of genetic variation of the common juniper (Juniperus communis L.), a widespread wind-polli-
nated golarctic shrub of Cupressaceae was surveyed. We used 7 microsatellite markers including three new to
genotype samples from 23 Eurasian populations and one from North America (Alaska). The geographical
patterns are interpreted jointly with our previously available chloroplast DNA data. High genetic diversity was
revealed with highest values in the same northern populations (Sweden, Estonia, Mezen, Polar Urals, Yamal,
Kolyma, as well as in the Alps) as previously identified at cpDNA analysis. Nuclear markers exhibited a lower
level interpopulation differentiation (FST = 9.8%) than chloroplast markers (FST = 76%). Bayesian cluster
analysis showed that the optimal number of genetic groups (K) was two. All the 24 populations of J. communis
were divided into the East group (north-east and Far East of Russia, Alaska and Himalayan) and the West
group (Europe, Ural and Siberia). In the Alpine and Mountain Shoria populations, genotypes from different
genetic groups are combined.

Keywords: J. communis, nuclear microsatellites, SSR markers, genetic diversity.


