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Сравнительный анализ изменчивости формы 
семенных чешуй шишек Larix dahurica и L. cajanderi (Pinaceae)

Проведен анализ изменчивости формы семенных чешуй шишек двух 
близкородственных видов – лиственницы даурской (л. Гмелина) L. dahurica Laws. 
(=Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) и л. Каяндера (L. cajanderi Mayr) с помощью методов 
геометрической морфометрии. Сравнение по морфотипам и относительной 
деформации чешуй выполнено на примере двух популяций L. dahurica из Эвенкии 
и Забайкалья и шести популяций L. cajanderi из Якутии и Магаданской области. 
Проанализированы выборки объемом 100–150 шишек, собранные с 20–30 деревьев 
в каждой популяции. В эвенкийской популяции L. dahurica выделено 11 морфотипов 
семенных чешуй, четыре из которых незначительно отличались от морфотипов, 
определенных ранее в якутских популяциях L. cajanderi. Данные фенотипического 
анализа подтверждают дифференциацию двух видов лиственницы по форме 
семенных чешуй шишек, включая различия и по морфотипам и по относительным 
деформациям чешуй. Значительно различаются между собой внутривидовые 
группы: популяции L. cajanderi из Магаданской области и Якутии, популяции 
L. dahurica из Эвенкии и Забайкалья. Результаты подтверждают возможность 
использования геометрической морфометрии в качестве эффективного 
инструмента для анализа внутри- и межвидовой дифференциации лиственницы 
по форме семенных чешуй шишек. 
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Введение

Изучение изменчивости генеративных органов имеет важное значение в 
познании таксономической дифференциации восточносибирских и дальне-
восточных видов лиственницы, обладающих исключительной полиморфно-
стью [1 ̶ 5]. В систематике лиственниц в качестве диагностирующих марке-
ров используют главным образом признаки строения шишек, к числу особо 
важных признаков относится форма семенных чешуй [6]. Обзор много-
численных исследований по изменчивости и систематике лиственницы за 
прошедшее столетие показал их недостаточность для суждений о статусе 
и генезисе восточносибирских и дальневосточных таксонов [7]. Особое 
внимание уделяется изучению внутривидовой изменчивости и дифферен-
циации двух видов лиственниц – Larix dahurica Laws.1 (= L. gmelinii (Rupr.) 
Rupr.) и L. cajanderi Mayr, наиболее распространенных в этом регионе. 
Сведения об объеме и распространении L. dahurica и L. cajanderi противо-
речивы. По мнению ряда авторов [11–15], лиственница даурская (л. Гмели-
на), распространенная на северо-востоке Азии, включает 4 разновидности: 
L. gmelinii var. gmelinii с ареалом от Енисея до Берингова моря, L. gmelinii 
var. japonica (Maxim. ex Regel) Pilg. с ареалом на Хоккайдо, Сахалине и 
на юге Курильских островов, L. gmelinii var. olgensis (A. Henry) Ostenf. & 
Syrach., отмеченную для Приморья, северного Китая и Северной Кореи, 
и высокогорный эндемик Китая L. gmelinii var. principis-rupprechtii (Mayr) 
Pilg. Генетические и кариологические исследования подтвердили видовой 
таксономический статус лиственницы Каяндера [16–18], которая считалась 
синонимом типовой разновидности л. Гмелина (L. gmelinii var. gmelinii) [12] 
или восточной расой лиственницы даурской [2], а также обособленность 
дальневосточных видов лиственниц – л. ольгинской (L. olgensis A. Henry) и 
л. курильской (L. kamtschatica (Rupr.) Carrier (= L. kurilensis Mayr) [18–23].

Изучение морфологической изменчивости лиственниц Восточной Си-
бири и Дальнего Востока позволило выявить видовые различия и описать 
границы распространения лиственниц даурской, ольгинской, курильской [1, 
2] и лиственницы Каяндера [3, 4, 9]. В ходе недавней критической ревизии 
рода Larix подтверждены видовые различия по вегетативным и репродук-

1 В настоящее время нет единого мнения о приоритетном названии лиственницы даур-
ской (л. Гмелина). Известно, что название «даурская» для лиственницы, произрастаю-
щей в Забайкалье, предложено в 1838 г. Н.С. Турчаниновым [4]. Однако ботаническое 
описание вида сделано позднее [8]: Ruprecht описал этот вид в 1845 г. как Abies gmelinii 
Rupr., позднее в 1856 г. он сделал новую комбинацию в роде Larix – Larix gmelinii (Rupr.) 
Rupr., и Trautvetter описал этот вид в 1846 г. как Larix dahurica Turcz. ex Trautv. Е.Г. Бо-
бров доказал, что приоритетным названием является Larix gmelinii (Rupr.) Rupr. [9]. По 
мнению Н.Н. Цвелёва [10], приоритетным является L. dahurica Laws., описанная Lawson 
в 1836 г. Монограф хвойных Farjon [11] не принял названия Larix dahurica C. Lawson и 
Larix dahurica Turcz. ex Trautv., считая приоритетным названием Larix gmelinii (Rupr.) 
Kuzen., которое в настоящее время принято в мировом списке хвойных [12].
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тивным органам восточносибирских и дальневосточных таксонов, включая 
лиственницу даурскую, Каяндера, лиственницу курильскую, ольгинскую, 
а также распространенную на севере Китая лиственницу Принца Рупрехта 
(L. principis-rupprechtii Mayr) [6].

Хотя результаты изучения морфологической и генетической изменчиво-
сти лиственниц на Российском Дальнем Востоке доказывают видовую само-
стоятельность лиственницы Каяндера [3, 4, 9, 16], этому виду свойственна 
значительная структурированность в границах ареала и по морфологиче-
ским и по генетическим параметрам. Так, отмечается существование зна-
чительных генетических различий между популяциями лиственницы с по-
бережья Охотского моря, Камчатки и континентальными популяциями из 
Якутии и Магаданской области [16, 22–26]. Оценка генетической изменчи-
вости лиственницы по хлоропластным маркерам подтверждает выделение 
L. cajanderi в самостоятельный таксон, в то время как по митохондриаль-
ным маркерам популяции северо-востока нечетко отделяются от остальных 
восточносибирских популяций лиственницы, что указывает на недавнюю 
дивергенцию лиственницы Каяндера от лиственницы Гмелина [16]. По мне-
нию Б.П. Колесникова [1] и Е.Г. Боброва [9], лиственница Каяндера – моло-
дой вид, сформировавшийся в конце плейстоцена в исходных популяциях 
лиственницы Гмелина. Видовой статус лиственницы Каяндера и её гене-
тическую обособленность от л. Гмелина связывают с барьером для потока 
генов, который мог представлять в плейстоцене Верхоянский хребет [16]. 
По данным о морфологической изменчивости, граница ареала лиственницы 
Каяндера проходит западнее Верхоянского хребта [9, 3, 4].

Значительная генетическая и морфологическая внутривидовая дифферен-
циация лиственницы Каяндера является основанием для пересмотра границ 
ареала этого вида. По генетическим параметрам в ареал лиственницы Каянде-
ра не входят популяции лиственницы, произрастающие в Приморье, которые 
относятся к лиственнице ольгинской или ее гибридам с L. dahurica, L. cajanderi 
и L. kamtschatica, популяции лиственницы на Сахалине, а также выделенные 
в самостоятельный таксон популяции лиственницы на Камчатке [16]. По ре-
зультатам исследований изменчивости признаков генеративных органов ли-
ственниц, произрастающих в южной части Российского Дальнего Востока, 
установлено, что популяции с Курил, Сахалина и Камчатки объединяются в 
один кластер в соответствии с признаками, характерными для лиственницы 
курильской, а популяции расположенные в бухтах Ольга и Валентин и на при-
легающей к ним территории существенно отличались от остальных конти-
нентальных популяций и отнесены к лиственнице ольгинской [5]. Исследо-
вание морфологической изменчивости семенных чешуй шишек лиственниц 
L. dahurica и L. cajanderi методами классической морфометрии не обнаружи-
ло различий между этими видами по форме чешуй [3, 27].

 Применение новых методов геометрической морфометрии генератив-
ных органов позволило выявить значительные различия камчатских попу-
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ляций лиственницы и лиственницы с о-ва Шикотан от лиственниц Каяндера 
и Гмелина по форме семенных чешуй шишек [28]. Эти исследования под-
тверждают таксономический видовой статус лиственницы курильской и ви-
довую самостоятельность произрастающей на Камчатке лиственницы в ста-
тусе гибридного вида (L. cajanderi × L. kurilensis), как ранее установлено по 
комплексу таксономически значимых признаков генеративных органов [29]. 
По кариологическим признакам также обнаружены отличия камчатских по-
пуляций лиственницы от лиственниц L. dahurica и L. cajanderi [18]. Срав-
нительные исследования изменчивости формы семенных чешуй шишек по 
трем видам – L. sibirica Ledeb., L. dahurica и L. cajanderi, проведенные ме-
тодами геометрической морфометрии, позволили определить основные на-
правления изменчивости чешуй и оценить уровень внутри- и межвидовых 
различий [30]. Опыт с изучением лиственницы курильской показал, что бо-
лее детальные исследования межвидовых различий дает сравнение популя-
ций по морфотипам семенных чешуй [28]. 

Цель работы – оценить дифференциацию L. dahurica и L. cajanderi по 
составу и частоте встречаемости морфотипов семенных чешуй шишек, ис-
пользуя методы геометрической морфометрии.

Материалы и методики исследования

Исследованы две выборки шишек из популяций л. даурской (L. dahurica) 
из Эвенкии и Забайкалья и шесть выборок шишек из популяций л. Каяндера 
(L. cajanderi) из Якутии и Магаданской области (таблица, рис. 1).

В задачи исследования входило сравнение популяций по изменчивости 
формы чешуй, выделение морфотипов чешуй и проверка различий двух ви-
дов по составу и частоте встречаемости морфотипов. Материалом для ис-
следования послужили шишки, собранные с 20–30 деревьев в каждой попу-
ляции. С каждого дерева собрано по 15–20 шишек, из которых выбраны по 
5 наиболее крупных, из средней части которых взяты по 3–5 чешуй для ска-
нирования. Для сканирования чешуй использовали сканер Epson Perfection 
V500 Photo. Из сканированных чешуй выбраны наиболее репрезентативные 
5–10 образцов чешуй для каждого дерева.

Для характеристики формы семенных чешуй методами геометрической 
морфометрии использована расстановка контурных точек по краю чешуй с 
последующим анализом частных деформаций, описывающих индивидуаль-
ные различия по изменчивости координат меток, и относительных дефор-
маций, рассчитанных методом анализа главных компонент (PCA) на основе 
ковариации частных оценок деформаций [26, 28]. На сканированные изо-
бражения по контуру чешуй наносили метки с помощью экранного дигитай-
зера TPSDig [31], используя угловой алгоритм. Семенные чешуи относятся 
к билатерально симметричным структурам, поэтому для характеристики их 
формы выбраны 10 меток на одной стороне чешуй [26].
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Характеристика исследованных выборок лиственницы
[Characteristics of the studied larch samples]

Код 
популяции
[Population 

code]

Географическое положение
[Geographic position]

Географи-
ческие 

координаты
[Geographic 
coordinates]

Количество
деревьев

в выборке
[Number 
of trees in 

the sample]

M1_Tord Магаданская обл., горный массив Торданья
[Magadan Oblast, Tordanya mountain range]

61°55'N, 
148°40'E 30

M2_Orotuk Магаданская область, окрестности с. Оротук
[Magadan Oblast, surroundings of Orotuk village]

62°07'N, 
148°30'E 30

M3_Saturn

Магаданская область, устье ручья Сатурн,
хребет Бол. Анначаг
[Magadan Oblast, the mouth of the Saturn creek, 
Bol. Annachag range]

62°03'N, 
149°09'E 30

M4_Necha Магаданская область, устье р. Неча
[Magadan Oblast, mouth of the Necha river]

62°10'N, 
147°56'E 30

Ja1_Namsk Якутия, Намский улус
[Yakutia, Namsky ulus]

62°35'N, 
129°43'E 20

Ja2_Kang Якутия, Мегино-Кангаласский улус
[Yakutia, Megino-Kangalassky ulus]

62°21'N, 
130°39'E 27

Ja3_N-kol Якутия, окр. пос. Черский
[Yakutia, surroundings of Chersky village]

68°45'N, 
161°19'E 22

Lgm_Even
Эвенкия, окр. пос. Тура, устье р. Кочечум
[Evenkia, surroundings of Tura village, 
mouth of the Kochechum river]

64°19'N, 
100°07'E 22

Lgm_Ingod Восточное Забайкалье, долина р. Ингода
[East Transbaikalia, valley of the Ingoda river]

51°49'N, 
113°09'E 23

При визуализации результатов анализа для получения полного изобра-
жения чешуй использовали дублирование и отражение от оси симметрии 
координат меток, полученных на одной стороне чешуй методом скользящей 
базовой линии (SBR-sliding baseline registration), который исключает враще-
ние оси симметрии морфологических структур. Обработку и анализ дан-
ных проводили с помощью пакета IMP-программ (Integrated Morphometrics 
Programms) [32] в соответствии с методическими указаниями по примене-
нию геометрической морфометрии в биологии [33, 34].

 Исходные координаты меток чешуй нормировали в программе CoordGen6 
[32] с помощью Прокрустова совмещения со средней конфигурацией, опре-
деленной по объединённой выборке чешуй шишек L. dahurica и L. cajanderi. 
Для выделения морфотипов полученные в этой программе Прокрустовы 
координаты меток семенных чешуй шишек каждого дерева сравнивали по-
парно с другими деревьями в программе TwoGroup6h, значимость отличий 
оценивали по критерию F-теста Гудолла на основе «бутстреп-ресамплинга» 
[32]. К разным морфотипам по форме семенных чешуй относили выборки с 
деревьев, образцы чешуй шишек которых статистически значимо различа-
лись (p < 0,01). 
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Рис. 1. Карта-схема расположения выборок лиственницы.  
Код популяции см. в таблице. Ареалы лиственниц 

[Fig. 1. Map layout of larch samples. For the population code see table. 
Larch ranges]: 1 – Larix dahurica (L. gmelinii); 2 – L. cajanderi;  

3 – L. czekanowskii; 4 – L. dahurica × L. cajanderi  
(по: И.Ю. Коропачинский, Л.И. Милютин 

[(according to Igor Koropachinskii and Leonid Milyutin] [4])

Первоначально в каждой популяции проводили попарное сравнение вы-
борок семенных чешуй со всех деревьев, объединяя деревья сходных мор-
фотипов в морфологические группы. Затем образцы всех морфологических 
групп, выделенных в популяциях, сравнивали попарно между собой для 
определения общих морфотипов. Морфотипы, выделенные в популяциях 
L. dahurica, сравнивали с морфотипами, ранее определенными в популяциях 
L. cajanderi [28]. По составу и частоте морфотипов рассчитаны показатели 
сходства популяций (r) и фенотипические расстояния (D) между выборками 
[35] по формулам, приведенным ниже:

В.П. Ветрова, А.П. Барченков, Н.В. Синельникова



53

� �������
�

���
� �� � 2√2

� √� � � ,

где m – общее число морфотипов, обнаруженных во всех выборках; pi, qi – 
частоты морфотипов в сравниваемых популяциях. 

По матрице фенотипических расстояний проведена ординация выборок 
методом многомерного шкалирования. Основные направления изменчиво-
сти формы чешуй лиственниц определены с помощью анализа главных ком-
понент значений частных деформаций чешуй на основе матрицы их ковари-
ации в программе PCAGen6n [32]. Полная матрица значений относительных 
деформаций чешуй (PCA-scores), полученных в программе PCAGen6n, ис-
пользована в качестве признаков изменчивости формы чешуй для оценки 
дифференциации этих двух видов лиственниц при проведении каноническо-
го дискриминантного анализа.

Результаты исследования и обсуждение

Основные направления изменчивости формы чешуй шишек двух видов 
лиственниц по результатам анализа четырех главных компонент значений 
частных деформаций чешуй показаны на рис. 2. Наибольшая степень измен-
чивости (58,3% общей дисперсии значений частных деформаций чешуй), 
выделяемая первой главной компонентой (PC1), наблюдается по ширине и 
длине чешуй (рис 2, a, b). Вторая главная компонента (13,6% общей диспер-
сии) характеризует изменчивость формы нижней части чешуй (рис 2, c, d). 
Третья компонента (12,4%) выделяет вариацию формы чешуй от грушевид-
ной до овальной (рис 2, e, f), и четвертая компонента (6%) связана с измен-
чивостью формы и глубины выемки верхней части чешуй (рис 2, g, h).

Ординация выборок на плоскости главных компонент дает некоторое 
представление о различиях в направлениях изменчивости формы чешуй 
этих двух видов лиственниц (рис. 3). Образцы L. dahurica преобладают в 
области максимальных положительных значений по PC1 и отрицательных 
значений по PC2 (рис. 3, a), что соответствует большей ширине чешуй и 
наличию чешуй с широким основанием (лопатовидных) (рис. 2, a, d) в от-
личие от L. cajanderi с преобладанием продолговатых и сердцевидных че-
шуй (рис. 2, b, с). По третьей и четвертой главным компонентам образцы 
L.  dahurica преобладают в зоне отрицательных значений по PC3 и поло-
жительных по PC4 (рис. 3, b), что соответствует слабовыемчатым чешуям 
овальной формы и чешуям с округлой верхушкой (рис. 2, f, g) по сравнению 
с чешуями L.  cajanderi, расширенными в нижней половине (широкояйце-
видными) и выемчатыми (рис. 2, e, h). В области максимальных положи-
тельных значений PC4 (рис. 3, b), соответствующих чешуям с тупоугольной 
(или округлой) вершиной (рис. 2, g), преобладают образцы из Ингодинской 
популяции L. dahurica.

Сравнительный анализ изменчивости формы семенных чешуй
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Рис. 2. Направления изменчивости формы семенных чешуй шишек 
Larix dahurica (L. gmelinii) и L. cajanderi по результатам PCA-анализа. 

Стрелками показаны изменения положения меток средней конфигурации чешуй 
в соответствии с максимальными и минимальными значениями четырех 

главных компонент: PC1 (a, b); PC2 (c, d); PC3 (e, f); PC4 (g, h).
[Fig. 2. Directions of shape variability of the cone scales of Larix dahurica (L. gmelinii) 
and L. cajanderi according to PCA analysis. The arrows indicate changes in the position 

of the landmarks of the reference configuration of the scales in accordance with the maximum 
and minimum values of four principal components: PC1 (a, b); PC2 (c, d); PC3 (e, f); PC4 (g, h)]

                                         a                                                                             b

Рис. 3. Ординация выборок Larix dahurica (L. gmelinii) и L. cajanderi на плоскости 
главных компонент изменчивости формы семенных чешуй (PC1–PC4)

[Fig. 3. The ordination of Larix dahurica (L. gmelinii) and L. cajanderi samples on the plane
 of the principal components of the variation in the shape of the cone scales (PC1-PC4)]

Большее представление о дифференциации L. dahurica и L. cajanderi по 
изменчивости формы чешуй дает анализ полной матрицы значений всех 
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16 главных компонент (относительных деформаций чешуй), полученных в 
программе PCAGen6n. Результаты канонического дискриминантного анали-
за относительных деформаций чешуй этих двух видов лиственницы показа-
ны на рис. 4.

                                           a                                                                             b

Рис. 4. Дифференциация выборок Larix dahurica (L. gmelinii)  
и L. cajanderi по результатам канонического дискриминантного анализа  

относительных деформаций семенных чешуй шишек
[Fig. 4. Differentiation of Larix dahurica (L. gmelinii) and L. cajanderi samples according 

to the results of the canonical discriminant analysis of relative deformations of the cone scales]

Дифференциация двух видов и различия между якутскими и магадански-
ми популяциями L. cajanderi отражены на рис. 4, a. Четкое разделение двух 
видов и внутривидовая дифференциация L. dahurica показаны на рис. 4, b.

В выборке шишек L. dahurica из Эвенкии выделены 11 морфотипов се-
менных чешуй, в Ингодинской популяции 9 морфотипов, из них общие для 
двух популяций – три морфотипа (Lg-1, Lg-2 и Lg-3, рис. 5). Форма чешуй 
варьирует от широких лопатовидных до овальных, от чешуй со слабовыем-
чатым верхним краем до выемчатых, а в забайкальской популяции преоб-
ладают чешуи с тупоугольной (прямосрезаной) верхушкой. В эвенкийской 
популяции наиболее распространены Lg-Ev1 (26%) и Lg-Ev5 (17%), а в за-
байкальской – Lg-Ing1(35%) и Lg-Ing2 (17%).

Все выделенные морфотипы сравнивали с морфотипами чешуй шишек 
L. cajanderi, определенными нами ранее в якутских и магаданских популя-
циях [28]. В якутских популяциях выделено 15 морфотипов семенных че-
шуй шишек, а в магаданских популяциях – 10 морфотипов (рис. 6). 

При сравнении образцов семенных чешуй шишек выявлено 4 морфотипа, 
различия между которыми в популяциях двух видов лиственниц статистиче-
ски незначимы (p > 0,01). Общий для якутских популяций (нижнеколымской и 
кангаласской) морфотип L-Jak4 L. cajanderi незначительно отличался от выде-
ленного в эвенкийской популяции L. dahurica типа чешуй Lg-Ev3 (p = 0,017). 

Сравнительный анализ изменчивости формы семенных чешуй
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Рис. 5. Морфотипы семенных чешуй шишек Larix dahurica (L. gmelinii). Показана 
средняя форма чешуй, полученная для каждой морфологической группы в программе 

CoordGen. Морфотипы Lg-1 – Lg-3 выделены в эвенкийской и в забайкальской 
популяциях L. dahurica, морфотипы Lg-Ev1 – Lg-Ev8 выделены в эвенкийской 

популяции, морфотипы Lg-Ing1 – Lg-Ing6 выделены в забайкальской популяции
[Fig. 5. Morphotypes of the cone scales of Larix dahurica (L. gmelinii). The average form of the scales 
obtained for each morphological group in the program CoordGen is shown. Morphotypes Lg-1 – Lg-3 

were identified in L. dahurica populations from Evenkia and Transbaikalia; morphotypes Lg-Ev1 – 
Lg-Ev8 were identified in Evenkia; morphotypes Lg-Ing1 – Lg-Ing6 were identified in Transbaikalia]

Морфотип L-Nmsk1, выделенный в центрально-якутской популяции 
L.  cajanderi лиственницы Каяндера, имел сходство с типом чешуй шишек 
L. dahurica из Эвенкии Lg-Ev5 (p = 0,05), а L-Nmsk2 с Lg-Ev2 (p = 0,02). Морфотип 
чешуй, единично отмеченный у L. dahurica (Lg-Ev8), имел сходство с L-Nkol1, 
распространённым в нижнеколымской популяции L.  cajanderi (p  =  0,34). Все 
морфотипы чешуй шишек из Ингодинской популяции L. dahurica статистически 
значимо (р < 0,01) отличались от морфотипов чешуй шишек L. cajanderi.

Ординация популяций лиственницы по результатам многомерного шка-
лирования матрицы фенотипических расстояний, рассчитанных по сходству 
морфотипов, показана на рис. 7.

Несмотря на различия по форме чешуй между северо-енисейской и забай-
кальской популяциями L. dahurica, они обе обособлены от популяций L. cajanderi 
(рис.7). Результаты сравнения популяций L. dahurica и L. cajanderi по морфоти-
пам семенных чешуй шишек согласуются с результатами их дифференциации 
по относительным деформациям чешуй (см. рис. 4). Таким образом, результа-
ты фенотипического анализа подтверждают дифференциацию этих двух видов 
лиственницы. Несмотря на сходство ряда морфотипов, якутские популяции 
L. cajanderi дифференцированы от популяций L. dahurica (рис. 7).
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Рис. 6. Морфотипы семенных чешуй шишек Larix cajanderi. Морфотипы 
Lс-1 – Lс-6 выделены в камчатских и магаданских популяциях, морфотипы 

L-mgd1 – L-mgd4 выделены в магаданских популяциях, морфотипы L-Yak1 – L-Yak6 
выделены во всех якутских популяциях, L-Nmsk1, L-Nmsk2 выделены в намской 

популяции, L-Kang1 – L-Kang3 выделены в кангаласской популяции и L-Nkol1 – L-Nkol4 
выделены в нижнеколымской популяции L. cajanderi

[Fig. 6. Morphotypes of the cone scales of Larix cajanderi. Morphotypes Lс-1 – Lс-6 were 
identified in L. cajanderi populations from Kamchatka and Magadan Oblast; morphotypes 

L-mgd1 – L-mgd4 were identified in Magadan Oblast; morphotypes L-Yak1 – L-Yak6 were identified 
in all L. cajanderi populations from Yakutia; morphotypes L-Nmsk1, L-Nmsk2 were identified 

in Namsky population; morphotypes L-Kang1 – L-Kang3 were identified in Kangalas population; 
morphotypes L-Nkol1 – L-Nkol4 were identified in Lower-Kolym population of L. cajanderi]

Выделение L. cajanderi в самостоятельный таксон доказывает оценка ге-
нетической изменчивости лиственницы по хлоропластным маркерам [16]. 
Наличие сходных морфотипов между L. cajanderi и L. dahurica согласуется 
с данными генетического анализа по митохондриальным маркерам, пока-
завшим, что популяции северо-востока нечетко отделяются от остальных 
восточносибирских популяций лиственницы, что указывает на недавнюю 
дивергенцию L. cajanderi от L. dahurica [16]. 

Сравнительный анализ изменчивости формы семенных чешуй
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Рис. 7. Ординация популяций Larix dahurica (L. gmelinii) 
и L. cajanderi по результатам многомерного шкалирования матрицы 

фенотипических расстояний. Код популяции см. в таблице
[Fig. 7. Ordination of Larix dahurica (L. gmelinii) and L. cajanderi populations in two-dimensional 

space from multidimensional scaling matrix of phenotypic distances. For the population code see Table]

Сходство некоторых эвенкийских морфотипов чешуй шишек с централь-
но-якутскими морфотипами согласуется с гипотезой о роли Верхоянского 
хребта в дивергенции L. dahurica и L. cajanderi. Между L. dahurica и верх-
неколымскими (магаданскими) популяциями L. cajanderi сходных морфо-
типов не выявлено. Также отсутствуют сходные с L. cajanderi морфотипы 
чешуй шишек в забайкальской популяции L. dahurica. Обособленность вы-
борки из Забайкалья и наличие в ней чешуй с тупоугольной (или прямо-
срезанной) верхушкой, более характерной для лиственницы сибирской, об-
условлена соседством с зоной распространения лиственницы Чекановского 
(L. czekanowskii Szafer) – гибрида L. sibirica и L. dahurica [4]. Исследование 
аллозимной изменчивости показало высокий уровень генетической диффе-
ренциации популяций из Эвенкии и Восточного Забайкалья, позволяющий 
рассматривать их как географические расы L. dahurica [36].

Неожиданным было сходство части морфотипов чешуй шишек L. dahurica 
и нижнеколымской популяции L. cajanderi (Lg-Ev8 и L-Nkol1, Lg-Ev3 и 
L-Jak4). По морфологическим признакам лиственницы бассейн р. Колыма, 
включая низовья, относится к зоне произрастания L. cajanderi [3, 4]. Воз-
можно, что «даурские» морфотипы в нижнеколымской популяции являются 
реликтами распространения этого вида на крайнем северо-востоке. Нижне-
колымская популяция по фенотипической изменчивости дифференцирована 
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от остальных популяций L. cajanderi (якутских и магаданских с Охотско-Ко-
лымского нагорья), что предполагает сохранение и независимое расселение 
лиственницы из изолированных ледниковых рефугиумов крайнего северо-
востока. Согласно евразийской базе палеоботанических данных [37] в ниж-
нем течении р. Колыма находки макрофоссилий лиственницы датируются 
начиная с 17–15 тыс. лет, а в Центральной Якутии – с 13 тыс лет. Наиболее 
древние находки лиственницы даурской обнаружены на северо-востоке Си-
бири в начале плейстоцена, этот вид лиственницы распространялся на юг и 
юго-запад, вытесняя L. sibirica и L. olgensis как менее приспособленные к 
новым более суровым климатическим условиям [2]. 

Процессы гибридизации на стыках ареалов L. cajanderi и L. dahurica де-
тально изучены и описаны [3, 4]. Зона их гибридизации протянулась с севера 
на юг западнее Верхоянского хребта (см. рис. 1), захватывая бассейн р. Лена и 
ее притоков. Выборки L. cajanderi из Центральной Якутии, в которых обнару-
жены сходные с L. dahurica морфотипы чешуй шишек, могут испытывать вли-
яние гибридов этих двух видов. Миграция гибридов L. dahurica × L. cajanderi 
в Центральную Якутию могла происходить вдоль бассейна р. Лена за счет 
гидрохории семян. Роль гидрохории семян в формировании ареалов хвой-
ных подробно проанализирована в феногенетическом исследовании сосны 
обыкновенной [38].

Данные фенотипического анализа подтверждают, что граница ареалов 
L. cajanderi и L. dahurica проходит западнее Верхоянского хребта, как уста-
новлено ранее по их морфологической изменчивости [3, 4]. Значительная 
структурированность ареала L. cajanderi ранее выявлена по генетическим 
маркерам. Генетические различия между якутскими и магаданскими попу-
ляциями L. cajanderi установлены по изменчивости аллозимных маркеров 
[25]. По цитоплазматическим маркерам ДНК среди L. cajanderi выявлены 
популяции, как близкие к типичной L. dahurica, так и дифференцирован-
ные от нее [16]. Эти исследования показали, что отличие L. cajanderi от 
L. gmelinii проявляется по хлоропластным маркерам и что специфичный 
хлоротип L. cajanderi не встречается за пределами Верхоянского хребта. 
В соответствии с этими данными, таксономический статус L. cajanderi под-
твержден для популяций в Магаданской области, к этому району относятся 
четыре наших выборки. Что касается двух наших выборок из Центральной 
Якутии (лиственничники на Лено-Амгинской равнине и Лено-Вилюйском 
междуречье), то этот район по изменчивости хлоропластных ДНК-маркеров 
не входит в ареал L. cajanderi, хотя по митохондриальной ДНК четкого раз-
личия L. cajanderi и L. dahurica не выявлено [16]. И по нашим данным и по 
результатам других морфологических исследований [3, 4], это район произ-
растания L. cajanderi.

Структура изменчивости митохондриальной и хлоропластной ДНК ви-
дов Larix на Дальнем Востоке указывает на сложные процессы гибридиза-
ции и видообразования видов лиственниц, которое продолжается здесь и в 
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настоящее время [16]. Вероятно, этими процессами объясняется некоторое 
сходство популяций двух видов по форме чешуй шишек, выявленное в на-
шем исследовании, однако четкая дифференциация видовых выборок под-
тверждает самостоятельный видовой статус L. cajanderi.

Заключение

Данные фенотипического анализа подтверждают дифференциацию 
L. dahurica и L. cajanderi по форме семенных чешуй шишек. Сходство по 
морфотипам чешуй выявлено между эвенкийской популяцией L. dahurica и 
якутскими популяциями L. cajanderi. Значительно различаются между со-
бой внутривидовые группы: популяции лиственницы Каяндера с Охотско-
Колымского нагорья и Якутии, популяции L. dahurica из Эвенкии и Забай-
калья. Возможно, что сходство между видами и внутривидовые различия 
объясняются продолжением процессов гибридизации и видообразования 
в районе пересечения ареалов лиственниц в этом регионе с лиственницей 
Чекановского (L. czekanowskii) и с гибридами L. dahurica × L. cajanderi. Гео-
метрическая морфометрия может быть использована в качестве эффектив-
ного инструмента для анализа дифференциации L. dahurica и L. cajanderi по 
форме семенных чешуй шишек. 
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Comparative analysis of shape variation in the cone scales 
of Larix dahurica and L. cajanderi (Pinaceae)

Geometric morphometric analysis of shape variation in the cone scales of two 
closely related larch species, Larix dahurica Laws. (=Larix gmelinii (Rupr.) Rupr) 
and L. cajanderi Mayr, was carried out. The data on the taxonomy and distribution of 
L. dahurica and L. cajanderi are contradictory. The taxonomic status of L. cajanderi 
has been confirmed by the genetic and morphological studies performed in Russia and 
based on considerable evidence, but the species has not been recognized internationally, 
being considered as a synonym of Larix gmelinii var. gmelinii. In the systematics of 
larch, morphological characters of the generative organs are mainly used as diagnostic 
markers, among the most important being the shape variation of the cone scales. The aim 
of this study was to test geometric morphometrics as a tool for analyzing differentiation 
of L. dahurica and L. cajanderi in the shape of their cone scales.

Characterization of shape variations in cone scales using geometric morphometric 
methods consists in digitizing points along an outline of scales followed by analysis of 
partial warps, describing individual differences in coordinates of the outline points. We 
studied the populations of L. dahurica from Evenkia and the Trans-Baikal region and 
six L. cajanderi populations from Yakutia and Magadan Oblast. In each population, we 
analyzed samples of 100-150 cones collected from 20-30 trees. Scales taken from the 
middle part of the cones were scanned using an Epson Perfection V500 Photo. On the 
scanned images, outline points were placed with a TPSDig program (Rolf, 2010), using 
angular algorithm (Oreshkova et al., 2015). The data were processed and analyzed using 
Integrated Morphometrics Programs (IMP) software (http://www.canisius.edu/~sheets/
morphsoft.html, Sheets, 2001), following the guidelines on geometric morphometrics 
in biology (Pavlinov, Mikeshina, 2002; Zelditch et al., 2004). Initial coordinates of the 
scale landmarks were aligned with the mean structure for L. dahurica and L. cajanderi 
cone scales using Procrustes superimposition in the CoordGen6 program. PCA based 
on covariances of partial warp scores was applied to reveal directions of variation in 
the shape of the cone scales. The relative deformations of the cone scales (PCA scores) 
were used as shape variables for statistical comparisons of these two larch species with 
canonical discriminant analysis. Morphotypes of the cone scales were distinguished 
in L. dahurica populations by pairwise comparison of samples from trees in the 
TwoGroup6h program using Bootstrap resampling-based Goodall’s F-test (Sheets, 
2001). Samples from the trees in which the cone scales differed significantly (p < 0.01) 
were considered to belong to different morphotypes. Morphotypes distinguished in 
L. dahurica populations were compared with the morphotypes that we had previously 
determined in L. cajanderi populations. The composition and the frequency of 
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occurrence of morphotypes were used to determine phenotypic distances between 
populations (Zhivotovskii, 1991). Multidimensional scaling matrix of the phenotypic 
distances was applied for ordination of larch populations.

In this research, we revealed differentiation of L. dahurica and L. cajanderi using 
geometric morphometric analysis of the shape variation of cone scales. The results 
of PCA of partial warp scores exposed four principal components, which account 
for 90% of total explained variance in the shape of the cone scales in the two larch 
species. Graphical representations of these shape transformations in the vector form 
characterized directions of shape variability in scales corresponding to the maximum 
and minimum values of four principal components (See Fig. 2). PCA-ordination of the 
larch populations revealed some difference in the shape variation of the cone scales in 
L. dahurica and L. cajanderi (See Fig. 3). The results of canonical discriminant analysis 
of relative deformations of scales showed differentiation of the populations of the two 
larch species (See Fig. 4). Eleven morphotypes were identified in L. dahurica cones 
from Evenkia and nine morphotypes in the Ingoda population, three of the morphotypes 
being common for both populations (See Fig. 5). The shape of L. dahurica cone scales 
varied from spatulate to oval and their apical margins from weakly sinuate to distinctly 
sinuate. The Trans-Baikal population was dominated by scales with obtuse (truncate) 
and rounded apexes. The obtained morphotypes were compared with 25 cone scale 
morphotypes previously distinguished in the Yakut and the Magadan L. cajanderi 
populations (See Fig. 3). Four similar morphotypes of cone scales were revealed in the 
North-Yeniseisk population of L. dahurica and the Yakut populations of L. cajanderi. 
The differences between them in the populations of the two larch species were non-
significant (p > 0.01). All morphotypes of cone scales from the Ingoda population of 
L. dahurica differed significantly from L. cajanderi cone scale morphotypes. The results 
of multidimensional scaling phenotypic distance matrix calculated based on the similarity 
of morphotypes of L. dahurica and L. cajanderi populations were consistent with the 
results of their differentiation based on relative deformations of scales obtained using 
canonical discriminant analysis (See Fig. 4 and Fig. 7). In spite of the differences in the 
shape of the cone scales between the North-Yeniseisk and the Trans-Baikal populations of 
L. dahurica, they both differed from L. cajanderi populations. Thus, phenotypic analysis 
confirmed differentiation of these two larch species. Despite the similarities between a 
number of morphotypes, the Yakut L. cajanderi populations were differentiated from L. 
dahurica populations. Significant differences were noted between intraspecific groups: 
between L. cajanderi populations from Okhotsk-Kolyma Upland and Yakutia and 
between L. dahurica populations from Evenkia and the Trans-Baikal region (See Fig. 
4). The similarities between species and intraspecific differences may be attributed to the 
ongoing processes of hybridization and species formation in the region where the ranges 
of the larches overlap with the ranges of L. czekanowskii Szafer and L. dahurica×L. 
cajanderi hybrids. Geometric morphometrics can be used as an effective tool for 
analyzing differentiation of L. dahurica and L. cajanderi in the shape of their cone scales.

The paper contains 7 Figures, 1 Table and 38 References.
Key words: Larix; cone morphology; geometric morphometrics; population 

differentiation.
The Authors declare no conflict of interest. 
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