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Studies of possible post-glacial migrations and the processes of formation of areas of coniferous 
species are of particular interest from the point of view of forest genesis. Molecular markers are 
effectively used to study the phylogeography of forest-forming species. In this study, for spruces 
growing in the Native Forest Reserve ‘Vepssky Forest’, heterogeneous amplification products of 
the second intron of the nad1 mitochondrial gene were obtained by PCR with gene-specific 
primers. By the analysis of the PCR products it has been established that they correspond to 
mtDNA sequences previously considered species-specific for Picea abies and P. obovata and are 
simultaneously amplified using DNA of the same tree. The revealed heterogeneity can be 
explained by two reasons: mtDNA heteroplasmy or amplification of nuclear copies of 
mitochondrial genes (NUMT). In order to establish and explain the nature of the detected 
heterogeneity, the methodological approaches previously used for similar studies in birds and 
mammals, such as cloning and sequencing of PCR products, amplification of large mtDNA 
fragments (Long range PCR) and phylogenetic analysis, were used. The obtained results testify 
in favor of heteroplasmy, which can be considered as a historical trace of close contact between 
P.  abies and P. obovata in the area of the Vepsovskaya Upland in the northwest of the East 
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European Plain. The presence of the P. obovata-specific haplotype of the nad1 mitochondrial 
gene in the spruces of the East European Plain is described for the first time. In conifers, 
the phenomenon of heteroplasmy is described for the zone of introgressive hybridization of 
closely related species. Nuclear pseudogenes of mitochondrial origin (NUMTs), similar in 
sequence to the mitochondrial haplotype of the nad1 gene, have been described for the first time 
for European spruce.

Key words: Norway spruce, Siberian spruce, mitochondrial DNA, heteroplasmy, nuclear copies 
of mitochondrial genes, NUMTs

Гетероплазмия и ядерные копии митохондриальных генов (NUMTs), выявленные в зоне ин-
трогрессивной гибридизации ели европейской и ели сибирской

В.А. Волков, Е.А. Григорьева, М.В. Лебедева, Е.К. Потокина

Исс ледования возможных путей послеледниковых миграций и процессов формирования 
ареалов видов хвойных пород представляют особый интерес с точки зрения генезиса ле-
сов. Для изучения филогеографии видов-лесобразователей эффективно используются 
методы молекулярного маркирования. В нестоящем исследовании проанализирована 
популяция ели европейской из природного резервата «Вепсский лес». Этот природный 
объект представляет особый интерес для исследований, поскольку данная территория 
исторически не была затронута хозяйственной деятельностью человека. Для образцов 
ДНК елей на территории резервата путем ПЦР с праймерами, специфичными для второ-
го интрона митохондриального гена nad1, были выявлены гетерогенные продукты ампли-
фикации. Установлено, что у отдельных деревьев одновременно амплифицируются по-
следовательности мтДНК, ранее считавшиеся видоспецифичными для Picea abies и 
P. obovata. Выявленную гетерогенность можно объяснить двумя причинами: гетероплаз-
мией мтДНК и амплификацией ядерных копий митохондриальных генов (NUMT). Для 
того чтобы установить и объяснить природу обнаруженной гетерогенности были исполь-
зованы методические подходы, ранее использованные для подобных исследований у птиц 
и млекопитающих – клонирование и секвенирование ПЦР-продуктов, амплификация 
больших фрагментов мтДНК (Long range PCR) и филогенетический анализ. Полученные 
результаты свидетельствуют в пользу гетероплазмии, которую можно рассматривать как 
исторический след тесного контакта P. abies и P. obovata в районе Вепсовской возвышен-
ности на Северо-Западе Восточноевропейской равнины. Присутствие P. obovata-специ-
фичного гаплотипа митохондриального гена nad1 у елей Восточно-Европейской равнины 
описывается впервые. У хвойных явление гетероплазмии характерно для зоны интрогрес-
сивной гибридизации близкородственных видов. Впервые для ели европейской описаны 
ядерные псевдогены митохондриального происхождения (NUMT), сходные по своей 
Аннотацию последовательности с митохондриальным гаплотипом гена nad1.

Ключевые слова: ель европейская, ель сибирская, митохондриальная ДНК, гетероплаз-
мия, ядерные копии митохондриальных генов, NUMTs
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Введение
Митохондриальная ДНК (мтДНК) являет-

ся одним из самых эффективных инструмен-
тов филогенетических исследований видов 
растений и животных из-за ее наследования по 
материнской линии и исключительно высокой 
скорости мутаций. Часто географическое рас-
пространение вариантов мтДНК (митотипов) 
бывает приурочено к определенному региону 
или континенту [7, 8, 25]. Например, исследо-
вания эволюционной истории человека пока-
зали, что глобальная изменчивость гаплогрупп 
мтДНК характеризуется континентальноспе-
цифичным распределением [1].

Для двух основных видов евразийской 
тайги – ели европейской Picea abies (L.) 
H. Karst. и ели сибирской (Picea obovata 
Ledeb.) – также были выявлены специфиче-
ские гаплотипы мтДНК, распространение ко-
торых демонстрирует четко очерченные гео-
графические области. Так называемая «север-
ная семья» ели европейской, распространен-
ная в странах Западной и Восточной Европы, 
отличается от «южной семьи» того же вида 
(Центральная Европа) по специфичному на-
бору структурных вариантов (гаплогрупп) ми-
тохондриального гена nad1, которые встреча-
ются у одной семьи и отсутствуют у другой 
[28]. Граница между ареалами этих двух гапло-
групп проходит по Среднепольской возвы-
шенности, где наблюдается дизъюнкция ареа-
ла ели европейской. С другой стороны, для 
того же митохондриального гена nad1 уста-
новлено, что ели, происходящие по материн-
ской линии от P. obovata, отличаются от по-
томков P. abies делецией 9 нуклеотидов и дву-
мя нуклеотидными заменами в последова-
тельности второго интрона [4, 5, 29, 30]. При 
этом географическое распространение евро-
пейской и сибирской гаплогрупп nad1 в при-
родных популяциях ели на территории РФ 
строго разграничено в регионе между Ураль-
ским хребтом и левобережьем Оби [5, 29, 30]. 
Примечательно, что территория Восточно-
Европейской равнины рассматривается как 
зона интрогрессивной гибридизации двух ви-

дов ели по результатам маркирования ядерно-
го и хлоропластного генома, однако до сих 
пор не сообщалось о находках ели с ‘obovata’-
специфичным гаплотипом митохондриально-
го гена nad1 западнее Уральского хребта.

Недавно по результатам изучения гаплоти-
пов мтДНК у елей, произрастающих в старо-
возрастных лесах резервата «Вепсский лес» 
(Ленинградская обл.), были впервые описаны 
случаи амплификации у одного и того же дере-
ва ПЦР-фрагментов, последовательности ко-
торых соответствовали европейской и сибир-
ской гаплогруппам ели по митохондриальному 
гену nad1 [2]. У половины проанализирован-
ных деревьев из этой популяции с nad1-специ-
фичными праймерами амплифицировались 
два–три фрагмента одновременно, что может 
свидетельствовать либо о сосуществовании в 
одном организме митохондрий с разными ге-
номами (явление гетероплазмии), либо о нали-
чии в ядре встроившихся копий митохондри-
альных генов (Nuclear copies of Mitochondrial 
genes, NUMT). Последние также получили 
название ядерно-митохондриальных псевдоге-
нов (nuclear mitochondrial pseudogenes) [11].

Независимо от его природы, данное явле-
ние представляет интерес для филогеографии 
изучаемых видов елей, так как в обоих случаях 
может рассматриваться как исторический 
след недавних процессов видообразования на 
обсуждаемой территории. Митохондриальная 
гетероплазмия определяется как наличие бо-
лее одного митохондриального генома в од-
ном организме, в рамках нашего исследова-
ния – это деревья, сочетающие митохондри-
альные гаплотипы ели европейской и сибир-
ской. Одной из причин возникновения гете-
роплазмии  может  быть  проникновение 
мтДНК с отцовской стороны (leakage of 
paternal mtDNA). Обычно мтДНК наследуется 
по материнской линии, но иногда, как прави-
ло, у гибридов, наблюдается присутствие от-
цовской мтДНК [18]. Например, такая «утеч-
ка» отцовской мтДНК обнаружилась у гибри-
дов ячменя и пшеницы [10], у гибридов между 
рожью и пшеницей, тритикале [20]. Одновре-
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менное присутствие отцовской и материн-
ской мтДНК описано и у хвойных деревьев в 
зоне интрогрессивной гибридизации [17].

NUMT представляют собой нуклеотидные 
последовательности, гомологичные участкам 
мтДНК, но интегрированные в ядерный ге-
ном. NUMT были впервые описаны в 1967 году 
и с тех пор обнаружены у всех видов растений, 
изученных с этой точки зрения [15]. До сих пор 
остается спорным вопрос о механизме перено-
са участков ДНК митохондрий в ядерный ге-
ном. Одна из версий предполагает, что это про-
исходит в процессе репарации двухцепочечной 
ядерной ДНК [16]. Часто новые NUMTs воз-
никают не за счет вставок, а за счет дуплика-
ций ранее интегрированных в ядерный геном 
митохондриальных псевдогенов [16].

Цель нашего исследования состояла в выяс-
нении возможных причин гетерогенности ПЦР-
фрагментов мтДНК у елей резервата «Вепсский 
лес» (Ленинградская обл.). Эта гетерогенность 
свидетельствует о сосуществовании в одном ор-
ганизме двух разных гаплотипов мтДНК, кото-
рые ранее считались видоспецифичными для 
двух разных видов – ели европейской и сибир-
ской. В задачи исследования входило выяснить 
природу этой гетерогенности – имеет ли место 
митохондриальная гетероплазмия или гетероген-
ность объясняется наличием в ядре встроивших-
ся копий митохондриальных генов (NUMT).

Материалы и методы исследования
Фрагменты веток елей, у которых была 

выявлена гетерогенность ПЦР-фрагментов 
мтДНК (митохондриальная гетероплазмия 
или NUMTs), были собраны с 36 деревьев в 
окрестностях поселка Курба на территории 
парка «Вепсский лес» (Ленинградская обл.). В 
этом природном резервате сохранились уни-
кальные старовозрастные ельники, возраст 
основного поколения еловых древостоев до-
стигает 200–300 лет, в то время как отдельные 
ели имеют возраст 350–400 лет [9].

Для проведения молекулярно-генетическо-
го анализа в качестве матрицы использова-
лась ДНК, выделенная CTAB-методом по 

Bousquet et al. [12] из высушенной хвои. Для 
анализа гаплотипов митохондриального гена 
nad1, содержащего тандемные минисателлит-
ные повторы, ПЦР проводили с использовани-
ем термоциклера GeneAmp PCR system 9700 
(Applied Biosystems, США). Реакционная смесь 
объемом 20 мкл содержала 1× буфер для Taq-по-
лимеразы (pH 8,6, 2,5 мM Mg2+) (Силекс, Рос-
сия), 200 мкмоль dNTPs, 0,5 мкмоль каждого из 
праймеров, 1 ед. Taq-полимеразы (Диалат, Рос-
сия) и 2 мкл (30–60 нг) исследуемой ДНК. Для 
проведения ПЦР использовались праймеры, 
опубликованные Gugerli et al. [14]: прямой – 
CTCTCCCTCACCCATATGATG; обратный – 
AGATCCCCATATATTCCCGG, а также режим 
проведения ПЦР, рекомендованный автором: 
преденатурация – 3 мин при 94 °С, далее 26 ци-
клов (1 мин – 94 °С, 1 мин – 57 °С и 2 мин – 
72 °С), заключительный этап – 5 мин при 72 °С.

Для идентификации гаплотипов мтДНК 
ПЦР-фрагменты разделялись путем электрофо-
реза в 1 % агарозном геле, вырезались из геля, 
очищались с помощью коммерческого набора 
Cleanup Standard (Евроген, Москва) и секвени-
ровались независимо в двух лабораториях: на 
генетическом анализаторе «Нанофор-05», а так-
же в компании Евроген (Москва).

Для клонирования очищенные ПЦР-
фрагменты лигировали в плазмиду pAL2-T, 
используя коммерческий набор Quick-TA kit 
(Евроген), затем штамм E. coli (XL-1 Blue) 
трансформировали с использованием полу-
ченных векторов.

Колонии со вставкой отбирали методом бе-
ло-голубой селекции и из них выделяли плаз-
миды. Каждой колонии/выделенной плазмиде 
присваивали индивидуальный номер. Всего 
было отобрано по 2–6 колоний ПЦР-продукта 
с каждого из проанализированных деревьев. 
Количество выделенной плазмиды оценивалось 
визуально путем электрофореза на 1 % агароз-
ном геле. С полученными плазмидами проводи-
ли ПЦР с использованием универсальных 
праймеров M13. Полученные ПЦР-фрагменты 
переосаждали, очищали с использованием ком-
мерческого набора Cleanup Standard, секвени-
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ровали на генетическом анализаторе Нано-
фор 05 с использованием коммерческого набо-
ра для подготовки проб BidDye Terminator v3.1.

Для распознавания ядерных копий мито-
хондриальных генов (NUMT) и гетероплазмии 
нами были разработаны праймеры для ампли-
фикации больших фрагментов мтДНК (Long-
range PCR): F:GGTAATGTCCGCGTCTCGCC; 
R:CTCGTCCGCGCTTTGCTTTC.

Реакционная смесь для «Long-range» 
ПЦР объёмом 25 мкл содержала 5 нг геном-
ной ДНК, 0,5 U Q5 High-Fidelity ДНК-поли-
меразы (New England BioLabs), 1x Q5 Reaction 
buffer, 200 мкмоль dNTPs и по 0,5 мкмоль пря-
мого и обратного праймеров. Реакция прово-
дилась при следующих условиях: начальная 
денатурация 98 °С – 30 сек; 30 циклов (98 °С – 
7 сек, 65 °С – 20 сек, 72 ° –1 мин); финальная 
элонгация 72 °С – 2 мин.

Филогенетический анализ последова-
тельностей второго интрона митохондриаль-
ного гена nad1 проводился на основе Байе-
совcкого метода в программе Mr. Bayes 3.2.6 
[23] с использованием эволюционной модели 
Jukes-Cantor. Наиболее подходящий тип эво-
люционной модели выбирался с помощью 
программы MEGA 7.0 [19]. Для анализа ис-
пользовались следующие параметры: два од-
новременных теста по алгоритму Метрополи-
са для цепей Маркова, состоящих из четырёх 
цепей в 10000000 поколениях. Первые 25 % 
полученных деревьев были исключены из 
дальнейшего анализа. Визуализация филоге-
нетического дерева и графическая работа с 
ним проводилась в программе MEGA 7.0.

Результаты исследований и их обсуждение
Ранее, при изучении гаплотипов мтДНК в 

популяциях ели лесов резервата «Вепсский 
лес» были выявлены случаи амплификации ге-
терогенных (двойных и более) ПЦР-фрагмен-
тов с праймерами, геноспецифичными для 
митохондриального гена nad1 [2]. Для того 
чтобы выяснить, является ли этот факт свиде-
тельством митохондриальной гетероплазмии 
или следствием того, что праймеры отжигают-

ся на последовательность митохондриального 
гена и его ядерной копии, необходимо было 
исключить возможную контаминацию иссле-
дуемого растительного материала. С этой це-
лью для деревьев с двумя и более амплифици-
рованными фрагментами была повторно выде-
лена ДНК из отдельных хвоинок, по 4 с каждо-
го дерева. «Поигольный» анализ подтвердил 
амплификацию двух фрагментов для каждого 
индивидуального генотипа (рис. 1).

Рис. 1. Различные по размеру ПЦР-продук-
ты, полученные в результате амплификации 

последовательности второго интрона 
гена nad1 для образцов ДНК, выделенных из 
4-х отдельных хвоинок деревьев № 5 и № 7 
популяции ели резервата «Вепсский лес»

Анализ продуктов амплификации произ-
водился двумя способами. Первый способ – 
путем вырезания фрагментов из геля, их 
очистки и последующего секвенирования. 
Этим способом для 7 проанализированных 
деревьев с двойным/тройным ПЦР-продук-
том были секвенированы последовательно-
сти всех амплифицированных фрагментов. 
Результаты прямого секвенирования ПЦР-
фрагментов, вырезанных из геля, были до-
полнительно проверены путем клонирова-
ния ПЦР-продуктов в векторе pAL2-T.

После лигирования ПЦР-продукта в плаз-
миду была проведена трансформация в бакте-
риальные клетки, получены клоны, вставки в 
клонах секвенированы с праймерами М13. Для 
каждого из 7 деревьев было получено и секвени-
ровано от 2 до 6 клонов. На рисунке 2 в качестве 
примера представлены результаты секвенирова-
ния вставок у шести проанализированных кло-
нов ПЦР-продукта для ДНК дерева № 5.
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Рис. 2. Результаты секвенирования вставок шести клонов, полученных клонированием 
ПЦР-продукта второго интрона гена nad1 для дерева № 5 популяции ели резервата 

«Вепсский лес»

По результатам секвенирования практиче-
ски у всех проанализированных деревьев один 
из амплифицированных фрагментов оказался 
идентичен какому-либо из уже описанных га-
плотипов P. abies [28], а дополнительные ампли-
фицированные фрагменты имели особенности, 
специфичные для гаплотипа P. obovata: делецию 
9 пн и характерные SNP. Некоторые из таких 
дополнительных ампликонов были полностью 

идентичны гаплотипу nad1 712, характерному 
для P. obovata. Другие obovata-подобные после-
довательности характеризовались масштабны-
ми делециями, которые затрагивали минисател-
литный мотив и предшествующий ему участок 
в ~57 нуклеотидов (рис. 3). Все эти признаки 
характерны для ядерных копий митохондриаль-
ных генов (Nuclear copies of Mitochondrial genes, 
NUMT) [21].
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Рис. 3. Последовательности второго интрона гена nad1, секвенированные для елей 
с обнаруженной гетерогенностью мтДНК после клонирования ПЦР-продукта 

с использованием плазмиды. Первое число слева в обозначении последовательности – 
номер дерева в выборке, второе число – номер клона
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Таким образом, экспериментально было 
доказано, что гетерогенные ПЦР-продукты, 
полученные с праймерами Gugerli et al. [14] 
для 7 елей из Вепсского леса не являются ре-
зультатом контаминации и содержат, как ми-
нимум, две разных последовательности. Вы-
явленную гетерогенность можно объяснить 
двумя причинами: гетероплазмией и ампли-
фикацией ядерных копий митохондриаль-
ных генов (NUMT). Для того чтобы устано-
вить и объяснить природу обнаруженной ге-
терогенности мы следовали методическим 
подходам Mao et al. [21], исследовавшим 
точно такое же явление у видов млекопитаю-
щих.

1) Дизайн ПЦР с большим размером целево-
го продукта.

Одним из способов исключения ампли-
фикации NUMT является дизайн ПЦР с 
большим размером целевого продукта (Long-
range PCR) [11, 21, 27]. Хотя в ядерный геном 
изредка встраиваются достаточно крупные 
фрагменты [27], обычно NUMT не превыша-
ют 1000 пн [22, 13].

В  нашем  исследовании  для  дизайна 
праймеров была использована последова-
тельность AF142641.1| Picea abies isolate A 
nad1 gene, intron b/c; mitochondrial gene дли-
ной 2036 пн. Ожидаемый размер ПЦР-фраг-
мента для гаплотипа 712 P. obovata составляет 
1888 пн.

С использованием праймеров Long-range 
удалось подтвердить амплификацию двух ге-
терогенных фрагментов (размером ~ 1888 пн) 
для дерева № 5. Это свидетельствует о нали-
чии митохондриальной гетероплазмии у де-
рева № 5. Для дерева № 7 и остальных де-
ревьев праймеры Long-range амплифициру-
ют либо единственный ПЦР-продукт, либо 
ПЦР-продукты, слабо различающиеся по 
длине, не разделяемые на агарозном геле 
(рис. 4).

2) Филогенетический анализ
Кластеризация последовательностей яв-

ляется хорошим методом для того, чтобы от-

личить ядерные копии митохондриальных 
генов от собственно митохондриальных по-
следовательностей [21, 26]. Для ядерных 
псевдогенов митохондриального происхо-
ждения характерен высокий уровень мутиро-
вания. Как следствие, неожиданная позиция 
образца на филогенетическом дереве может 
служить косвенным свидетельством того, что 
анализируемая последовательность является 
ядерно-митохондриальным псевдогеном 
(NUMT) [11].

Рис. 4. Гетерогенность ПЦР-продуктов, 
полученных для второго интрона гена nad1 

с праймерами Long-range для четырех 
различных хвоинок дерева № 5 и дерева № 7. 

Ожидаемый размер фрагмента ~ 1888 пн

В проведенный филогенетический ана-
лиз были включены все образцы ДНК елей 
Вепсского леса, для которых удалось секве-
нировать два или три ПЦР-продукта с прай-
мерами, специфичными для второго интро-
на nad1. Кроме того, в качестве контроля в 
анализ были включены все опубликованные 
в базе данных NCBI гаплотипы P. abies юж-
н о г о  и  с е в е р н о г о  с е м е й с т в  ( Po p S e t : 
1067189160) [28, 29], а также гаплотипы 
P. obovata (PopSet: 1067189237). Дополни-
тельно  был  также  включён  гаплотип 
P. obovata (KP698160.1), описанный Мудрик 
с соавт. [4]. В качестве внешней группы ис-
пользовалась последовательность второго 
интрона гена nad1 P. schrenkiana (KJ177347.1) 
и P. likiangensis (KC239920.1). Результаты фи-
логенетического анализа представлены на 
рисунке 5.
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Рис. 5. Филогенетические взаимосвязи вариантов последовательности митохондриального 
гена nad1 P. abies и P. obovata, сконструированные с использованием Байесового анализа. 

Значения в узлах дерева – апостериорные вероятности (вероятности гипотез). P. schrenkiana и 
P. likiangensis – внешние группы. Последовательности, обозначенные видовыми эпитетами, 

заимствованы из базы данных NCBI, числами обозначен номер гаплотипа, согласно первоис-
точнику; буквенные индексы n и s обозначают северное и южное семейства P. abies соответ-

ственно. Последовательности, обозначенные цифрами (5-1, 27-2 и так далее) получены 
в рамках этого исследования для елей Вепсского леса с гетерогенными продуктами ПЦР 

(гетероплазмия или NUMT). Первое число – номер дерева в выборке, второе число – номер 
клонированного продукта ПЦР
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На рисунке все образцы ДНК, обозначен-
ные видовыми эпитетами, заимствованы из 
базы данных NCBI. Все последовательности, 
обозначенные цифрами (5-1, 27-2 и так далее) 
получены в рамках данного исследования.

По итогам филогенетического анализа в 
отдельную кладу объединились все гаплотипы 
P. obovata. Гаплотипы внутри клады «obovata» 
отличаются по количеству минисателлитных 
повторов. В сестринскую к ней кладу объеди-
нились все гаплотипы, выявленные для север-
ной семьи P. abies (клада «abies northern 
range»), между собой они различаются также 
по числу повторов минисателлита с мотивом 
34 пн и 37 пн. Отдельную кладу образуют 
представители южного семейства P. abies 
(«abies southern range»).

Что касается позиции на филогенетиче-
ском дереве последовательностей, секвениро-
ванных в нашем исследовании, то они делят-
ся на две группы:

1) полностью гомологичные ранее опи-
санным гаплотипам nad1 и входящие в состав 
«видовых» кластеров. Таким образом, после-
довательности под номерами 5-2, 7-2, 19-2, 
22-2 идентичны гаплотипам nad1, характер-
ным для P. obovata. Последовательности 5-1, 
7-1, 19-1, 22-1, амплифицированные с тех же 
деревьев, идентичны гаплотипам nad1, харак-
терным для P. abies.

2) группирующиеся на кладограмме вне 
каких-либо опознаваемых филогенетических 
групп (27-2, 7-3-2, 19-3, 4-2) – предположи-
тельно, ядерные копии митохондриальных 
генов (NUMT).

По результатам филогенетического ана-
лиза, ели № 5, № 7, № 19, № 22 имеют два 
типа митохондрий, причем один тип иденти-
чен гаплотипу P. abies, а другой – гаплотипу 
P. obovata. Например, для дерева № 5 клони-
рованием ПЦР-продуктов и прямым секвени-
рованием установлено наличие в одном орга-
низме двух типов последовательности nad1: 
5-1 (клада “abies northern range”) и 5-2 (клада 
“obovata”) (рис. 5). Возможность митохондри-
альной гетероплазмии для этого конкретного 

дерева № 5 подтверждается также и методом 
Long-range ПЦР. Вместе с тем, у нескольких 
деревьев из Вепсского леса выявлено присут-
ствие в ядерном геноме копий митохондри-
альных генов (NUMT), сильно мутировав-
ших, фрагментированных, и, возможно, утра-
тивших функциональность (псевдогенов).

Обнаруженную у елей резервата «Вепсский 
лес» митохондриальную гетероплазмию можно 
объяснить «утечкой» мтДНК с отцовской сто-
роны (leakage of paternal mtDNA) в момент 
оплодотворения. Нарушение однородительско-
го наследования митохондрий, возможно, воз-
никает из-за не полностью преодолеваемого 
репродуктивного барьера и нестабильности ги-
бридов в зоне интрогрессивной гибридизации 
[17, 31]. Гетероплазмию можно рассматривать 
как своеобразный исторический след тесного 
контакта P. abies и P. obovata на северо-западной 
окраине Восточноевропейской равнины. В 
пользу этой гипотезы свидетельствует геогра-
фическая особенность той уникальной популя-
ции ели, в которой были обнаружены носители 
мтДНК обоих видов. Природный резерват 
«Вепсский лес» и прилегающие к нему террито-
рии в орографическом отношении являются 
частью Вепсовской возвышенности, это север-
ная часть Валдайско-Онежской гряды. Данный 
ландшафт наряду с немногими другими имеет 
самый высокий послеледниковый возраст на 
территории Северо-Запада [6]. Валдайско-
Онежская гряда совпадает с линией максимума 
продвижения ледового покрова в осташковский 
стадиальный цикл позднеледниковья (33–
11 тыс. лет назад). Именно по этой гряде прохо-
дят «предельные линии ареала» сибирских та-
ежных  видов  (Atragene s ibir ica,  Actaea 
erythrocarpa, Athyrium crenatum, Cystopteris 
sudetica, Delphinium elatum, Rubus bumulifolius и 
других) [3]. Ранее отмечалось, что следы мигра-
ции Picea obovata на территорию Восточноевро-
пейской равнины могли сохраниться именно в 
этом районе в виде отдельных экземпляров ели 
типа Picea fenniсa, встречающихся в настоящее 
время среди еловых древостоев на Валдайской 
возвышенности [3].
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Недавно опубликованные данные свиде-
тельствуют также о потенциальной значимости 
изучения ядерных копий митохондриальных 
генов (NUMT) для филогеографии видов с об-
ширным ареалом. Не только для видов хвой-
ных лесообразователей, но и для некоторых 
широко распространенных в Палеарктике ви-
дов птиц установлено наличие нескольких зна-
чительно дивергированных групп митохондри-
альных гаплотипов [24, 32]. Обычно они разде-
ляются по географическому принципу на за-
падные и восточные, что традиционно объяс-
няют последствиями оледенений, приводив-
ших к обособлению популяций в условиях 
длительной изоляции в удаленных рефугиу-
мах, где накапливались мутации. Согласно ги-
потезе Спиридоновой с соавт. [8], появление 
новых вариантов митохондриального гаплоти-
па, которые со временем могут стать таксон-
специфичными, можно также объяснить ре-
комбинацией между митохондриальной ДНК 
и ядерным геномом, содержащим разнообраз-
ные копии митохондриальных генов, накоп-
ленные за тысячелетия эволюции вида.

Заключение
В результате проведенного исследования 

нами было установлено, что среди елей в зоне 

интрогрессивной гибридизации встречаются 
отдельные деревья, в клетках которых могут 
одновременно присутствовать последователь-
ности мтДНК, ранее считавшиеся видоспеци-
фичными для P. abies и P. obovata. Гетероплаз-
мия митохондриальных генов для елей была 
описана и ранее, например, это явление 
встречалось в 18 % популяций, исследован-
ных Tollesfrud et al. [28]. Однако присутствие 
P. obovata-специфичного гаплотипа митохон-
дриального гена nad1 у елей Восточно-Евро-
пейской равнины описывается впервые. До 
сих пор считалось что распространение 
P. obovata-специфичного гаплотипа nad1 огра-
ничено Сибирским регионом и не заходит 
западнее Уральского хребта.

Впервые для ели европейской описаны 
ядерные псевдогены митохондриального про-
исхождения (NUMT), сходные по своей по-
следовательности с митохондриальным га-
плотипом гена nad1. Из-за высокого уровня 
мутирования их последовательности не груп-
пируются в единый кластер ни с одним гапло-
типом, описанным для P. abies или P. obovata 
на филогенетических деревьях

Исследование выполнено при поддержке 
РФФИ, проект №14-04-01418.
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