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Юг Дальнего Востока России представляет со�
бой северо�восточную границу дальневосточной
Азии, которая, вместе с тропической Азией, счи�
тается центром происхождения и распростране�
ния многих видов растений. В отличие от многих
регионов, лежащих в этих же широтах, раститель�
ный покров южной части Дальнего Востока Рос�
сии развивался с плиоцена непрерывно, благода�
ря отсутствию оледенения во время плейстоцен�
голоценового похолодания [1]. Многие теплолю�
бивые виды – остатки древних флор – сохрани�
лись здесь в рефугиумах, где в настоящее время
существуют на пределе своего климатического
оптимума. По разным причинам популяции этих
видов в Приморье являются не только краевыми,
но и “островными”, изолированными от основ�
ных ареалов. Особенно это характерно для реликто�
вых водных растений, для которых обмен генами с
центральными популяциями физически невозмо�
жен вследствие закрытости их местообитаний
(пресные озера, реки, протоки).

Лотос Комарова (Nelumbo komarovii Grossh.) и
эвриала устрашающая (Euryale ferox Salisb.) – два
представителя флоры, которая была характерна
для пресных водоемов Приморья третичного пе�
риода [1]. Их популяции в Приморье и Приамурье
достигают северной границы своих ареалов [2].

В России N. komarovii распространен преиму�
щественно в южных и центральных районах бас�
сейна р. Уссури и на Приханкайской низменно�

сти, а также встречается на юге Хасанского райо�
на и о�ве Путятин (Приморский край). Вопрос о
распространении вида за пределами российского
Дальнего Востока связан с таксономическими
проблемами рода Nelumbo. Впервые лотос Кома�
рова описал как самостоятельный вид А.А. Гросс�
гейм в 1940 г. [3]. Позднее М. Китагава в своей
сводке по флоре Маньчжурии [4] привел N. koma�
rovii как синоним для Nelumbo nucifera var. mac�
rorhizomata Nakai. Н.Н. Цвелев в сводке “Сосуди�
стые растения Советского Дальнего Востока” [5]
вносит примечание, что N. komarovii отличается
от “очень близких видов: южноазиатского –
N. nucifera и N. caspica большим количеством пло�
долистиков (и, соответственно, плодов) на цвето�
ложе, а также более узкими (в зрелом состоянии)
плодами”. Он предположил, что N. nucifera был
описан по культивируемым и уже подвергшимся
длительной селекции формам, тогда как N. koma�
rovii соответствует дикорастущим клонам, сохра�
нившимся лишь в более северных и потому менее
населенных районах Восточной Азии. N. caspica,
по его мнению, представлен лишь одичавшими
из древней культуры популяциями. Г.Э. Куренцо�
ва в 1968 г. [1] приводит описание лотоса из При�
морского края N. nucifera и N. komarovii как сино�
нимы, но позже, в 1973 г. [6], уже использует толь�
ко N. komarovii. Согласно другому, более широко
распространенному мнению, N. komarovii и
N. caspica являются формами N. nucifera Gaertner
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[7, 8]. Лотос орехоносный, N. nucifera, широко
распространен в Восточной Азии и Индии. Вид
давно и широко культивируется в Китае, Японии
и других дальневосточных странах, где его ис�
пользуют как пищевое и декоративное растение
[9, 10]. Он также произрастает в южной части Се�
верной Америки [11]. Отмечено, что лотос легко
интродуцируется и дичает (натурализуется) в
подходящих условиях [12]. Морфологически ло�
тос, обитающий в Приморском крае, отличается
от растущих в Китае и Японии форм более круп�
ными цветками и плодами. Однако более убеди�
тельных доводов в пользу как самостоятельности
вида N. komarovii, так и его принадлежности к ви�
ду N. nucifera до сих пор не приведено. В Примор�
ском крае по меньшей мере три популяции N. koma�
rovii описаны как реликтовые, природные, неин�
тродуцированные [13]. Поскольку генетических
исследований N. komarovii ранее не проводили,
его взаимоотношения с лотосами Китая, где про�
израстают не только N. nucifera, но и его разно�
видности и сорта, до сих пор не ясны.

Эвриала устрашающая Euryale ferox Salisb.,
единственный представитель монотипного рода
Euryale, также является реликтом третичной фло�
ры. В настоящее время вид встречается в Китае,
Индии, Тайване, Японии и других странах Юго�
Восточной Азии [10], хотя в плиоцене вид был
распространен также в Европе [7]. В некоторых
странах Юго�Восточной Азии вид культивируют
как пищевое растение [14]. В России эвриала рас�
тет только на юге Приморского и Хабаровского
краев, где известно несколько местообитаний ви�
да в долинах рек Уссури и Илистая [15].

Оба вида на Дальнем Востоке России никогда
не культивировали, поскольку они не представ�
ляли для местного населения интереса, кроме де�
коративного, в отличие от стран, где расположен
основной ареал этих видов. Таким образом, изо�
лированные от основных ареалов приморские по�
пуляции лотоса и эвриалы, возможно, представ�
ляют более ранние, неокультуренные формы этих
растений. С другой стороны, экстремальные для
этих древних теплолюбивых видов условия суще�
ствования в Приморском крае, изолированность
от основных ареалов и усиление антропогенного
воздействия, которое приводит к зарастанию, об�
мелению и заболачиванию водоемов, где еще
произрастают N. komarovii и E. ferox [6, 16], ставят
под угрозу их существование на этой территории.
В настоящее время оба вида занесены в Красные
книги Приморского и Хабаровского краев [15, 17]
(а ранее в Красную книгу РСФСР [18]). Несмотря
на это, их численность неуклонно сокращается.

Изучение генетической изменчивости N. ko�
marovii и E. ferox, произрастающих на юге Дальне�
го Востока России, могло бы не только прояснить
генетические взаимоотношения этих популяций

с основными ареалами, но и понять процессы,
происходящие в этих реликтовых популяциях на
границе ареалов. Кроме того, эти данные необхо�
димы для разработки программ по сохранению
приморских популяций этих видов, имеющих ле�
карственную, пищевую и декоративную ценность
[19, 20]. В настоящее время данных об уровне ге�
нетического полиморфизма E. ferox нет. По гене�
тической изменчивости N. nucifera, N. lutea и их
гибридов, произрастающих на территории Китая,
Таиланда и Индии, опубликовано несколько ра�
бот, в которых были использованы аллозимные,
ISSR и RAPD маркеры [21–24]. Однако генетиче�
ская изменчивость N. komarovii, растущего на тер�
ритории юга Дальнего Востока России, ранее не
изучалась.

В связи с этим целью данной работы было изу�
чение генетической изменчивости N. komarovii и
E. ferox, произрастающих на территории Примор�
ского края, на основе аллозимных маркеров, как
первый шаг на пути к исследованию генетических
взаимоотношений этих популяций с основными
ареалами N. nucifera и E. ferox.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Многолетник N. komarovii и однолетник E. fer�
ox – короткостебельные растения с крупными
щитовидными плавающими листьями на длин�
ных черешках [25]. Сбор листьев растений N. ko�
marovii и E. ferox проводили в 2006, 2007 и 2010 гг.
в естественных местах обитания. Также в анализе
использовали растения, пророщенные из семян,
полученных из Биробиджана (ЕАО) (3 шт.). Мате�
риалом для анализа служили замороженные в
жидком азоте листья 47 растений N. komarovii: из
природных популяций оз. Лотос (Хасанский рай�
он) – 25 шт., на о. Путятин (Находкинская агло�
мерация) – 19 шт., искусственного насаждения –
в пруду вблизи с. Новогордеевка (Анучинский
район) – 3 шт. Листья 17 образцов E. ferox собра�
ны в проточных заводях р. Илистая (Чернигов�
ский район). Для работы выбирали растения, на�
ходящиеся на расстоянии не менее 50 м друг от
друга. Гомогенизацию, электрофоретическое
фракционирование и гистохимическое окраши�
вание ферментов проводили по методикам, опи�
санным ранее [26]. Состав буферных систем и ре�
жимы фракционирования представлены в табл. 1,
исследованные ферментные системы – в табл. 2.
Показатели полиморфности (P), среднего числа
аллелей на локус (A), средней наблюдаемой (Ho) и
ожидаемой (He) гетерозиготности рассчитывали
общепринятыми методами [27]. Статистическую
обработку проводили с использованием програм�
мы TFPGA [28].
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ

В работе были исследованы 21 ферментная си�
стема у N. komarovii и 18 ферментных систем у
E. ferox. У N. komarovii стабильно выявлялись
10 ферментов, которые были представлены
23 электрофоретическими вариантами, предпо�
ложительно кодируемыми 23 локусами (табл. 2,
рис. 1). У E. ferox стабильно окрашивались 9 фер�
ментных систем, при анализе которых было обна�
ружено 14 электрофоретических вариантов, коди�
руемых 13 локусами (табл. 2, рис. 2). У N. komarovii
все исследованные локусы оказались мономорф�
ны, у E. ferox лишь по одному из 13 проанализиро�
ванных локусов был выявлен полиморфизм. По�
скольку данные для изучаемых видов представлены
впервые, ниже приведены описание фенотипов и
генетическая интерпретация для исследованных

ферментных систем. Полное название каждой
ферментной системы отражено в табл. 2.

Аспартатаминотрансфераза (ААТ) на элек�
трофореграммах N. komarovii представлена двумя
мономорфными зонами активности, которые
предположительно находятся под контролем двух
независимых локусов: Aat�1 и Aat�2. По данным
Tian с соавт. [21], у N. nucifera из Китая AAT коди�
руется единственным локусом, по которому был
выявлен полиморфизм у культиваров лотоса, но
все исследованные дикорастущие растения обла�
дали одинаковым генотипом Aat (BB). У E. ferox
ААТ была не активна.

Алкогольдегидрогеназа (ADH) у N. komarovii не
активна, хотя у N. nucifera этот фермент представ�
лен двумя мономорфными локусами [21]. У E. fer�
ox на электрофореграммах фермент представлен
одной мономорфной зоной.

Таблица 1. Используемые буферные системы и условия электрофоретического фракционирования ферментов
для Nelumbo komarovii и Euryale ferox

Буферная 
система Электродный буфер Гелевый буфер

Режим 
и длительность 

фракционирования

Фракционируемые ферменты

N. komarovii E. ferox

TC*
0.14 М трис, 
0.14 М лимонная кислота, 
pH 7.8

Электродный 
буфер, разбавлен�
ный 1 : 2.5

80 mA, 180 V, 14 ч MDH, FUM, 
SKDH, ME, 
ACP

MDH, FUM, 
SKDH, DIA, 
6�PGD

TEB*
0.18 М трис, 
0.10 М  борная кислота, 
0.004 М ЭДТА, pH 8.6

Электродный 
буфер, разбавлен�
ный 1 : 25

17 mA, 180 V, 16 ч AAT, GPI, PGM, 
GDH, FE

ADH, GPI, 
PGM, GDH

Таблица 2. Исследованные ферментные системы и количество полиморфных локусов и аллелей, выявленных
в листьях Nelumbo komarovii и Euryale ferox

№ Фермент Сокращенное 
обозначение К.Ф. № Число интерпрети�

руемых локусов
Полиморфные 

локусы
Число 

аллелей

1 Аспартатаминотрансфераза AAT 2.6.1.1. 2 (–*) 0 (–*) 2 (–*)

2 Алкогольдегидрогеназа ADH 1.1.1.1 – (1*) – (0*) – (1*)

3 Глюкозофосфатизомераза GPI 5.3.1.9. 2 (1*) 0 (0*) 2 (1*)

4 Глутаматдегидрогеназа GDH 1.4.1.2 2 (2*) 0 (0*) 2 (2*)

5 Диафораза DIA 1.6.4.3 – (1*) – (0*) – (1*)

6 Кислая фосфатаза ACP 3.1.3.2. 1 (–*) 0 (–*) 1 (–*)

7 Малатдегидрогеназа MDН 1.1.1.37. 5 (2*) 0 (0*) 5 (2*)

8 Малик�энзим ME 1.1.1.40. 1 (–*) 0 (–*) 1 (–*)

9 Флуоресцентная эстераза FE 3.1.1.2. 4 (–*) 0 (–*) 4 (–*)

10 Фосфоглюкомутаза PGM 2.7.5.1. 4 (1*) 0 (1*) 4 (2*)

11 Шикиматдегидрогеназа SKDH 1.1.1.25 1 (2*) 0 (0*) 1 (2*)

12 Фумараза FUM 4.2.1.2 1 (1*) 0 (0*) 1 (1*)

13 6�Фосфоглюконатдегидрогеназа 6�PGD 1.1.1.44 – (2*) – (0*) – (2*)

В с е г о 23 (13*) 0 (1*) 23 (14*)

Примечание. (*) – данные приведены для E. ferox.
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Глюкозофосфатизомераза (GPI) у N. komarovii
окрашена на геле двумя зонами активности, каж�
дая из которых предположительно находится под
контролем мономорфного локуса: Gpi�1 и Gpi�2.
Медленная зона выявляется в виде трех фракций

фермента, но аллельной изменчивости в этой зо�
не также не наблюдается. У N. nucifera для GPI
описан только один локус, который был моно�
морфен [21]. У E. ferox GPI представлена на геле
двумя зонами активности, но учитывали только

Фермент

Локус
Аллели

AAT ACP ME SKDH FUM MDH

Aat�1 Aat�2 Acp Me Skdh Fum Mdh�1 Mdh�2 Mdh�3 Mdh�4 Mdh�5
1.00

+

–

1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00

Фермент

Локус
Аллели

Fe�1 Fe�2 Pgm�1 Pgm�2 Pgm�3 Pgm�4
1.00

+

–

1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00
Fe�3 Fe�4 Gpi�1 Gpi�2 Gdh�1 Gdh�2

1.00

FE PGM GPI GDH

Рис. 1. Схематическое изображение электрофоретических вариантов ферментов AAT, ACP, ME, SKDH, FUM, MDH,
FE, PGM, GPI и GDH в листьях Nelumbo komarovii.

Фермент

Локус
Аллели

DIA PGM FUM ADH 6�PGD

Dia Pgm�2 Fum Adh 6�Pgd�1
1.00

+

–

1.10 1.00 1.00 1.00 1.00 1.00

6�Pgd�2

Фермент

Локус

Аллели

MDH GDH GPI SKDH

Mdh�1 Mdh�2 Gdh�1 Gpi Skdh�1

1.00

+

–

1.00 1.00 1.00 1.00 1.00

Skdh�2Gdh�2

1.00

Рис. 2. Схематическое изображение электрофоретических вариантов ферментов DIA, PGM, FUM, ADH, 6�PGD,
MDH, GDH, GPI и SKDH в листьях Euryale ferox.
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один локус Gpi, поскольку быстроподвижная
фракция GPI�1 выявляется в виде широкой раз�
мытой зоны. 

Глутаматдегидрогеназа (GDH) у N. komarovii
окрашена двумя зонами активности, которые
предположительно контролируются двумя неза�
висимыми локусами: Gdh�1 и Gdh�2. Медленная
зона представлена тремя фракциями фермента.
Для N. nucifera описан только один мономорф�
ный локус Gdh [21]. У E. ferox GDH представлена
в виде двух мономорфных зон активности, что
позволяет предположить наличие двух локусов,
Gdh�1 и Gdh�2.

Диафораза (DIA) у N. komarovii не активна. У
N. nucifera обнаружен один мономорфный локус
Dia [21]. У E. ferox фермент выявлен одной моно�
морфной зоной активности.

Кислая фосфатаза (ACP) на электрофореграм�
мах N. komarovii представлена одной мономорф�
ной зоной активности. Та же картина описана для
N. nucifera [21]. У E. ferox ACP не активна.

Малатдегидрогеназа (MDH) у N. komarovii
окрашивается на электрофореграммах в виде пя�
ти зон активности, которые были интерпретиро�
ваны как продукты мономорфных генов: Mdh�1,
Mdh�2, Mdh�3, Mdh�4 и Mdh�5. При этом самая
подвижная и самая медленная зоны выявляются в
виде трех фракций, а три промежуточные зоны –
в виде одной фракции фермента. Для N. nucifera
показано два локуса, один из которых, Mdh�2,
оказался высокополиморфным и у культиваров и
у дикорастущих китайских лотосов [21]. У E. ferox
MDH представлена на геле в виде двух зон актив�
ности, которые предположительно находятся под
контролем двух независимых локусов, Mdh�1 и
Mdh�2. Быстрая зона выявляется в виде трех
фракций фермента.

Малик�энзим (МЕ) у N. komarovii выявляется
одной зоной активности фермента и находится
под контролем одного гена Ме. У N. nucifera этот
фермент также представлен одним мономорф�
ным локусом [21]. У E. ferox МЕ не активна.

Флуоресцентная эстераза (FE). У N. komarovii на
геле показаны четыре зоны активности, предполо�
жительно кодируемые четырьмя мономорфными
локусами. В работе Tian с соавт. [21] этот фермент не
использовали. У E. ferox FЕ не активна.

Фосфоглюкомутаза (PGM) у N. komarovii выяв�
ляется в виде четырех зон активности и находится
под контролем четырех мономорфных локусов.
Локусы Pgm�2 и Pgm�4 представлены двойными
фракциями. У N. nucifera обнаружен только один
мономорфный локус PGM [21]. У E. ferox PGM
выявляется в виде двух зон активности. Быстро�
подвижную зону PGM�1, локализованную в виде
широкой размытой полосы, в работе не учитыва�
ли. Медленная зона представлена двумя фракци�
ями фермента, являющимися продуктами разных
аллелей. Фермент, окрашенный в данной обла�
сти, предположительно находится под контролем
одного полиморфного локуса с двумя аллелями.

Шикиматдегидрогеназа (SKDH) у N. komarovii
представлена одной мономорфной зоной актив�
ности. У N. nucifera выявлено два мономорфных
локуса SKDH [21]. У E. ferox SKDH представлена
двумя мономорфными зонами.

Фумараза (FUM) у N. komarovii выявляется на
электрофореграммах в виде одной мономорфной
зоны активности, представленной тройными
фракциями. В работе Tian с соавт. [21] FUM не ис�
пользовали. У E. ferox также окрашивается одна
зона FUM, предположительно контролируется
мономорфным локусом Fum.

6�Фосфоглюконатдегидрогеназа (6�PGD) у N. ko�
marovii была не активна. У N. nucifera выявлен
один локус 6�Pgd, по которому обнаружена из�
менчивость у одного из культиваров лотоса [21]. У
E. ferox представлена двумя мономорфными ло�
кусами.

В целом по 10 исследованным ферментным
системам N. komarovii идентифицировано 23 мо�
номорфных гена. Предполагается, что шесть фер�
ментов N. komarovii находятся под мультигенным
контролем, тогда как четыре фермента находятся
под контролем одного локуса. Изученные популя�
ции N. komarovii характеризуются отсутствием алло�
зимной изменчивости (P95 = 0; А = 1) (табл. 3).

У E. ferox по девяти исследованным фермент�
ным системам выявлено 13 генов, один из кото�
рых, Pgm�2, был полиморфным с двумя аллелями.
Этот локус у E. ferox высокоизменчивый (частоты
аллелей 0.53 и 0.47), наблюдаемая гетерозигот�
ность составила 94.12%. В целом E. ferox обладает
низким уровнем полиморфизма (P95 = 7.69; А =
= 1.07) (табл. 3).

Таблица 3. Основные показатели генетического полиморфизма Nelumbo komarovii и Euryale ferox

Популяции N P95, % P99, % Ho He A ne

N. komarovii 47 0 0 0 0 1 1

E. ferox 17 7.69 7.69 0.072 0.038 1.07 1.04

Примечание. N – число исследованных растений, P95, P99, % – полиморфность с учетом 95 и 99%�ного критерия, Ho –
наблюдаемая гетерозиготность, He – ожидаемая гетерозиготность, A – количество аллелей на локус, ne – эффективное
число аллелей.
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При сравнении полученных для N. komarovii
данных с результатами исследования N. nucifera в
работе Tian с соавт. [21] хорошо видно, что локу�
сы, контролирующие большинство ферментов,
различаются у этих видов. Так, из 11 изученных у
обоих видов ферментов только для двух, ACP и
ME, количество выявленных локусов совпадало.
Остальные ферменты у N. komarovii представлены
либо большим количеством локусов, чем у
N. nucifera (AAT, GDH, GPI, MDH, PGM), либо
меньшим (ADH, DIA, SKDH). При использова�
нии унифицированной методики такие различия
между видами являются диагностическими и поз�
воляют дифференцировать различные виды. Од�
нако в данном случае различия изоферментных
спектров могут быть вызваны методическими и
техническими различиями в работе. Одним из не�
достатков аллозимного анализа является зависи�
мость его результатов от условий экстракции бел�
ка, буферов, используемых при экстракции и
электрофоретическом разделении ферментов,
плотности геля, условий электрофореза. Кроме
того, поскольку аллозимная изменчивость мар�
кирует экспрессируемый геном, различия по не�
которым изоферментным локусам могут быть
связаны с уровнем их экспрессии, который может
меняться у некоторых ферментов при определен�
ных условиях [29]. Относительно унифицирован�
ная методика используется при аллозимном ана�
лизе хвойных, что позволяет сравнивать результа�
ты, полученные в разных лабораториях [26]. Для
впервые изучаемых видов приходится подбирать
условия экстракции и разделения ферментов. Эти
методические подходы часто различаются в раз�
ных лабораториях, что не позволяет корректно
сравнивать их результаты. Так, большее количе�
ство локусов, выявленное в нашей работе у пяти
ферментов N. komarovii, может быть связано с
тем, что при хранении материала и экстракции
ферментов использовался жидкий азот, который
способствует более эффективному разрушению
клеточных структур и высвобождению белков. В
работе Tian с соавт. ферменты экстрагировались
на льду из свежей (незамороженной) ткани [21]. В
то же время отсутствие активности у некоторых
ферментов N. komarovii в нашей работе может
быть вызвано их разрушением во время транс�
портировки и фиксации материала. Кроме того,
различия в буферных системах, используемых для
разделения ферментов, также могут влиять на ре�
зультат в двух работах.

Таким образом, различия электрофоретиче�
ских спектров N. komarovii в нашей работе и
N. nucifera в работе Tian с соавт. все еще не дают
оснований считать N. komarovii самостоятельным
видом. Для таких заключений необходимо прове�
сти совместный анализ приморских лотосов и
растений из Китая в одной лаборатории. 

Отсутствие аллозимного полиморфизма в
приморских популяциях лотоса вполне согласу�
ется с результатами Tian с соавт. [21], которые так�
же отмечают очень низкий уровень аллозимной
изменчивости у дикорастущих лотосов. В этой ра�
боте были изучены как дикорастущие растения,
так и культивары, в том числе гибриды N. nucifera
и N. lutea. Из 23 идентифицированных авторами
локусов, пять оказались полиморфными, из кото�
рых только три были полиморфны у дикорасту�
щих лотосов. Авторы отмечают, что у этого вида
можно было бы ожидать более высокий уровень
полиморфизма, поскольку вид очень древний и
широко распространен в Австрало�Азиатском ре�
гионе от северных провинций Китая до севера Ав�
стралии. Действительно, ископаемые остатки лото�
сов датируются ранним мелом, 99.6–112 млн. лет
назад [30–32]. Длительная эволюционная исто�
рия и существование лотосов в настоящее время в
различных климатических условиях должны бы�
ли способствовать накоплению генетических му�
таций и закреплению различий под влиянием от�
бора. Однако низкий уровень изменчивости у
N. nucifera выявляется не только при использова�
нии аллозимных, но и ДНК маркеров (ISSR). Так,
в работе Tian с соавт. [21] показатели генетиче�
ской изменчивости N. nucifera и их гибридов на
основе ISSR маркеров (P = 26.67, He = 0.10) были
не намного выше оценок на основе аллозимных
маркеров (P = 21.74, He = 0.05). Интересно, что
еще более низкий уровень изменчивости был вы�
явлен с применением ISSR маркеров у дикорасту�
щих N. nucifera, произрастающих в более север�
ной провинции Китая [23], тогда как более высо�
кие показатели были отмечены в центральных
провинциях Китая [24]. Если генетическая из�
менчивость лотосов уменьшается от центра ареа�
ла к северным популяциям, отсутствие аллозим�
ного полиморфизма в приморских популяциях
лотоса, находящихся на северной границе ареала,
может быть объяснено совместным действием
дрейфа генов (“эффект основателя” или “буты�
лочное горлышко”) и отбора, вследствие вымира�
ния лотоса в период плейстоцен�голоценового
похолодания и последующего быстрого распро�
странения по широкому ареалу. При этом в более
холодном климате происходил более жесткий от�
бор генотипов, которые получали преимущество
благодаря вегетативному размножению, харак�
терному для лотосов [16]. Поскольку N. komarovii
может формировать клон уже через 10 дней после
прорастания (личные наблюдения), а семена ло�
тоса не теряют способность к прорастанию в те�
чение тысяч лет [33], приморские популяции ло�
тоса могли также возникнуть из немногочисленных
сохранившихся в период плейстоцен�голоценового
похолодания семян растений, произраставших на
этой территории в более ранние эпохи.
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Те же эволюционные события отразились на
характере распространения и уровне генетиче�
ской изменчивости другого водного реликта –
E. ferox. Низкий уровень аллозимного полимор�
физма, выявленный в приморских популяциях
эвриалы (P95 = 7.69, Ho = 0.072, табл. 3), отмечает�
ся обычно у редких и эндемичных видов часто с
фрагментированным или островным ареалом
[34–37]. Близкие показатели аллозимной измен�
чивости также выявлены в реликтовых примор�
ских популяциях женьшеня (P95 = 7.6, Ho = 0.022
[38]), который, как и N. komarovii и E. ferox, суще�
ствовал на территории Приморского края непре�
рывно предположительно с третичного периода
[1, 6]. Это может свидетельствовать об общих эво�
люционных процессах, которым подвергались
представители древней теплолюбивой флоры на
территории Приморского края.

Реликтовые виды не всегда характеризуются
низкими уровнями изменчивости, но среди не�
многих растений, у которых зарегистрировано
полное отсутствие аллозимного полиморфизма,
все же преобладают реликты со сложной эволю�
ционной историей, включающей периоды флук�
туации численности и размера ареала [36, 39–41].
Так, полное отсутствие аллозимной изменчиво�
сти по 24 локусам выявлено у Bensoniella oregona,
эндемика Южного Орегона и Северо�Западной
Калифорнии – древней территории, богатой ред�
кими реликтовыми видами [39]. Отсутствие из�
менчивости у этого вида предположительно свя�
зано с эффектом популяционного “бутылочного
горлышка”, усиленного такими характеристика�
ми вида, как самоопыление, клональная репро�
дукция и малый размер популяций. Экстремаль�
но низкие показатели аллозимной изменчивости
были обнаружены у другого калифорнийского
эндемика, Pinus torreyana, представленного всего
двумя небольшими популяциями, материковой и
островной. Каждая из этих популяций была пол�
ностью мономорфной по 59 локусам, и лишь по
двум локусам эти популяции различались между
собой [42]. Несвойственную для хвойных генети�
ческую однородность, выявленную у этого вида,
авторы также связывают с генетическим дрейфом
вследствие сокращения популяций до несколь�
ких особей во время климатических флуктуаций
Голоцена. Отсутствие или экстремально низкие
уровни аллозимной изменчивости отражают со�
бытия эволюционного прошлого и в других слу�
чаях, но некоторые характеристики вида, прежде
всего способ размножения и распространения,
также вносят вклад в поддержание низкого уров�
ня полиморфизма [34–37, 41]. В случае примор�
ских реликтовых популяций N. komarovii и E. ferox
инбридинг и вегетативное размножение также
могут вносить вклад в поддержание низкого уров�
ня изменчивости. Так, N. komarovii успешно раз�
множается вегетативным способом [15, 16], хотя

растения в приморских популяциях ежегодно
успешно плодоносят, а семена легко прорастают и
вполне жизнеспособны [13, личные наблюде�
ния]. Лотос характеризуется самоопылением и
перекрестным опылением, которое может осу�
ществляться жуками, пчелами и шмелями [43].
Однако существующие исследования системы
размножения лотоса проведены не в приморских
популяциях N. komarovii, где под влиянием мест�
ных экологических факторов у вида может преоб�
ладать одна из форм инбридинга.

E. ferox – однолетник и, следовательно, раз�
множается исключительно семенами. В то же
время для вида характерно наличие клейстогамии
[13]. Единичные цветки E. ferox чаще всего оста�
ются под водой, лишь иногда приподнимаясь над
поверхностью воды и приоткрывая лепестки око�
лоцветника [13]. Клейстогамия как крайняя фор�
ма самоопыления неизбежно должна приводить к
инбридингу и низкому уровню гетерозиготности.
Интересно, что единственный полиморфный ло�
кус, выявленный у E. ferox, является высокополи�
морфным (Ho = 94%). Высокая гетерозиготность
по локусу Pgm�2 небольшой выборки растений из
одного местообитания может объясняться либо
рекомбинацией (перекрестное опыление), либо
наличием одной из форм апомиксиса, при кото�
рой потомки полностью сохраняют материнский
геном. В любом случае изначальным условием та�
кой изменчивости по локусу должно быть прохож�
дение через популяционное “бутылочное горлыш�
ко” нескольких различных генотипов E. ferox.

В случае N. komarovii даже преобладанием ве�
гетативного размножения трудно объяснить от�
сутствие каких�либо различий между такими изо�
лированными и удаленными популяциями, как
оз. Лотос (Хасанский р�н), о�в Путятин (Наход�
кинская агломерация) и Приамурье. Более того,
сохранение в разных местообитаниях одного и
того же генотипа в результате случайных событий
(генетический дрейф) кажется маловероятным.
Возможно, на северной границе ареала сохрани�
лись лишь наиболее приспособленные особи и,
следовательно, генетическая однородность при�
морских и приамурских лотосов является след�
ствием отбора в большей степени, чем генетиче�
ского дрейфа.

Таким образом, низкий уровень генетической
изменчивости двух реликтовых водных видов, ос�
новной ареал которых находится южнее, отража�
ет, скорее всего, общую эволюционную историю
этих видов, которые в период плейстоцен�голо�
ценового похолодания подверглись жесткому ге�
нетическому дрейфу и отбору. Представляется,
что оба вида достаточно хорошо приспособлены к
суровым климатическим условиям вследствие от�
бора и благодаря успешному семенному или веге�
тативному размножению. В то же время экстре�
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мально низкий уровень изменчивости обоих ви�
дов не способен обеспечить им достаточную
эволюционную гибкость для выживания в усло�
виях меняющейся окружающей среды. В связи с
этим наибольшую угрозу для существования ло�
тоса и эвриалы в Приморском крае представляет
сокращение их местообитаний вследствие хозяй�
ственной деятельности. Однако для разработки
программ по сохранению этих популяций необ�
ходимы дальнейшие исследования их генетиче�
ской изменчивости с применением маркеров с
большей разрешающей способностью, таких как
ISSR и микросателлиты. Более того, вопрос о так�
сономическом статусе N. komarovii по�прежнему
остается открытым, и необходимы дополнитель�
ные исследования приморских и китайских лото�
сов с применением различных молекулярных
маркеров. 

Авторы выражают свою искреннюю благодар�
ность с.н.с. лаб. биотехнологии БПИ ДВО РАН
к.б.н. Татьяне Юрьевне Горпенченко за помощь в
сборе материала. 

Работа поддержана программами Президиума
РАН № 22 и № 23 (проекты 09�I�П22�03 и 09�I�
П23�06), грантом РФФИ (проект 11�04�01388�а),
грантом ДВО РАН (проект № 11�III�В�06�094).
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Low Level of Allozyme Polymorphism in Relict Aquatic Plants of the Far East 
Nelumbo komarovii Grossh. and Euryale ferox Salisb.

O. G. Korena, M. S. Yatsunskayaa,b, and O. V. Nakonechnayaa

aInstitute of Biology and Soil Science, Far Eastern Branch, Russian Academy of Sciences, Vladivostok, 690022 Russia
e�mail: markelova@biosoil.ru, koren@ibss.dvo.ru

bFar Eastern Federal University, Vladivostok, 690950 Russia

Using allozyme analysis, genetic variation of two relict aquatic plants from Primorsky krai, Komarov lotus
(Neliumbo komarovii Grossh.) and Gorgon plant (Euryale ferox Salisb.), was examined. The absence of alloz�
yme variation in the Primorye populations of Neliumbo komarovii along with low polymorphism level in the
population of Euryale ferox (P95 = 7.69; A = 1.07; Ho = 0.072; He = 0.038) was demonstrated. Since the data
for the species examined are reported for the first time ever, the pheonotypes and genetic interpretation of the
enzyme systems tested are presented. The izoenzyme profiles of N. komarovii were compared with the data
reported for N. nucifera from China. The absence of allozyme variation in N. komarovii, along with extremely
low level of variation revealed for E. ferox, is discussed in association with the evolutionary histories of these
species, their dispersal after the Pleistocene–Holocene cooling, and survival on this territory in range bound�
aries.
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