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Проведен анализ изменчивости межгенных спейсеров petN–psbM, trnD–trnT, trnL–trnF и trnS–trnG
хлоропластной ДНК у охраняемых близкородственных видов можжевельников Juniperus excelsa,
J. polycarpos и J. foetidissima на территории Кавказа и Крыма – северных пределах своего распростра-
нения. Анализ молекулярной дисперсии показал высокую степень дифференциации трех таксонов
(GCT = 0.9905, P < 0.0001). Всего выявлено семь гаплотипов. Высоким генетическим разнообразием
характеризуется популяция J. foetidissima из Армении (Н = 0.442), меньшим – J. excelsa (Н = 0.200);
популяции J. polycarpos оказались мономорфными. Изученные образцы, совместно с включенными
в анализ образцами из Генбанка с основной части ареала, сформировали три клады, соответствую-
щие трем таксонам с высокой статистической поддержкой.
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Таксономическая идентификация вида сво-
дится к его комплексной оценке по морфологии,
анатомии, биологии развития, географии, эколо-
гии и др. признакам, на которых основывается
фенотипическая систематика. В свою очередь до-
полнением к классической феносистематике слу-
жат данные геносистематики, позволяющие прояс-
нить и упорядочить таксономическую структуру
близкородственных видов.

Объекты исследования – можжевельник мно-
гоплодный Juniperus polycarpos C. Koch, можже-
вельник высокий J. excelsa Bieb. и можжевельник
вонючий J. foetidissima Willd – виды со схожей
морфологией, представители секции Sabina. Это
редкие и охраняемые виды, реликты, занесенные
в Красную книгу России [1] или региональные
Красные книги [2–4]. Область их распростране-
ния – Черноморское побережье Кавказа (от Анапы
до Геленджика), Крым, Дагестан; за пределами
России встречаются на Балканах, в Юго-Западной
Азии (Иран, Афганистан, Турция, Сирия, Ливан,
Ирак).

Исследуемые виды – древовидные можже-
вельники, образующие разреженные леса и ред-

колесья. Можжевеловые редколесья Кавказа и
Крыма подразделяются на два географических ва-
рианта. Первый – восточносредиземноморский,
распространен на Черноморском побережье Кав-
каза (в р-не г. Новороссийск) и в Южном Крыму
и образован мезоксерофитами J. excelsa и J. foe-
tidissima. Второй – западноиранский, распростра-
нен в Восточном и Южном Закавказье (Армения,
Азербайджан) и в Дагестане; образован ксерофитом
J. polycarpos [5]. Оба типа редколесий представля-
ют собой уникальные растительные сообщества
арчовников, включающие много редких и охра-
няемых видов, и, таким образом, выполняют
важную экологическую функцию [6, 7].

В широком понимании J. excelsa s.l. включает
J. polycarpos и J. excelsa, а также распространенные в
Средней Азии J. seravschanica Kom и J. turcomanica
B. Fedtsch., образуя комплекс морфологически
сходных таксонов. Таксономический статус этих
видов менялся неоднократно [8], но и сегодня си-
стематическое положение J. polycarpos и J. excelsa,
произрастающих на Кавказе, остается спорным.
Так, например в “Конспекте флоры Кавказа” [9]
J. polycarpos приводится в ранге подвида (J. excelsa
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subsp. polycarpos), но многими авторами рассмат-
ривается в качестве самостоятельного вида [10–
13]. Видовой статус J. foetidissima не считается
спорным, однако схожая экологическая приуро-
ченность и совместное произрастание с J. polycar-
pos или J. excelsa (например в Краснодарском крае
и Армении) часто затрудняет его видовую иден-
тификацию по морфологическим признакам.

Молекулярно-генетические исследования всех
трех видов и близкородственных им представлены в
многочисленных работах [13–18] и наиболее по-
дробно проанализированы в монографической
сводке по роду Juniperus [19]. Анализ распростра-
нения видов проведен для территории Турции,
Ливана, Греции, Болгарии, Азербайджана, Арме-
нии, Ирана, за рамками данных исследований
оказались территории Западного и Восточного
Кавказа (Краснодарский край, Дагестан), Крыма
и Закавказья [12].

В настоящей работе проведена оценка пара-
метров генетического разнообразия и структуры
природных популяций J. excelsa, J. polycarpos и
J. foetidissima на северных территориях (пределах)
распространения, выявлены генетические связи
с представителями из основной части ареала с
использованием межгенных спейсеров хлоро-
пластной ДНК (хпДНК). Данные о генетической
изменчивости и уточнении таксономии этих ви-
дов дополнят информацию о видообразовании в
секции Sabina, а также будут актуальны при раз-
работке природоохранных мер.

Всего проанализировано 48 образцов можже-
вельника из шести природных популяций. J. ex-
celsa – 17 особей, J. polycarpos– 15 особей, J. foe-
tidissima – 16 (табл. 1). Тотальную ДНК выделяли
СТАВ-методом [20] из высушенных в силикагеле
листьев. Амплификацию некодирующих регио-
нов petN–psbM, trnD–trnT, trnL–trnF и trnS–trnG
проводили с использованием универсальных
праймеров, температурных режимов и протоко-
лов, рекомендованных для этих регионов в работе
F. Hojjati с соавт. [13]. Нуклеотидные последова-
тельности регионов хпДНК определяли на генети-

ческом анализаторе ABI 3130 (Applied Biosystems,
USA); выравнивание и объединение в единую
матрицу проводили в программе BioEdit [21]. Рас-
чет числа гаплотипов (Nh), показателя гаплотипи-
ческого разнообразия (H), уровней дифференци-
ации и распределения генетической изменчиво-
сти внутри и между популяциями (анализ
молекулярной дисперсии, AMOVA) проводили в
программе Arlequin v. 3.5.1.2 [22]. Дерево отноше-
ний гаплотипов хпДНК построено в программе
Network v. 4.6.1.2 [23]. Филогенетическое дерево для
всех образцов построено с использованием байе-
совского анализа в программе MrBayes v. 3.1.2 [24]
на основе модели нуклеотидных замен GTR + G +
+ I. Каждая мутация (мононуклеотидная замена
или индел, независимо от размера), кодировалось
как единичное мутационное событие. Для постро-
ения деревьев включены данные из Генбанка по об-
разцам из основной части ареала. Эти дополни-
тельные образцы выбраны из работы F. Hojjati с
соавт. [13]. Для J. polycarpos образцы под номерами
8761, 14162, 14164, 14166, 14167, 141171; для J. exсelsa –
8785, 8786, 9433, 13720, 13721, 14155, 14742; для
J. foetidissima – 73845, 5645, 5646, 17035, 20431. Га-
плотипы образцов составлены по последователь-
ностям соответствующих фрагментов, взятых из
Генбанка (по номерам, указанным в работе [13]). В
качестве внешней группы выбран Juniperus sabina
образец 14316 из Азербайджана [13], относящийся
к той же секции Sabina (Mill.) Spach.

Длина объединенной последовательности по
четырем фрагментам составила 2916 пн (trnD–
trnT: 679 пн, trnS–trnG: 690 пн, trnL–trnF: 712 пн,
petN–psbM: 835 пн). Выявлено 45 вариабельных
сайтов (табл. 2), из них во фрагменте trnD–trnT –
семь мононуклеотидных замен и два индела; во
фрагменте trnS–trnG – шесть монокуклеотидных
замен; одна динуклеотидная замена и пять инде-
лов; во фрагменте trnL–trnF – четыре мононук-
леотидных замены и три индела; во фрагменте
petN–psbM – девять мононуклеотидных замен,
одна тринуклеотидная и семь инделов. Изменчи-
вость сгруппировалась в семь гаплотипов (h1–h7).

Таблица 1. Географические координаты мест сбора и показатели генетического разнообразия хпДНК в изучен-
ных выборках можжевельника

Примечание. N – размер выборки, Nh – число гаплотипов, H – показатель гаплотипического разнообразия.

Популяции Координаты, 
с.ш./в.д. N Nh H

1. J. excelsa – Крым, Судак 44°52′/34°55′ 7 h6:7 0
2. J. excelsa – Краснодарский край, Геленджик 44°39′/37°56′ 10 h6:(9); h7:(1) 0.200
3. J. polycarpos – Дагестан, Талгинское ущелье 42°52′/47°24′ 5 h5:(5) 0
4. J. polycarpos – Дагестан, Анцух 42°20′/46°27′ 5 h5:(5) 0
5. J. polycarpos – Армения, Вайк 39°41′27′′/45°32′31′′ 5 h5:5 0
6. J. foetidissima – Армения, Овк 40°47′/45°03′ 16 h1:(12); h2:(1); h3:(1); h4:(2) 0.442
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Последовательности набора фрагментов для каж-
дого гаплотипа размещены в Генбанке под номе-
рами доступа MW186935–MW186951.

Распределение гаплотипов в популяциях и их
частоты отображены на рис. 1,а. Для родственных
реконструкций изученные образцы можжевель-
ника были сгруппированы с образцами из Ген-
банка. Медианная сеть генеалогических связей
между гаплотипами выявила три гаплогруппы,
соответствующие трем видам (рис. 1,б). На фило-
генетическом дереве (рис. 1,в) образцы разных
популяций сгруппированы в соответствии с так-
сономической принадлежностью с высокой ста-
тистической поддержкой (PPvalue 0.96–1.00). По
результатам AMOVA генетическая дифференциа-
ция между тремя группами довольно высока: FCT =
= 0.8287 (P < 0.0001), еще выше с учетом родства
гаплотипов: GCT = 0.9905 (P < 0.0001).

Популяция J. foetidissima из Армении оказалась
наиболее полиморфной, в ней встретилось четы-
ре гаплотипа h1–h4 (Н = 0.422, табл. 1). У этих об-
разцов выявлена большая вставка (45 пн) во фраг-
менте trnD-trnT в случае гаплотпов h1 и h3, харак-
терная также для образцов этого вида из Ирана,
взятых из Генбанка (гаплотипы f1 и f3, рис. 1,б;
табл. 2). Для гаплотипа h2 характерна замена нук-
леотида A на T во фрагменте petN–psbM. Эта мута-
ция не встречается у образцов из Генбанка и видимо
характерна только для этой популяции. Гаплотип
h4 соответствует гаплотипу, также встречающе-
муся у этого вида на территории Греции и Ирана
(f2 рис. 1,б; табл. 2).

В изученных популяциях J. excelsa преобладает
гаплотип h6 (рис. 1,а), также широко распростра-
ненный на основной части ареала (гаплотип e3,
рис. 1,б). В популяции из Краснодарского края
встретился гаплотип h7, отличающийся от h6 точ-
ковой заменой во фрагменте trnD–trnT (замена T
на G, табл. 2). Изученные западнокавказские и
крымские образцы формируют совместную кладу
с образцами из Генбанка с территории Греции,
Турции, Болгарии и Ливана, в которых кроме ос-

новного встречаются близкородственные гапло-
типы (гаплотипы e1 и е2, рис. 1,б).

Изученные популяции J. polycarpos из Армении
и Дагестана мономорфны, в них доминирует гапло-
тип h5, распространенный (по данным Генбанка) в
Азербайджане (гаплотип р2 на рис. 1,б) и отличаю-
щийся на одну мутацию от гаплотипа еще двух об-
разцов из Генбанка с территории Азербайджана и
Армении (рис. 1,в).

Таким образом, географическое распределе-
ние гаплотипов и дифференциация по данным
изменчивости хпДНК соответствует трем опи-
санным таксонам.

Между популяциями видов Крыма и Красно-
дарского края (J. exelsa), а также Дагестана и Арме-
нии (J. polycarpos), для которых и была поставлена
основная задача по определению таксономическо-
го статуса, выявлен целый ряд мутаций, поддержи-
вающих самостоятельность каждого из таксонов,
несмотря на схожую морфологию. Морфологиче-
ские различия видов J. polycarpos и J. excelsa сво-
дятся к следующему: у J. polycarpos более толстые
побеги с плотно прижатыми, слегка килеватыми
притупленными листьями, с овальной вздутой
железкой; побеги J. excelsa более тонкие, листья
сильно сизые, на верхушке с длинным остроконе-
чием, со спинки (ниже середины) вогнутые, с
овальной или почти круглой железкой. J. polycarpos
двудомные деревья, J. excelsa – однодомные [10,
25–28]. Общий план анатомического строения
схож у одно-, двух-, трехлетних побегов J. polycar-
pos и J. excelsa c родо- и видоспецифичными при-
знаками. Родоспецифичные: одно- и двулетние
побеги в поперечном сечении двулопастные и
трехлопастные, а трехлетние побеги – трехло-
пастные. Видоспецифичные признаки для J. ex-
celsa – отсутствие каменистых клеток и слабо выра-
женные маслянистые клетки в паренхиме листовых
подушек. У J. polycarpos каменистые клетки распо-
ложены группами или по одному, маслянистые –
собраны в группы. Диаметр побегов в попереч-
ном сечении у однолетних побегов у J. excelsa в 1.5
раза меньше, чем J. polycarpos, однако с возрастом

Таблица 2. Сегрегирующие сайты для семи гаплотипов хпДНК. Референсный гаплотип h1

Примечание: a – TTATAGTACCTAATTAGGTACTATAATGACTTTCCTAGCCTACCTAG; b – GTTCTA; c – AATTAT; d –
CAGATTAGAATCTGGAT; e – TTCTTA; f – AAAAA; g – ATCCAAAA.

Га
пл

от
ип

Позиция нуклеотида

trnD-trnT trnS-trnG trnL-trnF petN-psbM

12 56 90 11
8

33
9

46
4

49
8

55
7

58
9

16 42 52 95 11
6

19
3

20
2

20
3

23
5

29
5

36
0

60
3

14
6

27
8

39
0

48
3

50
8

52
3

54
3

49 12
9

23
8

30
1

36
3

41
4

43
1

44
8

47
9

56
8

58
1

63
9

64
2

64
3

66
1

67
1

67
3

h1 T C A A a T G C – AC A – T T C – G – G – e T A C C TA – C A C TAT G C C C f – – A AAA A A А C C

h2 T C A A – T G C – AC A – T T C – G – G – e T A C C TA – C A C TAT G C C C f – – A AAA A T А C C

h3 T C A A a T G C – AC A – T T C – G – G – e T – C C TA A C G C TAT G C C C f – – A AAA A A А C C

h4 T C A A – T G C – AC A – T T C – G – G – e T A C C TA – C A C TAT G C C C f – – A AAA A A А C C

h5 T A – A – T T T b CТ G c C C C T T d A T – C A G C – – G A A ATA T T G A – – g A AAA T A А A A

h6 A A – C – C T T b CT A – C C A T T d A T – C A G A – – G A A CTA T T G A f T – C – – – – C A

h7 A A – C – C G T b CT A – C C A T T d A T – C A G A – – G A A CTA T T G A f T – C – – – – C A
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Рис. 1. а – местоположение изученных выборок, распределение обнаруженных гаплотипов хпДНК. б – дерево гапло-
типов хпДНК (h1–h7). Поперечные тонкие штрихи на ветвях дерева – мутационные события. Дополнительные гап-
лотипы f1–f3, e1–e3, p1–p2 составлены по последовательностям соответствующих межгенных спейсеров, взятых из
Генбанка. в – филогенетическое дерево изученных образцов J. excelsa, J. polycarpos и J. foetidissima. (*) отмечены образ-
цы, последовательности для которых взяты из Генбанка.

б

в
0.51

а

Украина

Россия
Крым

ЧЕРНОЕ МОРЕ

Турция

Грузия

Армения

Азербайджан

КАСПИЙСКОЕ
МОРЕ

1
2

3

4

5

6

J. sabina

f1*

p1*

h5(p2*)

h6(e3*) e2*

e1*
h7

h2
h3

h1
h4(f2*)

f3*

0.3

J. polycarpos Армения (8761*)
J. polycarpos Азербайджан (14162*)

J. polycarpos Азербайджан (14164*)
J. polycarpos Азербайджан (14166*)
J. polycarpos Азербайджан (14167*)
J. polycarpos Азербайджан (14171*)
J. polycarpos Армения (5 особей)
J. polycarpos Дагестан (10 особей)

0.96

0.97

1

J. exelsa Греция (8785*)
J. exelsa Греция (8786*)
J. exelsa Турция (9433*)
J. exelsa Болгария (13720*)
J. exelsa Болгария (13721*)
J. exelsa Ливан (14155*)
J. exelsa Греция (14742*)
J. exelsa Крым (7 особей)
J. exelsa Краснодарский край (10 особей)

0.70

1

1

J. foetidissima Иран (73845*)
J. foetidissima Иран (17035*)

J. foetidissima Греция (5645*)
J. foetidissima Греция (5646*)
J. foetidissima Иран (4.3*)
J. foetidissima Иран (420 431*)
J. foetidissima Армения (16 особей)

J. sabina



ГЕНЕТИКА  том 57  № 10  2021

ГЕНЕТИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ДРЕВОВИДНЫХ МОЖЖЕВЕЛЬНИКОВ 1209

различия в диаметре поперечного сечения ниве-
лируются [29].

Juniperus foetidissima имеет более заметные
морфологические отличия от J. excelsa. Конечные
веточки у J. foetidissima толще (1.1 мм), чем у J. excelsa
(0.75 мм). Побеги у растения толстые четрыехгран-
ные, листья чешуевидные, слабокилеватые, в отли-
чие от J. excelsa, листья не очень плотно прилегают
к побегу, их кончики как правило заостренные
[33, 34]. Тем не менее, из-за варьирования при-
знаков в зависимости от возраста особей, данные
виды часто трудно отличить друг от друга, особен-
но при их совместном произрастании. Следует от-
метить, что согласно недавним исследованиям,
для J. seravschanica (одного из видов комплекса
J. excelsa s.l.) предполагается происхождение в ре-
зультате древней интрогрессивной гибридизации
между J. foetidissima и J. polycarpos [20], что указы-
вает на их близкое родство и отсутствие репро-
дуктивной изоляции в прошлом. Однако данные
о современной гибридизации между этими вида-
ми отсутствуют.

Таким образом, полученные нами данные по
изменчивости хпДНК образцов из Крыма и Кавка-
за поддерживают тезис о самостоятельности двух
таксонов J. excelsa и J. polycarpos. Наблюдаемая диф-
ференциация отражает существование двух гене-
тических линий – западной и восточной – воз-
никшей в некогда предковом виде в ходе истории
формирования его ареала. Такой паттерн генетиче-
ской структуры согласуется с принадлежностью к
разным типам растительности с определенной
экологической приуроченностью. В изученных
нами популяциях наблюдается снижение генети-
ческой изменчивости (по сравнению с основным
ареалом видов), что характерно для краевых по-
пуляций и объясняется расположением на север-
ных пределах их распространения.

Полученные молекулярно-генетические дан-
ные могут быть использованы для разработки
программ мониторинга и сохранения этих редких
видов, а также для разработки мероприятий по
рациональному природопользованию. Набор из
четырех маркерных фрагментов подходит для
идентификации видов, если это затруднительно
сделать по морфологическим признакам.

Авторы выражают благодарность зав. лабора-
торией д. б. н. В.Л. Семерикову за возможность
проведения исследований в лаборатории молеку-
лярной экологии растений ИЭРИЖ УрО РАН, а
также зам. директора по научной работе ФГБУ
“Сочинский национальный парк” д. б. н. Б.С. Ту-
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материала.
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Genetic Variability of Tree Junipers of Section Sabina:
Data from Dagestan, Armenia and Crimea

G. А. Sadykovaa, E. V. Hantemirovab, М. А. Polezhaevab, *, and Kh. U. Alieva

aMountain Botanical Garden of the Daghestan Federal Research Centre
of the Russian Academy of Sciences, Mahachkala, 367000 Russia

bInstitute of Plant and Animal Ecology, Ural Branch, Russian Academy of Science, Ekaterinburg, 620144 Russia
*e-mail: polezhaevam@mail.ru

There was performed the analysis of the variability of intergenic spacers petN–psbM, trnD–trnT, trnL–trnF
and trnS–trnG chloroplast DNA in the endangered closely related species of junipers Juniperus excelsa,
J. polycarpos and J. foetidissima in the Caucasus and Crimea – the northern limits of their distribution. Anal-
ysis of molecular variance (AMOVA) showed a high degree of differentiation of three taxa (GCT = 0.9905,
P < 0.0001). Have been identified seven haplotypes, in total. The population of J. foetidissima from Armenia
is characterized by high genetic diversity (Н = 0.442); genetic diversity was smaller in J. excelsa (H = 0.200);
the J. polycarpos populations were found to be monomorphic. The studied samples, together with those in-
cluded to the analysis from the genebank from the main part of the range, formed three clades corresponding
to three taxa, with high statistical support.

Keywords: petN–psbM, trnD–trnT, trnL–trnF, trnS–trnG, population structure, genetic variability.
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