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 ❀ С использованием ядерных микросателлитных локусов дана оценка состояния генофондов ели финской и сосны 

обыкновенной в западной части водосбора Белого моря. Северотаежные популяции ели финской характеризова-

лись средними (Ho = 0,20, He = 0,27), а периферические — максимальными значениями параметров генетического 

разнообразия (Ho = 0,46, He = 0,47), различия между этими двумя группами популяций были статистически до-

стоверными. Анализ F-статистик выявил уникальность генетической структуры периферических популяций ели, 

с чем может быть связан высокий уровень их генетической обособленности (FST = 0,33). Все исследованные по-

пуляции сосны обыкновенной отличались более высоким по сравнению с елью финской уровнем генетического 

разнообразия (Ho = 0,50, He = 0,63), причем различия между периферическими и остальными популяциями были 

статистически недостоверными. Результаты анализа F-статистик популяций сосны свидетельствуют об однородно-

сти генофонда вида в регионе. Выявленный уровень генетического полиморфизма популяций сосны обыкновенной 

и ели финской в западной части водосбора Белого моря свидетельствует, что при принятии мер по сохранению 

и поддержанию генетических ресурсов этих видов (мониторинг состояния, содействие естественному возобновле-

нию, создание лесных культур и т. п.) будут обеспечены необходимые условия для минимизации отрицательных 

последствий антропогенного воздействия и глобального изменения климата.

 ❀ Ключевые слова: Pinus sylvestris L.; Picea × fennica (Regel) Kom.; периферические популяции; микросател-

литные локусы; генетическое разнообразие.
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 ❀ Background. The genetic diversity of forest tree species populations is a key factor contributing to their re-

sistance against negative effects of human activity, and the global climate change. The aim of the present 

study was to evaluate the state of gene pools of the main forest-forming species in the White Sea watershed.

Materials and methods. Five populations of Norway spruce and seven populations of Scotch pine have been selected 

within the Arctic zone of the European part of Russia (the western part of the White Sea watershed), along with two 

boundary ones located near the northern borders of the abovementioned species areas. The analysis of the spruce 

samples had been performed using five nuclear SSR loci, while for the pine samples it was four. DNA fragments 

were separated on a sequencer CEQ 8000. The main criteria of the genetic diversity (A99%, Ho, He) and F-statistics 

were calculated. Results. The marginal spruce populations were characterized by the largest magnitude of the ge-

netic diversity (Ho = 0.46; He = 0.47) and isolation (FST = 0.33) compared to other populations of the same species. 

The differences were statistically significant. All pine populations studied demonstrated a higher level of genetic 
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diversity (Ho = 0.50, He = 0.63) compared to spruce populations. The differences between the boundary and in-area 

populations were not statistically reliable (FST = 0.04). Conclusion. Our investigation revealed a sufficiently high 

level of spruce and pine northern populations’ genetic diversity making them able to withstand expected negative 

effects of anthropogenic activity and global climate change.

 ❀ Keywords: Pinus sylvestris L.; Picea × fennica (Regel) Kom.; marginal populations; microsatellite loci; genetic 

diversity.

ВВЕДЕНИЕ
Арктика, по определению Межправительст-

венной группы экспертов, относится к регионам, 

наиболее уязвимым в плане глобального измене-

ния климата [1]. Природные комплексы Арктики, 

характеризующиеся экстремальными климати-

ческими и геофизическими условиями, являются 

особо уязвимыми, неустойчивыми к внешним воз-

действиям, обладают пониженной способностью 

к восстановлению и самоочищению [2]. Белое 

море, включая водосбор, имеет ключевое значение 

в рамках программы изучения и освоения ресур-

сов Арктики, поскольку оно представляет собой 

относительно небольшой, полузамкнутый водоем, 

для которого достаточно просто, по сравнению 

с другими морями Арктики, можно организовать 

проведение комплексных фундаментальных и при-

кладных исследований [3].

Водосбор Белого моря занимает бóльшую часть 

арктической зоны Европейского Севера России, 

включая территории Мурманской и Архангель-

ской областей, а также Республики Карелии. Они 

отнесены к первой группе территорий, непосред-

ственно примыкающих к морю и оказывающих 

существенное воздействие на его экосистему [4]. 

Территории представлены двумя природными зона-

ми — тундрой и тайгой, преимущественно лесами 

северотаежной подзоны. Актуальность сохранения 

биологического разнообразия наземных экосистем 

этого региона диктуется разнообразием и много-

численностью экосистемных услуг, которые чело-

век получает от них. Особое место в этом аспек-

те принадлежит бореальным лесам, занимающим 

бóльшую часть территории и выполняющим фун-

кции, критически важные на всех уровнях — мест-

ном, региональном и глобальном. Для местного 

населения очень важны такие экосистемные фун-

кции, предоставляемые лесом, как рыбная ловля, 

охота, досуг, духовная деятельность и экономиче-

ские возможности. В глобальном масштабе боре-

альные леса — один из важнейших регуляторов 

климата планеты посредством обмена энергией 

и водой. Они также хранят громадное количество 

биогенного углерода — по величине не меньше, 

чем тропические леса. Вклад лесов и лесонаса-

ждений в решение насущных проблем современ-

ности, в частности таких, как снижение рисков от 

антропогенных воздействий и глобального измене-

ния климата, в обеспечении устойчивого развития 

исследуемого региона, зависит в том числе и от 

наличия богатого межвидового и внутривидового 

разнообразия древесных пород. Лесные экосисте-

мы остаются основным убежищем для сохранения 

биоразнообразия. Важной составляющей этого 

вклада является генетическое разнообразие — 

биоразнообразие на внутривидовом уровне основ-

ных лесообразующих видов, обеспечивающее вы-

живание, адаптацию и развитие древесных лесных 

пород в меняющихся условиях окружающей среды. 

Оно также поддерживает жизнеспособность лесов 

и обеспечивает устойчивость к стрессам, таким как 

вредители и болезни [5]. Кроме того, поддержание 

высокого уровня генетического разнообразия не-

обходимо для проведения селекционных программ 

с целью создания адаптированных сортов клонов 

или закрепления полезных признаков. Сохранение 

генетического потенциала лесных древесных ви-

дов, особенно в таком крайне уязвимом регионе, 

каким является Арктика, имеет жизненно важное 

значение, так как он представляет собой уникаль-

ный и невосполнимый ресурс для будущего.

Цель исследования — оценка современного 

состояния генофондов основных лесообразующих 

видов водосбора Белого моря и прогноз влияния 

на них антропогенных факторов, включая глобаль-

ное изменение климата.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
Объектами исследования явились популяции 

ели финской и сосны обыкновенной, расположен-

ные в подзоне северной тайги, а также по 2 пери-

ферические популяции сосны и ели, произраста-
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ющие на северном пределе распространения этих 

видов в переходной лесотундровой зоне (рис. 1, 

табл. 1). При подборе объектов исследования на 

основании комплекса лесотаксационных показате-

лей определялась категория лесного биогеоценоза 

(насаждения). Дендроценозы, возникшие в резуль-

тате естественных процессов, после тех или иных 

природных катастрофических событий различной 

интенсивности и не испытавшие сильного антро-

погенного воздействия, относились к категории 

«коренные малонарушенные». Наличие следов 

выборочных (приисковых) рубок слабой интен-

сивности в этом случае считалось допустимым. 

Насаждения, сформировавшиеся после тотально-

го антропогенного нарушения (сплошной рубки) 

за счет предварительного и последующего есте-

ственного возобновления, характеризовались как 

«производные».

В естественных сосняках и ельниках в пределах 

западной части водосбора Белого моря (северная 

подзона тайги Карелии и Мурманской обл.) были 

заложены постоянные пробные площади (ППП, 

Таблица 1
Характеристика исследованных популяций сосны и ели

Популяции Расположение популяций
Географические коорди-

наты (град. с. ш./в. д.)
Категория насаждения

Возраст

древостоя, лет

Ель финская

Пасвик_Е 1 МО*, Печенгский район 69,27669/29,40130 Коренное малонарушенное >180

Мурманск_Е 2 МО, Кольский район 68,87333/33,24000
Производное, естественное 
возобновление

>100

Паанаярви_Е 3 РК**, Лоухский район 66,30634/30,44258 Коренное малонарушенное >200

Паанаярви_Е 4 То же 66,30093/30,45887 То же >200

Кивакка_Е 5 >> 66,20677/30,53473 >> >140

Кивакка_Е 6 >> 66,20574/30,53897 Не определено (горная тундра) >100

Поньгома_Е 7 РК, Кемский район 65,33901/34,40335 Коренное малонарушенное >120

Поньгома _Е 8 То же 65,35168/34,36869 То же >140

Пежостров_Е 9 >> 65.33981/34.47903 >> >160

Сосна обыкновенная

Пасвик_С1 МО, Печенгский район 68,99571/28,98872 Коренное малонарушенное >140

Мурманск_С2 МО, Кольский район 68,89139/33,33194
Производное, естественное 

возобновление
>80

Алакуртти_С3 МО, Кандалакшский район 66,95278/29,61083 Коренное малонарушенное >180

Гридино_С4 РК, Кемский район 65,96686/34,65734 То же >180

Пяозеро_С5 РК, Лоухский район 65,94450/31,08857 >> >140

Войница_С6 РК, Калевальский район 65,15505/30,19625 >> >120

Маслозеро_С7
РК, Медвежьегорский 

район
63,52453/32,78677 >> >240

Примечание. * МО — Мурманская область; ** РК — Республика Карелия
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рис. 1). Характеристика популяций приведена 

в табл. 1.

Для анализа генетической структуры по-

пуляций отбирали образцы хвои или древеси-

ны (керны) с 30 модельных деревьев на каждой 

ППП. Выделение образцов геномной ДНК ели 

и сосны осуществляли с помощью стандартно-

го набора (QIAGEN). Микросателлитный ана-

лиз ели финской проводили по 5 ядерным ло-

кусам: UAPgTG25, UAPgAG105, UAPgAG150, 

EATC2C06, EATC2C10 [6, 7]. Для анализа популя-

ций сосны обыкновенной было отобрано 4 локуса: 

PtTX2123, PtTX2146, SPAC11,8, SPAC12,5 [8, 9]. 

Характеристика микросателлитных праймеров, 

использованных для амплификации ДНК, дана 

в табл. 2. Для проведения полимеразной цепной 

реакции использовали 26 мкл реакционной сме-

си следующего состава: 50 нг ДНК исследуемых 

образцов, 100 пМ праймера, 5 мкл набора с Taq 

ДНК-полимеразой. Условия амплификации: дена-

турация — 30 с при 94 °C, отжиг — 30 с при 

53–62 °C (в зависимости от используемого прай-

мера), полимеризация — 40 с при 72 °C; количе-

ство циклов — 35; достраивание фрагментов — 

6 мин при 72 °C. Амплификацию проводили на 

приборе MaxyGene Gradient (QIAGEN). Разделе-

Рис. 1. Карта-схема расположения пунктов сбора материала по сосне обыкновенной и ели финской. Обозначения пунктов даны 

в соответствии с табл. 1
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ние и определение фрагментов ДНК осуществляли 

с помощью системы капиллярного электрофореза 

на приборе CEQ 8000 (Beckman Coulter).

Основные показатели генетической изменчиво-

сти (среднее число аллелей на локус А
99%

, сред-

нее число аллелей с частотой >5 %, А
95%

, среднее 

эффективное число аллелей nе, индекс фиксации 

Райта F, наблюдаемая Но и ожидаемая Не гетеро-

зиготность), а также показатели F-статистик Райта 

и генетические дистанции по Нею [10] определя-

ли с помощью программы GenAlEx 6.5 [11]. По-

строение дендрограмм сходства популяций сосны 

и ели производили с использованием программы 

POPTREE [12].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Ель финская. Анализ генетической структуры 

популяций ели финской показал, что все исполь-

зованные микросателлитные локусы оказались 

полиморфными. Всего было выявлено 34 аллеля 

(табл. 3).

Северотаежные популяции Поньгома_Е7, Понь -

гома_Е8 и островная Пежостров_Е9 оказались 

мономорфными по локусу UAPsTG25, популяция 

Поньгома_Е8 — также по локусу EATC2C06, 

а Кивакка_Е6 — по локусу UAPgAG105. Пра-

ктически все популяции ели западного водосбора 

Белого моря характеризовались одинаковым об-

щим количеством аллелей — 16, за исключением 

ели, произрастающей на вершине горы, в усло-

виях горной тундры (Кивакка_Е6) и отличающей-

ся минимальным их количеством (12). В то же 

время, периферические популяции Пасвик_Е1 

и Мурманск_Е2, находящиеся на северном преде-

ле ареала вида, характеризовались максимальным 

количеством обнаруженных аллелей (18 и 17 со-

ответственно). Таким образом, исследованные 

популяции ели различались как по аллельному 

составу, так и по соотношению аллелей, причем 

у краевых популяций выявлено максимальное их 

количество.

Результаты анализа генетического, в том числе 

аллельного, разнообразия популяций ели финской 

представлены в табл. 4. По параметрам аллельно-

го разнообразия периферические популяции в це-

лом превосходили северотаежные (A
99 %

 = 3,500 

и 3,029, A
95 %

 = 2,835 и 2,336, ne = 1,995 и 1,619 

соответственно). Показатель наблюдаемой гетеро-

зиготности Hо варьировал у северотаежных попу-

ляций ели от 0,127 (Поньгома_Е8) до 0,300 (Па-

анаярви_Е3 и Кивакка _Е6), составив в среднем 

0,204. По уровню ожидаемой гетерозиготности 

Hе минимальное значение было обнаружено для 

Поньгома_Е7 (0,221), максимальное — для Понь-

гома_Е8 (0,310), в среднем 0,266. Мурманские 

популяции Пасвик_Е1 и Мурманск_Е2 и здесь 

характеризовались максимальными значениями 

параметров генетической изменчивости, причем 

Таблица 2

Характеристика микросателлитных праймеров, использованных для анализа популяций сосны обыкновенной и ели 
финской

Локус Мотив
Температура

отжига, t, °C

Количество

аллелей

Размер фрагмен-

тов, п. н.*

Ель финская

UAPgTG25 (TG)
27

62 8 100–116

UAPgAG150 (AG)
11

54 4 160–166

UAPgAG105 (AG)
19

56 8 144–158

EATC2C06 (CAT)
7

58 10 136–166

EATC1C10 (GA)
8

53 4 150–159

Сосна обыкновенная

Spac11,8 (TG)
16

55 13 132–160

Spac12,5 (GT)
20

(GA)
10

54 29 129–199

PtTX2123 (AGC)
8

57 3 192–201

PtTX2146 (GAG)
5
…(GAG)

8
CGG(GAG)

7
CGG(GAG)

4
57 13 180–249

Примечание. * — пар нуклеотидных оснований.
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Таблица 3

Генетическая структура популяций ели финской, выраженная в частотах встречаемости аллелей

Локус Аллель
Популяции

Е1* Е2 Е3 Е4 Е5 Е6 Е7 Е8 Е9

Размер выборки 19 20 30 31 29 10 30 30 30

UAPgTG25

100 0,000 0,000 0,050 0,016 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

102 0,000 0,050 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

104 0,026 0,000 0,950 0,952 0,845 0,900 1,000 1,000 1,000

106 0,605 0,875 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

110 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,050 0,000 0,000 0,000

112 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,000

114 0,079 0,000 0,000 0,016 0,138 0,050 0,000 0,000 0,000

116 0,289 0,075 0,000 0,016 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

UAPgAG105

160 0,711 0,525 0,867 0,984 0,983 1,000 0,983 0,967 0,917

162 0,000 0,050 0,067 0,016 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000

164 0,289 0,325 0,067 0,000 0,017 0,000 0,000 0,033 0,083

166 0,000 0,100 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

UAPgAG150

144 0,000 0,000 0,733 0,581 0,552 0,850 0,800 0,300 0,317

146 0,868 0,650 0,067 0,048 0,034 0,050 0,017 0,017 0,083

148 0,053 0,350 0,033 0,226 0,241 0,000 0,033 0,000 0,217

150 0,026 0,000 0,000 0,000 0,103 0,000 0,000 0,083 0,033

152 0,000 0,000 0,083 0,000 0,000 0,000 0,000 0,350 0,117

154 0,026 0,000 0,083 0,000 0,000 0,000 0,000 0,150 0,000

156 0,026 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

158 0,000 0,000 0,000 0,145 0,069 0,100 0,150 0,100 0,233

EATC2C06

136 0,000 0,000 0,133 0,065 0,138 0,000 0,100 0,000 0,017

139 0,079 0,325 0,733 0,839 0,724 0,950 0,800 1,000 0,933

142 0,684 0,450 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

145 0,158 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

148 0,000 0,100 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

151 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017

154 0,053 0,000 0,000 0,000 0,034 0,050 0,017 0,000 0,033

157 0,000 0,050 0,133 0,081 0,103 0,000 0,067 0,000 0,000

160 0,026 0,050 0,000 0,016 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000

166 0,000 0,025 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

EATC1C10

150 0,500 0,500 0,833 0,903 0,983 0,450 0,767 0,200 0,783

153 0,500 0,500 0,133 0,097 0,017 0,000 0,050 0,300 0,150

156 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000 0,150 0,050 0,200 0,067

159 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,400 0,133 0,300 0,000

Примечание. *Обозначение популяций в соответствии с рис. 1.
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разница между ними и северотаежными популя-

циями ели как по ожидаемой, так и наблюдаемой 

гетерозиготности оказалась статистически досто-

верной (табл. 4). Необходимо отметить, что для 

всех популяций ели, за исключением Пасвик_Е1 

и Кивакка_Е6, выявлены положительные значе-

ния индекса фиксации Райта, причем для популя-

ций Кивакка_Е5, Поньгома_Е8 и Пежостров_Е9 

они оказались статистически достоверны [13], что 

свидетельствует о дефиците гетерозигот в этих по-

пуляциях.

В целом, исследованные популяции ели фин-

ской характеризовались невысоким уровнем ге-

нетического разнообразия по микросателлитным 

локусам, хотя и превышающим таковой по алло-

зимным локусам [14].

Анализ с помощью F-статистик Райта (табл. 5), 

рассчитанных для характеристики подразделен-

ности и оценки уровня дифференциации между 

исследованными популяциями внутри групп, вы-

явил невысокие значения FST (0,051 и 0,102 для 

периферических и северотаежных популяций со-

ответственно). Среднее значение показателя FST 

для всех популяций составило 0,33. Найденное 

соотношение свидетельствует о крайне высоком 

уровне генетической дифференциации между пе-

риферическими и остальными популяциями.

Более наглядно результаты анализа межпопу-

ляционной дифференциации ели финской в запад-

ной части водосбора Белого моря можно предста-

вить в виде дендрограммы сходства, построенной 

с помощью метода UPGMA на основе матрицы 

генетических дистанций по Неи (рис. 2). Все по-

пуляции разделены на две группы — северота-

ежные карельские и периферические мурманские. 

Внутри этих групп уровень дифференциации ока-

зался относительно небольшим (DN = 0,11 и 0,09 

для карельских и мурманских популяций соответ-

ственно). В то же время уровень дифференциации 

между северотаежными и периферическими по-

пуляциями ели оказался практически на порядок 

выше (DN = 0.99). Статистическая достоверность 

объединения в отдельные группы маргиналь-

ных и северотаежных популяций подтверждает-

ся высокими значениями бутстреп-вероятности 

(BP = 100 %) [15], свидетельствуя о генетической 

обособленности краевых (периферических) попу-

ляций ели.

Таблица 4

Уровень генетического разнообразия в популяциях ели финской

Популяция n A99 % A95 % ne Ho He F

Периферические популяции (на границе леса и тундры)

Пасвик_Е1 19 3,600 ± 0.678 2,600 ± 0,400 1,839 ± 0,152 0,495 ± 0,134 0,439 ± 0,054 –0,126 ± 0,237

Мурманск_Е2 20 3,400 ± 0,748 3,200 ± 0,583 2,151 ± 0,307 0,420 ± 0,169 0,493 ± 0,077 0,109 ± 0,337

В среднем 3,500 ± 0,477 2,835 ± 0,367 1,995 ± 0,170 0,457 ± 0,102* 0,466 ± 0,045** –0,008 ± 0,198

Северотаежные популяции

Паанаярви_Е3 30 3,200 ± 0,490 2,800 ± 0,374 1,472 ± 0,131 0,300 ± 0,072 0,298 ± 0,064 0,004 ± 0,081

Паанаярви_Е4 31 3,200 ± 0,490 2,000 ± 0,447 1,436 ± 0,256 0,200 ± 0,067 0,235 ± 0,098 0,045 ± 0,069

Кивакка_Е5 29 3,200 ± 0,583 2,200 ± 0,583 1,574 ± 0,300 0,152 ± 0,053 0,280 ± 0,115 0,258 ± 0,128*

Кивакка_Е6 10 2,400 ± 0,400 2,400 ± 0,400 1,458 ± 0,291 0,300 ± 0,158 0,232 ± 0,105 –0,182 ± 0,085

Поньгома_Е7 30 3,200 ± 0,735 2,200 ± 0,583 1,341 ± 0,134 0,187 ± 0,076 0,221 ± 0,084 0,102 ± 0,129

Поньгома_Е8 30 2,800 ± 0,970 2,400 ± 0,872 2,176 ± 0,706 0,127 ± 0,095 0,310 ± 0,177 0,402 ± 0,213***

Пежостров_Е9 30 3,200 ± 0,860 2,400 ± 0,748 1,873 ± 0.658 0,160 ± 0,096 0,283 ± 0,136 0,379 ± 0,176***

В среднем 3,029 ± 0,237 2,336 ± 0,254 1,619 ± 0.150 0,204 ± 0,034 0,266 ± 0,040 0,131 ± 0,053

Все популяции

В среднем 3,133 ± 0,212 2,433 ± 0,216 1,702 ± 0,124 0,260 ± 0,038 0,310 ± 0,035 0,096 ± 0,061

Примечание. n — размер выборки; A — среднее число аллелей на локус; ne — среднее эффективное число аллелей на локус; 

Ho и He — наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность соответственно (*, ** — различия между периферическими и остальными 

популяциями ели достоверны при р < 0,05; р < 0,01); F — индекс фиксации Райта (*, *** — разница между наблюдаемой и ожи-

даемой гетерозиготностью достоверна при р < 0,05; р < 0,001).
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Сосна обыкновенная. Амплификация 4 микро-

сателлитных локусов сосны из 7 естественных по-

пуляций позволила выявить 60 аллелей (табл. 6). 

Минимальное количество выявленных аллелей 

оказалось в популяциях из Мурманской области: 

Пасвик_C1 (периферическая) и Алакуртти_C3 

(северотаежная) (по 30 аллелей в каждой), мак-

симальное (40) — в северотаежной Маслозеро_С7. 

Анализ основных параметров генетического, в том 

числе аллельного, разнообразия (табл. 7) показал, 

что все популяции сосны обыкновенной отличают-

ся высокими их значениями. Бóльшим уровнем ге-

нетического разнообразия, за исключением наблю-

даемой гетерозиготности He, характеризовались 

Таблица 5

Значения F-статистики Райта для карельских популяций ели финской

Локусы
F-статистики

FIS FIT FST

Периферические популяции

UAPgTG25 0,264 0,321 0,077

UAPgAG105 0,097 0,118 0,023

UAPgAG150 0,622 0,656 0,090

EATC2C06 0,296 0,340 0,063

EATC1C10 –1,000 –1,000 0,000

В среднем 0,056 ± 0,277 0,087 ± 0,285 0,051 ± 0,017

Северотаежные популяции

UAPgTG25 0,111 0,166 0,061

UAPgAG105 0,220 0,253 0,042

UAPgAG150 0,261 0,353 0,125

EATC2C06 0,090 0,147 0,062

EATC1C10 0,322 0,471 0,219

В среднем 0,201 ± 0,044 0,278 ± 0,060 0,102 ± 0,032

Все популяции

В среднем 0,156 ± 0,058 0,432 ± 0,088 0,334 ± 0,078

Примечание. FIS — коэффициент инбридинга особи относительно популяции; FIT — коэффициент инбридинга особи относитель-

но всего вида; FST — коэффициент инбридинга популяции относительно всего вида (показатель подразделенности популяций).

Рис. 2. Дендрограмма сходства карельских популяций ели финской по генетическому расстоянию Неи (DN); в узлах дендрограммы 

указана бутстреп-оценка вероятности BP в %
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Локус Аллель
Популяции

С1 С2 С3 С4 С5 С6 С7

Размер выборки 20 21 13 30 30 29 29

PtTX2123

192 0,125 0,048 0,077 0,217 0,250 0,069 0,155

195 0,875 0,952 0,885 0,783 0,750 0,931 0,845

201 0,000 0,000 0,038 0,000 0,000 0,000 0,000

PtTX2146

180 0,000 0,024 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000

183 0,175 0,143 0,231 0,200 0,233 0,224 0,190

186 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000

195 0,125 0,167 0,231 0,133 0,183 0,121 0,172

201 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000

204 0,025 0,024 0,077 0,100 0,017 0,034 0,000

213 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017

219 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017

222 0,425 0,452 0,269 0,383 0,500 0,500 0,500

228 0,150 0,048 0,115 0,067 0,017 0,086 0,052

237 0,025 0,095 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000

243 0,075 0,048 0,038 0,000 0,000 0,017 0,017

249 0,000 0,000 0,038 0,067 0,050 0,000 0,034

Spac11.8

132 0,000 0,024 0,000 0,067 0,000 0,103 0,017

134 0,150 0,024 0,077 0,133 0,133 0,017 0,155

136 0,500 0,452 0,346 0,433 0,450 0,362 0,655

138 0,225 0,333 0,423 0,267 0,283 0,207 0,121

140 0,000 0,000 0,038 0,000 0,017 0,052 0,000

142 0,025 0,071 0,000 0,017 0,033 0,000 0,017

144 0,000 0,048 0,038 0,000 0,017 0,121 0,017

146 0,050 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000

148 0,000 0,000 0,000 0,017 0,033 0,103 0,000

150 0,000 0,000 0,000 0,033 0,033 0,034 0,000

154 0,000 0,000 0,077 0,000 0,000 0,000 0,017

158 0,050 0,024 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

160 0,000 0,024 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000

Таблица 6

Генетическая структура популяций сосны обыкновенной, выраженная в частотах встречаемости аллелей
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северотаежные популяции. Однако, несмотря на 

это, не выявлено статистически значимых разли-

чий в уровне генетической изменчивости у пери-

ферических и северотаежных популяций сосны 

обыкновенной, что свидетельствует о высокой 

степени однородности генофонда вида в запад-

ной части водосбора Белого моря и достаточной 

его представленности у краевых популяций сосны 

обык новенной.

Как и в случае с елью финской, для популяций 

сосны обыкновенной выявлен более высокий уро-

вень ожидаемой гетерозиготности He по сравне-

нию с наблюдаемой Ho. Однако разница оказалась 

статистически значимой только у Пяозеро_С5, 

указывая на дефицит гетерозигот в этой популя-

ции. В целом, исследованные популяции Pinus 

sylvestris характеризуются бóльшим уровнем ге-

нетического разнообразия, выявленного с помо-

щью микросателлитного анализа, по сравнению 

с данными, полученными ранее с помощью ана-

лиза изоферментов, для популяций из этой части 

ареала сосны обыкновенной [16].

Локус Аллель
Популяции

С1 С2 С3 С4 С5 С6 С7

Spac12.5

129 0,000 0,000 0,000 0,000 0,033 0,000 0,017

131 0,000 0,000 0,000 0,000 0,033 0,000 0,034

133 0,000 0,000 0,000 0,000 0,033 0,034 0,103

135 0,000 0,000 0,000 0,050 0,017 0,000 0,017

137 0,000 0,000 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000

141 0,000 0,000 0,038 0,000 0,017 0,000 0,000

143 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000

145 0,000 0,024 0,038 0,000 0,000 0,000 0,000

147 0,300 0,119 0,038 0,117 0,050 0,034 0,000

149 0,200 0,024 0,192 0,083 0,100 0,034 0,069

151 0,075 0,190 0,000 0,083 0,017 0,052 0,034

153 0,025 0,095 0,000 0,050 0,000 0,069 0,034

155 0,000 0,048 0,000 0,067 0,183 0,121 0,086

157 0,025 0,024 0,038 0,033 0,050 0,086 0,069

159 0,050 0,095 0,192 0,117 0,017 0,155 0,017

161 0,025 0,048 0,038 0,117 0,167 0,017 0,052

163 0,050 0,071 0,000 0,033 0,033 0,052 0,086

165 0,100 0,095 0,115 0,033 0,000 0,052 0,069

167 0,000 0,024 0,000 0,033 0,000 0,017 0,052

169 0,025 0,024 0,115 0,000 0,033 0,052 0,052

171 0,050 0,000 0,038 0,083 0,017 0,069 0,052

173 0,000 0,000 0,038 0,000 0,033 0,000 0,017

175 0,050 0,000 0,000 0,000 0,000 0,034 0,000

177 0,000 0,095 0,115 0,067 0,050 0,034 0,052

179 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,052 0,034

181 0,000 0,000 0,000 0,033 0,033 0,017 0,000

183 0,025 0,024 0,000 0,000 0,033 0,017 0,000

189 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,034

199 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017

Продолжение табл. 6
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Результаты анализа подразделенности и межпопу-

ляционной дифференциации с помощью F-статистик 

Райта представлены в табл. 8. Локусы PtTX2123 

и PtTX2146, в отличие от Spac11.8 и Spac12.5, 

характеризовались минимальными значениями по-

казателей FIS и FIT.

Коэффициент FST, показатель подразделенности 

популяций, варьировал от 0,019 для PtTX2146 до 

0,041 для Spac12.5 и PtTX2123, составляя в сред-

нем 0,035. Таким образом, бóльшая часть общей 

генетической дисперсии (96,5 %), обнаруженной 

на основе исследования микросателлитных локу-

сов, приходится на изменчивость внутри популя-

ций сосны. Результаты анализа свидетельствуют 

о низком уровне межпопуляционной дифференци-

ации сосны обыкновенной в изученной части аре-

ала и об однородности генофонда вида в западной 

части водосбора Белого моря.

Это подтверждается дендрограммой сходства, 

построенной с помощью метода UPGMA на основе 

матрицы генетических дистанций по Неи (рис. 3). 

В основную группу (DN от 0,04 до 0,07) вошли 

с достоверной вероятностью (BP = 100 %) все 

популяции сосны обыкновенной — и перифери-

ческие, и северотаежные, за исключением Ала-

кутти_С3, генетическое расстояние с которой 

у остальных популяций оказалось максимальным 

(DN = 0,09). Одной из причин относительно высо-

кой генетической обособленности этой популяции 

может быть небольшой размер выборки (n = 13).

Таблица 7

Уровень генетического разнообразия в популяциях P. sylvestris

Популяция n A
99 %

A
95 %

Ne Ho He F

Периферические популяции

Пасвик_C1 21 7,000 ± 2,273 3,500 ± 0,645 3,654 ± 1,077 0,512 ± 0,46 0,616 ± 0,140 0,110 ± 0,107

Мурманск_C2 20 8,000 ± 2,449 5,000 ± 1,472 4,367 ± 1,807 0,513 ± 0,164 0,600 ± 0,175 0,126 ± 0,162

Среднее 7,500 ± 1,558 4,230 ± 0,833 4,010 ± 0,983 0,512 ± 0,102 0,608 ± 0,104 0,118 ± 0,090

Северотаежные популяции

Алакуртти_C3 13 7,000 ± 1,871 4.000±0.707 4,368 ± 1,441 0,558 ± 0,167 0,643 ± 0,149 0,107 ± 0,151

Гридино_C4 30 8,500 ± 2,661 5,500 ± 1,708 5,455 ± 2,372 0,542 ± 0,132 0,688 ± 0,124 0,179 ± 0,162

Пяозеро_C5 30 9,250 ± 4,110 3,750 ± 0,854 4,715 ± 2,140 0,417 ± 0,135 0,660 ± 0,110 0,333 ± 0,207*

Войница_C6 29 9,000 ± 3,582 5,500 ± 1,708 5,512 ± 2,643 0,474 ± 0,158 0,629 ± 0,174 0,164 ± 0,186

Маслозеро_C7 29 9,500 ± 4,052 5,000 ± 2,041 5,774 ± 3,590 0,491 ± 0,114 0,603 ± 0,142 0,156 ± 0,110

Среднее 8,650 ± 1,354 4,840 ± 0,756 5,165 ± 1,015 0,496 ± 0,058 0,644 ± 0,057 0,188 ± 0,068

Все популяции

В среднем 8,321 ± 1,054 4,695 ± 0,602 4,835 ± 0,774 0,501 ± 0,049 0,634 ± 0,049 0,168 ± 0,055

Примечание. *Разница между наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготностью достоверна при р < 0,05.

Таблица 8

Значения F-статистики Райта для популяций P. sylvestris

Локусы
F-статистики

FIS FIT FST

PtTX2123 0,003 0,044 0,041

PtTX2146 –0,091 –0,070 0,019

Spac11.8 0,570 0,586 0,037

Spac12.5 0,233 0,264 0,041

В среднем 0,179 ± 0,147 0,206 ± 0,144 0,035 ± 0,005

Примечание. FIS — коэффициент инбридинга особи относительно популяции; FIT — коэффициент инбридинга особи относитель-

но всего вида; FST — коэффициент инбридинга популяции относительно всего вида (показатель подразделенности популяций).
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ОБСУЖДЕНИЕ
Таким образом, полученные данные относитель-

но состояния генофонда основных лесообразующих 

видов — сосны обыкновенной и ели финской в за-

падной части водораздела Белого моря — свиде-

тельствуют о более высоком уровне генетического, 

в том числе аллельного, разнообразия у изученных 

популяций сосны и ели по микросателлитным ло-

кусам по сравнению с аналогичными результатами, 

полученными для этих и других хвойных видов с по-

мощью изоферментов [14, 16–19]. В то же время 

данные относительно генетического разно образия 

различных видов сосен и елей, полученные с помо-

щью микросателлитных маркеров, свидетельствуют 

о более высоких значениях параметров их генети-

ческой изменчивости по сравнению с популяция-

ми сосны обыкновенной и ели финской западной 

части водосбора Белого моря [20–23]. Причина 

такого уровня генетической изменчивости популя-

ций в исследованной части ареала сосны и ели по 

ядерным микросателлитным локусам может быть 

связана с несколькими причинами. Одной из них 

является сравнительно недавнее (менее 10 000 лет 

назад) расселение в послеледниковый период рас-

сматриваемых видов в Арктической зоне европей-

ской части России. Другой причиной могут быть 

особенности распределения генетического разноо-

бразия выбранных нами локусов среди изученных 

популяций этих видов.

В исследованной части ареала в некоторых по-

пуляциях как Pinus sylvestris, так и Picea × fennica 

(Regel) Kom. выявлен дефицит гетерозигот. 

Подобное явление не редкость для популяций 

хвойных видов [19, 24]. Во многих публикациях 

отмечено, что подобный дефицит является нор-

мальной составляющей генетической структуры 

популяций хвойных и может быть вызван инбри-

дингом вследствие частичного самоопыления, эф-

фектом Валунда — близкородственным скрещи-

ванием при наличии семейной пространственной 

структуры насаждений, наличием нуль-аллелей 

и другими причинами [25–29].

Периферические популяции как сосны (Пас-

вик_С1, Мурманск_С2), так и ели (Пасвик_Е1, 

Мурманск_Е2), произрастающие на северной 

границе ареалов, не обнаружили снижения ге-

нетического разнообразия по сравнению с севе-

ротаежными популяциями этих видов. Напротив, 

периферические популяции ели характеризовались 

более высокими значениями основных параметров 

генетического, в том числе аллельного, разно-

образия по сравнению с северотаежными. До сих 

пор нет единой точки зрения относительно того, 

какой уровень генетического полиморфизма дол-

жен быть в периферических (маргинальных, крае-

вых) популяциях, находящихся на границе ареала. 

Существует мнение, подтвержденное исследова-

ниями [30, 31], что уровень генетической измен-

чивости максимален в зоне оптимума и снижается 

по направлению к периферии ареала распростра-

нения вида. Однако результаты некоторых иссле-

дований [32, 33] фиксируют уровень генетического 

разнообразия у маргинальных популяций, сходный 

с центральными.

Рис. 3. Дендрограмма сходства карельских популяций сосны обыкновенной по генетическому расстоянию Неи (DN); в узлах ден-

дрограммы указана бустреп-оценка BP в %
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В последние годы появилась новая гипотеза, 

согласно которой пространственное распреде-

ление генетического разнообразия популяций 

большинства видов бореальной зоны, в том чи-

сле и хвойных древесных, обусловлено, главным 

образом, климатическими изменениями, происхо-

дившими в четвертичный период [34]. Существует 

мнение, что периферические популяции, находя-

щиеся на северной границе ареала, вследствие 

глобального потепления осваивающие новые 

территории, пригодные для произрастания и раз-

множения, оказываются более приспособленны-

ми к меняющимся условиям по сравнению с по-

пуляциями противоположной, южной границы 

ареала [35].

В нашем случае, с учетом данных относитель-

но повышения среднегодовой температуры, про-

исходящего особенно быстро в Арктической зоне 

[36], высокий уровень генетической изменчиво-

сти в периферических популяциях может быть 

обусловлен как продвижением границы ареалов 

сосны обыкновенной и ели финской дальше на 

север, благодаря складывающимся на этой тер-

ритории более благоприятным условиям, так 

и упомянутой выше историей послеледникового 

расселения этих видов.

Особый интерес к проблеме состояния и со-

хранения генетических ресурсов бореальных дре-

весных видов диктуется фиксируемым в настоящее 

время и прогнозируемым в будущем влиянием на 

их генетическое разнообразие глобального изме-

нения климата [37]. По данным исследований, по-

священных этому вопросу, в последнее десятилетие 

выявлено рекордно быстрое за последние 100 лет 

повышение среднегодовой температуры [38].

Ю.Н. Кондрашева и др. [39] считают, что гло-

бальное увеличение концентрации углекислого 

газа в атмосфере Земли создаст более благопри-

ятные условия для роста, развития и процесса 

фотосинтеза высших растений. Это, в конечном 

счете, приведет к приросту биомассы в лесах. Од-

нако повышение приземной температуры воздуха 

может сопровождаться увеличением частоты за-

сух и жарких периодов, сокращением количества 

осадков, нарушением почвенно-гидрологического 

режима, увеличением частоты лесных пожаров 

и другими неблагоприятными для растений явле-

ниями [40].

Некоторые ученые считают, что прогнозиру-

емые изменения температуры могут привести 

к смещению границ климатических зон к севе-

ру [39, 41]. Даже незначительные колебания тем-

пературы в текущем столетии вызвали изменения 

ареалов распространения отдельных видов [42]. 

Однако эти изменения происходят медленно. 

Для древесных видов средняя скорость смещения 

ареала составляет несколько десятков километров 

в столетие [41]. Таким образом, сдвиг раститель-

ных зон будет отставать от климатических изме-

нений. Отмечается также запаздывание ответной 

реакции лесных экосистем на климатические из-

менения, которое может составлять от десятков до 

сотен лет [41].

Необходимо отметить, что климатические из-

менения сильнее отражаются на видах, адапти-

рованных к определенным местообитаниям. Ча-

сто такие виды характеризуются более низким 

уровнем генетического разнообразия, чем виды, 

занимающие ареал с широким спектром эколо-

гических условий [43]. В то же время лесные 

экосистемы, включающие такие широко распро-

страненные виды, как сосна обыкновенная и ель 

европейская (включая ель сибирскую и гибрид-

ную), имеют большие диапазоны толерантности, 

позволяющие им достаточно легко переносить не-

благоприятные воздействия внешней среды. Кор-

ме того, выше описанные отрицательные послед-

ствия глобального изменения климата касаются, 

главным образом, южных границ ареалов боре-

альных видов, на северном же пределе распро-

странения потепление, напротив, способствует 

улучшению условий произрастания, увеличению 

семенной продуктивности, повышению эффек-

тивной численности периферических популяций 

и, как следствие, повышению уровня их генети-

ческого разнообразия.

Тем не менее для минимизации возможных 

отрицательных последствий глобального изме-

нения климата (нарушение гидрологического ре-

жима, вредители, и болезни и т. п.) на лесные 

экосистемы, в том числе на состояние генетиче-

ских ресурсов основных лесообразующих видов, 

необходимо организовать мониторинг ответных 

реакций экосистем на наблюдаемые изменения 

климата. Это прежде всего касается таких уязви-

мых природных систем, как северотаежные леса 
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Арктической зоны, включая сосновые и еловые 

леса водосбора Белого моря.

Выше отмечалась большая уязвимость попу-

ляций видов, характеризующихся низким уровнем 

генетического разнообразия и резким сокращени-

ем эффективной численности, что может приве-

сти к инбридингу (то есть к скрещиванию между 

близкородственными деревьями, и к уменьшению 

жизнеспособности потомства) и, в результате, 

к местному вымиранию насаждений. Следова-

тельно, одной из главных мер по минимизации 

отрицательных последствий как антропогенного 

воздействия, так и изменения климата на лесные 

экосистемы должно стать поддержание на необ-

ходимом уровне генетического потенциала ви-

дов-эдификаторов, эффективной численности их 

популяций путем содействия естественному возоб-

новлению и созданию, где это необходимо, лесных 

культур. В большей степени это касается изучен-

ных популяций ели финской, характеризующихся 

большей уязвимостью вследствие среднего уровня 

их генетического разнообразия и высокой степе-

нью межпопуляционной дифференциации.
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