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Изучен генетический полиморфизм в популяциях ксерогалофита Kochia prostrata, произрастающих
на разных по свойствам почвах с контрастным содержанием солей в 8 вариантах растительных со-
обществ опустыненных степей. Во всех изученных популяциях наблюдался дефицит гетерозигот
(11.1–77.5%). Обнаружены достоверные различия в уровне наблюдаемой гетерозиготности в попу-
ляциях, произрастающих на разных типах почв. Значительная генетическая дифференциация двух
популяций на темногумусовых солончаках указывает на возможность влияния почвенных условий
не только на уровень разнообразия, но и на генетическую структуру популяций.
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Генетическое разнообразие является одним из
основных источников биоразнообразия на Земле
и обеспечивает сырье для эволюции. Его можно
рассматривать как связь между эволюционными
и экологическими процессами. Снижение разно-
образия ведет к уменьшению эволюционного по-
тенциала, необходимого для адаптации к меняю-
щимся условиям окружающей среды, и сниже-
нию приспособленности вида в целом [1, 2].
Изменение условий окружающей среды может
влиять на генетическое разнообразие и диффе-
ренциацию между локальными популяциями ди-
корастущих видов растений [3, 4]. Уровень ло-
кальной адаптации определяется взаимодействи-
ем между естественным отбором и потоком генов
вдоль экологических градиентов [5]. Почвенные
условия, отраженные в их морфологических и
физико-химических свойствах – pH, влажность,
содержание питательных элементов [6–8] и ха-
рактер растительности [4, 9–11] – могут влиять на
уровень внутрипопуляционного генетического
разнообразия и степень генетической дифферен-
циации популяций.

Выявление экологических факторов, влияю-
щих на формирование генетического разнообра-
зия дикорастущих видов, необходимо для пони-
мания процессов внутривидовой микроэволю-
ции и механизмов локальной адаптации к разным

и меняющимся условиям окружающей среды.
Удобными модельными объектами для изучения
механизмов локальной адаптации к гетероген-
ным условиям являются широко распространен-
ные виды, которые, как правило, характеризуют-
ся высокой фенотипической пластичностью и ге-
нетической изменчивостью. Успешное освоение
гетерогенных условий такими видами происхо-
дит благодаря появлению множества разных ге-
нотипов, приспособленных к конкретным усло-
виям обитания, а не наличием одного универ-
сального генотипа [12].

Прутняк простертый Kochia prostrata (L.) Schrad.
(семейство Chenopodiaceae) [Bassia prostrata (L.)
A.J. Scott] – длительно вегетирующий вид, широ-
ко распространенный в сухих и опустыненных
степях, предгорных пустынях юга России, Цен-
тральной Азии и Закавказья, Западной Европы.
Обладая широкой эдафической пластичностью,
он способен произрастать на почвах разного ме-
ханического состава – от легких опесчаненных до
тяжелых суглинистых, каменистых и гипсонос-
ных, в том числе на солонцеватых и тяжелых по
гранулометрическому составу солонцово-солон-
чаковых почвах [13, 14]. Kochia prostrata характе-
ризуется С4-типом фотосинтеза, неоднороден по
морфологическим, биологическим и эколого-фи-
зиологическим свойствам, обладает значительной
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засухо- и солеустойчивостью и имеет значительный
адаптационный потенциал [13, 15, 16]. В условиях
южных глинистых и каменистых предгорных полу-
пустынь он отличается высоким уровнем внутрипо-
пуляционного генетического полиморфизма [17].

Цель данной работы – изучить влияние поч-
венных свойств (тип почвы, содержание гумуса и
суммы солей) на уровень генетического разнооб-
разия и формирование генетической структуры
популяций K. prostrata, произрастающих в раз-
личных вариантах растительности опустыненных
степей Северо-Западного Прикаспия.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Район исследований, геоморфология. Работы

проведены на территории Палласовского района
Волгоградской области, в северо-западной части
Прикаспийской низменности на Волго-Ураль-
ском междуречье. Регион представляет собой
плоскую морскую аккумулятивную равнину, сло-
женную с поверхности раннехвалынскими су-
глинками, и с почти полным отсутствием поверх-
ностного и грунтового стока [18]. На этой терри-
тории широко распространены такие замкнутые
бессточные котловины, приуроченные к депрес-
сионным понижениям, как соленые озера Булух-
та и Эльтон. Крупнейшее соленое озеро Европы
Эльтон и его окрестности входят в состав природ-
ного парка регионального значения “Эльтон-
ский”. По климатическим показателям (метео-
станция Джаныбек) район исследований отно-
сится к засушливым аридным территориям со
среднегодовой суммой осадков 291 мм и средне-
годовым коэффициентом увлажнения (отноше-
ние осадков к испаряемости) 0.32 [19]. Террито-
рии с такими гидротермическими показателями
относят к полупустыням и сухим степям [20].

Почвы. Свойства почв данного региона подроб-
но изучены многими исследователями [21–23]. В
почвенном покрове Волгоградской области ши-
роко представлены каштановые почвы и их ком-
плексы, в северной части региона распростране-
ны черноземы южные, в юго-восточной – солон-
цы каштановые и лугово-каштановые почвы [24].
В пределах равнинных ландшафтов Прикаспий-
ской низменности широко распространены со-
лонцовые комплексы, для понижений и других
отрицательных элементов рельефа (западины,
котловины) характерны темноцветные чернозе-
мовидные или лугово-каштановые почвы [25]. В
ходе полевых работ были заложены разрезы, для
которых выполняли морфогенетические описа-
ния с индексацией горизонтов по “Полевому
определителю почв” [26]. Профили исследовали
до глубины 50 см, зоны максимального распро-
странения корней. Анализы водной вытяжки, а
также содержания гумуса в отобранных образцах
выполнены по общепринятым методикам [27].
Полученные данные усредняли для рассматрива-
емой части профиля (50 см).

Растительность. В ботанико-географическом
отношении территория Приэльтонья расположе-
на в подзоне южных полукустарничково-дерно-
виннозлаковых (опустыненных) степей Ергенин-
ско-Заволжской подпровинции Заволжско-Ка-
захстанской провинции Евразиатской степной
области [28, 29]. Здесь, помимо типичных степ-
ных злаковых сообществ, широко распростране-
ны полукустарничковые и промежуточные между
ними фитоценозы, характерна комплексность
растительности, что означает быструю смену рас-
тительности на очень коротких расстояниях, из-
меряемых иногда метрами.

Растительные сообщества с участием прутняка
подбирали с учетом максимального разнообразия
мест его обитаний в плакорных, специфических
экотонных условиях и озерных котловинах, на
террасах соленых озер, береговых уступах, на
стыке сообществ, относящихся к разным форма-
циям. Геоботанические описания выбранных со-
обществ выполнены в начале июня 2018 г. по об-
щепринятой методике [30, 31] в 13 местообитаниях
(табл. 1). Размеры большинства сообществ были
невелики (12–18 м2), поэтому их описывали в
пределах естественных границ. Долю участия ви-
дов оценивали по степени проективного покры-
тия (ПП, %) в составе общего проективного по-
крытия (ОПП). Группировка 13 описаний выпол-
нена с использованием публикаций о структуре
растительного покрова степной зоны и трактовке
границы степей и пустынь в европейской части
СССР и РФ [28, 29, 32] на основе преобладающей
жизненной формы (здесь это травянистые много-
летники: дерновинные злаки, полукустарнички,
ксерофильное разнотравье), а также экологии до-
минантных видов (ксерофиты, галофиты, галок-
серофиты).

Можно выделить сообщества прутняка с уча-
стием других полукустарничков, а также ксеро-
фильных дерновинных злаков и фитоценозы, где
прутняк встречается совместно с другими полу-
кустарничками, дерновинными злаками, а ино-
гда и разнотравьем. Ниже приведены доминанты
сообществ с характеристикой их экобиоморф:

1. Плотнодерновинные злаки: типчак Festuca
valesiaca, ковыль сарептский, или тырсик Stipa
sareptana, житняк пустынный Agropyron desertorum.
Корневищные злаки: вострец Leymus ramosus.
Эфемероид мятлик луковичный Poa bulbosa.

2. Ксерофильное разнотравье: грудница воло-
систая Galatella villosa, пижма тысячелистнико-
листная Tanacetum achilleifolium, кермек метельча-
тый Limonium scoparium.

3. Ксерофильные полукустарнички: прутняк
простертый Kochia prostrata, полынь таврическая Ar-
temisia taurica, полынь Лерха Artemisia lerchiana [28].

4. Ксерогалофильные полукустарнички: хали-
мионе бородавчатый Halimione verrucifera, сведа
вздутоплодная Suaeda physophora, кароксилон лист-
венничный Caroxylon laricinum (солянка листвен-
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ничная Salsola laricina), полынь черная Artemisia
pauciflora, полынь сантонинная Artemisia santonica.

Латинские названия приведены в основном
согласно сводке С.К. Черепанова [33], представи-
тели семейства Chenopodiaceae даны по А.П. Су-
хорукову [34]. В скобках указаны синонимы.

Растительный материал и изоферментный анализ.
Семена Kochia prostrata (L.) Schrad. были собраны
в 13 популяциях из различных растительных со-
обществ (см. табл. 1) с 5–20 отдельных растений
каждой популяции. Изоферментный анализ про-
водили на 30–50 проростках с каждой популя-
ции по ранее описанной методике для пустын-
ных видов маревых [35]. Разделение энзимов
проводилось в 10%-ном крахмальном геле. Ана-
лизировали восемь ферментов: GOT (E.C. 2.6.1.1),
DIA (E.C. 1.6.99), GDH (E.C. 1.4.1.2), SOD (E.C.
1.15.1.1), G6PD (E.C. 1.1.1.49), 6PGD (E.C. 1.1.1.44),
MDH (Е.С. 1.1.1.37), Me (Е.С. 1.1.1.40).

Статистический анализ. Для оценки уровня ге-
нетической изменчивости рассчитывали следую-
щие показатели: долю полиморфных локусов (Р99),
среднюю наблюдаемую (Но) и ожидаемую (Не) гете-
розиготности, генетические дистанции по 10 выяв-
ленным локусам. Для анализа структуры популя-
ций и потока генов использовали коэффициенты
F-статистики Райта (Fis, Fit, Fst) и показатель потока
генов Nm [36] в программе POPGEN 1.32 [37].

На рис. 2, 3 приведены средние арифметиче-
ские значения полученных величин и их стан-
дартные ошибки. Для корреляционного и фак-
торного (ANOVA) анализов использовали про-
грамму SigmaPlot12.0. Достоверность различий
между средними значениями признаков опреде-
ляли при помощи теста Tukey (в программе Sig-
maPlot12.0). Различия считались достоверными
при р < 0.05. На диаграммах достоверные разли-
чия между средними значениями признаков от-
мечены разными латинскими буквами над бара-
ми. Одинаковые буквы над барами означают от-
сутствие различий между средними значениями
данных признаков.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В условиях Северо-Западного Прикаспия ис-

следованы 13 популяций Kochia prostrata в 8 вари-
антах растительности опустыненных степей (см.
табл. 1). Произрастание прутняка в типичных дер-
новиннозлаковых степных сообществах зареги-
стрировано в двух местообитаниях (Р3, Р6), а в
ксерофитноразнотравных — в одном (Р1). Осталь-
ные сообщества представляют собой разные вари-
анты полукустарничковых и дерновиннозлаково-
полукустарничковых опустыненных степей, в ко-
торых доминируют перечисленные выше виды в
разных сочетаниях и соотношениях. Среди них
собственно прутняковые сообщества (с домини-
рованием K. prostrata) отмечены в 5 местообита-
ниях: Р4, Р7, Р8, Р9, Э2. Фитоценозы с участием

прутняка, как правило, разреженные, их ОПП
колеблется от 15–20 до 70–80%, в том числе на
долю прутняка приходится 5–50% ПП: мини-
мально (5–10%) – в дерновиннозлаковых и полу-
кустарничково-дерновиннозлаковых степях, мак-
симально (до 40–50%) – в полукустарничковых, в
лиственничносолянково-чернополынно-прутня-
ковом сообществе на каштановой солонцеватой
почве (Р7). Такое разнообразие фитоценозов с
участием K. рrostrata, вероятно, связано с разно-
образием почвенных условий. В исследованном
районе K. prostrata произрастает на светлых и
светлогумусовых солонцах, каштановых солон-
цеватых и каштановых почвах, темногумусовых
солончаках с различным содержанием солей
(0.05–1.10% суммы солей) и гумуса (0.80–4.08%)
(см. табл. 1).

Популяционно-генетический анализ K. pros-
trata показал, что доля полиморфных локусов в
13 популяциях варьирует от 20 до 70% и в среднем
составляет 45 ± 3%. Уровень средней наблюдае-
мой гетерозиготности (Ho = 7.3 ± 0.6%) в популя-
циях в 1.7 раза ниже уровня средней ожидаемой
гетерозиготности (He = 12.0 ± 0.9%) (рис. 1а), т.е.
во всех изученных популяциях наблюдается де-
фицит гетерозигот, который в среднем составляет
38 ± 4%. При этом уровни средних He и Ho не кор-
релируют с размером выборки (r = 0.20–0.22, p >
0.05). В то же время обнаружена незначительная
положительная корреляция (r = 0.55, p ≥ 0.05)
уровня He с долей вида в растительных сообще-
ствах. Однако между уровнем Ho и долей прутня-
ка в растительных сообществах корреляции не
выявлено (r = 0.07, p > 0.05). В целом для всех по-
пуляций около 30% изменчивости приходится на
межпопуляционную (табл. 2). Генетические ди-
станции между 13 популяциями очень различают-
ся (D = 0.0014–0.2094) и не коррелируют с гео-
графическими расстояниями (см. рис. 1б). Наи-
меньший внутрипопуляционный генетический
полиморфизм K. prostrata наблюдается в ксерога-
лофитно-полукустарничковых вариантах степей:
He ниже в 1.4–1.9 раза, а Ho – в 1.3–1.6 раза по срав-
нению с популяциями, произрастающими в дру-
гих вариантах опустыненных степей (рис. 2а). До-
стоверных различий между генетическими пара-
метрами и характером растительности остальных
вариантов опустыненных степей не обнаружено.

Для изучения возможного влияния почвенных
условий на внутри- и межпопуляционный гене-
тический полиморфизм популяции K. prostrata
были сгруппированы по морфологическому типу
и уровню засоления почвы, на которых они про-
израстают: I группа – популяции, произрастаю-
щие на сильнозасоленных темногумусовых солон-
чаках с суммой солей 1.02 ± 0.08% и содержанием
гумуса 3.79 ± 0.29%; II группа – на мелких солон-
цах (сумма солей 0.65 ± 0.08%, гумус 1.71 ± 0.44%);
III группа – на глубоких солонцах и каштановых
солонцеватых почвах (сумма солей 0.34 ± 0.11%, гу-
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мус 1.65 ± 0.28%) и IV группа – на каштановых поч-
вах (сумма солей 0.08 ± 0.03%, гумус 1.89 ± 0.08%)
(см. табл. 1, рис. 3). Оказалось, что популяции I и
IV групп характеризуются достоверно меньшим (в
1.5–2 раза) уровнем гетерозиготности по сравне-
нию с популяциями II и III групп (см. рис. 2б, 3).

Анализ генетической структуры популяций и
потока генов внутри четырех групп (по свойствам
почв) и между группами популяций K. prostrata
показал невысокий уровень генетической диф-
ференциации групп (Fst = 0.009–0.116) и значи-
тельный поток генов (Nm > 1) между всеми груп-
пами и всеми парами групп (см. табл. 2), т.е. меж-
ду группами популяций наблюдается свободный
обмен генами, который уравновешивает возмож-
ное действие дрейфа генов [36] на генетическую
структуру популяций. В то же время между всеми
популяциями (без группировки) наблюдается
больший уровень генетической дифференциации
(Fst = 0.286) и меньший поток генов (Nm = 0.62).
Данные отличия основаны на значительной гене-
тической дифференциации (Fst = 0.565) и ограни-
ченном потоке генов (Nm = 0.19) популяций
I группы, произрастающих на темногумусовых

солончаках у бровки первой террасы оз. Булухта
(Б1 и Б2). Кроме того, генетические расстояния
между данными популяциями гораздо больше,
чем между популяциями внутри других групп или
между группами популяций (см. табл. 2). При
анализе 11 популяций (без учета популяций Б1 и
Б2) также наблюдается свободный обмен генами
(Nm = 1.127), который уравновешивает возможное
действие дрейфа генов на генетическую структу-
ру изученных популяций прутняка. Отсутствие
корреляций генетических дистанций с географи-
ческими расстояниями между популяциями (см.
рис. 1б) свидетельствует о том, что поток генов
также не играет решающей роли в формировании
структуры данных популяций.

Рис. 1. Уровень генетического разнообразия в попу-
ляциях (а), взаимосвязь генетических дистанций (по
Nei, 1984) и географических расстояний между попу-
ляциями Kochia prostrata в условиях естественных ме-
стообитаний Северо-Западного Прикаспия (б): P –
процент полиморфных локусов, Ho – наблюдаемая
гетерозиготность, He – ожидаемая гетерозиготность,
треугольники – популяции Б1, Б2, круги – популя-
ции Р1–Р9, квадраты – популяции Э1–Э2; R2 – вели-
чина аппроксимации.
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Рис. 2. Уровень генетического разнообразия в попу-
ляциях Kochia prostrata, произрастающих в разных ва-
риантах растительности опустыненных степей (а) и
типов почв (б): Ho – наблюдаемая гетерозиготность,
He – ожидаемая гетерозиготность; 1 – ксерогалофит-
нополукустарничковые, 2 – галоксерофитнополуку-
старничковые, 3 – полукустарничково-ксерофитнораз-
нотравные, полукустарничково-ксерофитнозлаковые и
полукустарничково-плотнодерновиннозлаковые, 4 –
полукустарничковые, 5 – плотнодерновиннозлако-
вые степи; I–IV – типы почв: I – темногумусовые
солончаки, II – мелкие и корковые солонцы, III –
глубокие солонцы и каштановые солонцеватые поч-
вы, IV – каштановые почвы. Разными латинскими бук-
вами отмечены достоверные различия между всеми
средними значениями Ho и He на уровне p < 0.05, одина-
ковые буквы над барами означают отсутствие различий
между средними значениями данных признаков.
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ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ растительности опустыненных степей
северо-западной части Прикаспийской низмен-
ности показал большое разнообразие фитоцено-
зов с участием Kochia prostrata на разных типах
почв с разной мощностью поверхностных гуму-
сированных горизонтов, отмытых от легкорас-
творимых солей: светлых и светлогумусовых со-
лонцах, каштановых солонцеватых и каштановых
почвах, темногумусовых солончаках. Возможно,
вследствие такого разнообразия мест обитания
сформировались значительные генетические рас-
стояния между популяциями Б1 и Р4 (D = 0.1765)
и между Б1 и Б2 (D = 0.2094), которые больше со-
ответствуют степени генетических различий меж-
ду подвидами (D = 0.17−0.22). В то же время гене-
тические расстояния между популяцией Б1 и
остальными изученными 11 популяциями (ис-
ключая Б2) находятся на уровне межпопуляцион-
ных различий (D = 0.0380−0.1544), как и в случае
популяций Б2 и Р4 (D = 0.0128−0.1108 и D =
= 0.0258−0.1500 соответственно). Это дает нам
основание считать их разными популяциями, а не
подвидами K. prostrata.

Популяционно-генетический анализ K. pros-
trata показал, что в целом основные параметры
генетического разнообразия вида, кроме показа-
теля наблюдаемой гетерозиготности (Но), соот-

ветствуют среднему уровню для многолетних пе-
рекрестно-ветроопыляемых видов (P = 49–66%,
Ho = 26– 29%, He = 15–16%) [38]. Однако средний

уровень генетической изменчивости в популяци-
ях K. prostrata Северо-Западного Прикаспия (Р =
= 46 ± 3%, Ho = 7.0 ± 0.6%, He = 12.1 ± 0.9%) ока-

зался ниже, чем в среднеазиатских популяциях
(Р = 82 ± 5%, Ho = 34 ± 2%) [17], а также в популя-

циях некоторых других засухоустойчивых видов
(P = 54–93%, Но = 14–50%, Не = 33–42%) – Agave

victoriae-reginae [39], Flourensia cernua [40] и Halox-
ylon aphyllum [35].

Различия в уровнях наблюдаемой и ожидае-
мой гетерозиготности указывают на значитель-
ный дефицит гетерозигот (11.1–77.5%) во всех
изученных популяциях K. prostrata в условиях
опустыненных степей Северо-Западного Прика-
спия, чего не наблюдалось в среднеазиатских по-
пуляциях [17]. Подобный дефицит гетерозигот
может быть вызван инбридингом (самоопылени-
ем), однако прутняк простертый – многолетнее
преимущественно перекрестно-ветроопыляемое
растение. Географических и ценотических пре-
пятствий для опыления и распространения семян
в данных условиях произрастания нет. Кроме то-
го, отсутствие корреляции между наблюдаемой
гетерозиготностью и долей вида свидетельствует
о том, что инбридинг не играет решающей роли в
формировании пула гетерозигот, а следовательно,
и дефицита гетерозигот. Отклонение генетической
структуры популяции от равновесия в сторону ин-
бридинга (по Харди-Вайнбергу) и снижение гене-
тического разнообразия может быть следствием
узкой экологической ниши [41], как в случае с га-
лофитом Suaeda salsa (Но = 0.08, Не = 0.18 [42]).

Кроме того, общий дефицит гетерозигот может
формироваться вследствие подразделения больших
пространственно-протяженных популяций на пан-
миктические группы (эффект Валунда) [35, 43].

В Северо-Западном Прикаспии наблюдается
большое разнообразие фитоценозов с участием
K. prostrata, однако для данной территории харак-
терна быстрая смена растительности на коротких
расстояниях, что не позволяет данному ветро-
опыляемому виду формировать пространствен-
но-протяженные популяции с образованием не-
скольких панмиктических групп. Дефицит гетеро-
зигот также может свидетельствовать о давлении

Таблица 2. Уровень межпопуляционной изменчивости и потока генов в группах популяций Kochia prostrata, про-
израстающих на различных типах почв Северо-Западного Прикаспия

Примечание. I – темногумусовые солончаки, II – мелкие и корковые солонцы, III – глубокие солонцы и каштановые солонцеватые
почвы, IV – каштановые почвы; Fst – показатель локальной подразделенности, Nm – поток генов, D – генетические дистанции.

Группы популяций Fst Nm D

Между всеми 13 популяциями 0.286 0.62 0.0014–0.2094

Между группами I, II, III, IV 0.104 2.16 0.0032–0.0609

Между группами I и II 0.116 1.90 0.0573

Между группами I и III 0.093 2.44 0.0439

Между группами I и IV 0.165 1.27 0.0609

Между группами II и III 0.009 27.02 0.0032

Между группами II и IV 0.018 13.53 0.0049

Между группами III и IV 0.026 9.42 0.0075

Внутри группы I (между популяциями Б1 и Б2) 0.565 0.19 0.2094
Внутри группы II (Р2, Р4, Р9, Э1) 0.112 1.98 0.0046–0.0501

Внутри группы III (Р1, Р3, Р7, Р8, Э2) 0.133 1.63 0.0024–0.0815

Внутри группы IV (Р5 и Р6) 0.156 1.35 0.0367

Между 11 популяциями (без Б1 и Б2) 0.161 1.13 0.0014–0.1765
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сильного стресса [43]. В последнем случае наблю-
дается отбор против гетерозигот в пользу более
приспособленных к стрессовым условиям гомози-
гот. При этом под действием отбора могут оказать-
ся отдельные конкретные локусы, как, например,
в случае Festuca ovina [7], или большинство иссле-
дованных локусов. В изученных популяциях
K. prostrata дефицит гетерозигот (Fit = 0.133–0.961)

выявлен у 8 из 9 полиморфных локусов (табл. 3),
т.е. все проанализированные локусы находятся
под действием отбора в разной степени.

Роль стрессовых как абиотических (почвен-
ные условия), так и биотических (например, тип
растительных сообществ, их видовой состав)
факторов могут играть различия в условиях ме-
стообитания. Показано влияние варианта расти-
тельных сообществ (ксерофитных и галофитных)
[11] и степени использования сельскохозяйствен-
ных земель [4] на генетическое разнообразие по-
пуляций. При изучении K. prostrata из разных рас-
тительных сообществ и вариантов опустыненных
степей значимых связей между популяционно-
генетическими параметрами и характером расти-
тельности не было обнаружено. В то же время до-
стоверно меньший уровень гетерозиготности в
популяциях, произрастающих на темногумусо-
вых солончаках и каштановых почвах, указывает
на возможность влияния почвенных условий на
формирование внутрипопуляционной генетиче-
ской изменчивости K. prostrata. Ранее на двух ксе-
рогалофитах нами было показано [44] снижение
процента полиморфных локусов (Atriplex tatarica)
по мере увеличения засоления почвы и повыше-
ние уровня наблюдаемой гетерозиготности (Sedo-
bassia sedoides) с ростом содержания калия в почве. В
изученных популяциях K. prostrata наблюдается не-
линейная зависимость показателей гетерозигот-
ности и уровня засоления почвы (см. рис. 3а).
Наибольшая гетерозиготность обнаружена в по-
пуляциях, произрастающих на солонцах и кашта-
новых солонцеватых (II и III группы) почвах со
средним содержанием солей (0.35–0.65%). Из-
вестно, что для галофитов необходим определен-
ный уровень засоления почвы для оптимального
роста [45]. В изученных группах популяций наи-
большей биомассой (38.7 ± 7.7 г) характеризова-
лись кусты K. prostrata, произрастающие в популя-
циях на мелких солонцах (II группа), а наимень-
шей (6.3–8.3 г) – на каштановых солонцеватых (III
группа) и каштановых (IV группа) почвах.

Таким образом, оптимальный рост и наиболь-
ший уровень генетического разнообразия наблю-
даются в популяциях K. prostrata, произрастаю-
щих на мелких солонцах со средним содержанием
солей 0.65 ± 0.08%. Несмотря на то, что наличие
гумуса в почве является необходимым условием
для нормального роста растений, связь уровня ге-
терозиготности в популяциях K. prostrata с содер-
жанием гумуса в почвах отсутствует (см. рис. 3б).
Две популяции, произрастающие на темногуму-
совых солончаках береговой линии оз. Булухта

(Б1, Б2), отличаются и по параметрам генетиче-

ской изменчивости (см. рис. 2б), и по структуре

популяций (см. табл. 2) друг от друга и остальных

изученных популяций, что свидетельствует об их

Рис. 3. Сумма солей (а) и содержание гумуса (б) в раз-
личных типах почвы в популяциях Kochia prostrata с
разным уровнем генетического разнообразия: ∑солей –
сумма солей, He – ожидаемая гетерозиготность; I –
темногумусовые солончаки, II – мелкие и корковые
солонцы, III – глубокие солонцы и каштановые со-
лонцеватые почвы, IV – каштановые почвы. Разными
латинскими буквами отмечены достоверные разли-
чия между средними значениями параметров на
уровне p < 0.05.
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Таблица 3. Значения коэффициентов F-статистики
Райта (Fis, Fit, Fst) по 9 выявленным локусам 13 популя-
ций Kochia prostrata в Северо-Западном Прикаспии

* Значения достоверности.

Локус Fis Fit Fst p*

Got –0.0264 –0.0060 0.0199 0.595

Gdh 0.2180 0.2988 0.1034 <0.001

Dia-A 0.7889 0.9609 0.8149 <0.001

Dia-B 0.6858 0.7355 0.1581 <0.001

6pgd 0.0809 0.1330 0.0567 0.008

G6pd 0.3688 0.4616 0.1470 <0.001

Me 0.5308 0.6117 0.1725 <0.001

Mdh-A 0.0139 0.4605 0.4529 <0.001

Mdh-B 0.4737 0.4971 0.0445 0.004

Среднее 0.3762 0.5420 0.2658
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значительной генетической дифференциации. В
то же время между популяциями незначительны
географические расстояния и отсутствуют явные
преграды (ландшафтные и ценотические) для пе-
рекрестного опыления и распространения семян
ветром. Берег оз. Булухта характеризуется ком-
плексностью микрорельефа, различным химиз-
мом засоления, историей развития почв и сменой
растительных формаций на очень коротких рас-
стояниях, что формирует мозаичность условий
произрастания K. prostrata и может ограничивать
поток генов между изолированными популяция-
ми, уменьшая их генетическое разнообразие [4, 9].
Известно, что локальные различия в характери-
стиках почв и экологической истории вида спо-
собствуют генетической дифференциации попу-
ляций, и изменчивость среды обитания коррели-
рует с генетической дифференциацией [4, 46].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Популяционно-генетический анализ вида
K. prostrata в условиях опустыненных степей Севе-
ро-Западного Прикаспия выявил невысокий уро-
вень разнообразия по сравнению со среднеазиат-
скими популяциями данного вида [17]. Анализ ге-
нетической структуры популяций показал, что
дрейф и поток генов не играют решающей роли в
формировании структуры данных популяций. Не
обнаружено значимых связей между популяцион-
но-генетическими параметрами K. prostrata и кон-
кретными растительными сообществами, а также
вариантами опустыненных степей. Достоверные
различия в уровне генетического полиморфизма
показаны для групп популяций, произрастающих
на разных типах почв. В 1.5–2 раза меньший уро-
вень гетерозиготности в популяциях на темногуму-
совых сильно засоленных и каштановых почвах
указывает на возможность влияния почвенных
условий на формирование внутрипопуляционной
генетической изменчивости K. prostrata. Не выявле-
но связи уровня гетерозиготности в популяциях
K. prostrata с содержанием гумуса в почвах, однако
показана нелинейная зависимость показателей
гетерозиготности и уровня засоления почвы с
максимумом при среднем засолении. По степени
генетической дифференциации выделаются две по-
пуляции, произрастающие на темногумусовых со-
лончаках береговой линии озера Булухта (Б1, Б2).
Причинами повышенной изоляции популяций,
возможно, является мозаичность почвенных усло-
вий береговой линии озера.

Работа выполнена при поддержке Российско-
го фонда фундаментальных исследований (про-
ект № 18-016-00129а).
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