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Èññëåäîâàíû ïîïóëÿöèîííàÿ ñòðóêòóðà è ôèëîãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ 19 âèäîâ Salix
Ñåâåðî-Âîñòî÷íîé Àçèè, îòíîñèìûõ ê ñåêöèè Myrtosalix ïîäðîäà Chamaetia â êëàññèôèêàöèîííûõ
ñõåìàõ ðàçíûõ àâòîðîâ, ïî äàííûì ïîëèìîðôèçìà ìåæãåííûõ ñïåéñåðîâ trnS—psbZ, trnC—petN è
petN—psbM õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ. Óðîâåíü íóêëåîòèäíîãî è ãàïëîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ â ïî-
ïóëÿöèÿõ èçìåíÿåòñÿ â ïðåäåëàõ 0.0000—0.0119 è 0.000—1.000 ñîîòâåòñòâåííî. Àíàëèç ïîñëåäîâà-
òåëüíîñòåé 378 îáðàçöîâ âûÿâèë 49 ãàïëîòèïîâ (S1—S49), èç íèõ 27 (55.1 %) áûëè óíèêàëüíûìè.
Ãàïëîòèï S1, èìåþùèé íàèáîëüøóþ ÷àñòîòó âñòðå÷àåìîñòè (33.9 %), îáíàðóæåí ó 128 îáðàçöîâ
15 âèäîâ è ÿâëÿåòñÿ, ïî-âèäèìîìó, àíöåñòðàëüíûì ãàïëîòèïîì. Ñåòü ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçåé
ãàïëîòèïîâ ïîêàçûâàåò îòñóòñòâèå êàêèõ-ëèáî ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï. Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì
AMOVA, áîëåå 80 % âñåé ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðèõîäèòñÿ íà âíóòðèïîïóëÿöèîííóþ ñî-
ñòàâëÿþùóþ (FST = 0.19249, P < 0.0001). Ñåêöèÿ Myrtosalix âêëþ÷àåò îòäåëüíûå âèäû (S. jurtzevii,
S. khokhriakovii, S. nummularia, S. recurvigemmis), âîçíèêøèå, âåðîÿòíî, â ðåçóëüòàòå âíóòðè- èëè
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ìåæñåêöèîííîé ãèáðèäèçàöèè ñ ïîñëåäóþùåé èíòðîãðåññèåé è àëëîïîëèïëîèäèåé (ñåò÷àòûé õà-
ðàêòåð ýâîëþöèè). Ïðèñóòñòâèå îáùèõ ãàïëîòèïîâ ó áîëüøèíñòâà èññëåäóåìûõ âèäîâ óêàçûâàåò íà
îáùíîñòü èõ ïðîèñõîæäåíèÿ è íà îòíîñèòåëüíî íåäàâíþþ äèâåðãåíöèþ, à íàëè÷èå ðàçíûõ ãàïëî-
òèïîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî ñåêöèÿ Myrtosalix ÿâëÿåòñÿ, âîçìîæíî, ãåòåðîãåííîé. Â öåëîì
âçàèìîîòíîøåíèÿ âèäîâ ýòîé ñåêöèè îñòàëèñü äî êîíöà íåðàçðåøåííûìè.

Ê ë þ ÷ å â û å ñ ë î â à: Salix, Myrtosalix, Salicaceae, ïîïóëÿöèÿ, ìåæãåííûå ñïåéñåðû trnS—psbZ,
trnC—petN, petN—psbM, õëîðîïëàñòíàÿ ÄÍÊ, ôèëîãåíåòè÷åñêèå âçàèìîîòíîøåíèÿ, Ñåâåðî-Âîñ-
òî÷íàÿ Àçèÿ.

Ðîä Salix L. — êðóïíåéøèé â ñåì. Salicaceae. Ïî äàííûì ðàçíûõ àâòîðîâ,
â íåì íàñ÷èòûâàåòñÿ îò 300 äî 450 âèäîâ, øèðîêî ðàñïðîñòðàíåííûõ ïðåèìóùå-
ñòâåííî â õîëîäíûõ è óìåðåííûõ îáëàñòÿõ Ñåâåðíîãî ïîëóøàðèÿ, ñ ìíîãîîáðà-
çèåì â ñåâåðíûõ øèðîòàõ Åâðàçèè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè, à òàêæå â ãîðàõ Êèòàÿ
(Skvortsov, 1968; Nedoluzhko, 1995; Argus, 1997, 2010; Fang et al., 1999; Ohashi,
2001). Îäíîé èç òðóäíîñòåé â ñèñòåìàòèêå Salix îòìå÷àåòñÿ ñðàâíèòåëüíàÿ ëåã-
êîñòü âîçíèêíîâåíèÿ ìåæâèäîâûõ ãèáðèäîâ (Skvortsov, 1966), ÷òî îñîáåííî õà-
ðàêòåðíî äëÿ ñðàâíèòåëüíî ìîëîäûõ ïîäðîäîâ Chamaetia (Dumort.) Nasarow è
Vetrix (Dumort.) Dumort. Ïðè ýòîì, ïî ìíåíèþ À. Ê. Ñêâîðöîâà (Skvortsov, 1968),
åñòåñòâåííûå ãèáðèäû ìåæäó âèäàìè ðàçíûõ ñåêöèé âîçíèêàþò, ïîæàëóé, ÷àùå,
÷åì ìåæäó âèäàìè îäíîé ñåêöèè. Ýòî â êàêîé-òî ìåðå ñîçäàåò òðóäíîñòè è ïðè
âûÿñíåíèè ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé âèäîâ ñ èñïîëüçîâàíèåì ìîëå-
êóëÿðíûõ ìàðêåðîâ. Äî ñèõ ïîð ñóùåñòâóþò ïðîòèâîðå÷èÿ ìåæäó êëàññèôèêàöè-
îííûìè ñõåìàìè, îñíîâàííûìè íà ìîðôîëîãè÷åñêèõ è ìîëåêóëÿðíûõ ïðèçíàêàõ.
Äèñêóññèîííûì îñòàåòñÿ âîïðîñ î ïîäðàçäåëåíèè ðîäà Salix íà ïîäðîäû è î ïî-
ëîæåíèè ðàíåå âûäåëÿåìûõ ðîäîâ Chosenia Nakai è Toisusu Kimura. Íåò ïîëíîé
ÿñíîñòè êàê â îòíîøåíèè ñòàòóñà îòäåëüíûõ âèäîâ, òàê è èõ ñåêöèîííîé ïðèíàä-
ëåæíîñòè.

Áîëüøàÿ ÷àñòü ðàáîò, îñíîâàííûõ íà èñïîëüçîâàíèè ÄÍÊ-ìàðêåðîâ, ïîñâÿ-
ùåíà ôèëîãåíèè ðîäà Salix (Leskinen, Alström-Rapoport, 1999; Azuma et al., 2000;
Chen et al., 2010; Hardig et al., 2010; Barkalov, Kozyrenko, 2014a, b; Wu et al., 2015;
Lauron-Moreau et al., 2015). Òàê, ñðàâíåíèå íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé
ITS ÿäåðíîé ðèáîñîìàëüíîé ÄÍÊ (ÿÄÍÊ) è 10 ðåãèîíîâ õëîðîïëàñòíîé ÄÍÊ
(õïÄÍÊ) ó 86 âèäîâ èç òðåõ ïîäðîäîâ Salix, Chamaetia (Dumort.) Nasarow è Vetrix
(Dumort.) Dumort., à òàêæå Chosenia arbutifolia (Pall.) A. K. Skvortsov (Barkalov,
Kozyrenko, 2014a) âûÿâèëî ñëàáóþ äèâåðãåíöèþ ìåæäó âèäàìè ïîäðîäà Salix â
øèðîêîì åãî ïîíèìàíèè (Skvortsov, 1968); C. arbutifolia âêëþ÷àëàñü â ðîä Salix;
âçàèìîîòíîøåíèÿ ïîäðîäîâ Chamaetia è Vetrix îñòàëèñü íåðàçðåøåííûìè —
ó áîëüøèíñòâà âèäîâ ïîñëåäîâàòåëüíîñòè ðàçëè÷àëèñü íåñêîëüêèìè çàìåíàìè
èëè áûëè èäåíòè÷íû. Èññëåäîâàíèå ôèëîãåíåòè÷åñêèõ îòíîøåíèé 122 àìåðè-
êàíñêèõ âèäîâ Salix ïî äàííûì ñåêâåíèðîâàíèÿ ITS ÿÄÍÊ, matK è rbcL õïÄÍÊ
(Lauron-Moreau et al., 2015) ïîêàçàëî, ÷òî ðîä ïîäðàçäåëÿåòñÿ íà äâà ïîäðîäà —
Salix è Vetrix, ïîñëåäíèé èç íèõ âêëþ÷àåò âûäåëåííûé ðàíåå íà îñíîâå ìîðôîëî-
ãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ ïîäðîä Chamaetia, à òàêæå àçèàòñêèå ðîäû Chosenia (S. arbu-
tifolia (Pall.) A. K. Skvortsov) è Toisusu (S. cardiophylla C. A. Mey.), âèä S. triandra
L. èç ïîäðîäà Salix, ïðè ýòîì ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå íèçêîå.

Èçó÷åíèå ñåâåðî-âîñòî÷íîàçèàòñêèõ âèäîâ êîìïëåêñà Salix aggr. berberifolia
èç ïîäðîäà Chamaetia ñ ïîìîùüþ ìàðêåðîâ õëîðîïëàñòíîãî ãåíîìà (Barkalov,
Kozyrenko, 2017) âûÿâèëî íèçêèé óðîâåíü èçìåí÷èâîñòè è ãåíåòè÷åñêóþ îäíî-
ðîäíîñòü ãðóïïû, îáðàçîâàâøåéñÿ, âåðîÿòíî, â ðåçóëüòàòå îòíîñèòåëüíî íåäàâ-
íåé è áûñòðîé äèâåðãåíöèè îò îáùåãî ïðåäêà è âûñîêîé ñòåïåíè èíòðîãðåññèâ-
íîé ãèáðèäèçàöèè. Êîìïëåêñ «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ áûë óñëîâíî ïîäðàçäåëåí
íà äâå áëèçêîðîäñòâåííûå ãðóïïû, ïåðâàÿ èç íèõ âêëþ÷àåò S. berberifolia Pall.
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s. str., S. fimbriata (A. K. Skvortsov) Czerep. è S. kamtschatica (A. K. Skvortsov)
Vorosch., âòîðàÿ — S. tschuktschorum A. K. Skvortsov, S. kimurana (Miyabe et Tatew.)
Miyabe et Tatew. è S. vyshinii (Nedol.) Petruk, ïðè ýòîì äâà ïîñëåäíèõ âèäà, âåðî-
ÿòíî, êîíñïåöèôè÷íû (Barkalov, Kozyrenko, 2017).

Ñîãëàñíî Ñêâîðöîâó (Skvortsov, 1968), ïîäðîä Chamaetia íà ñåâåðî-âîñòîêå
Àçèè ïðåäñòàâëåí ïÿòüþ ñåêöèÿìè: Chamaetia Dumort., Glaucae Pax (âêëþ-
÷àÿ Ovalifoliae (Rydb.) C. K. Schneid. è Diplodictyae C. K. Schneid.), Myrtilloides
Koehne, Myrtosalix A. Kern. è Retusae A. Kern. (âêëþ÷àÿ Herbella Seringe). Ïðè
ðàçãðàíè÷åíèè ñåêöèé ñèñòåìàòèêàìè ÷àñòî èñïîëüçóåòñÿ êîìïëåêñ ïðèçíàêîâ,
èç êîòîðûõ îñíîâíûìè ÿâëÿþòñÿ æèçíåííàÿ ôîðìà, íàëè÷èå èëè îòñóòñòâèå ïîä-
çåìíûõ ñòîëîíîâ (ãèïîãåîãåííûõ êñèëîðèçîì), îïàäåíèå èëè ñîõðàííîñòü íà ïî-
áåãàõ îòìåðøèõ ëèñòüåâ. Ïîëîæåíèå âèäîâ âíóòðè òîãî èëè èíîãî ïîäðîäà, îáú-
åì ñåêöèé è ïîäñåêöèé ÿâëÿþòñÿ òðàäèöèîííî ïðåäìåòîì äèñêóññèè è çàâèñÿò îò
âçãëÿäà òîãî èëè èíîãî àâòîðà (Skvortsov, 1968, 1972; Khokhryakov, 1979; Nedo-
luzhko, 1995; Petruk, 2009a, b; Argus, 1997, 2010; Baikov, Petruk, 2012, è äð.).
Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968) ðàññìàòðèâàë ñåêöèþ Myrtosalix â êà÷åñòâå öåëüíîé è
åñòåñòâåííîé ãðóïïû. Ëèøü äâà âèäà — S. rotundifolia Trautv. è S. phlebophylla
Andersson, ïî åãî ìíåíèþ, ñèëüíî ïîäâåðãøèåñÿ ðåäóêöèè, íåñêîëüêî âûïàäàþò
èç îáùåé õàðàêòåðèñòèêè ñåêöèè, íàïîìèíàÿ âèäû ñåêöèè Retusae A. Kern. Îí
ïîëàãàë, ÷òî ñåêöèÿ Myrtosalix è ñåêöèÿ Retusae ïðåäñòàâëÿþò äâå îò÷åòëèâûå
ýâîëþöèîííûå ëèíèè, íî òðóäíîñòè çàêëþ÷àþòñÿ â òîì, êàêèå âèäû ïîìåùàòü
â êàæäóþ èç íèõ. Â ñåêöèþ Myrtosalix â áîëåå ïîçäíèõ êëàññèôèêàöèîííûõ ñõå-
ìàõ íåðåäêî âêëþ÷àþòñÿ âèäû S. erythrocarpa Kom., S. nummularia Andersson,
S. khokhriakovii A. K. Skvortsov, S. recurvigemmis A. K. Skvortsov, S. fuscescens
Andersson, S. polaris Wahlenb. (òàáë. 1), îòíîñèìûå Ñêâîðöîâûì (Skvortsov, 1968)
ê äðóãèì ñåêöèÿì.
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ÒÀÁËÈÖÀ 1

Âèäû Salix Ñåâåðî-Âîñòî÷íîé Àçèè, îòíîñèìûå ê ñåêöèè Myrtosalix â êëàññèôèêàöèîííûõ
ñõåìàõ ðàçíûõ àâòîðîâ

TABLE 1. Species of the Northeast Asian Salix assigned to the section Myrtosalix
in the classification schemes of various authors

Âèä

Species

Êëàññèôèêàöèîííûå ñõåìû

Classification schemes

Skvortsov,

1968, 1972

Nedoluzhko, 1995

(ñåêöèÿ/ïîäñåêöèÿ)

(section/subsection)

Argus, 1997

Baikov,

Petruk,

2012

S. berberifolia Myrtosalix Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. chamissonis Myrtosalix Myrtosalix/Deciduae Myrtosalix Myrtosalix

S. erythrocarpa Chamaetia Myrtosalix/Erythrocarpae Chamaetia Myrtosalix

S. fimbriata [Myrtosalix] Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. fuscescens Myrtilloides Myrtilloides Myrtosalix Myrtilloides

S. integerrima [Myrtosalix] Myrtosalix/Deciduae — Myrtosalix

S. jurtzevii [Myrtosalix] Retusae — Retusae

S. kamtschatica [Myrtosalix] [Myrtosalix/Sempervirentes] — Myrtosalix

S. khokhriakovii — Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. kimurana [Myrtosalix] Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. magadanensis [Chamaetia] Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. nummularia Retusae Myrtosalix/Sempervirentes Retusae Glaucae



Ñåêöèÿ Myrtosalix, ñëåäóÿ îïèñàíèþ Ñêâîðöîâà (Skvortsov, 1968), âêëþ÷àåò
íåáîëüøèå èëè êàðëèêîâûå êóñòàðíèêè, ó êîòîðûõ ãåíåðàòèâíûå ïî÷êè çàìåò-
íî êðóïíåå âåãåòàòèâíûõ, ïðè ýòîì ïðèëèñòíèêè ðàçâèòû. Ó áîëüøèíñòâà âèäîâ
ëèñòüÿ íå îïàäàþò íà çèìó, à ñîõðàíÿþòñÿ çàñîõøèìè íà âåòâÿõ â òå÷åíèå íåñêî-
ëüêèõ ëåò. Íåêòàðíèêîâ â òû÷èíî÷íûõ öâåòêàõ îäèí èëè äâà. Äëÿ âèäîâ õàðàê-
òåðíî îïóøåíèå çàâÿçè èç èçâèëèñòûõ èëè ñìÿòûõ, ëåíòîâèäíûõ, ñèëüíî ïðåëîì-
ëÿþùèõ ñâåò âîëîñêîâ. Ïî äàííûì ðàçíûõ àâòîðîâ, ñåêöèÿ Myrtosalix íàñ÷èòûâà-
åò îò 12—15 âèäîâ (Skvortsov, 1999) äî 21 (Argus, 2010); â Àçèàòñêîé Ðîññèè —
15 (Baikov, Petruk, 2012), Ñåâåðíîé Àìåðèêå — 5 (Argus, 2010), Êèòàå è Ñåâåð-
íîé Êîðåå — ïî äâà âèäà (Skvortsov, 1999; Fang et al., 1999), à â ßïîíèè — òîëü-
êî îäèí âèä (Ohashi, 2001). Âèäû ýòîé ñåêöèè øèðîêî ðàñïðîñòðàíåíû â òóíäðàõ
è àëüïèéñêîì ïîÿñå ãîð áîðåàëüíîé Åâðàçèè è Ñåâåðíîé Àìåðèêè ñ êîíöåíòðà-
öèåé èõ â Ñåâåðíîé Àçèè.

Â íàñòîÿùåì èññëåäîâàíèè ïðåäïðèíÿòî èçó÷åíèå ïîïóëÿöèîííîé ñòðóêòóðû
è ôèëîãåíåòè÷åñêèõ âçàèìîîòíîøåíèé ñåâåðî-âîñòî÷íîàçèàòñêèõ âèäîâ ñåêöèè
Myrtosalix â øèðîêîì åå ïîíèìàíèè ïî äàííûì ïîëèìîðôèçìà ìåæãåííûõ ñïåé-
ñåðîâ trnS—psbZ, trnC—petN è petN—psbM õïÄÍÊ. Áîëüøàÿ ÷àñòü ìàòåðèàëà ñî-
áðàíà íà Êîëûìñêîì íàãîðüå è õð. Áîëüøîé Òóîííàõ (ñèñòåìà õð. ×åðñêîãî), ïî-
ñêîëüêó «õðåáåò ×åðñêîãî è ñîñåäíèå ñ íèìè ðàéîíû Êîëûìñêîãî íàãîðüÿ —
îäèí èç íàèáîëåå áîãàòûõ ñîâðåìåííûõ î÷àãîâ âèäîâîãî ðàçíîîáðàçèÿ â ñåêöèÿõ
Myrtosalix è Retusae» (Yurtsev, Zhukova, 1982: 785).

Ìàòåðèàë è ìåòîäèêà

Ìàòåðèàëîì äëÿ èññëåäîâàíèÿ ïîñëóæèëè 378 îáðàçöîâ èç 47 ïðèðîäíûõ ïî-
ïóëÿöèé 19 âèäîâ Salix ïîäðîäà Chamaetia (òàáë. 2). Â àíàëèç âêëþ÷åíû âèäû
S. fuscescens, S. khokhriakovii, S. nummularia, S. polaris, S. recurvigemmis, êîòîðûå
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Âèä

Species

Êëàññèôèêàöèîííûå ñõåìû

Classification schemes

Skvortsov,

1968, 1972

Nedoluzhko, 1995

(ñåêöèÿ/ïîäñåêöèÿ)

(section/subsection)

Argus, 1997

Baikov,

Petruk,

2012

S. phlebophylla Myrtosalix Myrtosalix/Sempervirentes Myrtosalix Retusae

S. polaris Retusae Retusae Myrtosalix Retusae

S. recurvigemmis Lanatae Myrtosalix/Deciduae — Lanatae

S. rotundifolia Myrtosalix Retusae Retusae Retusae

S. saxatilis Myrtosalix Myrtosalix — Myrtosalix

S. schmidtiana — — — —

S. tschuktschorum Myrtosalix Myrtosalix/Sempervirentes — Myrtosalix

S. vyshinii [Myrtosalix] [Myrtosalix/Sempervirentes] — Myrtosalix

Ï ð è ì å ÷ à í è å. Íàçâàíèÿ ñåêöèé äàíû ïî À. Ê. Ñêâîðöîâó (Skvortsov, 1968). Â êâàäðàòíûõ ñêîáêàõ

ïîêàçàíà ñåêöèîííàÿ ïðèíàäëåæíîñòü âèäîâ, ïðèíèìàåìûõ àâòîðàìè â ðàíãå ïîäâèäà èëè âûäåëåííûõ

ïîçäíåå èç áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ.

N o t e. Names of the sections are given according to Skvortsov (1968). The sectional affiliation of species ta-

ken by the authors at the rank of subspecies or separated later from closely related species is shown in brackets.
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ÒÀÁËÈÖÀ 2

Ïðîèñõîæäåíèå îáðàçöîâ Salix ñåêöèè Myrtosalix è êîä ïîïóëÿöèè

TABLE 2. The origin of samples Salix of sect. Myrtosalix and code population

Âèä

Species

Êîä

ïîïóëÿöèè

Code of

population

Ïðîèñõîæäåíèå îáðàçöà (÷èñëî îáðàçöîâ)

The origin of sample (number of samples)

S. berberifolia

Pall.

BER29 Àìóðñêàÿ îáë., Àòàãñêèé õðåáåò, ðó÷åé Áîëüøîé Êóðóìêàí

Amur Region, Atagskii Ridge, Bol’shoi Kurumkan stream (4)

BER148 Õàáàðîâñêèé êðàé, Áàäæàëüñêèé õðåáåò, ðó÷åé Êàìåíèñòûé

Khabarovsk Territory, Badzhal’skii Ridge, stream Kamenistyi (3)

S. chamissonis

Andersson

CHA18 Êàì÷àòêà, âåðõîâüå ð. Êèðåâíà, ãîðà Àëíåé

Kamchatka, upper Kirevna River, Alnei Mt. (18)

CHA25 Êàì÷àòêà, Óñòü-Êàì÷àòñêèé ð-í, âóëêàí Òîëáà÷èê

Kamchatka, Ust’-Kamchatskii district, Tolbachik volcano (3)

CHA73 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Skif Mt. (18)

CHA127 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., ï-îâ Ïüÿãèíà, çàëèâ Êåêóðíûé

Magadan Region, P’yagina Peninsula, Kekurnyi Bay (3)

CHA201 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, âåðõîâüå ð. Îëà

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, upper Ola River (8)

CHA219 Êàì÷àòêà, îç. ßâèíñêîå ê ñåâåðó îò ïîñ. Îçåðíîâñêèé

Kamchatka, Yavinskoye Lake north of Ozernovskii settlement (1)

S. erythrocarpa

Kom.

ERY11 Êàì÷àòêà, âåðõîâüå ð. Êèðåâíà, ãîðà Àëíåé

Kamchatka, upper Kirevna River, Alnei Mt. (15)

S. fimbriata

(A. K. Skvortsov)

Cherep.

FIM102 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., õð. Áîëüøîé Òóîííàõ, ãîðà Ýçîï

Magadan Region, Bol’shoi Tuonnakh Ridge, Ezop Mt. (2)

FIM131 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., áàññåéí ð. Êîëûìà, ãîðà Çàìêîâàÿ

Magadan Region, Kolyma River basin, Zamkovaya Mt. (5)

FIM141 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., áàññåéí ð. Êîëûìà, ãîðà Çàìêîâàÿ

Magadan Region, Kolyma River basin, Zamkovaya Mt. (2)

S. fuscescens An-

dersson

FUS2 Ñàõàëèí, Îõèíñêèé ð-í, ïîñ. Ìîñêàëüâî

Sakhalin, Okhinskii District, Moskal’vo settlement (15)

FUS163 Ñàõàëèí, Íîãëèêñêèé ð-í, óñòüå ð. Ìàëàÿ Âåíè

Sakhalin, Noglikskii District, mouth of Malaya Veni River (1)

FUS213 Àìóðñêàÿ îáë., õð. Òóêóðèíãðà, ð. Ìîòîâàÿ

Amur Region, Tukuringra Ridge, Motovaya River (1)

FUS228 Ñàõàëèí, Íîãëèêñêèé ð-í, óñòüå ð. Ìàëàÿ Âåíè

Sakhalin, Noglikskii District, mouth of Malaya Veni River (3)

FUS232 Øàíòàðñêèå îñòðîâà, î-â Ôåêëèñòîâ

Shantar Islands, Feklistov Isl. (2)

S. integerrima

(Vorosch.) Nedol.

INT64 Ñàõàëèí, Íàáèëüñêèé õðåáåò, ïåðåâàë ×àìãèíñêèé

Sakhalin, Nabil’skii Ridge, Chamginskii Pass (3)

S. jurtzevii

A. K. Skvortsov

JUR33 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Skif Mt. (1)

JUR65 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, îêð. ãîðû Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, vicinity of Skif Mt. (14)
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Âèä

Species

Êîä

ïîïóëÿöèè

Code of

population

Ïðîèñõîæäåíèå îáðàçöà (÷èñëî îáðàçöîâ)

The origin of sample (number of samples)

JUR196 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., õð. Áîëüøîé Òóîííàõ, ãîðà Ýçîï

Magadan Region, Bol’shoi Tuonnakh Ridge, Ezop Mt. (15)

S. kamtschatica

(A. K. Skvortsov)

Vorosch.

KAM12 Êàì÷àòêà, âåðõîâüå ð. Êèðåâíà, ãîðà Àëíåé

Kamchatka, upper Kirevna River, Alnei Mt. (13)

S. khokhriakovii

A. K. Skvortsov

KHO32 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Skif Mt. (16)

KHO66 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, îêðåñòíîñòè ãîðû Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, vicinity of Skif Mt. (5)

KHO123 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ïåðåâàë ßáëîíåâûé

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Yablonevyi Pass (4)

KHO209 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., õð. Áîëüøîé Òóîííàõ, ãîðà Ýçîï

Magadan Region, Bol’shoi Tuonnakh Ridge, Ezop Mt. (1)

S. kimurana

(Miyabe et

Tatew.) Miyabe

et Tatew.

KIM62 Ñàõàëèí, Íàáèëüñêèé õðåáåò, ïåðåâàë ×àìãèíñêèé

Sakhalin, Nabil’skii Ridge, Chamginskii Pass (4)

KIM239 Ñàõàëèí, âåðõîâüå ð. Âèòíèöà, ãîðà Âàéäà

Sakhalin, upper Vitnitsa River, Vaida Mt. (5)

S. magadanensis

Nedol.

MAG34 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêèé ð-í, î-â Çàâüÿëîâà

Magadan Region, Ol’skii District, Zaviyalova Isl. (1)

S. nummularia

Andersson

NUM31 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, vicinity of Skif Mt. (1)

S. phlebophylla

Andersson

PHL57 Àìóðñêàÿ îáë., Àòàãñêèé õðåáåò, ðó÷åé Áîëüøîé Êóðóìêàí

Amur Region, Atagskii Ridge, Bol’shoi Kurumkan stream (1)

S. polaris

Wahlenb.

POL17 Êàì÷àòêà, âåðõîâüå ð. Êèðåâíà, ãîðà Àëíåé

Kamchatka, upper Kirevna River, Alnei Mt. (16)

POL24 Êàì÷àòêà, âåðõîâüå ð. Êèðåâíà, ãîðà Àëíåé

Kamchatka, upper Kirevna River, Alnei Mt. (16)

S. recurvigemmis

A. K. Skvortsov

REC43 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Skif Mt. (15)

REC188 Õàáàðîâñêèé êðàé, õð. Ñèõîòý-Àëèíü, ãîðà Òàðäîêè-ßíè

Khabarovsk Territory, Sikhote-Alin’ Ridge, Mt. Tardoki-Yani (9)

S. saxatilis Turcz.

ex Ledeb.

SAX9 Ñàõàëèí, Íîãëèêñêèé ð-í, ð. Áîëüøîé Ãàðîìàé

Sakhalin, Noglikskii district, Bol’shoi Garomai River (14)

SAX87 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., õðåáåò Áîëüøîé Òóîííàõ, ð. Ìåäâåæüÿ

Magadan Region, Bol’shoi Tuonnakh Ridge, Medvezh’ya River (13)

SAX92 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêèé ð-í, ð. Îêñà

Magadan Region, Ol’skii District, Oksa River (13)

S. schmidtiana

Barkalov

SCH7 Ñàõàëèí, ï-îâ Øìèäòà, ê þãó îò ãîðû Ëåâåíøòåðíà

Sakhalin, Shmidt Peninsula, south of Levenshterna Mt. (10)

SCH8 Ñàõàëèí, ï-îâ Øìèäòà, ê þãó îò ãîðû Ëåâåíøòåðíà

Sakhalin, Shmidt Peninsula, south of Levenshterna Mt. (14)



â êëàññèôèêàöèîííûõ ñõåìàõ ðàçíûõ àâòîðîâ (Nedoluzhko, 1995; Argus, 1997;
Baikov, Petruk, 2012) ïîìåùàëèñü â ñåêöèþ Myrtosalix, à òàêæå íåäàâíî îïèñàí-
íûé ñ Ñàõàëèíà âèä S. schmidtiana Barkalov (Barkalov, 2012), ñ ïðåäïîëîæåíèåì
î ïðèíàäëåæíîñòè åãî ê ýòîé ñåêöèè (òàáë. 1). Â êà÷åñòâå âíåøíåé ãðóïïû äëÿ
ôèëîãåíåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ áûë âçÿò îáðàçåö S. pseudopentandra (Flod.) Flod. èç
ïîäðîäà Salix. Âàó÷åðíûå îáðàçöû ðàñòåíèé õðàíÿòñÿ â ãåðáàðèè Ôåäåðàëüíîãî
íàó÷íîãî öåíòðà Áèîðàçíîîáðàçèÿ íàçåìíîé áèîòû Âîñòî÷íîé Àçèè ÄÂÎ ÐÀÍ
(VLA). Àâòîðû òàêñîíîâ ïðèâåäåíû ïî áàçå äàííûõ International Plant Names In-
dex (IPNI) (http://www.ipni.org/ipni/authorssearchpage.do). Íàçâàíèÿ è îáúåì ñåê-
öèé ïðèíÿòû ïî Ñêâîðöîâó (Skvortsov, 1968), à äëÿ âèäîâ — óçêàÿ òðàêòîâêà.

Èíäèâèäóàëüíûå ïðåïàðàòû òîòàëüíîé ÄÍÊ âûäåëåíû èç âûñóøåííûõ ëèñòü-
åâ ñ èñïîëüçîâàíèåì íàáîðà DNeasy Plant Mini Kits (Qiagen, Hilden, Germany) ñî-
ãëàñíî ïðîòîêîëó ïðîèçâîäèòåëÿ. Äëÿ àíàëèçà ãåíåòè÷åñêîé äèâåðãåíöèè âûáðà-
ëè èñïîëüçîâàííûå íàìè ðàíåå (Barkalov, Kozyrenko, 2017) ìåæãåííûå ñïåéñåðû
trnS—psbZ, trnC—petN è petN—psbM õïÄÍÊ. Àìïëèôèêàöèþ ýòèõ ðåãèîíîâ ïðî-
âîäèëè ñ èñïîëüçîâàíèåì óíèâåðñàëüíûõ ïðàéìåðîâ, ðåàêöèîííûõ óñëîâèé è
òåìïåðàòóðíûõ ðåæèìîâ, ðåêîìåíäîâàííûõ äëÿ ýòèõ ó÷àñòêîâ (Demesure et al.,
1995; Heinze, 2007; Hamza-Babiker et al., 2009). Íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíî-
ñòè ïðÿìûõ è îáðàòíûõ öåïåé îïðåäåëÿëè íà ãåíåòè÷åñêîì àíàëèçàòîðå ABI 3130
(Applied Biosystems, USA), çàòåì ðåäàêòèðîâàëè è ñîáèðàëè ñ ïîìîùüþ ïàêåòà
ïðîãðàìì Staden Package v. 1.5 (Bonfeld et al., 1995). Äëÿ êàæäîãî îáðàçöà ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòè ðåãèîíîâ âûðàâíèâàëè âðó÷íóþ ñ èñïîëüçîâàíèåì ïðîãðàììû
SeaView v. 4 (Galtier et al., 1996) è îáúåäèíÿëè â îäíó ìàòðèöó.

×èñëî ãàïëîòèïîâ (nh), ãàïëîòèïè÷åñêîå (h) è íóêëåîòèäíîå (ð) ðàçíîîáðà-
çèå, ðàñïðåäåëåíèå ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè âíóòðè è ìåæäó ïîïóëÿöèÿìè
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SCH143 Ñàõàëèí, ï-îâ Øìèäòà, ð. Òàëèêè

Sakhalin, Shmidt peninsula, Taliki River (7)

S. tschuktschorum

A. K. Skvortsov

TSC36 ×óêîòêà, Áèëèáèíñêèé ð-í, âåðõîâüå ð. Äâîéíàÿ

Chukotka, Bilibinskii District, upper Dvoinaya River (3)

TSC88 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., õðåáåò Áîëüøîé Òóîííàõ, ãîðà Ýçîï

Magadan Region, Bol’shoi Tuonnakh Ridge, Ezop Mt. (18)

TSC116 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îëüñêîå ïëàòî, ãîðà Ñêèô

Magadan Region, Ol’skoye Plateau, Skif Mt. (18)

TSC195 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Îìñóê÷àíñêèé ð-í, Êèëãàíñêèå ãîðû

Magadan Region, Omsukchanskii District, Kilganskiye Mountains

(18)

TSC257 Ìàãàäàíñêàÿ îáë., Ñåâåðî-Ýâåíñêèé ð-í, âåðõîâüå ð. Êåãàëè

Magadan Region, Severo-Evenskii District, upper Kegali River (3)

S. vyshinii

(Nedol.) Petruk

VYS189 Õàáàðîâñêèé êðàé, õðåáåò Ñèõîòý-Àëèíü, ãîðà Òàðäîêè-ßíè

Khabarovsk Territory, Sikhote-Alin’ Ridge, Tardoki-Yani Mt. (5)

S. pseudopentand-

ra (Flod.) Flod.

PSPEN19 Êàì÷àòêà, Óñòü-Êàì÷àòñêèé ð-í, âóëêàí Òîëáà÷èê

Kamchatka, Ust’-Kamchatskii District, Tolbachik volcano



(AMOVA, àíàëèç ìîëåêóëÿðíîé äèñïåðñèè) ðàññ÷èòûâàëè ñ ïîìîùüþ ïðîãðàì-
ìû Arlequin v. 3.5 (Excoffier, Lischer, 2010). Ãåíåàëîãè÷åñêèå ñâÿçè ãàïëîòèïîâ
àíàëèçèðîâàëè ìåòîäîì Median Joining (MJ) â ïðîãðàììå NetWork v. 5.0 (Bandelt
et el., 1999), êîäèðóÿ êàæäóþ äåëåöèþ èëè âñòàâêó (èíäåëü) íåçàâèñèìî îò èõ
ðàçìåðà êàê åäèíè÷íîå ìóòàöèîííîå ñîáûòèå. Ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç ïîñëå-
äîâàòåëüíîñòåé âûÿâëåííûõ ãàïëîòèïîâ ïðîâîäèëè ìåòîäàìè ìàêñèìàëüíîé ýêî-
íîìèè (Maximum Parsimony, MP) è áëèæàéøåãî ñâÿçûâàíèÿ (Neighbour-Joining,
NJ) ñ ïîìîùüþ ïàêåòà ïðîãðàìì PAUP v. 4.0b10 (Swofford, 2003). Äëÿ NJ-àíàëè-
çà îïòèìàëüíóþ ìîäåëü ýâîëþöèè íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âûáèðàëè
â ïðîãðàììå Modeltest v. 3.06 (Posada, Crandall, 1998) ñ èñïîëüçîâàíèåì èåðàðõè-
÷åñêèõ òåñòîâ. Ïðè MP-àíàëèçå ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé èíäåëè, êîòîðûå ÿâëÿþòñÿ
âàæíûìè èíôîðìàòèâíûìè ïðèçíàêàìè â íåêîäèðóþùèõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòÿõ
ÄÍÊ (Pleines et al., 2009), ó÷èòûâàëè êàê áèíàðíûå õàðàêòåðèñòèêè (Simmons,
Ochoterena, 2000) èëè êàê äîïîëíèòåëüíûé ïðèçíàê. Äëÿ MP-àíàëèçà ïðèìåíÿëè
ýâðèñòè÷åñêèé ïîèñê îïòèìàëüíîé òîïîëîãèè. Ñòàòèñòè÷åñêóþ äîñòîâåðíîñòü
ïîðÿäêà âåòâëåíèÿ îöåíèâàëè ñ ïîìîùüþ áóòñòðåï-àíàëèçà 1000 àëüòåðíàòèâíûõ
äåðåâüåâ (Bootstrap Percentage, BP, %).

Ðåçóëüòàòû

Äëÿ 378 ðàñòåíèé Salix îïðåäåëåíû íóêëåîòèäíûå ïîñëåäîâàòåëüíîñòè òðåõ
ðåãèîíîâ õïÄÍÊ, îáùàÿ äëèíà îáúåäèíåííûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ïîñëå âûðàâ-
íèâàíèÿ ñîñòàâèëà 1523 ïí. Â ìàòðèöå íóêëåîòèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé èñ-
ñëåäóåìûõ îáðàçöîâ îáíàðóæåíû âàðèàöèè äëèíû ìîíîíóêëåîòèäíûõ ïîâòîðîâ
(äâà ïîëè-T ìîòèâà), èíäåëè ðàçíîé äëèíû è 23 âàðèàáåëüíûõ ñàéòà, èç êîòîðûõ
12 áûëè èíôîðìàòèâíû ñîãëàñíî ìåòîäó ìàêñèìàëüíîé ýêîíîìèè. Óðîâåíü íó-
êëåîòèäíîãî è ãàïëîòèïè÷åñêîãî ðàçíîîáðàçèÿ â ïîïóëÿöèÿõ âèäîâ ñåêöèè Myr-
tosalix èçìåíÿåòñÿ â ïðåäåëàõ 0.0000—0.0183 è 0.000—1.000 ñîîòâåòñòâåííî
(òàáë. 3). Ïÿòü ïîïóëÿöèé — FIM102 S. fimbriata; REC188 S. recurvigemmis; SCH8
è SCH143 S. schmidtiana; TSC116 S. tschuktschorum — îêàçàëèñü ìîíîìîðôíûìè.
Íàèáîëüøèì íóêëåîòèäíûì ðàçíîîáðàçèåì õàðàêòåðèçóåòñÿ ïîïóëÿöèÿ KHO66
S. khokhriakovii ñ Îëüñêîãî ïëàòî (Ìàãàäàíñêàÿ îáë.). Ñîãëàñíî ðåçóëüòàòàì
AMOVA, áîëåå 80 % âñåé ãåíåòè÷åñêîé èçìåí÷èâîñòè ïðèõîäèòñÿ íà âíóòðèïî-
ïóëÿöèîííóþ ñîñòàâëÿþùóþ (FST = 0.19249, P < 0.0001).

Àíàëèç 378 ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé âûÿâèë 49 ãàïëîòèïîâ (S1—S49), 27 (55.1 %)
èç íèõ áûëè óíèêàëüíûìè. Ãàïëîòèï S1, èìåþùèé íàèáîëüøóþ ÷àñòîòó âñòðå÷à-
åìîñòè (33.9 %), îáíàðóæåí ó 128 îáðàçöîâ 15 âèäîâ èç 19 èññëåäóåìûõ è ÿâëÿåò-
ñÿ, ïî-âèäèìîìó, àíöåñòðàëüíûì (ïðåäêîâûì) ãàïëîòèïîì. Çàòåì ïî óìåíüøå-
íèþ ÷àñòîò ñëåäóåò ãàïëîòèï S2 (16.4 %), êîòîðûé ïðèñóòñòâîâàë ó 62 îáðàçöîâ
13 âèäîâ, è S6 (12.4 %) — ó 47 îáðàçöîâ 10 âèäîâ. Íàëè÷èå îáùèõ ãàïëîòèïîâ ó
áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ, èìåþùèõ îïðåäåëåííûå ìîðôîëîãè÷åñêèå îòëè÷èÿ,
ìîæíî îáúÿñíèòü òåì, ÷òî â ðåçóëüòàòå èíòðîãðåññèè îðãàíåëüíàÿ ÄÍÊ îäíîãî
âèäà ìîæåò èíîãäà çàìåùàòüñÿ òàêîâîé áëèçêîðîäñòâåííûõ âèäîâ (Brunsfeld et
al., 1992; Hardig et al., 2000). Äëÿ âûÿâëåíèÿ ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçåé ìåæäó ãàï-
ëîòèïàìè ïîñòðîåíà ñåòü, â êîòîðîé îòñóòñòâóþò êàêèå-ëèáî ôèëîãåíåòè÷åñêèå
ãðóïïû (ðèñ. 1). Áîëüøèíñòâî ãàïëîòèïîâ îáðàçóþò õîðîøî âûðàæåííûå çâåçä-
÷àòûå ñòðóêòóðû ñ îäíèì èç ãàïëîòèïîâ S1, S2 è S6 â öåíòðå, êîòîðûå ñâÿçàíû
ìåæäó ñîáîé ÷åðåç îäèí ìóòàöèîííûé øàã. Ïðèñóòñòâèå â ãàïëîòèïè÷åñêîé ñåòè
çâåçä÷àòûõ ñòðóêòóð óêàçûâàåò íà îáùíîñòü ïðîèñõîæäåíèÿ («ýôôåêò îñíîâà-
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ÒÀÁËÈÖÀ 3

Ãåíåòè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå ïîïóëÿöèé âèäîâ Salix ïî äàííûì õïÄÍÊ

TABLE 3. Genetic diversity in populations of Salix species according to cpDNA data

Ïîïóëÿöèÿ

Population

Ðàçíîîáðàçèå / Diversity
Ãàïëîòèï

Haplotypeíóêëåîòèäíîå

nucleotide (SD)

ãàïëîòèïè÷åñêîå

haplotype (SD)

BER29 0.0046 (0.0033) 0.833 (0.222) S1, S2, S3

BER148 0.0097 (0.0075) 1.000 (0.272) S3, S4, S5
CHA18 0.0017 (0.0011) 0.784 (0.085) S1, S2, S4, S6, S7, S8, S9
CHA25 0.0060 (0.0048) 1.000 (0.272) S1, S2, S10
CHA73 0.0051 (0.0028) 0.680 (0.109) S1, S7, S11, S12, S13, S14

CHA127 0.0083 (0.0065) 0.667 (0.314) S15, S16
CHA201 0.0015 (0.0011) 0.929 (0.084) S1, S6, S11, S14, S17, S18

CHA219 — — S6

ERY11 0.0028 (0.0017) 0.667 (0.099) S1, S2, S7, S19

FIM102 0.0000 (0.0000) 0.000 (0.000) S6

FIM131 0.0061 (0.0048) 1.000 (0.272) S1, S2, S3

FIM141 0.0014 (0.0017) 1.000 (0.500) S6, S20
FUS2 0.0097 (0.0051) 0.829 (0.085) S1, S2, S6, S11, S13, S15, S21, S22
FUS163 — — S1

FUS213 — — S6

FUS228 0.0009 (0.0010) 0.667 (0.314) S1, S15

FUS232 0.0076 (0.0080) 1.000 (0.500) S6, S23
INT64 0.0019 (0.0017) 0.667 (0.314) S14, S24
JUR33 — — S1

JUR65 0.0012 (0.0008) 0.571 (0.132) S6, S11, S25, S26
JUR196 0.0002 (0.0002) 0.257 (0.142) S2, S15, S27
KAM12 0.0003 (0.0003) 0.385 (0.132) S1, S2

KHO32 0.0017 (0.0011) 0.683 (0.091) S1, S2, S3, S6, S28

KHO66 0.0183 (0.0114) 1.000 (0.126) S1, S6, S18, S29, S30
KHO123 0.0010 (0.0009) 0.500 (0.265) S1, S28

KHO209 — — S1

KIM62 0.0028 (0.0021) 0.833 (0.222) S1, S18, S19

KIM239 0.0025 (0.0018) 0.600 (0.175) S1, S19

MAG34 — — S21

NUM31 — — S2

PHL57 — — S2

POL17 0.0027 (0.0016) 0.900 (0.062) S1, S6, S8, S11, S31, S32, S33, S34, S35,

S36

POL24 0.0004 (0.0004) 0.508 (0.126) S1, S31, S36

REC43 0.0053 (0.0029) 0.829 (0.082) S1, S2, S6, S11, S19, S37, S38
REC188 0.0000 (0.0000) 0.000 (0.000) S1

SAX9 0.0119 (0.0063) 0.824 (0.098) S1, S13, S15, S35, S39, S40, S41, S42
SAX87 0.0005 (0.0005) 0.385 (0.132) S1, S4

SAX92 0.0053 (0.0030) 0.872 (0.091) S2, S6, S7, S15, S17, S19, S43, S44, S45
SCH7 0.0003 (0.0003) 0.378 (0.181) S1, S2, S11

SCH8 0.0000 (0.0000) 0.000 (0.000) S2

SCH143 0.0000 (0.0000) 0.000 (0.000) S6

TSC36 0.0060 (0.0048) 0.667 (0.314) S1, S46



òåëÿ») ñîñòàâëÿþùèõ èõ ãàïëîòèïîâ (Slatkin, Hudson, 1991; Shao, Xiang, 2015).
Ôèëîãåíåòè÷åñêèé àíàëèç 49 ãàïëîòèïîâ ìåòîäàìè MP è NJ äàë äåðåâüÿ ñõîäíîé
òîïîëîãèè. Íà ðèñ. 2 ïðåäñòàâëåíî MP-äåðåâî, â êîòîðîì âçàèìîîòíîøåíèÿ ìåæ-
äó áîëüøèíñòâîì òàêñîíîâ îñòàþòñÿ íåðàçðåøåííûìè, íî ïðè ýòîì ìîæíî âû-
äåëèòü ñòàòèñòè÷åñêè ïîääåðæàííûå ãðóïïû, îáðàçîâàííûå ãàïëîòèïàìè S25 è
S26 ïîïóëÿöèè JUR65 S. jurtzevii A. K. Skvortsov (83 è 84 % â MP è NJ àíàëèçàõ
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ÒÀÁËÈÖÀ 3 (ïðîäîëæåíèå)

Ïîïóëÿöèÿ

Population

Ðàçíîîáðàçèå / Diversity
Ãàïëîòèï

Haplotypeíóêëåîòèäíîå

nucleotide (SD)

ãàïëîòèïè÷åñêîå

haplotype (SD)

TSC88 0.0049 (0.0027) 0.765 (0.055) S1, S3, S6, S47, S48

TSC116 0.0000 (0.0000) 0.000 (0.000) S1

TSC195 0.0006 (0.0005) 0.425 (0.099) S1, S49

TSC257 0.0005 (0.0006) 0.667 (0.314) S6, S17

VYS189 0.0017 (0.0013) 0.400 (0.237) S1, S19

Ï ð è ì å ÷ à í è å. SD — ñòàíäàðòíîå îòêëîíåíèå; æèðíûì øðèôòîì îòìå÷åíû óíèêàëüíûå ãàïëîòèïû.

Êîä ïîïóëÿöèè ñì. òàáë. 2.

N o t e. SD — standard deviation; unique haplotypes are marked with bold. For the population codes see

Table 2.

Ðèñ. 1. Ãåíåàëîãè÷åñêàÿ ñåòü ãàïëîòèïîâ õïÄÍÊ ïðåäñòàâèòåëåé âèäîâ Salix, ïîñòðîåííàÿ ñ ïî-

ìîùüþ MJ-ìåòîäà.

Ðàçìåð îêðóæíîñòåé îòðàæàåò ÷àñòîòó âñòðå÷àåìîñòè ãàïëîòèïîâ, ìàëåíüêèå ÷åðíûå êðóæêè — ìåäèàííûå âåê-

òîðû. Â êà÷åñòâå âíåøíåé ãðóïïû èñïîëüçîâàí îáðàçåö S. pseudopentandra.

Fig. 1. Genealogical network of cpDNA haplotypes of Salix species constructed by means of the MJ

method.

The size of the circles reflects the haplotype frequency; small black circles represent median vectors. The sample of

S. pseudopentandra was used as an outgroup.
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ñîîòâåòñòâåííî) èëè ãàïëîòèïàìè ïîïóëÿöèé ðàçíûõ âèäîâ S13 (S. chamissonis
Andersson, S. fuscescens, S. saxatilis Turcz. ex Ledeb.) è S22 (S. fuscescens) ñ áîëåå
íèçêèìè ïîääåðæêàìè (62 è 79 %). Êðîìå ýòîãî, ìîæíî îòìåòèòü äâå ñëàáî
ïîääåðæàííûå ãðóïïû è òîëüêî â îäíîì èç àíàëèçîâ: îäíó (62 % â NJ-àíàëè-
çå) îáðàçîâàëè ãàïëîòèïû S14 âèäîâ S. chamissonis è S. integerrima (Vorosch.) Ne-
dol. è S37 S. recurvigemmis, äðóãóþ (58 % â MP-àíàëèçå) — ãàïëîòèïû S29
S. khokhriakovii è S38 S. recurvigemmis.

Îáñóæäåíèå

Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1972) îòìåòèë, ÷òî Salix jurtzevii îáùèì îáëèêîì, õàðàê-
òåðîì ðîñòà, ðàçìåðàìè, ïîëîæåíèåì è ñòðóêòóðîé ïåñòè÷íîé ñåðåæêè áîëåå âñå-
ãî ïîõîæà íà S. rotundifolia, íî òàêæå èìååò ñóùåñòâåííûå îòëè÷èÿ: îñòðûå ïî÷-
êè, ôîðìà, áîëüøåå ÷èñëî æèëîê è çóá÷àòûé êðàé ëèñòüåâ, îáðàçîâàíèå ñåòî÷êè
æèëîê ïðè ðàçðóøåíèè îòìåðøèõ ëèñòüåâ. «Ðàçëè÷èÿ â õàðàêòåðå ëèñòà è ïî÷åê
äàþò ïîâîä äóìàòü, ÷òî èâà Þðöåâà, âîçìîæíî, âîçíèêëà â ðåçóëüòàòå ìîðôîëî-
ãè÷åñêîé ðåäóêöèè äðóãîé âåòâè ðàçâèòèÿ, íåæåëè òà, êîòîðàÿ ïðèâåëà ê S. rotun-
difolia» (Skvortsov, 1972: 99). Â êà÷åñòâå âîçìîæíûõ ðîäñòâåííèêîâ èç äðóãèõ
âåòâåé, ïî åãî ìíåíèþ, ìîãëè áûòü S. turczaninowii Laksch. (ïî÷êè îñòðûå, êðàé
ëèñòà çóá÷àòûé) è S. phlebophylla (îáðàçîâàíèå ñåòî÷êè æèëîê ïðè ðàçðóøåíèè
ñòàðûõ ëèñòüåâ). Õîõðÿêîâ (Khokhryakov, 1979) âêëþ÷èë S. jurtzevii â ïîäñåêöèþ
Sempervirentes A. P. Khokhr. ñåêöèè Myrtosalix âìåñòå ñ S. khokhriakovii, S. rotun-
difolia, S. darpirensis Jurtzev et A. P. Khokhr., S. erythrocarpa, S. tschuktschorum,
ó êîòîðûõ ëèñòüÿ íå îïàäàþò íà çèìó, à ñîõðàíÿþòñÿ çàñîõøèìè íà ïîáåãàõ â òå-
÷åíèå íåñêîëüêèõ ëåò. Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1972) íåïîñðåäñòâåííî íå óêàçàë
ñåêöèîííîé ïðèíàäëåæíîñòè S. jurtzevii, íî ïîñêîëüêó â ïðîòîëîãå ýòîãî âèäà îò-
ìå÷åíî áëèæàéøåå ðîäñòâî ñ S. rotundifolia, îòíîñèìîãî èì (Skvortsov, 1968) ê
ñåêöèè Myrtosalix, íàäî ïîëàãàòü, ÷òî è S. jurtzevii ïðèíàäëåæèò òîé æå ñåêöèè.
Â. À. Íåäîëóæêî (Nedoluzhko, 1990, 1995) è À. À. Ïåòðóê (Petruk, 2009a) ïîìåñ-
òèëè S. jurtzevii â ñåêöèþ Retusae, îñíîâûâàÿñü íà ïðèçíàêå ïðèñóòñòâèÿ ïîäçåì-
íûõ ñòîëîíîâ. Ðàíåå è Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1966) îòíîñèë S. rotundifolia ê òîé
æå ñåêöèè. Íàìè èññëåäîâàíî 30 îáðàçöîâ èç òðåõ ïîïóëÿöèé S. jurtzevii è âûÿâ-
ëåíî 8 ãàïëîòèïîâ, èç êîòîðûõ äâà óíèêàëüíûå. Ïî íàáîðó ãàïëîòèïîâ ïîïóëÿ-
öèè ñ Îëüñêîãî ïëàòî (JUR33 è JUR64) è õð. Áîëüøîé Òóîííàõ (JUR196) ðåçêî
ðàçëè÷àþòñÿ ìåæäó ñîáîé (òàáë. 3). Ãàïëîòèïû S1, S2 è S5, âûÿâëåííûå ó S. jurt-
sevii, ÿâëÿþòñÿ îáùèìè ñ áîëüøèíñòâîì âêëþ÷åííûõ â àíàëèç âèäîâ. Îáùèå ãàï-
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Ðèñ. 2. MP-äåðåâî ãàïëîòèïîâ ïðåäñòàâèòåëåé âèäîâ Salix, ïîñòðîåííîå íà îñíîâå ñðàâíåíèÿ íóêëåî-

òèäíûõ ïîñëåäîâàòåëüíîñòåé ìåæãåííûõ ñïåéñåðîâ trnZ-psbM, trnC-petN è petN-psbM õïÄÍÊ (äëè-

íà — 80 øàãîâ, èíäåêñ ñîîòâåòñòâèÿ CI = 0.7625, èíäåêñ ãîìîïëàçèè HI = 0.2375, èíäåêñ óäåðæèâà-

íèÿ RI = 0.7625).

×èñëàìè â óçëàõ âåòâëåíèé îáîçíà÷åíû çíà÷åíèÿ èíäåêñà áóòñòðåïà (âûøå 50 %), ðàññ÷èòàííûå äëÿ MP/NJ ìåòî-

äîâ (âûøå 50 %). Óòîëùåííûìè ëèíèÿìè âûäåëåíû ñòàòèñòè÷åñêè ïîääåðæàííûå ãðóïïû. Â êà÷åñòâå âíåøíåé

ãðóïïû èñïîëüçîâàí îáðàçåö S. pseudopentandra. Êîä ïîïóëÿöèè ñì. òàáë. 1.

Fig. 2. MP tree for haplotypes of Salix species based on comparison of sequence data for cpDNA interge-

nic spacers trnZ-psbM, trnC-petN and petN-psbM (tree length 80 steps, consistency index CI = 0.7625, ho-

moplasy index HI = 0.2375, retention index RI = 0.7625).

Numbers at nodes indicate the bootstrap support values calculated for the MP/NJ (above 50 %). The statistically suppor-

ted groups are accented with thickened lines. The sample of S. pseudopentandra was used as an outgroup. For the popula-

tion codes see Table 1.



ëîòèïû óêàçûâàþò íà ðîäñòâî ñ âèäàìè êàê ñåêöèè Myrtosalix (S. berberifolia s. l.,
S. chamissonis è äð.), òàê è ñåêöèè Retusae (S. polaris).

Ïî ðåçóëüòàòàì ôåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà G. Argus (1997) îòíåñ S. polaris ê ñåê-
öèè Myrtosalix, è åãî áëèæàéøèìè ñîñåäÿìè ÿâëÿþòñÿ S. rotundifolia è S. phlebop-
hylla. Ïîçäíåå îí (Argus, 2010) ïåðåíåñ S. polaris â ñåêöèþ Retusae (êàê sect. Her-
bella) ñ ïðåäïîëîæåíèåì, ÷òî ýòîò ïîëèïëîèäíûé âèä ÿâëÿåòñÿ, âîçìîæíî, ìåæ-
ñåêöèîííûì ãèáðèäîì. Â ïóáëèêàöèÿõ ðîññèéñêèõ àâòîðîâ (Skvortsov, 1966,
1968; Nedoluzhko, 1990, 1995; Petruk, 2009a, 2011; Baikov, Petruk, 2012) S. polaris
ïîìåùàåòñÿ â ñåêöèþ Retusae. Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968) îòìå÷àë, ÷òî ðîäñò-
âåííûå ñâÿçè ñåêöèè Retusae ïîêà ìàëî ÿñíû, íàèáîëåå âåðîÿòíàÿ ñâÿçü ñ ñåêöèåé
Glaucae, ìåíåå î÷åâèäíà — ñ ñåêöèåé Myrtosalix, è ïðåäïîëîæèë, ÷òî ñåêöèÿ
Retusae, âîçìîæíî, ãåòåðîãåííàÿ. Â äâóõ ïîïóëÿöèÿõ S. polaris ñ ãîðû Àëíåé íà
Êàì÷àòêå (POL17 è POL24, ïî 15 ðàñòåíèé êàæäàÿ) âûÿâëåíî 10 ãàïëîòèïîâ,
èç êîòîðûõ S1 îáùèé ó áîëüøèíñòâà ïîïóëÿöèé àíàëèçèðóåìûõ âèäîâ, òðè óíè-
êàëüíûå, à S31 è S36 — òîëüêî ó ýòîãî âèäà. Âñå 10 ãàïëîòèïîâ îáíàðóæåíû â
POL17 è ëèøü òðè â POL24 (òàáë. 3). Ïîïóëÿöèÿ POL17 ïðåäñòàâëåíà êðóïíûìè
ðàñòåíèÿìè, ðàñòóùèìè íà ñûðûõ ëóæàéêàõ â ïîäíîæèè êàìåíèñòîãî ñêëîíà â
àëüïèéñêîì ïîÿñå. Ïîïóëÿöèÿ POL24 õàðàêòåðèçóåòñÿ ìåëêèìè ðàñòåíèÿìè,
âñòðå÷àþùèìèñÿ ìàññîâî òàì æå â íèâàëüíûõ ðàñòèòåëüíûõ ñîîáùåñòâàõ. Ðàñòå-
íèÿ â POL17 òèïè÷íîãî äëÿ S. polaris îáëèêà è êàêèõ-ëèáî ñëåäîâ ãèáðèäèçàöèè
ñ äðóãèìè âèäàìè èç ñîñåäíåãî îêðóæåíèÿ íå âûÿâëåíî. Íàèáîëüøåå ãàïëîòèïè-
÷åñêèå ðàçíîîáðàçèå ïîïóëÿöèè èç êðóïíûõ ðàñòåíèé ñâÿçàíî, âîçìîæíî, ñ óðîâ-
íåì ïëîèäíîñòè, òàê êàê ó S. polaris âûÿâëåíû õðîìîñîìíûå ðàñû ñ 2n = 90 è 114
(Petrovsky, Zhukova, 1983). Ïîñêîëüêó âàðüèðîâàíèå ïðèçíàêîâ (ðàçìåðû ëèñòüåâ
è ñåðåæåê, òîëùèíà è ñòåïåíü îäðåâåñíåíèÿ âåòâåé è ïîäçåìíûõ ïîáåãîâ) íàáëþ-
äàåòñÿ âî ìíîãèõ ïîïóëÿöèÿõ, áûëî ïðåäëîæåíî îòêàçàòüñÿ îò îòíåñåíèÿ íàèáî-
ëåå êðóïíûõ ýêçåìïëÿðîâ ýòîãî âèäà ê îòäåëüíîìó ïîäâèäó S. polaris subsp. pseu-
dopolaris (Flod.) Hultén (Petrovsky, Zhukova, 1983). Ðåçóëüòàòû ïðîâåäåííîãî
íàìè ìîëåêóëÿðíîãî àíàëèçà íå ïîçâîëèëè ðàçðåøèòü ñåêöèîííóþ ïðèíàäëåæ-
íîñòü S. polaris, íî ïîêàçàëè, ÷òî ïîïóëÿöèè êðóïíûõ ðàñòåíèé õàðàêòåðèçóþòñÿ
áîëüøèì ãàïëîòèïè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì.

Îáû÷íî S. fuscescens ïîìåùàåòñÿ â ñåêöèþ Myrtilloides âìåñòå ñ S. myrtillo-
ides L. (Skvortsov, 1968; Nedoluzhko, 1990, 1995; Ohashi, 2001; Baikov, Petruk,
2012). Îäíàêî Argus (1997) ïî äàííûì ôåíåòè÷åñêîãî àíàëèçà ïåðåíåñ S. fusces-
cens â ñåêöèþ Myrtosalix. Ïåòðóê (Petruk, 2009b) íà îñíîâàíèè èçó÷åíèÿ ìîðôî-
ëîãèè ïûëüöåâûõ çåðåí óñòàíîâèëà, ÷òî S. fuscescens îòëè÷àåòñÿ îò S. myrtilloi-
des, è ïîìåñòèëà ïåðâûé âèä âìåñòå ñ äðóãèì áëèçêèì âèäîì S. alexii-skvortzovii
A. P. Khokhr. â îñîáóþ ïîäñåêöèþ Fuscescentes Petruk ñåêöèè Myrtilloides. Â ñåê-
öèè Myrtilloides ïûëüöåâûå çåðíà êðóïíûå, ñ ðàâíîÿ÷åèñòîé ñêóëüïòóðîé è îäíî-
âðåìåííî ñ îòñóòñòâèåì ïîð, ÷òî õàðàêòåðíî äëÿ S. myrtilloides (Petruk, 2009a).
Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968) îáðàòèë âíèìàíèå íà âåñüìà íåÿñíîå ïîëîæåíèå ñåê-
öèè Myrtilloides: «îò÷àñòè îíà ñõîäíà ñ Retusae; íî íå èñêëþ÷åíî, ÷òî îíà îêà-
æåòñÿ ëèøü ðåäóöèðîâàííûì ñðàâíèòåëüíî ïîçäíèì ïðîèçâîäíûì îò Vetrix (îò
ñåêöèè Vetrix èëè Incubaceae)» (Skvortsov, 1968: 78). Ïîñëåäíåå âïîëíå âåðîÿòíî,
åñëè ó÷åñòü òîò ôàêò, ÷òî â îïóøåíèè ðàñòåíèé S. fuscescens è S. myrtilloides ïðè-
ñóòñòâóþò îãíåííî-ðûæèå âîëîñêè, êîòîðûå õàðàêòåðíû äëÿ ìíîãèõ âèäîâ ïîä-
ðîäà Vetrix (S. udensis Trautv. et C. A. Mey., S. hastata L., S. taraikensis Kimura,
S. vulpina Andersson, S. reinii Franch., S. dshugdshurica A. K. Skvortsov è äð.) è
äàæå ïîäðîäà Salix (S. nipponica Franch.), íî ñîâåðøåííî îòñóòñòâóþò ó äðóãèõ
ïðåäñòàâèòåëåé ïîäðîäà Chamaetia. Â ôåíåòè÷åñêèõ àíàëèçàõ (Argus, 1997) áëè-
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æàéøèìè ñîñåäÿìè S. fuscescens ÿâëÿþòñÿ âèäû ñåêöèé Myrtosalix (S. phlebophyl-
la), Diplodictyae (S. sphenophylla A. K. Skvortsov), Myrtilloides (S. myrtilloides). Íà
Ñàõàëèíå è ñåâåðíûõ Êóðèëüñêèõ îñòðîâàõ S. fuscescens î÷åíü ÷àñòî ãèáðèäèçè-
ðóåò ñ S. udensis èç ïîäðîäà Vetrix â ìåñòàõ ñîâìåñòíîãî ïðîèçðàñòàíèÿ. Ïîäîá-
íûé ãèáðèä èçâåñòåí ïîä íàçâàíèåì S. � kudoi Kimura, ïðè ýòîì âñòðå÷àþòñÿ
ôîðìû, óêëîíÿþùèåñÿ ê îäíîìó èç ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ. Â îäíîé èç ñàõàëèíñêèõ
ïîïóëÿöèé S. fuscescens (FUS2, 15 îáðàçöîâ) âûÿâëåíî 8 ãàïëîòèïîâ, èç êîòî-
ðûõ îäèí óíèêàëüíûé. Ïîïóëÿöèÿ ïðåäñòàâëåíà îòíîñèòåëüíî âûñîêîðîñëûìè
(äî 1.2 ì) çàðîñëÿìè èâû ïî ïåñ÷àíîìó áåðåãó íåáîëüøîãî îçåðà. Ïîäîáíûå ðàñ-
òåíèÿ ñ äîâîëüíî êðóïíûìè ëèñòüÿìè ñ Ñåâåðíîãî Ñàõàëèíà è Íèæíåãî Àìóðà
Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1966) îòíåñ ê ïîäâèäó S. fuscescens subsp. poronaica (Kimu-
ra) A. K. Skvortsov. Îäíàêî ñëåäóåò çàìåòèòü, ÷òî âèä S. poronaica Kimura, îïè-
ñàííûé èç îêðåñòíîñòåé Ïîðîíàéñêà íà Ñàõàëèíå (Kimura, 1934), ãäå îí âñòðå÷à-
åòñÿ íà áîëîòå, âåðîÿòíî, îêàæåòñÿ ëèøü ãèáðèäîì S. fuscescens ñ S. caprea L.,
êîíñïåöèôè÷íûì ñ S. � tatewakii Kimura, ïðîèñõîäÿùèì èç òåõ æå ìåñò.

Ñ ó÷åòîì îáùåé ñõåìû ïîáåãîîáðàçîâàíèÿ, ñòðîåíèÿ ïåñòè÷íîé ñåðåæêè, à
òàêæå õàðàêòåðíîìó àíàòîìè÷åñêîìó ñòðîåíèþ ëèñòà âèä S. erythrocarpa Ñêâîð-
öîâûì (Skvortsov, 1966) îòíåñåí ê ñåêöèè Chamaetia. Õîõðÿêîâ (Khokhryakov,
1979) ïåðåíåñ åãî â ñåêöèþ Myrtosalix, ÷òî, ïî ìíåíèþ Íåäîëóæêî (Nedoluzhko,
1995), îáîñíîâàííî è áûëî ïðèíÿòî â åãî ìîíîãðàôè÷åñêîé îáðàáîòêå Salicaceae.
Ïî îáùåé ìîðôîëîãèè è ìîðôîëîãèè ïûëüöåâûõ çåðåí (ñ ðàçíîÿ÷åèñòîé è áîëåå
ñãëàæåííîé ñêóëüïòóðîé ýêçèíû) S. erythrocarpa áëèæå ê ñåêöèè Myrtosalix (Pet-
ruk, 2009b). Â ïîïóëÿöèè S. erythrocarpa (ERY11, 15 îáðàçöîâ) âûÿâëåíî 4 ãàïëî-
òèïà è âñå îíè ÿâëÿþòñÿ îáùèìè äëÿ âèäîâ êîìïëåêñà S. aggr. berberifolia, S. sa-
xatilis, S. chamissonis — òèïè÷íûõ ïðåäñòàâèòåëåé òîé æå ñåêöèè Myrtosalix. Ðàñ-
òåíèÿ êàìåíèñòûõ ñêëîíîâ âáëèçè ìîðñêîãî ïîáåðåæüÿ â îêðåñòíîñòÿõ Ìàãàäàíà,
îòíîñèìûå Ñêâîðöîâûì è Õîõðÿêîâûì ê S. erythrocarpa, áûëè âûäåëåíû Íå-
äîëóæêî (Nedoluzhko, 1989) â îñîáûé âèä S. magadanensis Nedol. Ýòîò àâòîð
(Nedoluzhko, 1995) ïîìåñòèë S. magadanensis â ïîäñåêöèþ Sempervirentes ñåêöèè
Myrtosalix, à S. erythrocarpa îòíåñ ê óñòàíîâëåííîé èì ðàíåå (Nedoluzhko, 1990)
ïîäñåêöèè Erythrocarpae Nedol. òîé æå ñåêöèè (òàáë. 1). Èññëåäîâàííûé íàìè îá-
ðàçåö S. magadanensis èìåë ãàïëîòèï S21, îáùèé ñ S. fuscescens (FUS2), íî îòñóò-
ñòâóþùèé ó áëèçêîðîäñòâåííîãî âèäà S. erythrocarpa.

Salix khokhriakovii Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1972) ïîìåñòèë â ñåêöèþ Myrtosalix è
îòìåòèë, ÷òî ïî ïðèçíàêàì ýòîò âèä çàíèìàåò ïðîìåæóòî÷íîå ïîëîæåíèå ìåæäó
S. tschuktschorum è S. saxatilis, íî ïðè ýòîì îáðàòèë âíèìàíèå íà øåëêîâèñòîå
îïóøåíèå çàâÿçè S. khokhriakovii, íå ñâîéñòâåííîå ïðåäñòàâèòåëÿì ñåêöèè Myrto-
salix, ÷òî çàñòàâëÿåò ïîäóìàòü î âîçìîæíîñòè ãèáðèäíîãî ïðîèñõîæäåíèÿ
S. khokhriakovii, ïðåäïîëîæèòåëüíî, îò ñêðåùèâàíèÿ S. tschuktschorum � S. pulch-
ra Cham. Â ïîääåðæêó ïðîèñõîæäåíèÿ S. khokhriakovii îò ìåæñåêöèîííîé ãèáðè-
äèçàöèè óêàçûâàåò íå òîëüêî øåëêîâèñòîå îïóøåíèå çàâÿçè, íî è æåëòîâàòûå
ðûëüöà, ëàíöåòíî-øèëîâèäíûå ïðèëèñòíèêè, ÷òî ñáëèæàåò åãî ñ S. pulchra èç
ïîäðîäà Vetrix. Ó S. tschuktschorum è S. saxatilis îïóøåíèå èç èçâèëèñòûõ, ëåíòî-
âèäíûõ, ïðåëîìëÿþùèõ ñâåò âîëîñêîâ èëè âîâñå îòñóòñòâóåò, ðûëüöà êðàñíîâà-
òûå, ïðèëèñòíèêè ÿéöåâèäíûå èëè ïðîäîëãîâàòî-ÿéöåâèäíûå, áîëåå êðóïíûå.
Âèä Salix khokhriakovii áûë îòíåñåí Õîõðÿêîâûì (Khokhryakov, 1979) ê ðÿäó
Myrsinites (Hook.) Moss. ïîäñåêöèè Sempervirentes. Ïåòðóê (Petruk, 2009b) îòìå-
òèëà, ÷òî S. khokhriakovii âûäåëÿåòñÿ â ñåêöèè Myrtosalix ïî ìàêðîìîðôîëîãè÷å-
ñêèì ïðèçíàêàì â öåëîì è ïî ñòðîåíèþ ïûëüöåâûõ çåðåí (óñå÷åííûé ïîëþñ,
ÿ÷åéêè áîëåå èëè ìåíåå îäèíàêîâîãî ðàçìåðà, îêðóãëûå è ïðîäîëãîâàòûå). Îíà
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òàêæå îòíåñëà ýòîò âèä ê ðÿäó Myrsinites òîé æå ïîäñåêöèè âìåñòå ñ S. tschukts-
chorum è åâðîïåéñêîé S. myrsinites L. Äðóãèå æå äàëüíåâîñòî÷íûå âèäû êîìïëåê-
ñà «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ — S. berberifolia, S. fimbriata, S. kamtschatica, S. kimu-
rana è S. vyshinii — Ïåòðóê (Petruk, 2011) ïîìåñòèëà â óñòàíîâëåííóþ åé ïîäñåê-
öèþ Berberifoliae Petruk. Îäíàêî îòñóòñòâèå ãåíåòè÷åñêèõ ðàçëè÷èé ìåæäó
ïàðàìè âèäîâ S. kimurana—S. tschuktschorum, S. kimurana—S. vyshinii, S. tschukts-
chorum—S. vyshinii (Barkalov, Kozyrenko, 2017) ìîæåò óêàçûâàòü íà î÷åíü áëèç-
êîå ðîäñòâî S. kimurana è S. vyshinii ìåæäó ñîáîé è ñ S. tschuktschorum, ïîìåùåí-
íûõ Ïåòðóê (Petruk, 2011) â ðàçíûå ïîäñåêöèè. Ó 25 èññëåäóåìûõ îáðàçöîâ òðåõ
ïîïóëÿöèé S. khokhriakovii ñ Îëüñêîãî ïëàòî (KHO32, KHO66 è KHO123) âûÿâ-
ëåíî 8 ãàïëîòèïîâ, èç íèõ òîëüêî äâà óíèêàëüíûå. Ñ îäíèì èç ïðåäïîëàãàåìûõ
ðîäèòåëüñêèõ âèäîâ (S. tschuktschorum) îáíàðóæåíî òðè îáùèõ ãàïëîòèïà, èç êî-
òîðûõ S1 è S6 õàðàêòåðíû äëÿ áîëüøåé ÷àñòè àíàëèçèðóåìûõ âèäîâ, à S3 âñòðå-
÷àåòñÿ åùå ëèøü â ãðóïïå «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ (S. berberifolia, S. fimbriata,
S. tschuktschorum), ÷òî ìîæåò áûòü ïîäòâåðæäåíèåì ðàíåå âûñêàçàííîãî Ñêâîð-
öîâûì (Skvortsov, 1972) ïðåäïîëîæåíèÿ îòíîñèòåëüíî ïðîèñõîæäåíèÿ S. khokhri-
akovii.

Êàê óæå îòìå÷àëîñü (Barkalov, Kozyrenko, 2017), S. kimurana è S. vyshinii, îò-
íîñÿùèåñÿ ê êîìïëåêñó «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ, âåðîÿòíî, êîíñïåöèôè÷íû. Ïîä-
òâåðæäåíèåì ýòîãî ìîæåò ñëóæèòü îáùèé ó ýòèõ âèäîâ ãàïëîòèï S19, êîòîðûé íå
îáíàðóæåí íàìè â ïîïóëÿöèÿõ äðóãèõ âèäîâ êîìïëåêñà. Îäíàêî ýòîò ãàïëîòèï
âñòðå÷àåòñÿ òàêæå â ïîïóëÿöèÿõ S. erythrocarpa, S. recurvigemmis è S. saxatilis.
Ó âèäîâ S. berberifolia è S. fimbriata, íåñìîòðÿ íà ðåçêèå ðàçëè÷èÿ â ìîðôîëîãèè,
îáíàðóæåíû îáùèå ãàïëîòèïû S1—S3 (òàáë. 3). Ãàïëîòèïè÷åñêîå ðàçíîîáðàçèå
S. tschuktschorum èç êîìïëåêñà «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ íèçêîå — 7 ãàïëîòèïîâ,
èç íèõ òðè óíèêàëüíûå, õîòÿ íàìè èññëåäîâàíî áîëüøîå êîëè÷åñòâî îáðàçöîâ èç
çíà÷èòåëüíî óäàëåííûõ äðóã îò äðóãà ïÿòè ïîïóëÿöèé (òàáë. 2, 3), è ýòî ïîëèïëî-
èäíûé âèä ñ ÷èñëîì õðîìîñîì 2n = 114 (Zhukova et al., 1973).

Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968) îòíåñ S. recurvigemmis ê ñåêöèè Lanatae Koehne
ïîäðîäà Vetrix. Íî òàêèå ÷åðòû, êàê ëîñíÿùèåñÿ ëèñòüÿ, îïóøåíèå çàâÿçè ñèëüíî
ïðåëîìëÿþùèìè ñâåò âîëîñêàìè, óêàçûâàþò íà ñõîäñòâî âèäà ñ ñåêöèåé Myrtosa-
lix. Ïîçäíåå (Khokhryakov, 1972; Nedoluzhko, 1995) ýòîò âèä áûë ïåðåíåñåí â
ïîäñåêöèþ Deciduae A. P. Khokhr. ñåêöèè Myrtosalix. Ó Salix recurvigemmis èçâå-
ñòíî òîëüêî äèïëîèäíîå ÷èñëî õðîìîñîì — 2n = 38 (Zhukova, 1968). Â ïîïóëÿ-
öèè REC43 S. recurvigemmis âûÿâëåíî 7 ãàïëîòèïîâ, ïÿòü èç êîòîðûõ ïðèñóòñòâó-
þò ó áîëüøèíñòâà èññëåäîâàííûõ âèäîâ. Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968) îòìå÷àë
ðîäñòâåííûå ñâÿçè ñåêöèè Lanatae è îò÷àñòè ñåêöèè Myrtosalix ñ ñåêöèåé Hastatae
ïîäðîäà Vetrix. Íà ðèñ. 2 S. recurvigemmis ãðóïïèðóåòñÿ ñ S. khokhriakovii, íî
òîëüêî â îäíîì èç àíàëèçîâ è ñ íèçêîé ïîääåðæêîé (58 % â NJ-àíàëèçå). Ýòî ìî-
æåò óêàçûâàòü íà òî, ÷òî âèäû îáðàçîâàëèñü â ðåçóëüòàòå ãèáðèäèçàöèè ñ âèäàìè
ñåêöèè Myrtosalix, íàïðèìåð, èç êîìïëåêñà «áàðáàðèñîëèñòíûõ» èâ. Ó îáîèõ
âèäîâ â ôåíîòèïå èìåþòñÿ ñõîäíûå ìîðôîëîãè÷åñêèå ïðèçíàêè ñ ñåêöèåé Myrto-
salix, îòìå÷åííûå íàìè âûøå. Âîïðîñ î ñåêöèîííîé ïðèíàäëåæíîñòè S. recurvi-
gemmis îñòàåòñÿ ïîêà îòêðûòûì. Âîçìîæíî, ýòîò âèä ïðîèçîøåë â ðåçóëüòàòå
ìåæñåêöèîííîé ãèáðèäèçàöèè.

Ïîìèìî S. recurvigemmis ê ïîäñåêöèè Deciduae ñåêöèè Myrtosalix îòíåñåíû
S. saxatilis, S. integerrima, S. chamissonis (Nedoluzhko, 1995). Ñ ãîðû Ëîïàòèíà íà
Ñàõàëèíå îïèñàí ïîäâèä S. chamissonis subsp. integerrima Vorosch. (Voroshilov,
1981), êîòîðûé ïîçäíåå (Nedoluzhko, 1990) áûë âîçâåäåí â ðàíã âèäà — S. inte-
gerrima (Vorosch.) Nedol. Íåäîëóæêî (Nedoluzhko, 1995) âûñêàçàë ìíåíèå î òîì,
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÷òî äàííûé âèä, íåñîìíåííî, áëèçîê ê S. saxatilis, à íå ê S. chamissonis. Íàìè
ïðîàíàëèçèðîâàíî âñåãî òðè îáðàçöà S. integerrima, ó êîòîðûõ îáíàðóæåíî äâà
ãàïëîòèïà: óíèêàëüíûé S24 è S14, âñòðå÷àþùèéñÿ òàêæå â ïîïóëÿöèÿõ CHA73 è
CHA201 S. chamissonis, íî îòñóòñòâóþùèé â ïîïóëÿöèÿõ S. saxatilis. Êðîìå òîãî,
â MP-ôèëîãåíåòè÷åñêîì äåðåâå ãàïëîòèï S14 S. integerrima îáðàçóåò ãðóïïó ñ
ãàïëîòèïàìè S. chamissonis è S. recurvigemmis, íî ñ îòíîñèòåëüíî íèçêîé ïîä-
äåðæêîé — 62 % (ðèñ. 2). Ýòè ôàêòû ñòàâÿò ïîä ñîìíåíèå áëèçêîå ðîäñòâî S. in-
tegerrima è S. saxatilis.

Íà ñåâåðî-âîñòîêå Àçèè S. saxatilis ïðîÿâëÿåò íåêîòîðûé ïîëèìîðôèçì â ìîð-
ôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêàõ. Íà Ñèõîòý-Àëèíå è Äæóãäæóðå âñòðå÷àþòñÿ ðàñòåíèÿ ñ
ãóñòî îïóøåííûìè ìîëîäûìè ïîáåãàìè è ëèñòüÿìè. Íà ïåñ÷àíûõ õîëìàõ Ñåâåð-
íîãî Ñàõàëèíà ñðåäè òóíäðîâîé ðàñòèòåëüíîñòè âåñüìà îáû÷íà ðàñïëàñòàííàÿ
ôîðìà ñî ñëàáûì îïóøåíèåì âñåõ ÷àñòåé ðàñòåíèÿ, ñ óêîðî÷åííûìè ïîáåãàìè è
ãëÿíöåâûìè ìåëêèìè ëèñòüÿìè, îïèñàííàÿ êàê S. nyiwensis Kimura (Kimura,
1934). Â òîì æå ðàéîíå, íî ÷àùå ïî îêðàèíàì çàðîñëåé êåäðîâîãî ñòëàíèêà, ïðåä-
ñòàâëåíà êóñòàðíèêîâàÿ ôîðìà ñ ïðèïîäíèìàþùèìèñÿ è ñèëüíî óäëèíåííûìè
ðîñòîâûìè ïîáåãàìè, à òàêæå ñ ãóñòûì áåëîâàòî-ñåðîâàòî âîëîñèñòûì îïóøåíè-
åì ìàòîâûõ ëèñòüåâ. Ïîäîáíûå ðàñòåíèÿ áûëè îïèñàíû ïîä íàçâàíèåì S. stoloni-
feroides Kimura (Kimura, 1934). Îáà óïîìÿíóòûõ âèäà ñâåäåíû â ñèíîíèìû S. sa-
xatilis (Skvortsov, 1968; Nedoluzhko, 1995). Â öèòîëîãè÷åñêîì îòíîøåíèè S. saxa-
tilis òàêæå íåîäíîðîäíà è íà ñåâåðî-âîñòîêå Àçèè ïðåäñòàâëåíà õðîìîñîìíûìè
ðàñàìè ñ 2n = 38 (Petrovsky, Zhukova, 1983), 76 (Zhukova, 1967), 114 (Petrovsky,
Zhukova, 1983). Íàìè èññëåäîâàíî 40 îáðàçöîâ S. saxatilis èç òðåõ ïîïóëÿöèé è
âûÿâëåíî 17 ãàïëîòèïîâ, èç êîòîðûõ 6 (S39—S42, S44, S45) ÿâëÿþòñÿ óíèêàëü-
íûìè. Íàèáîëüøèì ãàïëîòèïè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì (h = 0.872, òàáë. 3) îòëè÷à-
åòñÿ ïîïóëÿöèÿ SAX92 èç äîëèíû ð. Îêñà â Ìàãàäàíñêîé îáë., òîëüêî â íåé îáíà-
ðóæåí ãàïëîòèï S43 ó ïÿòè îáðàçöîâ, îòñóòñòâóþùèé ó âñåõ äðóãèõ èññëåäóåìûõ
âèäîâ. Ðàñòåíèÿ ýòîé ïîïóëÿöèè îòëè÷àëèñü îò öåëüíîëèñòíîé ôîðìû (íà-
ïðèìåð, ïîïóëÿöèÿ SAX87 èç äîëèíû ð. Ìåäâåæüÿ â Ìàãàäàíñêîé îáë.) ëèøü
ðàññòàâëåííî-ïèëü÷àòûì êðàåì ëèñòà. Ìîæíî ïðåäïîëîæèòü, ÷òî ïèëü÷àòûå
ëèñòüÿ — ðåçóëüòàò ãèáðèäèçàöèè ñ S. tschuktschorum (îòñóòñòâóþùåé â áëèæàé-
øèõ îêðåñòíîñòÿõ); èìåííî òàê îïðåäåëÿëèñü Õîõðÿêîâûì íåêîòîðûå îáðàçöû â
ãåðáàðíûõ êîëëåêöèÿõ. Îäíàêî ïèëü÷àòîëèñòíàÿ ôîðìà S. saxatilis òàêæå âûÿâëå-
íà Â. Â. ßêóáîâûì â îêðåñòíîñòÿõ îç. Êàðáîõîí íà Áóðåèíñêîì õðåáòå (VLA),
ãäå âèäîâ èç ðîäñòâà S. berberifolia íå îáíàðóæåíî. Ëèøü íåìíîãî ìåíüøèì ãàï-
ëîòèïè÷åñêèì ðàçíîîáðàçèåì (h = 0.824, òàáë. 3) õàðàêòåðèçóåòñÿ ñàõàëèíñêàÿ
ïîïóëÿöèÿ SAX9 S. saxatilis, ïðåäñòàâëåííàÿ ðàñòåíèÿìè ñ öåëüíîêðàéíûìè
ëèñòüÿìè. Ñëåäóåò îòìåòèòü, ÷òî â ïîïóëÿöèÿõ SAX9 è SAX92 îáíàðóæåí òîëüêî
îäèí îáùèé ãàïëîòèï S15, êîòîðûé âñòðå÷àåòñÿ åùå â ñàõàëèíñêèõ ïîïóëÿöèÿõ
FUS2 è FUS228 S. fuscescens. Ôàêò çíà÷èòåëüíûõ ãåíåòè÷åñêèõ îòëè÷èé ìàãàäàí-
ñêèõ è ñàõàëèíñêèõ ïîïóëÿöèé âèäà ìîæåò óêàçûâàòü íà òî, ÷òî ìû èìååì äåëî ñ
ðàçíûìè òàêñîíàìè, âåðîÿòíî, âíóòðèâèäîâîãî ðàíãà.

Ó S. chamissonis âàðüèðóþò ãàáèòóñ ðàñòåíèé, ôîðìà è ðàçìåðû ëèñòüåâ, îïó-
øåíèå ïëîäîâ, íî ïîëèìîðôèçì ìîðôîëîãè÷åñêèõ ïðèçíàêîâ, êàê è ãåíåòè÷å-
ñêèõ, íå ñòîëü âûðàæåííûé ïî ñðàâíåíèþ ñ S. saxatilis. Îäíàêî ðàñòåíèÿ ñ Êàì-
÷àòêè õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå êðóïíûìè ðàçìåðàìè, ìåëêîïèëü÷àòûì èëè ðàñ-
ñòàâëåííî-ïèëü÷àòûì êðàåì ëèñòà, êðóïíûìè ñåðåæêàìè, îïóøåííûìè ïëîäàìè,
êîòîðûå âïîëíå ñîîòâåòñòâóþò âèäó S. pulchroides Kimura, îïèñàííîìó ñ ñåâåð-
íûõ Êóðèëüñêèõ îñòðîâîâ (Kimura, 1934) è ñâåäåííîìó Ñêâîðöîâûì (Skvortsov,
1968) â ñèíîíèìû S. chamissonis. Ðàñòåíèÿ ñ Îëüñêîãî ïëàòî è îñîáåííî èç îêðå-
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ñòíîñòåé Ýëèê÷àíñêèõ îçåð â Ìàãàäàíñêîé îáë. îòëè÷àþòñÿ ìåëêèìè ðàçìåðàìè
âñåõ ÷àñòåé. Èõ ñòâîëèêè ÷àùå ïîëóïîãðóæåííûå â òðàâÿíî-ìîõîâóþ äåðíèíó,
ëèñòüÿ î÷åíü ìåëêèå, îêðóãëûå èëè îâàëüíî-îêðóãëûå, ïî êðàþ ìåëü÷àéøå çóá-
÷àòûå (íàïîìèíàþùèå êðàé øåñòåðåíêè), ñ ïóðïóðíûìè æèëêàìè, ïëîäû ìåë-
êèå, ñîâåðøåííî ãîëûå. Âîçìîæíî, ïîäîáíûå ðàñòåíèÿ çàñëóæèâàþò âûäåëåíèÿ â
êà÷åñòâå âíóòðèâèäîâîãî òàêñîíà. Èç 9 ãàïëîòèïîâ, îáíàðóæåííûõ â ïîïóëÿöèÿõ
CHA73 è CHA201 S. chamissonis ñ Îëüñêîãî ïëàòî, òîëüêî 3 ãàïëîòèïà (S1, S6,
S7) ÿâëÿþòñÿ îáùèìè ñ êàì÷àòñêèìè ïîïóëÿöèÿìè CHA18 è CHA25. Âèä îòíî-
ñèòñÿ ê ïîëèïëîèäàì ñ 2n = 114 (Zhukova, 1968), è áëèæàéøèìè ñîñåäÿìè â ôå-
íåòè÷åñêîì àíàëèçå èç åâðàçèàòñêèõ âèäîâ ÿâëÿþòñÿ S. arctica Pall., S. fuscescens,
S. myrsinites (Argus, 1997). Âñåãî â ïÿòè ïîïóëÿöèÿõ S. chamissonis èññëåäîâàí
51 îáðàçåö è âûÿâëåíî 16 ãàïëîòèïîâ, íî òîëüêî ÷åòûðå (S9, S10, S12, S16) óíè-
êàëüíûå.

Salix schmidtiana Barkalov, îïèñàííàÿ ñ ñåâåðà Ñàõàëèíà è ðàñïðîñòðàíåííàÿ â
íåñêîëüêèõ ïóíêòàõ íà õð. Âîñòî÷íûé â âîñòî÷íîé ÷àñòè ï-îâà Øìèäòà, ãäå ïðî-
èçðàñòàåò òîëüêî íà âûõîäàõ óëüòðàîñíîâíûõ ïîðîä, â ïðîòîëîãå ñðàâíèâàëàñü ñ
S. ovalifolia Trautv. è S. sphenophylla (Barkalov, 2012). Äàæå â ïðåäåëàõ íåáîëü-
øîé ïîïóëÿöèè ó S. schmidtiana íàáëþäàåòñÿ âàðüèðîâàíèå ïðèçíàêîâ: ãàáèòóñ
îò êóñòàðíèêà ñ ïðèïîäíèìàþùèìèñÿ ïîáåãàìè äî ïðèçåìèñòîãî, ëèñòüÿ îò öåëü-
íîêðàéíûõ äî ðàññòàâëåíî-ìåëêîçóá÷àòûõ, ïðèëèñòíèêè îò ðàçâèòûõ (äî 3 ìì)
äî ðóäèìåíòàðíûõ, ïëîäû îò ãîëûõ äî ÷àñòè÷íî îïóøåííûõ. Âñå ýòî ìîæåò óêà-
çûâàòü íà ãèáðèäíîå ïðîèñõîæäåíèå èëè ÿâëÿòüñÿ ñëåäñòâèåì âîçäåéñòâèÿ àãðåñ-
ñèâíîé ùåëî÷íîé ñðåäû. Ïîäîáíûé ïîëèìîðôèçì â ïðèçíàêàõ íàáëþäàåòñÿ òàê-
æå ó âèäîâ èç ðîäîâ Tephroseris (Rchb.) Rchb., Leontopodium R. Br. ex Cass.,
Erigeron L., Cerastium L., Saxifraga L., Poa L., âñòðå÷àþùèõñÿ â òåõ æå ìåñòîîáè-
òàíèÿõ. Îïóøåíèå ïëîäîâ èç èçâèëèñòûõ, ïðåëîìëÿþùèõ ñâåò âîëîñêîâ, äëèí-
íûå (äî 9 ñì) ïëîäóùèå ñåðåæêè, ïî÷åðíåíèå ïîáåãîâ ïðè ñóøêå ìîãóò óêàçû-
âàòü íà ðîäñòâî S. schmidtiana ñ âèäàìè ñåêöèè Myrtosalix, íàïðèìåð, ñ S. chamis-
sonis. Âûÿâëåííûå ãàïëîòèïû S1, S2, S6, S11 â ïîïóëÿöèÿõ S. schmidtiana îáùèå
ñ S. fuscescens è S. chamissonis.

Salix nummularia ïîìåùàåòñÿ ÷àùå â ñåêöèþ Retusae (Kimura, 1934; Skvortsov,
1968; Dorn, 1976; Argus, 1997, 2010; Fang et al., 1999; Ohashi, 2001) èëè ðåæå â
ñåêöèþ Myrtosalix (Nedoluzhko, 1995). Áëèæàéøèå ñîñåäè S. nummularia â ôåíå-
òè÷åñêîì àíàëèçå — ïðåäñòàâèòåëè ñåêöèé Retusae, Myrtosalix è Ovalifoliae —
S. phlebophylla, S. stolonifera Coville, S. herbacea L., S. rotundifolia (Argus, 1997).
Â Àçèè ê S. herbacea î÷åíü áëèçîê âèä S. turczaninowii. Íà îñíîâàíèè ïðèçíàêîâ,
òàêèõ êàê îòñóòñòâèå ïîäçåìíûõ ñòîëîíîâ, äèìîðôèçì ïîáåãîâ, îáùèé ãàáèòóñ
ðàñòåíèé, ñòðîåíèå ïûëüöåâûõ çåðåí, Ïåòðóê (Petruk, 2009b, 2011) èñêëþ÷èëà
S. nummularia èç ñåêöèè Retusae è ïîìåñòèëà â ñåêöèþ Glauceae. Ó âèäà ìåëêèå
òðåõáîðîçäíî-ïîðîâûå ïûëüöåâûå çåðíà ñ ðàâíîÿ÷åèñòîé ñêóëüïòóðîé ýêçèíû è
ðîâíîé ïîâåðõíîñòüþ ïîð, ÷òî ïî äàííûì ýòîãî àâòîðà îòëè÷àåò S. nummularia îò
ïðåäñòàâèòåëåé ñåêöèè Retusae. Ñõîäñòâî S. nummularia ñ S. ovalifolia Trautv. èç
ñåêöèè Glaucae ïðîÿâëÿåòñÿ â äèìîðôèçìå ïîáåãîâ: êîðîòêèå ñî ñáëèæåííûìè
óçëàìè è õëûñòîâèäíûå ñ ðàññòàâëåííûìè óçëàìè. Ñêâîðöîâ (Skvortsov, 1968,
ñ. 77) âûñêàçàë ïðåäïîëîæåíèå î òîì, ÷òî «îò îáùåãî êîðíÿ ñ Glaucae, íàèáîëåå
âåðîÿòíî, ïðîèçîøëè Retusae (îò÷àñòè, âïðî÷åì, èìåþùèå ñõîäñòâî ñ Myrtosa-
lix)», ÷òî ïîäòâåðæäàåòñÿ ðåçóëüòàòàìè ôåíåòè÷åñêèõ àíàëèçîâ â îòíîøåíèè
S. nummularia (Argus, 1997). Íàìè èññëåäîâàí òîëüêî îäèí îáðàçåö S. nummularia
ñ Îëüñêîãî ïëàòî, ó êîòîðîãî âûÿâëåí ãàïëîòèï S2, îáùèé ñ ïîïóëÿöèÿìè áîëü-
øèíñòâà îòíîñèìûõ ê ñåêöèè Myrtosalix è âêëþ÷åííûõ â àíàëèç âèäîâ (òàáë. 1),
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çà èñêëþ÷åíèåì ïîïóëÿöèé S. kimurana, S. tschuktschorum è S. vyshinii, à òàêæå
S. polaris, áåçóñëîâíî ïðèíàäëåæàùåé ñåêöèè Retusae. Ýòîò æå ãàïëîòèï âñòðå÷à-
åòñÿ ó S. phlebophylla, îòíîñèìîé Ñêâîðöîâûì (Skvortsov, 1968) è Argus (2010) ê
ñåêöèè Myrtosalix. Ñåêöèîííàÿ ïðèíàäëåæíîñòü S. nummularia íà îñíîâàíèè ãå-
íåòè÷åñêèõ äàííûõ íå âûÿñíåíà. Â äîñòàòî÷íîé ñòåïåíè ôðàãìåíòèðîâàííûé
àðåàë ýòîãî öèðêóìïîëÿðíîãî âèäà ìîæåò êîñâåííî óêàçûâàòü íà îòíîñèòåëüíî
äðåâíåå ïðîèñõîæäåíèå, óõîäÿùåå ê îáùèì êîðíÿì ñåêöèé Glaucae è Retusae.

Òàêèì îáðàçîì, âûÿâëåí íèçêèé óðîâåíü èçìåí÷èâîñòè íóêëåîòèäíûõ ïî-
ñëåäîâàòåëüíîñòåé ìåæãåííûõ ñïåéñåðîâ trnS—psbZ, trnC—petN è petN—psbM
õïÄÍÊ. Ñåòü ãåíåàëîãè÷åñêèõ ñâÿçåé ãàïëîòèïîâ ïîêàçûâàåò îòñóòñòâèå êàêèõ-
ëèáî ôèëîãåíåòè÷åñêèõ ãðóïï. Ïðèñóòñòâèå îáùèõ ãàïëîòèïîâ ó áîëüøèíñòâà
èññëåäóåìûõ âèäîâ óêàçûâàåò íà îáùíîñòü èõ ïðîèñõîæäåíèÿ è íà îòíîñèòåëüíî
íåäàâíþþ äèâåðãåíöèþ, à íàëè÷èå ðàçíûõ ãàïëîòèïîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì,
÷òî ñåêöèÿ Myrtosalix ÿâëÿåòñÿ, âîçìîæíî, ãåòåðîãåííîé. Îòäåëüíûå âèäû ýòîé
ñåêöèè (S. jurtzevii, S. khokhriakovii, S. nummularia, S. recurvigemmis) âîçíèêëè,
âåðîÿòíî, â ðåçóëüòàòå âíóòðè- èëè ìåæñåêöèîííîé ãèáðèäèçàöèè ñ ïîñëåäóþ-
ùåé èíòðîãðåññèåé è àëëîïîëèïëîèäèåé (ñåò÷àòûé õàðàêòåð ýâîëþöèè). Â öåëîì
âçàèìîîòíîøåíèÿ âèäîâ ñåêöèè Myrtosalix îñòàëèñü äî êîíöà íåðàçðåøåííûìè,
÷òî ãîâîðèò î íåîáõîäèìîñòè äîïîëíèòåëüíûõ èññëåäîâàíèé ñ ïðèâëå÷åíèåì
áîëüøåãî ìàòåðèàëà è äðóãèõ ìàðêåðîâ ÄÍÊ.
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Population structure and phylogenetic relationships of 19 Salix species from the Northeast Asia, attri-
buted by different authors to the sect. Myrtosalix of subg. Chamaetia, have been investigated based on se-
quence data of the trnS-psbZ, trnC-petN and petN-psbM intergenic spacers of chloroplast DNA. The levels
of nucleotide and haplotype diversity in the populations ranged from 0.0000 to 0.0119 and from 0.000 to
1.000, respectively. By comparing sequences from 378 specimens, 49 haplotypes (S1-S49) were revealed,
27 (55.1 %) of them were unique. The S1 haplotype having the highest frequency of occurrence (33.9 %)
was found in 128 samples of 15 species and could be regarded as the ancestral haplotype. The genealogi-
cal network of haplotypes showed the absence of any phylogenetic groups. AMOVA test showed that the
majority of variation (more than 80 %) occurred within the populations (FST = 0.1925, P < 0.0001). The
sect. Myrtosalix includes some species (S. jurtzevii, S. khokhriakovii, S. nummularia, S. recurvigemmis)
that may have been derived from intra- or intersectional hybridization along with introgression and allopo-
lyploidy (a reticulate evolution). The presence of common haplotypes in most of the studied species indi-
cates their common origin and relatively recent divergence, and the presence of several different haploty-
pes suggests that sect. Myrtosalix is possibly heterogeneous. In general, the relationships between species
of this section remained largely unresolved.

K e y w o r d s: Salix, Myrtosalix, Salicaceae, population, intergeneric spacers trnS—psbZ, trnC—
petN, petN—psbM, chloroplast DNA, phylogeny, Northeast Asia.
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