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с использованием микросателлит-
ных локусов дана сравнительная 
оценка уровня генетического раз-
нообразия 4 естественных популя-
ций ели финской Picea x fennica 
(regel) Kom. и сосны обыкновен-
ной Pinus sylvestris l. по каж-
дой породе, а также двух полей 
лесосеменной плантации (лсп). 
естественные популяции характе-
ризовались высокими значениями 
основных параметров генетическо-
го разнообразия. Выявлены более 
высокие значения ожидаемой 
гетерозиготности по сравнению 
с наблюдаемой, что свидетельству-
ет о дефиците гетерозигот в ка-
рельских популяциях сосны и ели. 
Уровень генетического разнооб-
разия на лсп ели был ниже, чем 
в естественных популяциях, что 
указывает на недостаточную пред-
ставленность на ней генетического 
пула вида. лсп сосны отличалась 
высоким уровнем генетического 
разнообразия, сопоставимого с та-
ковым у естественных популяций.

ключевые слова: C  естественные 
популяции; лесосеменные плантации; 
Pinus sylvestris L., Picea x fennica 
(Regel) Kom.; микросателлитные 
локусы; генетическое разнообразие; 
гетерозиготность.

сравнительная оценка генетического 
разнообразия естественных популяций 
и клоновых плантаций сосны обыкновенной 
и ели финской в карелии

Поступила в редакцию 25.07.2015
Принята к публикации 07.12.2015

ВВедение 

Лесосеменные плантации (ЛСП) — это ключевая категория объектов 
в структуре постоянной лесосеменной базы лесообразующих хвойных видов. 
Главная задача ЛСП — обеспечение лесного хозяйства улучшенными семе-
нами лесных пород, обладающими ценными наследственными свой ствами 
и высокими посевными качествами. Важным аспектом в этом вопросе яв-
ляется сохранение и поддержание на лесосеменных плантациях I порядка 
уровня генетического разнообразия, свойственного природным популяциям 
основных лесообразующих пород того или иного региона.

В публикациях приводятся противоречивые результаты оценки уровня 
генетической изменчивости в природных популяциях лесных древесных ви-
дов и на лесосеменных плантациях. В некоторых исследованиях было от-
мечено снижение генетического разнообразия в культурных насаждениях 
по сравнению с нативными популяциями (Adams, Joly, 1980; Moran et al., 
1980; Conkle, 1981; Guries, Ledig, 1981; Knowles, 1985; Moran, Bell, 1987; 
Rajora, 1999; Williams, Hamrick, 1995). Основной причиной снижения уровня 
генетического разнообразия при создании культур является сокращение эф-
фективного размера популяции, приводящее к утере редких аллелей (Godt et 
al., 2001). Существуют, однако, примеры, когда на лесосеменных плантаци-
ях уровень генетического разнообразия может быть выше, чем в местных 
родительских популяциях (Гончаренко и др., 1989; Eckert et al., 1981; Ryu, 
Eckert, 1983; Lefevre, 2004).

В популяционных исследованиях в последние десятилетия особую по-
пулярность приобрели молекулярно-генетические маркеры — микросател-
литы — варьирующие участки (локусы) в ядерной ДНК и ДНК органелл 
(митохондрий и пластид), состоящие из тандемно повторяющихся коротких 
нуклеотидных последовательностей. Микросателлиты характеризуются 
высоким уровнем полиморфизма и часто встречаются в геноме. Благода-
ря этим свойствам они могут использоваться в качестве тонкого и точного 
инструмента при определении филогенетических связей, изучении особен-
ностей генетической структуры конкретных популяций, для исследования 
гибридизации и т. п. Микросателлитные праймеры были разработаны для 
большого числа видов древесных растений (Hodgetts et al., 2001; Rajora et 
al., 2001).

В Карелии, в последней четверти ХХ века, при реализации системы плю-
совой селекции основных лесообразующих видов (сосны обыкновенной и ели 
финской) были созданы 6 прививочных ЛСП I порядка общей площадью око-
ло 454 га, в том числе сосны — 365 га. На этих объектах произрастают сотни 
вегетативных потомств плюсовых деревьев. Однако до настоящего времени 
работ по изучению состояния генофондов клоновых плантаций и уровня их 
генетического разнообразия не проводилось.

В свете вышесказанного целью исследования явилось изучение на основе 
использования микросателлитных локусов генетического разнообразия ес-
тественных популяций и лесосеменных плантаций хвойных Карелии (на при-
мере ели финской Picea x fennica (Regel) Kom. и сосны обыкновенной Pinus 
sylvestris L.).
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объекты и Методы исследоВаниЙ

Объектами исследования явились естественные по-
пуляции ели финской (Водлозеро_Е1, Водлозеро_Е2, 
Хелюля_Е1, Сортавала_Е1) и сосны обыкновенной (За-
онежье_С1, Кивач_С1, Водлозеро_С1, Сортавала_С1), 
а также 2 поля Петрозаводской прививочной клоновой 
лесосеменной плантации (рис. 1).

В естественных сосняках и ельниках средней под-
зоны тайги Карелии в Южнокарельском лесосемен-
ном районе (Лесосеменное районирование … , 1982) 
были заложены постоянные пробные площади (ППП), 
главным образом в пределах существующих либо 
планируемых особо охраняемых природных террито-
рий (ООПт). Характеристика популяций приведена 
в таблице 1.

рис. 1. Карта-схема расположения пунктов сбора материала по сосне обыкновенной и ели финской в Карелии

Популяции
Расположение  

популяций

Географические  
координаты  

(град. с. ш./в. д.)

тип насаждения 
(этап сукцессии)

Возраст  
древостоя, лет

Ель финская

Водлозеро_Е1
НП* «Водлозерский»  

Пудожский район
62,27348 
36,73618

Коренное 
малонарушенное

>160

Водлозеро_Е2
НП* «Водлозерский»  

Пудожский район
62,28148 
36,75873

Коренное 
малонарушенное

>180

Хелюля_Е1
Генетический резерват  
Сортавальский район

61,80488 
30,68169

Производное, естественное 
возобновление

>100

Сортавала_Е1
Генетический резерват  
Сортавальский район

61,71851 
30,37056

Производное, естественное 
возобновление

>100

ЛСП_Е1
Петрозаводская ЛСП  
Прионежский район

61,91139 
34,43222

ЛСП 21

Сосна обыкновенная

Водлозеро_С1
НП* «Водлозерский»  

Пудожский район
62,54231 
37,02495

Коренное 
малонарушенное

>180

Заонежье_С1
ПЗ** «Заонежский»  

Медвежьегорский район
62,23898 
34,87955

Коренное 
малонарушенное

>160

Кивач_С1
Заповедник Кивач  

Кондопожский район
62,3069 
33,9716

Коренное 
малонарушенное

>160

Сортавала_С1
Защитные леса 

Сортавальский район
61,66322 
30,64832

Коренное 
малонарушенное

>140

 ЛСП_С1
Петрозаводская ЛСП  
Прионежский район

61,91972 
34,41389

ЛСП 33

* — НП (национальный парк); ** — ПЗ (природный заказник)

Таблица 1
Характеристика исследованных карельских популяций сосны и ели



ГЕНЕТИЧЕСКИЕ ОСНОВы ЭВОЛЮцИИ ЭКОСИСТЕМ

C экологическая генетика     TOM  XIII   № 4   2015 ISSN 1811–0932

57

Клоновые плантации представлены двумя участками 
Петрозаводской ЛСП I порядка, расположенной в пре-
делах Южнокарельского лесосеменного района. Учас-
ток сосны обыкновенной закладывался в 1982–1984 гг. 
по рендомизированной схеме с расстоянием между дере-
вьями 5 × 8 м, число клонов — вегетативных потомств 
плюсовых деревьев, отобранных в популяциях сосны 
обыкновенной в пределах Южнокарельского лесосемен-
ного района — более 70 штук. Участок ели финской был 
создан в 1994 г. по рендомизированной схеме с расстоя-
нием между деревьями 5 × 8 м, число клонов — 40 штук.

Для анализа генетической структуры популяций от-
бирали образцы хвои с 30 модельных деревьев на каждой 
ППП. На ЛСП для генетического анализа были собраны 
образцы хвои с 40 клонов ели и 30 клонов сосны.

Выделение образцов геномной ДНК ели и сосны осу-
ществлялось с помощью набора Axyprep Multisource 
Genomic DNA (Axygen). Микросателлитный анализ 
ели финской проводили по 5 локусам ядерной ДНК: 
UAPgTG25, UAPgAG105, UAPgAG150 (Hodgetts et al., 
2001), EATC2C06, EATC2C10 (Scotti et al., 2002). Для 
анализа популяций сосны обыкновенной было отобрано 
четыре ядерных микросателлитных локуса: PtTX2123, 
PtTX2146 (Elsik et al., 2000), SPAC11,8, SPAC12,5 
(Soranzo et al., 1998). Характеристика микросателлит-
ных праймеров («Синтол», Россия), использованных для 
амплификации ДНК, дана в таблице 2.

Для проведения полимеразной цепной реакции 
(ПЦР) использовали 26 мкл реакционной смеси следую-
щего состава: 50 нг ДНК исследуемых образцов, 100 пМ 
праймера, 5 мкл набора с Taq ДНК-полимеразой (Мос-
ква, «Сибэнзим»). Для проведения амплификации при-
меняли прибор iCycler iQ5 (Bio-Rad). Условия амплифика-
ции: денатурация — 30 с при 94 °C, отжиг — 30 с при 

53–62 °C (в зависимости от используемого праймера), 
полимеризация — 40 с при 72 °C; количество циклов — 
35; достраивание фрагментов — 6 мин при 72 °C. Раз-
деление и определение микросателлитных фрагментов 
осуществляли с помощью капиллярного электрофореза 
на приборе CEQ 8000 Genetic analysis System (Beckman 
Coulter) с помощью набора GenomeLab Fragment 
analysis (Beckman Coulter).

Основные показатели генетической изменчивости 
(среднее число аллелей на локус А99 %, среднее число 
аллелей с частотой >5 %, А95 %, среднее эффективное 
число аллелей n

e
, наблюдаемая Но и ожидаемая Не ге-

терозиготность, полиморфность Р99 %), показатели 
F-статистик Райта (Guries, Ledig, 1982), генетические 
дистанции (Nei, 1978) определяли с помощью програм-
мы GenAlEx 6.5 (Peakall, Smouse, 2006). Построение 
дендрограмм на основе матриц генетических расстоя-
ний проводилось с помощью метода невзвешенного по-
парного арифметиче ского среднего UPGMA (Sneath, 
Sokal, 1973).

результаты и обсуждение

Ель финская. Анализ генетической структуры карель-
ских среднетаежных популяций ели финской показал, что 
все пять использованных ядерных микросателлитных ло-
кусов полиморфны (табл. 2, 3). Наибольшее аллельное 
разнообразие обнаружено в локусе UAPgAG150A. Все-
го при изучении четырех естественных популяций и ЛСП 
ели финской выявлено 42 аллеля, из их уникальных — 
31 %. Для естественных популяций ели обнаружен вы-
сокий уровень аллельного разнообразия. В то же время 
популяция Водлозеро_E2 по локусу UAPgAG105 оказа-
лась мономорфной.

Таблица 2
Характеристика микросателлитных праймеров, использованных для анализа популяций ели финской и сосны обык-
новенной

Локус Мотив
температура 
отжига t, °С

Число 
аллелей

Размер фрагмента, 
п. н. о.

Picea x fennica

UAPgTG25 (TG)27 62 7 98–112

UAPgAG105 (AG)11 54 8 151–169

UAPgAG150A  (AG)19 56 12 142–164

EATC2C06 (CAT)7 58 9 136–160

EATC1C10A (GA)8 53 6 150–168

Pinus sylvestris

Spac11,8 (TG)16 55 12 130–154

Spac12,5 (GT)20(GA)10 54 31 127–199

PtTX2123 (AGC)8 57 3 192–201

PtTX2146 (GAG)5…(CAG)8CGG(CAG)7CGG(CAG)4 57 16 168–249
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Локус Аллель
Популяции

Водлозеро_Е1 Водлозеро_Е2 Сортавала_Е1 Хелюля_Е1 ЛСП_Е1

Размер выборки 30 29 30 30 40

UAPgTG25

98 0,067 0,259 0,133 0,033 0,088

100 0,117 0,293 0,217 0,350 0,050

102 0,017 0,052 0,033 0,133 0,575

104 0,533 0,207 0,150 0,283 0,288

106 0,017

110 0,217 0,172 0,250 0,200

112 0,033 0,017 0,217

UAPgAG105

151 0,025

157 0,017

159 0,033 0,069 0,475

161 0,717 0,810 0,767 1,000 0,500

163 0,017 0,034

165 0,217 0,052 0,233

167 0,017

169 0,017

UAPgAG150А

142 0,017

144 0,150 0,138 0,350

146 0,350 0,224 0,450 0,167

148 0,233 0,362 0,150 0,317

150 0,050 0,138 0,200 0,963

152 0,050 0,121 0,133 0,025

154 0,033 0,033 0,133

156 0,017 0,017 0,013

158 0,017 0,033

160 0,067

162 0,017

164 0,033

EATC2C06

136 0,117 0,034 0,033

139 0,717 0,810 0,933 0,933 0,575

142 0,067

145 0,052 0,038

148 0,034 0,363

151 0,017 0,017

154 0,017

157 0,133 0,069 0,017

160 0,025

EATC1C10А

150 0,767 0,431 0,783 0,283 0,013

153 0,233 0,379 0,183 0,433 0,088

156 0,155 0,267 0,875

159 0,017 0,025

162 0,033

168 0,034

Таблица 3
генетическая структура карельских популяций ели финской, выраженная в частотах встречаемости аллелей
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Результаты исследования генетического разнооб-
разия популяций ели финской (табл. 4) обнаружили 
для ЛСП_Е1 минимальные значения по всем основным 
параметрам генетического разнообразия (А99 % = 3,60; 
А95 % = 2,20; n

e
 = 1,80; Но = 0,08; Не = 0,39), за ис-

ключением полиморфности (Р99 % = 100 %). Популя-
ции из Северного Приладожья Хелюля_Е1 и Сортава-
ла_Е1, напротив, характеризовались максимальными 
значениями большинства параметров генетической 
изменчивости: А99 % = 5,40 и 5,80; А95 % = 3,40 и 3,80; 
Не = 0,57 и 0,54 соответственно. Различия оказались 
статистически значимы в аллельном разнообразии 
А99 % и А95 % — между ЛСП_Е1 и Хелюля_Е1, в уров-
не наблюдаемой гетерозиготности Но — между ЛСП 
и приладожскими популяциями Сортавала_Е1 и Хе-
люля_Е1 (табл. 4). также статистически значимыми 
оказались различия в уровне наблюдаемой гетеро-
зиготности Но между Хелюля_Е1 и Водлозеро_Е2, 
с одной стороны, и Сортавала_Е1 — с другой. Ми-
нимальный уровень генетического разнообразия для 
ЛСП_Е1 свидетельствует о недостаточной представ-
ленности генетического пула вида на лесосеменной 
плантации. Факт более высокого уровня генетиче-
ского разнообразия приладожских популяций может 
быть объяснен тем, что по сравнению с остальной 
территорией Карелии данный агроклиматический 

район имеет наиболее благоприятные природно-кли-
матические условия.

Естественные популяции и ЛСП_Е1 характеризова-
лись более низким уровнем наблюдаемой гетерозиготнос-
ти Ho по сравнению с ожидаемой He, однако разница была 
статистически достоверной только в случае ЛСП_ Е1 и Хе-
люля_Е1. тем не менее данный результат свидетельству-
ет о дефиците гетерозигот по микросателлитным локусам 
в исследованной части ареала ели финской.

В целом исследованные популяции ели финской 
характеризуются довольно высоким уровнем генети-
ческого разнообразия по микросателлитным локусам, 
особенно по сравнению с данными, полученными 
(Потенко и др., 1993) с помощью анализа изофермен-
тов. Уровень внутривидового генетического разнооб-
разия исследованных популяций ели финской оказал-
ся сравнимым с таковым у популяций ели сибирской 
из Сибири и Монголии (Экарт и др., 2014; Кравченко 
и др., 2015).

Положительные значения F-статистик Райта (табл. 5) 
подтверждают наличие дефицита гетерозигот у ели 
финской как на популяционном уровне, так и для вида 
в целом в данной части ареала. Значения показателя 
Fst варьировали от 0,12 для локуса UAPgTG25 до 0,32 
для EATC1C10, составляя в среднем 0,19, что указыва-
ет на достаточно высокий уровень межпопуляционной 

Таблица 4
показатели генетического разнообразия в популяциях ели финской

Таблица 5
значения f-статистик райта для карельских популяций ели финской

Популяции n
M±m

A99% A95% ne Ho He Р99%, %

Водлозеро_Е1 30 4,00 ± 0,71 2,60 ± 0,68 2,43 ± 0,72 0,31 ± 0,131 0,46 ± 0,12 100,00

Водлозеро_Е2 30 3,80 ± 1,07 3,00 ± 0,71 2,76 ± 0,75 0,15 ± 0,09 0,46 ± 0,17 80,00

Сортавала_Е1 30 5,80 ± 1,32 3,80 ± 0,49 2,55 ± 0,59 0,41 ± 0,04**,*** 0,54 ± 0,08 100,00

Хелюля_Е1 29 5,40 ± 0,40*** 3,40 ± 0,75** 2,89 ± 0,63 0,23 ± 0,06** 0,57 ± 0,10 100,00

ЛСП_Е1 30 3,60 ± 0,25 2,20 ± 0,49 1,80 ± 0,26 0,08 ± 0,05 0,39 ± 0,10 100,00

n — количество изученных деревьев; A — среднее число аллелей на локус; ne — эффективное число аллелей на ло-
кусе; Ho и He — наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность соответственно; Р99% — полиморфность по 99 % критерию; 
**,*** — различия между популяциями и ЛСП достоверны при p = 0,01; 0,001 

Локусы
F-статистики

Fis Fit Fst

UAPgTG25 0,40 0,47 0,12

UAPgAG105 0,51 0,60 0,18

UAPgAG150 0,65 0,74 0,23

EATC2C06 0,35 0,43 0,12

EATC1C10 0,61 0,74 0,32

M ± m 0,51 ± 0,06 0,60 ± 0,06 0,19 ± 0,04
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дифференциации ели. Анализ попарных значений этого 
показателя для отдельных популяций (табл. 6) выявил, 
что наибольший вклад в высокий уровень межпопуляци-
онной дифференциации вносят различия между естест-
венными популяциями и ЛСП_Е1.

Это подтверждает и кластерный анализ (рис. 2) на ос-
нове матрицы генетических дистанций по Неи (Nei, 1978). 
Необходимо отметить несоответствие генетических дис-
танций и географических расстояний: расположенные 
рядом Сортавала_Е1 и Хелюля_Е1 попали в разные 
кластеры. Наиболее генетически близкими оказались по-
пуляции Хелюля_Е1 и Водлозеро_Е2 (D

N
 = 0,04), затем 

обособились Водлозеро_Е1 и Сортавала_Е1 (D
N
 = 0,07). 

Расстояние между двумя кластерами составило 0,14, что 
указывает на высокий уровень дифференциации карель-
ских популяций. Лесосеменная плантация, как и в слу-
чае с анализом подразделенности, показала самый вы-
сокий уровень генетической обособленности (D

N
 = 0,78) 

от остальных популяций.
таким образом, анализ особенностей генетического 

разнообразия на лесосеменной плантации ели показал 
снижение уровня изменчивости по сравнению с естест-
венными древостоями. Это привело к значительной ге-
нетической обособленности ЛСП от естественных попу-
ляций ели финской.

Сосна обыкновенная. В процессе исследования со-
сны обыкновенной из семи пар микросателлитных прай-
меров было отобрано четыре, характеризующиеся поли-
морфизмом амплифицированных фрагментов (табл. 2). 
Амплификация четырех микросателлитных локусов 
сосны из четырех естественных популяций и ЛСП поз-
волила выявить 62 аллеля, 29 % из которых оказались 
уникальными (табл. 7). Наибольшее количество аллелей 
(31) найдено для локуса Spac12,5. Наименьшим уров-
нем аллельного разнообразия характеризовался локус 
PtTX2123. Исследованные популяции сосны обык-
новенной отличались как по аллельному составу, так 
и по их соотношению. Сортавала_С1 и ЛСП_С1 обна-
ружили максимальный уровень аллельного разнообра-
зия (42 и 41 аллель соответственно).

Анализ основных параметров генетической изменчи-
вости (табл. 8) показал, что все популяции сосны обык-
новенной отличаются высокими значениями: среднее 
число аллелей на локус A99 % варьировало от 10,25 для 

Сортавала_С1 до 7,50 для Кивач_С1; среднее эффек-
тивное число аллелей на локус ne — от 5,83 для Сорта-
вала_С1 до 3,23 для Заонежье_С1; наблюдаемая гетеро-
зиготность Ho — от 0,50 для Сортавала_С1 до 0,28 для 
Кивач_С1; ожидаемая гетерозиготность He — от 0,68 для 
Сортавала_С1 до 0,51 для Заонежье_С1. Полиморф-
ность P99 % 

оказалась максимальной для всех популяций 
сосны обыкновенной и ЛСП (100 %). Необходимо отме-
тить, что, несмотря на различия в уровне генетического 
разнообразия между популяциями, выявленная разница 
оказалась статистически незначимой. тем не менее на-
блюдается явная тенденция к снижению генетического 
разнообразия, выявленного с помощью микросателлит-
ного анализа, в популяциях Кивач_С1 и Заонежье_С1. 
Одной из причин этого явления может быть история рас-
селения сосны обыкновенной в регионе в послеледни-
ковый период, однако для более обоснованных выводов 
необходимы дополнительные исследования.

Высокий уровень генетической изменчивости, выяв-
ленный для ЛСП_С1 (по большинству характеристик 
она уступает лишь Сортавала_С1), свидетельствует 
о достаточной представленности генофонда сосны обык-
новенной на лесосеменной плантации.

Как и в случае с елью финской, для популяций сосны 
обыкновенной выявлен более высокий уровень ожидае-
мой гетерозиготности He по сравнению с наблюдаемой 
Ho, что указывает на дефицит гетерозигот относительно 
ожидаемого по Харди–Вайнбергу. В целом исследован-
ные популяции Pinus sylvestris характеризуются доста-
точно высоким уровнем генетического разнообразия, 
выявленного с помощью микросателлитного анализа, 

Популяция 1 Популяция 2 Fst Популяция 1 Популяция 2 Fst

Сортавала_Е1 Хелюля_Е1 0,04 Водлозеро_Е1 Водлозеро_Е2 0,09

Сортавала_Е1 Водлозеро_Е1 0,03 Сортавала_Е1 ЛСП_Е1 0,26

Хелюля_Е1 Водлозеро_Е1 0,04 Хелюля_Е1 ЛСП_Е1 0,20

Сортавала_Е1 Водлозеро_Е2 0,08 Водлозеро_Е1 ЛСП_Е1 0,30

Хелюля_Е1 Водлозеро_Е2 0,03 Водлозеро_Е2 ЛСП_Е1 0,23

Таблица 6
парные значения Fst между исследованными популяциями ели финской

рис. 2. Дендрограмма уровня дифференциации карельских 
популяций ели финской по генетическому расстоя-
ниию Неи (D

N
)
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Таблица 7
генетическая структура карельских популяций сосны обыкновенной, выраженная в частотах встречаемости аллелей

Локус Аллель
Популяции

Водлозеро_С1 Заонежье_С1 Кивач_С1 Сортавала_С1 ЛСП_С1
Размер выборки 23 30 30 30 30

PtTX2123

192 0,130 0,083 0,067 0,200 0,083

195 0,870 0,917 0,933 0,783 0,917

201 0,017

PtTX2146

168 0,017 0,017

171 0,017

180 0,017

183 0,152 0,783 0,583 0,183 0,300

186 0,022

195 0,196 0,033 0,033 0,150 0,183

204 0,022 0,083 0,033

210 0,017

213 0,022 0,017

216 0,033

222 0,391 0,133 0,217 0,517 0,350

225 0,022

228 0,065 0,033 0,117 0,033 0,083

237 0,087

243 0,017

249 0,022

Spac11,8

130 0,033

132 0,033 0,117 0,033 0,067

134 0,174 0,083 0,650 0,100 0,500

136 0,761 0,400 0,133 0,400 0,067

138 0,022 0,150 0,033

140 0,022 0,050 0,067 0,067 0,167

142 0,083 0,017

144 0,433 0,033 0,017 0,050

146 0,033

148 0,017 0,033

152 0,022 0,050 0,017

154 0,050 0,017

Spac12,5

127 0,017

129 0,022 0,033 0,017

131 0,050 0,167 0,133

133 0,022 0,033 0,050

137 0,033

139 0,017 0,017

141 0,022 0,033

143 0,033 0,033 0,050

145 0,043 0,300 0,050 0,033

147 0,130 0,050 0,033 0,067

149 0,033 0,050 0,117 0,017

151 0,109 0,100 0,033 0,033

153 0,065 0,033 0,150 0,050 0,100

155 0,043 0,167 0,150 0,017 0,067

157 0,017 0,033 0,067 0,083
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по сравнению с данными, полученными с помощью ана-
лиза изоферментов для карельских популяций сосны 
(Янбаев и др., 1998).

Анализ подразделенности карельских популяций со-
сны обыкновенной на основе F-статистик Райта (табл. 9) 
выявил для локусов Spac11,8 и Spac12,5 дефицит гете-
розигот как на популяционном уровне (Fis = 0,63 и 0,38), 
так и у вида в целом (Fit = 0,70 и 0,40). В то же время 
локус PtTX2123 характеризовался отсутствием дефицита 

на обоих уровнях, а локус PtTX2146 обнаружил наличие 
дефицита гетерозигот только на видовом уровне. Значе-
ния Fst варьировали от 0,03 для PtTX2123 до 0,20 для 
Spac11,8, составляя в среднем 0,10, что подтверждает 
относительно высокий уровень межпопуляционной диф-
ференциации популяций сосны обыкновенной в регионе.

Наибольший вклад в межпопуляционную диффе-
ренциацию обнаружила популяция Заонежье_С1. 
Это подтверждается кластерным анализом на основе 

Локус Аллель
Популяции

Водлозеро_С1 Заонежье_С1 Кивач_С1 Сортавала_С1 ЛСП_С1

Spac12,5

159 0,087 0,033 0,067 0,100 0,050

161 0,087 0,017 0,017 0,017 0,033

163 0,196 0,050 0,033 0,067 0,050

165 0,017 0,017 0,017 0,050

167 0,022 0,017 0,033 0,017

169 0,022 0,050 0,017 0,100

171 0,017 0,067 0,117

173 0,050

175 0,043 0,017 0,017 0,050 0,017

177 0,022 0,017

179 0,017

181 0,033 0,017 0,050

183 0,043 0,017

187 0,022

189 0,033

199 0,083 0,017

Таблица 7 (Окончание)

Популяция n
M ± m

A99% A95% ne Ho He P99%

Водлозеро_С1 23 8,00 ± 3,49 4,25 ± 1,60 5,14 ± 3,14 0,48 ± 0,14 0,56 ± 0,15 100,00

Кивач_С1 30 7,50 ± 3,28 4,00 ± 1,08 3,95 ± 2,04 0,28 ± 0,08 0,54 ± 0,16 100,00

Заонежье_С1 30 8,25 ± 4,31 3,25 ± 0,75 3,23 ± 1,42 0,30 ± 0,07 0,51 ± 0,16 100,00

Сортавала_С1 30 10,50 ± 3,86 5,75 ± 1,75 5,83 ± 2,82 0,50 ± 0,12 0,68 ± 0,12 100,00

ЛСП_С1 30 10,25 ± 3,57 5,75 ± 2,17 5,86 ± 2,95 0,44 ± 0,18 0,64 ± 0,17 100,00

Таблица 8
Уровень генетического разнообразия в популяциях сосны обыкновенной

Таблица 9
значения f-статистики райта для карельских популяций сосны обыкновенной

Локусы
F-статистики

Fis Fit Fst

Spac11,8 0,63 0,70 0,20

Spac12,5 0,38 0,40 0,04

PtTX2123 –0,02 0,01 0,03

PtTX2146 0,02 0,15 0,13

M ± m 0,25 ± 0,15 0,32 ± 0,15 0,10 ± 0,04
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генетических расстояний по Неи (рис. 3): Заонежье_С1 
оказалась наиболее генетически обособленной от ос-
тальных популяций сосны (D

N 
 = 0,28). Остальные по-

пуляции вошли в два кластера: в первом объединились 
Сортавала_С1 и Водлозеро_С1, значительно удаленные 
друг от друга географически; во второй кластер вошли 
ЛСП_ С1 и Кивач_С1. Расстояние между двумя клас-
терами составило 0,24, что также указывает на высокий 
уровень дифференциации между карельскими популя-
циями сосны обыкновенной.

Сравнительная оценка карельских среднетаежных 
ельников выявила снижение уровня генетического раз-
нообразия, в том числе аллельного, на лесосеменной 
плантации по сравнению с нативными популяциями. 
Сходное явление было обнаружено при сравнительном 
исследовании малонарушенных популяций и культур-
ных насаждений у Picea glauca, Pinus banksiana (Godt 
et al., 2001) и Pseudotsuga menziessii (El Kassaby, 
Ritland, 1996), ели обыкновенной (Gömöry, 1992), Picea 
glauca × engelmanni (Stoehr, ElKassaby, 1997) и Pinus 
contorta (Thomas et al., 1999). Основной причиной сни-
жения уровня генетического разнообразия при создании 
культурных насаждений может быть сокращение эффек-
тивного размера популяции, приводящее к утере редких 
аллелей (Godt et al., 2001). Согласно современным пред-
ставлениям для начала селекционных работ в составе от-
дельной селекционной популяции (в пределах селекцион-
ной зоны или лесосеменного района) необходимо иметь 
не менее 500–600 плюсовых деревьев (Danel, 1990; 
Eriksson, Ekberg, 2001). В настоящее время в Карелии 
в государственном реестре числится 385 плюсовых дере-
вьев ели. Все они отобраны в Южнокарельском лесосе-
менном районе, причем в пределах его небольшой части, 
главным образом в Северном Приладожье. Очевидно, что 
этого недостаточно. Результаты исследований показыва-
ют, что в таком случае прививочная ЛСП ели, имеющая 
в своем составе 40 клоновых потомств, не обеспечивает 
необходимого уровня генетического разнообразия.

В то же время на лесосеменной плантации сосны 
обыкновенной уровень генетического разнообразия 
оказался не ниже, чем в малонарушенных популяциях. 

Исследования некоторых авторов указывают на сходные 
или даже более высокие уровни генетического разно-
образия на семенных или промышленных плантациях 
по сравнению с природными популяциями (Bergmann, 
Ruetz, 1991; Chaisurisri, El-Kassaby, 1994; El-Kassaby, 
Ritland, 1996; İçgen et al., 2006; Wellman et al., 2003; 
Stefenon et al., 2008). Одной из причин более высокого 
уровня разнообразия на ЛСП может быть более высо-
кий уровень гетерозиготности генетического материала 
(плюсовые деревья), используемого при создании план-
таций (Jones et al., 2006). В Карелии в настоящее время 
в пределах Южнокарельского семенного района про-
израстает 766 плюсовых деревьев сосны, отобранных 
по всей территории. Данный показатель соответствует 
и даже превосходит упомянутую выше норму по объему 
исходного материала. Как показывают наши исследо-
вания в этом случае, при наличии 70 клонов в пределах 
поля плантации обеспечивается высокий уровень гене-
тического разнообразия, который, безусловно, следует 
считать благоприятным фактором при начале реализа-
ции системы селекционных мероприятий.

В результате изучения с помощью микросателлит-
ного анализа особенностей генетического разнообразия 
во всех популяциях ели финской и сосны обыкновенной 
обнаружен более высокий уровень ожидаемой гетерози-
готности по сравнению с наблюдаемой. В исследовании 
Е. А. Мудрик (Мудрик и др., 2008), посвященном геногео-
графическим исследованиям ели европейской, сибир ской 
и гибридной с помощью микросателлитных локусов, были 
получены сходные результаты. Авторы высказывают 
предположение о том, что, возможно, это связано с при-
сутствием «нуль»-аллелей, а также может отражать на-
личие самоопыления и других форм инбридинга в попу-
ляциях ели. По мнению Е. К. Потокиной и др., вероятной 
причиной недостатка гетерозигот в больших популяциях 
может быть эффект Валунда (Потокина и др., 2012).

В целом, несмотря на то, что уровень генетичес-
кого разнообразия у исследованных популяций, в том 
числе и на ЛСП, был высоким, выявлена генетическая 
обособленность лесосеменных плантаций. Этот факт 
диктует необходимость совершенствования системы 
селек ционно-семеноводческих мероприятий. Следует 
признать обоснованными требования нормативных до-
кументов (Указания по лесному семеноводству … , 2000), 
устанавливающих нижний порог по числу прививочных 
потомств для ЛСП I порядка на уровне 50 клонов. Уве-
личение этого числа, например до 70 потомств, может 
только приветствоваться.

Работа выполнена в рамках Государственного зада-
ния ИЛ КарНЦ РАН. Работа получила финансовую под-
держку президиума РАН (программа фундаментальных 
исследований «Живая природа: современное состояние 
и проблемы развития», подпрограмма «Динамика и со-
хранение генофондов»).

рис. 3. Дендрограмма уровня дифференциации карельских 
популяций сосны обыкновенной по генетическому 
расстоянию по Неи (D

N
)
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geNetIc dIVerSIty comparatIVe eValuatIoN of 
PInuS SyLveStrIS l. aNd PIceA X FennIcA (regel) 
Kom. NatIVe populatIoNS aNd cloNal Seed 
orchardS IN ruSSIaN KarelIa

Ilinov A. A., Raevsky B. V.

Summar C y: Genetic diversity levels in 4 native populations of Finnish 

spruce and Scots pine each and 2 fields of conifer seed orchard growing in 

Karelia have been investigated using microsatellite loci. As a result high 

levels of basic genetic diversity parameters have been revealed for native 

populations of both species. It was found that expected heterozygosity 

figers calculated for the populations investigated were higher than the 

observed ones. This case thereby indicates a deficit of heterozygotes in 

the Karelian pine and spruce populations. Genetic diversity figures found 

for spruce seed orchard were much lower than for native populations of 

Picea x fennica. This fact, in our opinion, reflects the unsufficent repre-

sentation of genetic pool both within the seed orchard field investigated 

and in spruce plus trees' breeding population on the whole. Scots pine 

seed orchard has been characterised by a high level of genetic diversity 

matched to native populations one.

KeywordS C : native populations; seed orchards; Pinus sylvestris L.; 
Picea x fennica (Regel) Kom.; microsatellite loci; genetic diversity; 
heterozygosity.
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