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Приводятся результаты филогенетического анализа 15 видов пихт, представляющих все основные
эволюционные линии рода Abies, и Keteleeria davidiana, использованной в качестве внешней группы.
Данные включают нуклеотидные последовательности митохондриальной ДНК длиной около 28000 пн,
полученные путем частичного ресеквенирования сборки митохондриального генома пихты сибир-
ской A. sibirica. Установлено базальное положение линий мтДНК некоторых американских пихт,
что подтверждает американское происхождение современных Abies. Митотипы большинства евро-
азиатских видов образуют кладу, дочернюю по отношению к американским пихтам, указывая на ее
происхождение в результате одной миграции из Америки в Евразию. В то же время ранее получен-
ные данные по ядерной и хлоропластной ДНК свидетельствуют о неоднократных миграциях пихт
из Америки в Евразию. Этот конфликт митохондриальных и ядерных данных можно объяснить,
предполагая гибридный захват митохондриальной ДНК аборигенных евроазиатских видов видами-
мигрантами.
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Миграции между Северной Америкой и Евра-
зией оказали решающий вклад в формирование
разнообразия многих таксономических групп
умеренной и бореальной флор северного полушария
(например [1, 2]). В ходе трансконтинентальных ми-
граций переселенцы могут вытеснять родственные
аборигенные виды, а при отсутствии репродук-
тивных барьеров – формировать зоны интрогрес-
сивной гибридизации. В последнем случае рас-
пространяемый с пыльцой генетический поток со
стороны более адаптивного вида “разбавляет” гены
менее адаптивного вида, которым обычно является
аборигенный вид, вплоть до их полной замены. В то
же время менее подвижные гены, передающиеся по
материнской линии и не распространяющиеся с
пыльцой (например хлоропластные и митохон-
дриальные у цветковых растений), наследуются
гибридом от аборигенного вида, что проявляется
в виде “гибридного захвата” цитоплазматических

геномов. Древние события “гибридного захвата”
проявляются в конфликте между филогенетиче-
скими деревьями, основанными на маркерах с
разным типом наследования. В частности, такие
конфликты характерны для родов сем. Pinaceae
(сосны, ели) [3–7], у которых маркеры ядерного,
хлоропластного (хлДНК) и митохондриального
(мтДНК) геномов имеют двуродительское, отцов-
ское и материнское наследование, соответствен-
но [8]. В современную эпоху локальные процессы
“гибридного захвата”, хотя и не связанные с
трансконтинентальными миграциями, так же
широко распространены [9, 10].

Согласно последнему биогеографическому
исследованию рода Abies [7], наиболее базальны-
ми и удаленными от остальных видов по ядерной
и хлоропластной ДНК являются некоторые аме-
риканские пихты, что указывает на американское
происхождение современных Abies. В то же время
евроазиатские виды входят в несколько клад, часть
которых содержат также и американские виды,
поддерживая предположение о множественных ми-
грациях из Америки в Евразию. Однако дерево

1 Дополнительная информация для этой статьи доступна
по doi 10.31857/S0016675821100118 для авторизованных
пользователей.
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мтДНК [7] демонстрирует разделение гаплотипов
на два кластера – кластер американских видов
вместе с несколькими островными азиатскими
видами и кластер большинства евроазиатских ви-
дов, что, в свою очередь, соответствует однократной
миграции мтДНК. Одновременный анализ ядер-
ных, хлоропластных и митохондриальных данных
позволил обосновать гипотезу о нескольких волнах
миграции пихт из Северной Америки в Евразию
[7], которые сопровождались гибридным замеще-
нием ядерного и хлоропластного геномов абори-
генных форм – продуктов предыдущих волн ми-
грации, геномами новых мигрантов, что возможно
ввиду относительной легкости межвидовых скре-
щиваний у пихт. При этом, благодаря гибридному
захвату виды-мигранты приобретали митохон-
дриальные геномы видов-аборигенов. Однако
разрешение полученного мтДНК дерева [7] было
невысоким. Не было установлено положение
внешней группы и, как следствие, не были выяв-
лены наиболее дивергентные клады и не были
определены филогенетические отношения евро-
азиатской и американской групп: являются ли
они сестринскими, или одна из групп является
частью другой. Данное филогенетическое иссле-
дование направлено на разрешение этих неопре-
деленностей. Для этого была использована вы-
борка видов, относящихся ко всем основным
группам, выявляемым согласно ядерному дереву
видов Abies [7]. Нуклеотидные последовательно-
сти включали 27 регионов митохондриального ге-
нома.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В филогенетическое исследование были вклю-

чены 15 видов Abies, представляющих все основ-
ные клады дерева видов Abies, выделенные ранее
на основании изменчивости ядерной и хлоро-
пластной ДНК [7], и все основные секции рода
[11], а также Keteleeria davidiana в качестве внеш-
ней группы (табл. 1).

Для исследования филогении мтДНК рода Abies
было использовано ресеквенирование сборки мито-
хондриального генома пихты сибирской A. sibirica,
полученной на основе полногеномного NGS-се-
квенирования [12]. Для этого в контигах данной
сборки были случайно выбраны 42 фрагмента.
Для их амплификации и секвенированияс помо-
щью программы Primer3 [13] были разработаны
67 пар ПЦР-праймеров. Фрагменты имели длину
700–1500 пн. Условия ПЦР и секвенирования со-
ответствовали описанным в работе [12]. Для даль-
нейшего использования были отобраны 27 пар
праймеров, дававших амплификацию не менее
чем у 13 видов Abies из 15.

Редактирование сиквенсных данных и вырав-
нивание последовательностей осуществлялось с
помощью программ CodonCodeAligner v. 3.7.1

(CodonCodeCorporation) и BioEdit v. 7.2.5 [14]. Для
филогенетической реконструкции нуклеотидные
последовательности отдельных фрагментов мтДНК
были конкатенированы в объединенный алайн-
мент. Анализ проводился с использованием байе-
совского метода (BI) и метода максимальной эко-
номии (MP). Все признаки были равновзвешены.
Инделы и инверсии рассматривались как отдель-
ные события и были закодированы как (1/0). BI
выполняли с использованием MrBAYES v. 3.1.2
[15] с использованием модели нуклеотидных за-
мен GTR + G + I. Были сгенерированы две цепи
MCMC по 10 млн поколений каждая и с сохране-
нием текущих данных каждые 1000 поколений. Для
контроля сходимости цепей учитывали их стан-
дартное отклонение. Когда последнее упало ниже
0.01, уже сгенерированные 10 млн деревьев были от-
брошены как “burn-in”, а последующие 10 млн де-
ревьев были использованы для построения консен-
сусного дерева по принципу “majority rule”. MP-
анализ был выполнен с помощью PAUP * v. 4.0b10
[16] с использованием эвристического поиска,
случайного порядка выбора с алгоритмом TBR,
опцией COLLAPSE, MaxTrees = 500 и опцией
MulTrees. Поддержка ветвей была оценена путем
“bootstap” с использованием 1000 повторов.

РЕЗУЛЬТАТЫ
В результате секвенирования 27 фрагментов

мтДНК были получены выровненные последова-
тельности (алайнмент) общей длиной 29968 пн
(Приложение, табл. S1). Без делеций и отсутству-
ющих данных длина алайнмента у Abies составляла
14015 пн, из которых изменчивыми являлись 153
признака. Нуклеотидное разнообразие π = 0.002.

Байесовское филогенетическое дерево имело
существенно лучшее разрешение, чем дерево, по-
строенное на основе метода максимальной пар-
симонии, при этом они не противоречили друг дру-
гу (рис. 1). Евроазиатские виды A. sibirica, A. nephro-
lepis, A. koreana, A. fargesii, A. recurvata, A. firma,
A. alba и A. pindrow образовали поддержанную кладу
(апостериорная вероятность 1). В нее не вошли ми-
тотипы восточноазиатских видов недавнего амери-
канского происхождения A. sachalinensis и A. mariesii
[7]. Ближайшими родственниками пихты сибир-
ской по мтДНК являются A. fargesii (Китай) и
A. koreana (Корея). Среди евроазиатских пихт ги-
малайский вид A. pindrow оказался генетически
более обособленным, чем европейско-средизем-
номорский вид A. alba.

Митотипы американских видов не образовали
монофилетичную кладу и разделились на несколь-
ко дивергентных линий. Клада евроазиатских видов
находится внутри клады нескольких американских
видов плюс A. sachalinensis (1/0.73 апостериорная
вероятность/поддержка бутстрэп). A. bracteata и
A. amabilis (западно-североамериканские виды) об-
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Таблица 1. Использованный материал

Примечание. Характеристика образца: указан источник согласно [7] и Приложения, табл. S1, координаты природных популяций
(с.ш./долгота), MBG – Московский ботанический сад, M – ботанический сад г. Мустила, Финляндия, Kew – ботанический
сад Кью, NBG – Никитский ботанический сад. Секции указаны согласно [11].

Таксон Характеристика образца Естественное распространение Секция

Abies sibirica Ledeb. 51°48′/87°15′ E
Is24-2007

Сибирь, Восточная Европа Balsamea

A. sachalinensis
(F. Schmidt) Mast.

46°40′/141°50′ E
Is41-2008

Хоккайдо, Сахалин и Курилы Balsamea

A. nephrolepis (Trautv. ex 
Maxim.) Maxim.

49°00′/131°05′ E
Is01-2008

Северо-Восточная Азия Balsamea

A. alba Mill. 47°48′/13°02′ E
Is6-2010

Европа Abies

A. balsamea (L.) Mill. MBG, voucher А0718 Восток Сев. Америки Balsamea

A. recurvata Mast. Kew, voucher 36850 Юго-Зап. Китай Momi

A. mariesii Mast. 35°46′/137°48′
Is5n-2015

Япония Amabilis

A. firma Siebold & Zucc. 36°13′/140°06′ E
Is7n-2015

Япония Momi

A. fargesii Franch. M, v. K09-13-062Is28-2014 Центральный Китай Pseudopicea

A. amabilis Douglas ex J. Forbes M, Is19-2014 Запад Сев. Америки Amabilis

A. bracteata (D. Don) A. Poit NBG, Is12-2011 Запад Сев. Америки Bracteata

A. koreana E.H. Wilson MBG, voucher А048Is48-2013 Корея Balsamea

A. pindrow (Royle ex D. Don) 
Royle

34°03′/74°24′ E
Is31-2013

Зап. Гималаи Momi

A. concolor (Gordon) Lindl. ex 
Hildebr.

37°45′/119°30′ W
Is13-2012

Запад Сев. Америки,
Центральная Америка

Grandis

A. magnifica A. Murray 37°45′/119°30′ W
Is16-2012

Запад Сев. Америки Nobilis

Keteleeria davidiana v. formosana 
(Hayata) Hayata

Kew, voucher 40615 Китай

разовали кладу с поддержкой 1/0.84. Также весьма
дивергентным оказался митотип азиатской пихты
A. mariesii (о. Хонсю), который занял неопреде-
ленное филогенетическое положение в основа-
нии дерева.

ОБСУЖДЕНИЕ

Мы получили на настоящий момент наиболее
поддержанное филогенетическое дерево мтДНК
Abies. Дерево в основном не противоречит по-
строенному ранее на основе трех фрагментов
мтДНК [7]. Евроазиатские виды пихт раздели-
лись сходным образом: митотипы большинства
из них формируют евроазиатскую кладу (рис. 1),
при этом гаплотипы части островных восточно-
азиатских видов (в настоящем исследовании это
A. sachalinensis и A. mariesii) не входят в данную

кладу и более близки американским гаплотипам,
что соответствует их положению в работе [7].
Поддержка евроазиатской клады (рис. 1), соглас-
но полученным данным, оказалась существенно
выше (100), чем в предыдущем исследовании
(57/54) [7]. Впервые показано, что митотипы
большинства евроазиатских видов образуют кла-
ду, дочернюю по отношению к американским
пихтам. Это поддерживает гипотезу об американ-
ском происхождении современных евроазиат-
ских пихт и о происхождении мтДНК основной
части евроазиатских пихт от одной, первоначаль-
ной, миграции из Америки в Евразию [7]. Вероят-
но, последующие волны миграции сопровожда-
лись вытеснением видов предыдущих миграции,
но при этом митохондриальные геномы первой
волны наследовались видами более поздних волн.
Филогенетические деревья мтДНК в обоих ис-
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следованиях существенно противоречили дере-
вьям ядерной и хлДНК, в том числе в пределах
Евразии. Например, митотипы родственных по
ядерной ДНК A. sibirica, A. koreana и A. nephrolepis

образуют кладу с митотипами A. fargesii и A. recur-

vata, хотя по ядерной ДНК они входят в две
обособленные ветви – северо-восточноазиат-
скую и юго-восточноазиатскую. Несмотря на то,
что по ядерной ДНК гималайский вид A. pindrow и
является более близким родственником восточ-
ноазиатских видов, чем средиземноморский вид
A. alba, но по мтДНК – наоборот, A. alba более
близка к восточноазиатским видам. Такие проти-
воречия могут быть результатом нескольких при-
чин, включая неполный сортинг линий, гибрид-
ный захват, рекомбинацию мтДНК и взаимодей-
ствие этих факторов.

Несмотря на значительный объем данных се-
квенирования, многие узлы дерева оказались сла-
бо поддержаны. Очевидно это может быть связано
с низкой скоростью мутирования и, соответствен-
но, с низкой изменчивостью мтДНК. Кроме того,
филогенетический сигнал может значительно де-
градировать ввиду рекомбинации мтДНК. Благода-
ря этому при гибридном контакте филогенетически
удаленных таксонов, возможно формирование хи-
мерных митотипов, как, например, у дальнево-
сточных видов пихт [7]. В частности это может
быть причиной значительного отклонения поло-
жения A. mariesii на дереве мтДНК от положения,
реконструированного ранее, при использовании
меньшего объема сиквенсных данных, когда ми-
тотип A. mariesii оказался родственным митотипам
A. balsamea и A. lasiocarpa [7]. Мы ожидаем, что
включение в анализ большей части видов Abies с
использованием нескольких образцов на вид,
увеличение количества и длины проанализиро-
ванных фрагментов мтДНК заметно увеличат ин-
формативность филогенетического анализа для
реконструкции истории пихт. Решение проблемы
низкой изменчивости мтДНК видится в исполь-
зовании NGS-секвенирования, которое позволя-
ет получить значительно больший объем данных.
Благодаря существенно большему числу копий на
клетку мтДНК, по сравнению с ядерной ДНК,
митохондриальные геномы могут быть собраны
из прочтений (ридов) при относительно низкой
глубине полногеномного секвенирования. Также
может быть использовано обогащение геномных
библиотек митохондриальной фракцией с помо-
щью гибридизации с митохондриальными зонда-
ми “байтами” [17].

Работа выполнена в рамках государственного
задания Института экологии растений и животных
УрО РАН и при финансовой поддержке РФФИ,
проект № 19-04-00795A.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с использованием в качестве объек-
тов животных.

Настоящая статья не содержит каких-либо ис-
следований с участием в качестве объектов людей.

Авторы заявляют, что у них нет конфликта ин-
тересов.
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Mitochondrial DNA Confirms the American Origin of Modern Firs
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The results of phylogenetic analysis of 15 species of four, representing all the main groups of evolutionary lin-
eages of the genus Abies, and Keteleeria davidiana as an outgroup, based on the nucleotide sequences of mi-
tochondrial DNA with a size of about 28000 base pairs obtained by partial resequencing of the assembly of
the mitochondrial genome of Siberian fir A. sibirica are presented. The basal position of mitochondrial DNA
lineages of some American firs has been revealed, which confirms the American origin of modern Abies. The
mitotypes of most Eurasian species form a daughter clade with respect to American firs, which indicates its
origin as a result of one migration from America to Eurasia. At the same time, previously obtained data on
nuclear (and chloroplast) DNA indicates repeated migrations of fir from America to Eurasia. This conflict
between mitochondrial and nuclear data can be resolved by assuming the capture of the mitochondrial DNA
of native species by the invading species during migrations.

Keywords: Abies, mitochondrial DNA, introgressive hybridization, molecular phylogeny.
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