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АННОТАЦИЯ

Исследованы численность и  морфогенетические показатели стародубки пушистой (Adonis villosa 
Ledeb.) – ​уязвимого  вида в Республике Алтай (РА). Впервые выявлена генетическая дифференциация 
в шести ценопопуляциях (ЦП) A. villosa с использованием ISSR-маркеров и вариабельность морфометри-
ческих признаков у особей из четырех ЦП в РА. В изученных ЦП обнаружено  сходство  по  вариабельно-
сти морфометрических признаков,  а также снижение численности зрелых генеративных особей в 1,5–2,0 
раза за период с 2017 по  2023 г. Генетическая структура исследована с использованием шести прайме-
ров: М-9,  UBC-834,  UBC-830,  UBC-857,  UBC-840,  UBC-811. Из них наиболее информативным оказался 
UBC‑857. У представителей шести изученных ЦП нами выделены четыре варианта по  распределению 
ISSR-маркеров и обнаружено  высокое сходство  (88–99 %) по  распределению ISSR-маркеров между ЦП 
A. villosa. Внутрипопуляционное сходство  у особей этого  вида также высокое и составило  97 %. Вероятной 
причиной этого  явления может быть малочисленность зрелых генеративных особей в ЦП (не более 10) и 
их пространственная изоляция. В Северном Алтае для A. villosa необходим особый подход к сохранению 
из-за гомогенности генетической структуры ЦП,  что  приводит к уязвимости этого  вида.

Ключевые слова: адонис пушистый,  стародубка пушистая,  уязвимый вид,  ценопопуляции,  генети-
ческий полиморфизм,  параметры генетического  разнообразия.
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ВВЕДЕНИЕ

Адонис пушистый,  или стародубка пуши-
стая (Adonis villosa Ledeb.) – ​редкий вид с си-
бирским ареалом,  занесенный в Красные книги 
Алтайского  края [Верещагина,  2006],  Курган-
ской [Науменко,  Васеева,  2012],  Омской [Сви-
риденко,  2015] и  Кемеровской [Куприянов,  
2021] областей и  Республики Алтай [Орлов 
и др.,  2017]. Основной ареал вида – ​азиатский,  
так как он распространен на степных терри-
ториях от Западной Сибири до  Казахстана,  
где вид произрастает в основном в умеренном 
биоме [Seidl et al., 2022]. Этот южно-сибирско-
казахстанский вид охватывает юг Западной 
Сибири. A. villosa охраняется в региональных 
заказниках Кузбасса [Регламент…,  2021] и Ом-
ской области [Лесохозяйственный регламент…,  
2023],  Алтайского  края,  где охраняется в за-
казниках Гилевский и Чинетинский [Верещаги-
на,  2006]. В Курганской области вид находится 
на северо-западном пределе ареала [Наумен-
ко,  Васеева,  2012].

Adonis villosa – ​ ксеромезофильный веге-
тативно  неподвижный эфемероид. Произрас-
тает в равнинных степях,  реже на опушках 
разреженных березняков,  предпочитая луго-
вые западинки с  черноземными легкосугли-
нистыми плодородными почвами на карбонат-
ных подстилающих породах [Куприянов и др.,  
2022]. Растет на злаково-разнотравных,  ко-
стрецово-разнотравных,  полынно-злаковых,   
полынно-горичниково-овсяницевых закуста- 
ренных остепненных лугах и  луговых раз- 
нотравно-овсяницевых,  полынно-овсянице-
вых,  разнотравно-ковыльно-овсяницевых 
степях,  в разреженных березовых и осино-
во-березовых лесах,  в сосновых лесополосах 
в пределах степной и лесостепной зон [Сви-
риденко,  2015]. В Республике Алтай произ-
растает в  полынно-разнотравно-злаковых,  
разнотравно-злаковых степях,  спирейно-очит- 
ковых,  черемухо-спирейно-злаковых остеп-
ненных лугах,  в разреженных пихтово-сос- 
новых лесах.

По  литературным данным,  в культуре рас-
тения A. villosa долговечны. Например,  в Куз-
басском ботаническом саду вид растет более 
10 лет;  зацветает только  на третий год жиз-
ни. Авторы отмечают,  что  положительные ре-
зультаты получены при посеве не совсем со-
зревших семян,  сразу после их сбора,  так как 
через четыре месяца семена частично  теря-

ют всхожесть. В культуре авторами отмече-
на чрезвычайно  низкая всхожесть семян [Ку-
приянов и др.,  2022]. Сведения о  численности 
и морфобиологических особенностях A. villo-
sa в природных условиях в научной литера-
туре отрывочны. Известно,  что  численность 
особей в изученных ценопопуляциях в Куз-
бассе составляет от 500 до  2800 шт. Лимити-
рующие факторы – ​распашка земель,  добыча 
угля и низовые пожары – ​угроза для суще-
ствования популяций стародубки пушистой,  
поскольку по  срокам они совпадают с цвете-
нием растений [Манаков,  2012;  Куприянов,  
2021]. В  Омской области популяции имеют 
численность от 3–40 до  400 особей и занима-
ют площадь от 10 м2 до  0,2 км2. Вид хорошо  
выдерживает умеренную пастбищную нагруз-
ку. Возможно  быстрое исчезновение малых по-
пуляций вследствие распашки [Свириденко,  
2015]. В настоящее время A. villosa в Омской 
области отнесен к  видам,  имеющим малую 
численность и распространенным на ограни-
ченной территории или спорадически распро-
страненным на значительных территориях,  
так как его  численность медленно  сокраща-
ется [Пликина и др.,  2021].

В Курганской области A. villosa – ​это  так-
же редкий степной вид на северном пределе 
равнинной части ареала. Обладая низкой кон-
курентоспособностью на нарушенных челове-
ком местообитаниях,  исчезает при распаш-
ке степей и при перевыпасе скота [Науменко,  
Васеева,  2012]. В Алтайском крае в качестве 
лимитирующих факторов указываются бы-
страя потеря всхожести семян и хозяйствен-
ная деятельность (распашка,  выпас скота) 
[Верещагина,  2006].

Изученные ранее в Северном Алтае цено-
популяции (ЦП) A. villosa неполночленны,  
частично  цветут и  слабо  возобновляются. 
Лимитирующим фактором является их рас-
положение вблизи населенных пунктов,  где 
происходит строительство  автомагистрали,  
а  также уничтожение надземной части рас-
тений в начале периода вегетации [Папина,  
Ачимова,  2016]. При ранее проведенном ис-
следовании динамики длины побегов и числа 
боковых побегов у зрелых генеративных осо-
бей из данных ЦП в течение трехлетнего  пе-
риода наблюдений A. villosa в Северном Ал-
тае выявлено,  что  достоверно  более мощные 
особи произрастали под пологом леса [Ачи-
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мова и др.,  2021]. Изменчивость морфометри-
ческих характеристик отражает проявление 
адаптивных особенностей растений к опреде-
ленным экологическим условиям. Сравнитель-
ный анализ межпопуляционной адаптивной 
изменчивости особенно  важен для выявления 
благоприятных условий жизнедеятельности 
у представителей редких и уязвимых видов. 
Для этого  необходим анализ изменчивости ос-
новных структур,  формирующих фотосинте-
зирующую поверхность растений и,   следо-
вательно,  следует включить в исследование 
большее число  морфометрических признаков.

Сохранение генетического  разнообразия 
является важной частью при разработке мер  
по  сохранению редких краснокнижных видов 
[Schmidt et al.,  2023]. Генетическая структу-
ра популяций A. villosa исследована в услови-
ях сильно  фрагментированной Кулундинской 
степи (Южная Сибирь) с помощью AFLP-мар-
керов. Согласно  этим данным,  несмотря на 
сильную фрагментацию,  в ЦП A. villosa на-
блюдалось умеренное генетическое разнообра-
зие. Показано,  что  климат не оказал влияния 
на генетическую структуру данного  вида [Ro-
sche et al., 2018].

Исследованные нами ЦП в Северном Алтае 
немногочисленны (число  зрелых генератив-
ных особей составляло  не более 10),  они рас-
положены на сравнительно  небольшой терри-
тории,  протяженность которой не превышала 
70 км. Вследствие этого  проблема фрагмента-
ции может быть актуальной из-за возможного  
негативного  влияния на генетическую гетеро-
генность в ЦП этого  вида в Северном Алтае. 
Цель данного  исследования – ​определение из-
менчивости морфометрических характеристик 
и генетической дифференциации в ЦП A. vil-
losa в Республике Алтай.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Изменчивость морфометрических показа-
телей у зрелых генеративных особей A. villo-
sa нами исследована в четырех ЦП,  располо-
женных в северной части Республики Алтай 
на площади около  115 м2 в 2023  г. (табл.  1). 
Это  особи из четырех ЦП,  произраставших 
в 6 км от c. Чоя,  в окрестностях сел Паспа-
ул,  Левинка,  г. Горно-Алтайска (в правобере-
жье р. Майма) (см. табл. 1). Динамика их чис-
ленности исследована в шести ЦП в течение 
четырех лет наблюдений (2017–2023 гг.) (см. 
табл. 1). В 2023 г. в ЦП5 произрастали две зре-
лые генеративные особи,  а в ЦП6 – ​только  
одна,  поэтому в данных ЦП морфометриче-
ский анализ нами не проводился. У 34 зрелых 
генеративных особей (ЦП 1 –  ЦП 4) исследо-
ваны в 2023 г. морфометрические показатели 
надземной части растений: диаметр  основа-
ния надземной части (см),  длина генеративно-
го  побега (см),  число  листьев на генеративном 
побеге,  диаметр  цветка (см),  размеры листа 
(длина и ширина (см)),  индекс листа (соотно-
шение длины к ширине листовой пластинки),  
число  побегов у особи – ​генеративных и ве-
гетативных,  и  их соотношение. Полученные 
данные (средние значения,  ошибка средних,  
подсчет корреляционных связей и варьирова-
ние) обработаны с помощью стандартных про-
грамм StatSoft EXCEL. Сравнительный анализ 
средних значений признаков (для малых вы-
борок) выполнен по  непараметрическим кри-
териям [Mann,  Whitney,  1947],  визуализация 
данных – ​с использованием пакета программ 
StatSoft STATISTICA 8.0. Интерпретация по-
лученных результатов по  варьированию дана 
в  соответствии со  шкалой,  разработанной 
С. А. Мамаевым [1975],  обсуждение скоррели-
рованности признаков – ​по  работе Г. Ф. Лаки-

Т а б л и ц а  1
Характеристика фитоценозов с участием Adonis villosa

№ ЦП Местоположение Название фитоценоза (площадь ЦП,  м2)

ЦП1 6 км от с. Чоя Спирейно-очитковая ассоциация (12)

ЦП2 окр. с. Паспаул Пихтово-сосново-спирейно-злаково-адонисовая ассоциация (30)

ЦП3 окр. с. Левинка Черемухо-спирейно-злаковая ассоциация (60)

ЦП4
окр. г. Горно-Алтайска,   
правобережье р. Майма

Полынно-очитковая ассоциация с примесью спиреи трехло-
пастной (12)

ЦП5 окр. с. Кызыл-Озек Полынно-разнотравно-злаковая ассоциация

ЦП6 2,3 км от с. Куташ Разнотравно-злаковая ассоциация
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на [1990]. Название вида соответствует меж-
дународной номенклатуре [The International 
Plant Names Index…,  2023].

Молекулярно-генетические исследования 
проведены у 1–10 особей A. villosa в 2023 г. 
в  каждой из шести ЦП в  соответствии со  
стандартными протоколами для растений. 
ДНК выделена из фрагментов листьев,  вы-
сушенных в полевых и лабораторных усло-
виях стандартными методами [Набиева и др.,  
2020]. Использовано  шесть праймеров: М-9,  
UBC-834,  UBC-830,  UBC-857,  UBC-840,  
UBC-811. Из них наиболее информативным 
оказался UBC‑857. Каждый ISSR-маркер  
рассматривался как доминантный,  и отмеча-
лось его  наличие (1) либо  отсутствие (0). Ге-
нетические дистанции рассчитывали по  Nei & 
Li [1979]. Результаты статистического  анали-
за и их визуализация получены с использо-
ванием пакета программ TREECON и специ-
ализированного  макроса GenAlEx6.51 для 
MS-Excel.

РЕЗУЛЬТАТЫ  

МОРФОМЕТРИЧЕСКОГО АНАЛИЗА

Результаты морфометрических исследова-
ний показали,  что  в 2023 г. большинство  сред-
них значений признаков достоверно  не отлича-
лось у особей из исследованных ЦП A. villosa 
(табл. 2). Нами выявлено,  что  представители из 
ЦП2 характеризовались достоверно  (в 2,2 раза) 
более низким числом побегов (в том числе ге-
неративных – ​почти в 3,8 раза) по  сравнению 
с особями из ЦП4 (см. табл. 2,  рис. 1).

У особей из ЦП4 отмечено  более высокое 
число  цветков по  сравнению с этим призна-
ком у представителей из ЦП1,  которое не от-
личалось от данного  показателя у особей из 
других исследованных ЦП A. villosa (рис. 2).

Коэффициенты вариации изученных мор-
фометрических признаков характеризова-
лись значительной амплитудой и изменялись 
в пределах от очень низких до  очень высоких 
значений [Мамаев,  1975]. Отсутствие изменчи-
вости или низкие ее значения выявлены у осо-
бей из всех четырех исследованных ЦП по  
диаметру цветка (см. табл. 2). Очень низкая из-
менчивость отмечена нами для среднего  зна-
чения коэффициента семенификации в ЦП4.

Низкий и средний уровень изменчивости 
по  длине генеративных побегов обнаружен 

в ЦП1,  ЦП3 и ЦП4. Такая же изменчивость 
выявлена по  числу листьев на генеративном 
побеге у особей в ЦП1 и ЦП4. Средний уро-
вень изменчивости отмечен нами для длины 
(ЦП2 и ЦП4) и ширины (ЦП3 и ЦП4) листа. 
Изменчивость большинства остальных иссле-
дованных морфометрических характеристик 
A. villosa укладывалась в диапазон от повы-
шенного  до  очень высокого  уровня. Таким об-
разом,  у  представителей из изученных ЦП 
A. villosa отмечены по  три морфометриче-
ских признака с низкой и средней изменчи-
востью,  а у представителей из ЦП4 – шесть 
морфометрических признаков с таким уров-
нем изменчивости. Доля признаков с  отсут-
ствием,  низкой или средней изменчивостью 
у представителей из данной ЦП наиболее вы-
сока и  достигала почти половины (45,5 %)  
(см. табл. 2).

Доля зрелых выполненных семян в ЦП это-
го  вида характеризовалась в среднем высоки-
ми значениями и составляла величину около  
или больше половины от общего  числа сфор-
мированных семян. Однако  достоверных отли-
чий между ЦП по  средним значениям этого  
признака нами не выявлено  (см. табл. 2).

При исследовании растений в общей вы-
борке из всех ЦП нами обнаружено  семь пар  
признаков,  скоррелированных в высокой сте-
пени (r ≥ 0,5),  что  составило  около  15,5 %  от 
общего  числа (45) пар  признаков. Так,  у осо-
бей с большей длиной побегов формируется 
большее число  листьев (r = 0,5),  диаметр  осо-
би обусловлен числом побегов (r = 0,7),  в том 
числе вегетативных (r = 0,7);  число  побегов 
определяется соответственно  числом генера-
тивных (r = 0,7) и вегетативных (r = 0,8) по-
бегов,  а число  генеративных побегов опреде-
ляет соотношение с числом вегетативных (r = 
= 0,6). Отрицательная взаимосвязь обнаруже-
на у признаков ширина листа и листовой ин-
декс (r = –0,6).

Исследование численности зрелых генера-
тивных особей показало,  что  во  всех ЦП этот 
показатель снизился в 1,5–2,0 раза за пери-
од с 2017 по  2023  г. (рис. 3). Однако  в трех 
ЦП (ЦП2,  ЦП5,  ЦП6) в 2019 г. нами отмече-
но  некоторое повышение числа зрелых гене-
ративных особей по  сравнению с 2017–2018 гг. 
В дальнейшем,  в 2023 г.,  число  таких особей 
в этих популяциях снова значительно  сокра-
тилось в 1,5–14 раз (см. рис. 3).
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Таким образом,  в результате исследования 
динамики численности нами выявлено  сни-
жение числа зрелых генеративных особей во  
всех исследованных ЦП A. villosa в 2023 г. по  
сравнению с 2017–2018 гг.

РЕЗУЛЬТАТЫ ГЕНЕТИЧЕСКОГО АНАЛИЗА

При проведении сравнительного  анализа 
генетической структуры нами выявлено  че-
тыре варианта по  распределению ISSR-мар-
керов у представителей из шести изученных 

Т а б л и ц а  2
Изменчивость морфометрических характеристик в ценопопуляциях Adonis villosa в Республике Алтай в 2023 г.

Показатель

ЦП1 (n = 7) ЦП2 (n = 10) ЦП3 (n = 10) ЦП4 (n = 6)

M  ±  m
min –  max

CV,  %
M  ±  m

min –  max
CV,  %

M  ±  m
min –  max

CV,  %
M  ±  m

min –  max
CV,  %

1
3,5 ± 0,3

2,5–5
26,1

2,6 ± 0,3
1,5–4,0

31,3
3,1 ± 0,2

2,2–5
24,2

3,2 ± 0,4
2–5

31,0

2
34,1 ± 2,2

29–44
17,3

34,5 ± 2,4
27–47

21,5
37,5 ± 2,2

25–46
18,7

35,2 ± 1,3
32–40

9,2

3
6,2 ± 0,3

5–7
12,2

6,0 ± 0,8
2–10

43,7
8,1 ± 0,6

6–12
25,0

7,2 ± 0,5
5–9

18,5

4 1,0 ± 0,01 0,0
1,00 ± 0,05

0,8–1,3
12,4

1,0 ± 0,1
0,9–1,1

10,1 1,0 ± 0,01 0,0

5
8,2 ± 1,0

6–12
29,4

7,2 ± 0,4
5,5–9,0

15,8
7,4 ± 0,6

5–10
23,8

6,3 ± 0,2
5,5–7

9,6

6
6,3 ± 0,8

3,5–9
30,3

4,8 ± 0,4
3–6,5

24,4
5,1 ± 0,3

4–6,5
17,2

4,5 ± 0,4
3–5,5

19,5

7
1,35 ± 0,13 

0,9–1,7
23,9

1,63 ± 0,24
0,9–3

36,8
1,47 ± 0,11 

1–2,2
24,4

1,48 ± 0,13 
1,2–2

21,5

8
3,7 ± 0,8

2–7
50,8

3,1 ± 0,6
1–8

61,7
4,2 ± 0,6

3–9
47,4

6,8 ± 1,2
5–13

44,8

9
1,0 ± 0,2

0–2
57,7

0,8 ± 0,3
0–2

98,6
1,2 ± 0,1

1–2
35,1

3,0 ± 0,9
1–7

73,0

10
3,1 ± 0,9

1–7
76,7

2,3 ± 0,5
1–6

68,1
3,0 ± 0,6

2–8
62,9

3,7 ± 0,6
2–6

37,3

11
0,57 ± 0,21

0–1
75

0,52 ± 0,23
0–2

125,8
0,46 ± 0,04 
0,13–0,67

30,7
0,88 ± 0,26 

0,25–2
71,7

12 1 –
1,1 ± 0,1

1–2
30,1

1,1 ± 0,1
1–2

28,7
3,2 ± 0,8

2–7
64,5

13
6

0–6
–

30,0 ± 6,1
12–64

61,1
30,3 ± 15,2

7–59
87,1

39,3 ± 6,7
29–52

29,7

14
1

0–1
–

6,4 ± 1,5
1–13

70,3
17,7 ± 11,1

0–38
108,3

43,0 ± 5,5
34–53

22,2

15 85,7 –
80,5 ± 4,0
59,4–96,6

14,8
64,2 ± 19,8
31,9–100,0

53,3
47,5 ± 1,1
46,0–49,5

3,9

П р и м е ч а н и е.  М – ​среднее значение;  m – ​ошибка среднего;  CV – ​коэффициент вариации (%),  min – ​
max  – лимит;  1 – ​диаметр  надземной части особи,  см;  2 – ​длина генеративного  побега;  3 – ​число  листьев на ге-
неративном побеге;  4 – ​диаметр  цветка;  5 – ​длина листа,  см;  6 – ​ширина листа,  см;  7 – ​индекс листа (отношение 
длины к ширине);  8 – ​число  побегов у особи;  9 – ​число  генеративных побегов;  10 – ​число  вегетативных побегов;  
11 – ​соотношение числа генеративных и вегетативных побегов;  12 – ​число  цветков у особи;  13 – ​число  зрелых семян;  
14 – ​число  невыполненных семян;  15 – ​доля зрелых выполненных семян,  %;   прочерк – отсутствие значений.
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ЦП A. villosa. Три варианта отмечены у пред-
ставителей из ЦП1–ЦП4. Наибольшим числом 
вариантов характеризовались особи из ЦП5,  
у  которых выявлено  четыре варианта рас-

пределения ISSR-маркеров. Географические 
расстояния между ЦП у A. villosa составляли 
не более 65 км (табл. 3).

Нами обнаружено  высокое сходство  по  
распределению ISSR-маркеров между ЦП 
A. villosa, которое изменялось в пределах 88–
99 %  (табл. 4),  а внутрипопуляционное сход-
ство  этого  вида достигало  97 %. Различие по  
этому признаку между популяциями низкое 
и составило,  соответственно,  3 %  (рис. 4).

Низкая генетическая дифференциация 
в ЦП A. villosa также наглядно  показана на 
полученной электрофореграмме (рис. 5).

ОБСУЖДЕНИЕ

Большинство  изученных в 2023 г. морфоме-
трических показателей A. villosa характеризо-
валось средней и высокой изменчивостью,  что  
согласуется с результатами,  полученными ра-
нее при проведении нами многолетнего  мони-
торинга по  двум морфометрическим показа-

Рис. 1. Изменчивость числа побегов и числа генеративных побегов в популяциях у особей Adonis villosa 
в РА. По  горизонтальной оси – ​номер  ценопопуляций;  по  вертикальной – ​число  побегов у особи. На 

диаграммах показаны средние значения признака с 95%-м доверительным интервалом

Рис. 2. Результаты статистического  анализа по  сравнительной характеристике числа цветков у особей 
из ценопопуляций Adonis villosa в Республике Алтай в 2023 г.

Рис. 3. Динамика числа особей в ЦП Adonis villosa 
в РА в 2017–2023 гг. По  горизонтальной оси – ​номер  
ценопопуляций,  по  вертикальной – ​число  особей
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телям – ​длине генеративных и числу боковых 
побегов у особей вида в этих же ЦП [Ачимо-
ва и др.,  2021]. Отсутствие изменчивости или 
низкие ее значения у особей вида в исследо-
ванных ЦП являются свидетельством генети-
ческого  контроля данного  признака. Корреля-
ционные связи морфометрических признаков 
в значительной степени позволяют дать оцен-
ку согласованности в процессе роста и раз-
вития растений [Ростова,  2002]. По  литера-
турным данным,  длина побега  – ​ признак,  
коррелирующий с большинством других ха-

рактеристик растения [Kleyer et al., 2019]. 
У A. villosa нами выявлена лишь одна зна-
чительная положительная связь длины побе-
га,  только  с облиственностью – ​признаком,  
определяющим развитие фотосинтетической 
поверхности растений.

Численность зрелых генеративных осо-
бей в четырех исследованных ЦП A. villosa 
в 2023 г. не превышала 10 особей. Это  число  
значительно  меньше по  сравнению с указан-
ным в литературных источниках. Численность 
в ЦП достигала в двух регионах Сибири сотен 
и тысяч особей [Rosche et al.,  2018;  Куприя-
нов,  2021]. Согласно  проведенным исследова-
ниям,  с 2017 г. до  настоящего  времени чис-
ло  особей во  всех изученных ЦП у этого  вида 
снизилось. Отмеченное в  2019  г. повышение 
числа особей в ряде исследованных ЦП могло  
быть связано  с увеличением числа молодых 
прегенеративных (имматурных и виргиниль-
ных) растений,  которое наблюдалось в пре-
дыдущие годы исследований (2017–2018  гг.). 
В 2019 г. эти особи достигли генеративного  со-
стояния и были учтены при подсчетах числен-
ности. Подобный рост числа особей свидетель-
ствует о   наличии определенных резервных 

Рис. 4. Результаты анализа молекулярной диспер-
сии в ценопопуляциях Adonis villosa в Республике 

Алтай

Т а б л и ц а  4
Генетическое сходство в ЦП Adonis villosa в Республике Алтай

№ ЦП ЦП1 ЦП2 ЦП3 ЦП4 ЦП5 ЦП6

ЦП1 1

ЦП2 0,992928 1

ЦП3 0,999044 0,997098 1

ЦП4 0,991608 0,988324 0,992614 1

ЦП5 0,995612 0,993561 0,996279 0,993747 1

ЦП6 0,918385 0,884179 0,90974 0,929987 0,895944 1

Т а б л и ц а  3
Географические расстояния (км) между ЦП Adonis villosa в Республике Алтай

№ ЦП ЦП1 ЦП2 ЦП3 ЦП4 ЦП5 ЦП6

ЦП1 0 – – – – –

ЦП2 36,4 0 – – – –

ЦП3 30,9 63,6 0 – – –

ЦП4 23,0 57,2 8,4 0 – –

ЦП5 10,9 47,2 25,4 16,9 0 –

ЦП6 6,9 30,2 34,7 27,5 17,7 0
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возможностей у представителей вида в дан-
ных местообитаниях. На наш взгляд,  росту 
числа особей в изученных ЦП могли способ-
ствовать метеоусловия вегетационных перио-
дов 2017–2018 гг.,  которые характеризовались 
засушливостью [Ачимова и др.,  2021]. У A. vil-
losa доля зрелых семян в  2023  г. оказалась 
сравнительно  высокой,  изменялась в широ-
ких пределах и отличалась у представителей 
из изученных ЦП в 1,8 раза (см. табл. 2). Вы-
явленное нами достоверное преобладание чис-
ла генеративных побегов и цветков у предста-
вителей из ЦП4 (Горно-Алтайск) не привело  
к достоверному увеличению доли зрелых се-
мян у особей из этой ЦП по  сравнению с дан-
ным показателем у особей из других изучен-
ных ЦП.

Высокая доля сформированных полноцен-
ных семян в исследованных ЦП A. villosa мо-
жет способствовать хорошему семенному вос-
произведению в  условиях Северного  Алтая 
в годы с благоприятными погодными условиями.

Согласно  литературным данным,  центр  
разнообразия видовой группы рода Adonis на-
ходится в горных степях Средней и Централь-
ной Азии [Seidl et al., 2022]. Происхождение 
A. villosa из аридных местообитаний позволя-
ет предположить,  что  данный вид адаптиро-
ван к недостатку почвенной влаги,  и засуш-
ливые периоды вегетации 2017–2018 гг. могли 
быть благоприятными для прорастания семян,  
формирования и  развития молодых особей 
этого  вида,  что  и привело  к всплеску числен-
ности генеративных растений в 2019 г. в изу-
ченных местообитаниях Северного  Алтая.

Тем не менее такое повышение численно-
сти,  отмеченное в  2019  г.,  не привело  к их 
дальнейшему сохранению в ЦП,  и в 2023 г. 
число  особей A. villosa сократилось. Это  свя-
зано  с прокладкой дороги через исследован-
ные ЦП A. villosa,  из-за чего  большая часть 

особей оказалась уничтоженной. Все изучен-
ные ЦП расположены в  селитебных зонах,  
и на их территории проводится регулярный 
выпас,  негативное воздействие которого  при-
водит к ухудшению физико-химических по-
казателей почвы. Это  показано  на моде-
ли,  иллюстрирующей уплотнение,  снижение  
аэрации и других показателей почвенного  по-
крова в зависимости от интенсивности,  исто-
рии,  продолжительности и типа выпаса [Do-
novan et al., 2021]. У редких видов снижение 
численности особей в популяциях может спо-
собствовать гомогенизации их генетической 
структуры и привести к нарушению внутри-
видового  генетического  баланса [Дорогина,  
Жмудь,  2020].

Согласно  литературным данным,  получен-
ным при исследовании генетической струк-
туры популяций Adonis villosa с  помощью 
AFLP-маркеров в  условиях сильно  фраг-
ментированной Кулундинской степи (Южная 
Сибирь),  несмотря на сильную фрагмента-
цию,  в ЦП A. villosa наблюдалось не низкое,  
а умеренное генетическое разнообразие и сла-
бая дифференциация. Доля полиморфных ло-
кусов составила 73,3–85,6 %  [Rosche et al.,  
2018]. Авторы считают способность A. villo-
sa к долгосрочному проживанию на опреде-
ленной территории объяснением того,  почему 
генетические последствия недавней фрагмен-
тации вида в этом регионе ограничены и ге-
нетическое разнообразие до  сих пор  остается 
на уровне умеренного. При проведении иссле-
дований генетической структуры популяций 
редких видов важной задачей является изу
чение экоэволюционной истории популяций 
и пространственно-экологической неоднород-
ности во  фрагментированных ландшафтах,  
так как фрагментация среды обитания мо-
жет привести к существенному генетическо-
му истощению [Rosche et al.,  2018].

Рис. 5. ISSR-профиль фрагментов Adonis villosa,  амплифицированных с праймером UBC‑857.  
1–6 – ЦП (см. табл. 1)
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Выявленную генетическую гомогенность по  
распределению ISSR-маркеров в популяциях 
A. villosa в Северном Алтае можно  объяснить 
определенной изолированностью представи-
телей из данных ЦП от основного  ареала,  
а  также их искусственной фрагментацией. 
В  крайних точках ареалов у  растений раз-
нообразие генотипов вида,  как правило,  сни-
жается из-за естественной элиминации опре-
деленной части генотипов неадаптированных 
особей в  экстремальных для вида условиях 
[Дорогина,  Жмудь,  2020].

При анализе расположения исследованных 
локальных местообитаний в Северном Алтае 
можно  предположить,  что  A. villosa в дан-
ном районе существовал в виде единой попу-
ляции,  которая была разделена на фрагменты 
при хозяйственном освоении территории. Даже 
поддержание достаточно  высокой численности 
особей в популяциях редких видов не всегда 
может гарантировать их устойчивость,  а тем 
более она не гарантирована при неуклонном 
сокращении их состава [Bernardo et al., 2020; 
Chapron, López-Bao, 2020]. Поэтому для сохра-
нения этого  уязвимого  вида актуальным яв-
ляется решение следующих задач: проведение 
генетической паспортизации ЦП,  обеспечение 
возможности их семенного  воспроизведения 
в естественных условиях,  а также введение 
вида в культуру. Согласно  современным пред-
ставлениям,  эффекты фрагментации могут 
быть тонкими,  зависеть от масштаба и геогра-
фически варьироваться. Осознание этих фак-
тов имеет решающее значение для разработки 
стратегий сохранения видов,  испытывающих 
утрату и фрагментацию среды обитания на 
более глобальном,  ландшафтном уровне [Va-
lente et al., 2023].

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

При проведении данного  исследования за 
период 2017–2023 гг. отмечено  снижение чис-
ленности особей в популяциях A. villosa в Се-
верном Алтае более чем в 1,5 раза. В настоя-
щее время обнаружена невысокая численность,  
не превышающая 10 зрелых генеративных осо-
бей. Существенную роль в  сокращении чис-
ленности особей в исследованных популяциях 
играет их искусственная фрагментация,  вы-
званная антропогенным воздействием,  так как 
вид произрастает преимущественно  в селитеб-
ных зонах. У особей A. villosa обнаружено  вы-

сокое сходство  по  распределению ISSR-мар-
керов между ЦП (88–99 %),  а также внутри 
популяций (97 %). Выявленная генетическая 
меж- и внутрипопуляционная гомогенность по  
распределению ISSR-маркеров в популяциях 
может быть обусловлена определенной изо-
ляцией представителей A. villosa от основного  
ареала видового  разнообразия,  расположенно-
го  в горных районах Средней Азии. Эти данные 
подтверждают уязвимость A. villosa на терри-
тории Республики Алтай,  а  его  дальнейшее 
существование возможно  на охраняемой тер-
ритории при наличии генетического  контро-
ля за состоянием фрагментов данной популя-
ции. Для его  сохранения актуальными мерами 
также является проведение генетической па-
спортизации ЦП,  обеспечение возможности их 
семенного  воспроизведения в естественных ус-
ловиях,  а также введение в культуру.
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Variability of morphometric characteristics and genetic  
differentiation according to ISSR markers in Adonis villosa 
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The abundance and morphogenetic indicators of the Adonis villosa Ledeb., a vulnerable species in the Altai 
Republic (AR), have been studied. For the first time, genetic differentiation in six cenopopulations (CP) of A. 
villosa using ISSR markers and variability of morphometric characters in individuals from four CPs in the AR 
were revealed. Similarities in the variability of morphometric characters in the studied CPs were revealed, 
as well as a decrease in the number of mature generative individuals by 1.5–14.0 times over the period from 
2017 to 2023. The genetic structure was studied using 6 primers: M 9, UBC 834, UBC 830, UBC 857, UBC 840, 
UBC 811. Of these, UBC‑857 turned out to be the most informative. In representatives of the six studied CPs, 
we identified four variants in the distribution of ISSR markers, and a high similarity in the distribution of 
ISSR markers between the A. villosa CPs (88–99 %) was found. Intrapopulation similarity among individuals 
of this species is also high and reached 97 %. The probable reasons for this phenomenon are the small number 
of mature generative individuals in the CP (no more than 10) and their spatial isolation. In Northern Altai, 
A. villosa individuals have a homogeneous genetic structure, which leads to the vulnerability of this species. 
This species requires a special approach to conservation in natural conditions and culture.

Key words: fluffy Adonis, fluffy Starodubka, vulnerable species, cenopopulations, genetic polymorphism, 
parameters of genetic diversity.


