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ВВедение 

Большинство лесных древесных растений характеризуются высоким уров-
нем внутривидовой генетической изменчивости, более 90 % которой сосре-
доточено в пределах популяций, а уровень их генетической дифференциации 
зависит от многих факторов, в том числе от положения популяции относи-
тельно границы ареала (Hamrick et al., 1992; Hamrick, Godt, 1996). Соглас-
но гипотезе «центр–периферия», маргинальные популяции более подвер-
жены вымиранию (деградации) и генетически обеднены, чем популяции 
из центральной части ареала, поскольку они произрастают в менее благопри-
ятных условиях, и имеют низкую эффективную численность (Aitken, Libby, 
1994; Ledig, 2000). Данную гипотезу подтверждают исследования хвойных 
растений, в частности Pinus rigida Mill (Guries, Ledig, 1982), Pinus contorta 
Douglas ex Loudon (Aitken, Libby, 1994), и Pseudotsuga menziesii (Mirb.) 
Franco (Li, Adams, 1989). Однако в ряде случаев периферические популяции 
сохраняют уровень изменчивости, свойственный популяциям из центральной 
части ареала, что продемонстрировано на Picea abies (L.) Karst (Muona et al., 
1990), Alnus rubra Bong (Hamann et al., 1998), Pinus strobus L. (Beaulieu, 
Simon, 1994) и Picea mariana Mill. (Gamache et al., 2003). Данный парадокс 
может объясняться достаточным притоком генетического материала в изоля-
ты, их незначительным возрастом, особенностями репродуктивной системы 
видов и т. д. (Kramer et al., 2008), а также различным происхождением марги-
нальных насаждений. В настоящее время активно развивается относительно 
новое научное направление — филогеография, постулирующее преоблада-
ние влияния климатических изменений на формирование структуры генети-
ческого разнообразия над стохастическими демографическими процессами. 
Как следует из результатов филогеографических исследований, современ-
ная пространственная структура генофондов большинства видов Северной 
Америки и Евразии сформирована динамикой ареалов в четвертичный пе-
риод, обусловленной климатическими колебаниями (Hewitt 2000, 2004). 
Предполагается, что у бореальных видов популяции «лидирующей границы» 
(«leading edge»), расположенные на переднем фронте колонизации новых 
территорий, пригодных для произрастания и размножения, более адаптив-
ны по сравнению с популяциями противоположной, «замыкающей границы»  
(«trailing edge») ареала (Hampe, Petit, 2005). Последние находятся в менее 
благоприятных для роста и возобновления условиях, а поток генетического 
материала из центральных популяций к ним резко ограничен (Davis, Show, 
2001). На территории Западной Сибири в четвертичном периоде происходи-
ли ритмические колебания климата с чередованием более холодных и более 
тёплых периодов, которые сопровождались заметным смещением ботани-
ко-географических зон, границ ареалов растений, а также границ многолет-
ней мерзлоты (Кац, 1969). На современном этапе глобальное потепление 
климата ведет к изменению структуры растительного покрова, в частности 
в Сибири — к перераспределению растительных зон и популяций лесообра-
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зующих древесных видов (Чебакова и др., 2003). Изме-
нение границ ареала лесообразующих видов на Западно-
Сибирской равнине в голоцене установлено по данным 
спорово-пыльцевого анализа болотных и озёрных отло-
жений (Бляхарчук, 2010). Одним из эдификаторов сов-
ременного растительного покрова Западной Сибири, 
ареал которого претерпевал изменения после последне-
го оледенения, является кедр сибирский (Pinus sibirica 
Du Tour) — вид сосен секции Quinquefolia подрода 
Strobus (Gernandt et al., 2005). Благодаря высокой эко-
логической пластичности, в настоящее время кедр си-
бирский имеет широкое географическое распростране-
ние — от полярного круга на севере до горных систем 
Южной Сибири, от границы вечной мерзлоты на востоке 
до Северо-Востока Европейской части России, где ареал 
кедра ограничен конкуренцией с елью европейской и ан-
тропогенным фактором (Семечкин и др., 1985). На За-
падно-Сибирской равнине кедр сибирский образует вы-
сокопродуктивные насаждения. Здесь южная граница его 
ареала в основном совпадает с южной границей таежной 
зоны. На крайнем юге ареал фрагментирован и пред-
ставляет собой малочисленные «острова» среди сосно-
вых и березово-осиновых лесов (Бех, 1974). В терминах 
филогеографии, переходная зона между южной тайгой 
и лесостепью представляет собой «замыкающую» гра-
ницу ареала (Hampe, Petit, 2005), перемещение кото-

рой в северном направлении наблюдается в настоящее 
время (Чебакова и др., 2003). Ранее в данной переход-
ной зоне проводились исследования радиального роста 
ствола (Бех, 1972), семенной продуктивности (Некра-
сова, Мишуков, 1974), генеративной сферы и структуры 
урожая кедра сибирского (Велисевич, Петрова, 2009; 
Velisevich et al., 2011; Велисевич, 2013).

Целью данной работы является исследование гене-
тической изменчивости и подразделенности популяций 
кедра сибирского на южной границе равнинного распро-
странения в Западной Сибири, а также анализ причин 
и генетических последствий фрагментации ареала вида.

материалы и метОды 

Район исследования относится к южному Приобъю, 
где проходит граница между южной подзоной тайги и ле-
состепью, которая в основном совпадает с границей аре-
ала кедра. Здесь было заложено 5 пробных площадей 
по вектору, перпендикулярному этой границе (рис. 1). 
Результаты морфологического описания почв и лабо-
раторный анализ почвенных образцов, проведенный 
по стандартным методикам (Аринушкина, 1970; Вадю-
нина, Корчагина, 1986), показали, что пробные площа-
ди различались по запасам почвенной влаги в верхнем 
20-сантиметовом слое.

рис. 1. Схема расположения пробных площадей и южной границы ареала кедра сибирского относительно границы между южной 
подзоной тайги и лесостепью.

1 — Базой, 2 — Кинда, 3 — Красный Яр, 4 — Вьюны, 5 — Юрт-Ора 
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«Базой». Самый южный крупный кедровый массив 1. 
на юге подзоны южной тайги — урочище Базойс-
кое, Кожевниковское лесничество Томской области, 
квартал 119, выделы 6 и 17. Тип леса — кедровник 
осочково-разнотравный (8 К2 Е), класс бонитета — 
II. Почва дерново-глеевая, запас влаги — 43 мм 
(удовлетворительный), гумуса — 44 т/га (сред-
ний). В напочвенном покрове преобладает осочка 
большехвостая и разнотравье (общее проектив-
ное покрытие 60 %). Средняя высота деревьев кед-
ра — 26 м, средний диаметр ствола — 65 см, воз-
раст 160– 210 лет (средний возраст 189 лет). Площадь 
данного кедрового насаждения около 25 км2.
«Кинда» — урочище Базойское, Кожевниковс-2. 
кое лесничество Томской области, долина р. Кинды, 
квартал 126, выделы 13 и 16. Пробная площадь рас-
положена на расстоянии 2,5 км к юго-западу от «Ба-
зоя», крайний юг южной подзоны тайги. Это типич-
ная кедровая согра кустарничково-осочково-моховая 
(6 К2 Е2 Б), класс бонитета — IV. Почва перегной-
но-глеевая, запас влаги — 89 мм (хороший), гуму-
са — 17 т/га (высокий). В травяном покрове (55 %) 
преобладает осока дернистая, а в моховом покрове 
доминируют влаголюбивые виды зеленых мхов. Сред-
няя высота деревьев кедра — 23 м, средний диаметр 
ствола — 41 см, возраст 160–330 лет (средний воз-
раст 225 лет). Площадь насаждения около 1,5 км2.
«Красный Яр» — урочище Орско-Симанское, Ко-3. 
лыванское лесничество Новосибирской области, 
квартал 36, выдел 15. Это небольшое островное на-
саждение расположено на расстоянии 15 км к юго-за-
паду от «Кинды», на крайнем севере зоны лесостепи. 
Это сосняк кустарничково-осочковый (9 С1 К + Б), 
класс бонитета (по кедру) — III. Почва — подзол 
иллювиально-железистый, запас влаги — 20 мм 
(неудовлетворительный), гумуса — 32 т/га (средний). 
Травяной ярус разрежен (35 % общее проективное 
покрытие), в нем преобладают кустарнички и осочка 
большехвостая. Высота кедра — 22 м, диаметр ство-
ла — 45 см, возраст 120–140 лет (средний возраст 
136 лет). Выдел с кедром располагается среди чисто-
го сосняка, его площадь около 0,21 км2.
«Вьюны» — изолированное насаждение на севере 4. 
лесостепной зоны, расположено в урочище Вьюнс-
ком, Колыванское лесничество Новосибирской об-
ласти, кварталы 12, 16, 17. Тип леса сосняк папорот-
никово-разнотравный (10 С + Б + К), класс бонитета 
(по кедру) — III. Почва — подзол иллювиально-же-
лезистый, запас влаги — 16 мм (неудовлетворитель-
ный), гумуса — 44 т/га (высокий). Травяной покров 
очень густой (90 %), в нем доминируют папоротник 
орляк, сныть и вейник тупоколосковый. Средняя вы-
сота кедра — 21 м, средний диаметр ствола — 44 см, 
возраст 120–140 лет (средний возраст 131 год). Де-
ревья кедра распределены в сосняке тремя малочис-

ленными группами на значительном расстоянии друг 
от друга (1–1,5 км). Расстояние до популяции «Крас-
ный Яр» — 8,5 км. Общая площадь выдела, на кото-
ром располагались эти группы — около 0,8 км2.
«Юрт-Ора» — самый южный изолят кедра на мак-5. 
симальном удалении от границы между тайгой и ле-
состепью, расположен в урочище Орский борок, 
Колыванское лесничество Новосибирской области, 
квартал 40. Тип леса сосняк кустарничково-зелено-
мошный (10 С + К), класс бонитета (по кедру) — IV. 
Почва — подзол иллювиально-железистый, запас 
влаги — 11 мм (неудовлетворительный), гумуса — 
27 т/га (средний). Травяной ярус сильно разрежен 
(5–7 %), в напочвенном покрове преобладают кус-
тарнички — черника и брусника. Моховой покров 
состоит из лесных зеленых мхов. Средняя высо-
та деревьев кедра — 18 м, средний диаметр ство-
ла — 38 см, возраст 110–320 лет (средний возраст 
154 года). Немногочисленные деревья кедра растут 
среди сосен разрозненно в радиусе 1 км. Расстоя-
ние до изолята «Красный Яр» — 14 км, до изолята 
«Вьюны» — 7 км. Площадь выдела с кедром — око-
ло 0,11 км2.
Материал для генетического анализа (побеги) был 

собран с 25 деревьев в каждом из насаждений «Базой» 
и «Кинда», в остальных трех изолятах материал был соб-
ран со всех деревьев кедра сибирского, которые произ-
растали в данной местности.

Для аллозимного анализа использовали диплоидные 
ткани вегетативных почек. Ткани гомогенизировались 
механически в экстрагирующем буфере (0,05 M трис–
HCl, pH 7,7 с добавлением растворимого поливинилпи-
ролидона (3 %), β-меркаптоэтанола (0,05 %) и нераство-
римого поливинилпиролидона в объеме, равном объему 
пробы). Электрофорез проводился в 13 %-м крахмаль-
ном геле. Электрофоретическое разделение каждого 
образца проводилось в двух буферных системах: A — 
морфолин-цитратной, pH 7,8 (Clayton, Tretiak, 1972); 
B — трис-ЭДТА-боратной, pH 8,6 (Markert, Faulhaber, 
1965) (табл. 1). Множественные зоны активности и со-
ответствующие генные локусы обозначались сокращен-
ными названиями ферментов и нумеровались в порядке 
убывания электрофоретической подвижности от анода 
к катоду. Генный контроль изоферментных систем в це-
лом не отличался от описанного ранее для кедра сибирс-
кого и близких видов сосен подрода Strobus (Крутовский 
и др., 1987; Политов, 1989; Politov et al., 1999; Белоконь 
и др., 2005). Гистохимическое окрашивание проводили 
согласно стандартным методикам с незначительными 
модификациями (Manchenko, 1994).

На основании полученных генотипов были определе-
ны частоты аллелей изученных изоферментных локусов, 
с помощью χ2-теста проведено сравнение наблюдаемо-
го распределения генотипов с ожидаемым в соответс-
твии с равновесием Харди–Вайнберга, а также оцене-
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на межвыборочная гетерогенность аллельных частот. 
Были рассчитаны и основные параметры генетической 
изменчивости: доля полиморфных локусов по 99 % кри-
терию (Р), среднее число аллелей на локус (А), среднее 
число аллелей с частотой более 5 % на локус (A > 5 %) 
и среднее эффективное число аллелей на локус (АE), 
ожидаемая гетерозиготность (Н

Е
), наблюдаемая гетеро-

зиготность (Н
О
), информационный индекс Шеннона (I). 

Подразделенность и дифференциацию популяций оцени-
вали с помощью F-статистик (Wright, 1978) и стандарт-
ных генетических дистанций Нея DN (Nei, 1972). Обра-
ботка генетических данных проведена в пакетах PopGene 
32 (Yeh, Boyle, 1997) и GenAlEx V6.5 (Peakall, Smouse, 
2006, 2012).

результаты исследОВаний 

Были определены генотипы 104 деревьев кедра си-
бирского по 25 локусам, кодирующим 15 ферментов. 
Локусы Gdh, Got‑1, Got‑3, Mdh‑1, 6‑Pgd‑2, 6‑Pgd‑3, 
Pgi‑1, Pgm‑2, Idh, Lap‑2, Mnr‑1, и Sod‑2 оказались мо-
номорфными во всех изученных выборках. По 13 локу-
сам обнаружена генетическая изменчивость (табл. 2).

Генетическая структура
По всем полиморфным локусам наиболее частые 

аллели оказались общими для изученных насаждений. 
В то же время следует отметить некоторые особенности 
аллельного состава исследуемых насаждений по отде-
льным локусам. Так, только в выборке «Базой» встреча-

ется редкий у кедра сибирского аллель Adh‑184. В насаж-
дении «Кинда», расположенном в долине одноименной 
реки, частота редкого аллеля Fdh20 более чем в два раза 
выше, чем в других выборках, хотя остается на уровне 
менее 10 %. Два гетерозиготных по локусу Got‑2 дерева 
обнаружены в изолированной выборке «Красный Яр», 
в остальных выборках полиморфизма по этому локусу 
не выявлено. По локусу Mdh‑2 три аллеля обнаружены 
лишь в выборке «Кинда», в изолятах «Вьюны» и «Юрт-
Ора» — по два аллеля, в остальных выборках этот локус 
был мономорфен. Редкий аллель Skdh‑2110 встречался 
в выборках из подзоны южной тайги («Базой», «Кинда») 
и отсутствовал во всех трех южных изолятах. Полимор-
физм по локусу Pepca обнаружен в популяции «Кинда», 
в очередной раз подтверждающей статус наиболее гене-
тически разнообразной. χ2-тест на гетерогенность частот 
аллелей не выявил значимых различий между насажде-
ниями. Распределение численностей генотипов в иссле-
дованных насаждениях в основном соответствует состо-
янию равновесия Харди-Вайнберга, отдельные случаи 
достоверных отклонений (р ≤ 0,05) связаны с недостат-
ком гетерозиготных генотипов. Максимально данная 
тенденция выражена в насаждении «Красный Яр», где 
отклонения от равновесия Харди-Вайнберга выявлены 
по четырем локусам. В каждой из выборок из южной 
подзоны тайги, отклонения выявлены по двум локусам, 
в насаждении «Юрт-Ора» отклонение выявлено только 
по локусу Skdh‑1, а в насаждении «Вьюны» численности 
генотипов по всем локусам соответствовали равновесию 
Харди-Вайнберга (табл. 2).

Фермент
Аббревиа-

тура
Номер  
по К.Ф.

Число анализируемых 
локусов

Буферная  
система1

Алкогольдегидрогеназа ADH 1.1.1.1 1 B

Формиатдегидрогеназа FDH 1.2.1.2 1 А

Флуоресцентная эстераза FEST 3.1.1.2 1 B

Глутаматдегидрогеназа GDH 1.4.1.2 1 B

Глутамат-оксалоацетаттрансаминаза GOT 2.6.1.1 3 B

Изоцитратдегидрогеназа IDH 1.1.1.42 1 A

Лейцинаминопептидаза LAP 3.4.11.1 2 B

Малатдегидрогеназа MDH 1.1.1.37 2 A

Менадионредуктаза MNR 1.6.99.2 1 A

6-фосфоглюконат-дегидрогеназа 6-PGD 1.1.1.44 3 A

Фосфоглюкоизомераза PGI 5.3.1.9 2 B

Фосфоглюкомутаза PGM 2.7.5.1 2 B

Фосфоенолпируват-карбоксилаза PEPCA 4.1.1.31 1 A

Шикиматдегидрогеназа SKDH 1.1.1.25 2 A

Супероксиддисмутаза SOD 1.15.1.1 2 B
1 —обозначения буферных систем см. в тексте

Таблица 1
изученные ферментные системы, число анализируемых локусов и буферные системы, использованные для элек-
трофоретического разделения
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Генетическое разнообразие
По нашим данным, доля полиморфных локусов имеет 

повышенное относительно остальных выборок значение 
в выборке «Кинда» (табл. 3).

Среднее число аллелей на локус, а также среднее чис-
ло аллелей с частотой более 5 %, в выборках из южной 
подзоны тайги (Базой, Кинда) оказались выше по срав-
нению с аналогичными показателями, полученными для 
южных лесостепных изолятов. Наиболее гетерозиготны-
ми оказались деревья из изолята «Вьюны» (HO = 0,117). 
Ожидаемая гетерозиготность и информационный ин-
декс Шеннона были выше в южно-таежных выборках 
по сравнению с южными изолятами, однако различия 
средних значений параметров генетического разнообра-
зия не являются статистически достоверными.

Генетическая подразделенность и дифференциация 
Значения коэффициентов инбридинга особи относи-

тельно популяции FIS, инбридинга особи относительно 
вида FIT и инбридинга популяции относительно вида FST, 
рассчитанных для полиморфных локусов кедра сибирс-
кого и в среднем для вида, представлены в таблице 4.

Оценка показателя FST, отражающего степень под-
разделенности популяций, показала, что около 98 % вы-
явленной у кедра сибирского генетической измен-
чивости реализуется в пределах популяций и только 
2 % (FST = 0,021) обусловлено различиями между вы-
борками. Полученное среднее значение FST указывает 
на низкую генетическую подразделенность изученных 
выборок кедра. Наибольший вклад в межпопуляцион-
ную составляющую изменчивости вносят локусы Skdh‑2 

Локус Аллель Базой Кинда Красный Яр Вьюны Юрт-Ора

Adh‑1

100 0,720 0,700 0,796 0,786 0,731

93 0,260 0,300 0,204 0,214 0,269

84 0,020 0,000 0,000 0,000 0,000

Fdh
100 0,960* 0,920 0,981 0,964 0,962

20 0,040 0,080 0,019 0,036 0,038

Fest‑2
127 0,440 0,440 0,444 0,429 0,346

100 0,560 0,560 0,556 0,571 0,654

Got‑2
100 1,000 1,000 0,963 1,000 1,000

75 0,000 0,000 0,037 0,000 0,000

Lap‑3
100 0,880 0,900 0,907* 0,857 0,962

87 0,120 0,100 0,093 0,143 0,038

Mdh‑2

100 1,000 0,920 1,000 0,964 0,962

95 0,000 0,020 0,000 0,000 0,038

88 0,000 0,060 0,000 0,036 0,000

Mdh‑3
106 0,240 0,160 0,204 0,357 0,385

100 0,760* 0,840* 0,796* 0,643 0,615

Pepca
100 1,000 0,980 1,000 1,000 1,000

75 0,000 0,020 0,000 0,000 0,000

Pgi‑2
115 0,140 0,100 0,037 0,115 0,192

100 0,860 0,900 0,963 0,885 0,808

Pgm‑1
100 0,760 0,860 0,870* 0,750 0,923

96 0,240 0,140 0,130 0,250 0,077

Skdh‑1

114 0,040 0,040 0,000 0,000 0,038

104 0,360 0,300 0,333 0,308 0,231

100 0,440 0,560 0,556* 0,577 0,538*

95 0,160 0,100 0,111 0,115 0,192

Skdh‑2
110 0,080 0,060 0,000 0,000 0,000

100 0,920 0,940* 1,000 1,000 1,000

Sod‑3
100 0,920 0,940 0,981 0,893 0,962

60 0,080 0,060 0,019 0,107 0,038

* — частые аллели по локусам, по которым наблюдается отклонение состава генотипов от равновесия Харди-Вайнберга. 

Таблица 2
частоты аллелей полиморфных локусов в насаждениях кедра сибирского на южной границе распространения 
в равнинной части западной сибири
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(FST = 0,045), Mdh‑3 (0,039), Pgm‑1 (0,032), 
наименьший — локусы Fest‑2 (0,006) и Adh‑1 
(0,007).

По нашим данным, генетическая дифферен-
циация изучаемых насаждений кедра сибирского 
выражена крайне слабо, генетическая дистан-
ция DN варьирует от 0,001 до 0,004. Дендро-
грамма изученных выборок, построенная на ос-
новании кластерного анализа значений DN, дает 
возможность оценить генетическую близость от-
дельных насаждений кедра сибирского (рис. 2).

Минимально генетически дифференци-
рованы выборки «Кинда» и «Красный Яр» 
(DN = 0,001), а также «Базой» и «Вьюны» 
(DN  = 0,001). На диаграмме эти пары выборок 

Таблица 3
генетическое разнообразие насаждений кедра сибирского на южной границе распространения в равнинной час-
ти западной сибири

Популяция n P, % A A > 5% AE HO HE I

Базой 25 40 1,520 
(±0,154)

1,400 
(±0,115)

1,228 
(±0,086)

0,107 
(±0,035)

0,124 
(±0,038)

0,204 
(±0,062)

Кинда 25 48 1,600 
(±0,153)

1,480 
(±0,117)

1,195 
(±0,070)

0,102 
(±0,030)

0,117 
(±0,034)

0,200 
(±0,055)

Красный Яр 27 40 1,440 
(±0,117)

1,280 
(±0,108)

1,159 
(±0,066)

0,062 
(±0,022)

0,093 
(±0,033)

0,153 
(±0,051)

Вьюны 14 40 1,440 
(±0,117)

1,360 
(±0,114)

1,203 
(±0,070)

0,117 
(±0,038)

0,120 
(±0,037)

0,190 
(±0,056)

Юрт-Ора 13 40 1,480 
(±0,143)

1,280 
(±0,108)

1,197 
(±0,080)

0,102 
(±0,035)

0,108 
(±0,037)

0,177 
(±0,059)

Среднее 41,6 
(±1,6)

1,496 
(±0,029)

1,360 
(±0,038)

1,196 
(±0,011)

0,099 
(±0,010)

0,112 
(±0,006)

0,185 
(±0,009)

n — численность выборки, Р — доля полиморфных локусов по 99 % критерию, А — среднее число аллелей на локус, A > 5% — 
среднее число аллелей с частотой более 5 %, АE — среднее эффективное число аллелей на локус, НЕ — средняя ожидаемая 
гетерозиготность, НО — средняя наблюдаемая гетерозиготность, I — информационный индекс Шеннона, в скобках даны стан-
дартные ошибки средних

Локус FIS FIT FST

Adh‑1 –0,019 –0,011 0,007
Fdh 0,143 0,152 0,010

Fest‑2 –0,071 –0,065 0,006
Got‑2 –0,038 –0,007 0,030
Lap‑3 0,304 0,314 0,014
Mdh‑2 –0,054 –0,024 0,029
Mdh‑3 0,377 0,401 0,039
Pepca –0,020 –0,004 0,016
Pgi‑2 –0,009 0,017 0,025

Pgm‑1 0,212 0,238 0,032
Skdh‑1 0,229 0,237 0,010
Skdh‑2 0,231 0,265 0,045
Sod‑3 –0,083 –0,065 0,017

В среднем 0,092 ± 0,032 0,111 ± 0,032 0,021 ± 0,003

Таблица 4
показатели генетической подразделенности (F-статистики) насаждений кедра сибирского на южной границе 
распространения

рис. 2. Кластеризация насаждений кедра сибирского на основании гене-
тических расстояний DN
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образуют отдельные кластеры. Наиболее дифференци-
рован от других выборок и выделен в отдельную ветвь 
дендрограммы самый южный форпост кедра сибирско-
го — «Юрт-Ора».

ОБсуЖдение результатОВ

Анализ распределения генетической изменчивости 
среди изученных насаждений кедра сибирского показал, 
что насаждения южной подзоны тайги («Базой», «Кин-
да») характеризуются наличием редких аллелей некото-
рых локусов и более высокими значениями большинства 
параметров генетической изменчивости по сравнению 
с южными изолятами. Особенно следует отметить разно-
образие генотипов деревьев кедра сибирского в насаж-
дении «Кинда», для которого характерны высокая доля 
полиморфных локусов, максимальное количество алле-
лей локуса Mdh‑3, присутствие редкого для вида аллеля 
локуса Skdh‑2110. Интересной особенностью генотипи-
ческого состава насаждения «Кинда», расположенного 
в долине одноименной реки, является повышение час-
тоты редкого аллеля локуса Fdh127 более чем в два раза 
по сравнению с его частотой в других выборках. Ранее от-
мечалось аналогичное увеличение частоты данного алле-
ля в популяциях кедра, произрастающих в долинах рек 
в Западной Сибири, по сравнению с близлежащими на-
саждениями, расположенными на террасах (Велисевич, 
Петрова, 2009). Из всех изученных насаждений именно 
«Кинда» является естественным разновозрастным кед-
ровником, в отличие от остальных, вероятно, не прошед-
шим стадию послепожарного восстановления. Можно 
предположить, что в различные периоды формирования 
насаждения естественное возобновление шло семенами, 
которые поступали из разных кедровников, удаленных 
друг от друга, что повлекло увеличение аллельного и ге-
нотипического разнообразия насаждения «Кинда».

Ожидаемая гетерозиготность и информационный ин-
декс Шеннона имеют несколько более высокие средние 
значения в выборках из подзоны южной тайги по сравне-
нию с лесостепными изолятами, хотя различия эти ста-
тистически не достоверны.

Достаточно высокие значения H
O
, H

E
 и I в изоляте 

«Вьюны» можно объяснить тем, что он состоит из трех 
пространственно разобщенных групп, которые, во-пер-
вых, могли оказаться потомством деревьев из разных 
изолятов, во-вторых, произрастают в различных микро-
экологических условиях, что не исключает возможнос-
ти разнонаправленного действия естественного отбора 
в этих группах. Минимальными значениями параметров 
генетической изменчивости (H

O
, H

E
, I, А

E
) среди всех 

изученных насаждений выделяется «Красный Яр», ко-
торый, по сути, демонстрирует признаки классического 
«изолята». В этом месте деревья одного класса возрас-
та произрастают компактно, на небольшой площади, 
и вполне могут являться потомством не сохранившихся, 

ранее обособленных от основного ареала и произрас-
тавших здесь в небольшом количестве деревьев кедра 
сибирского. Особенно вероятны наблюдаемые эффекты 
при условии некоторой степени родства гипотетических 
родительских деревьев и возрастания доли самоопыле-
ния в их структуре скрещивания. Таким образом, нами 
отмечены различные генетические эффекты фрагмен-
тации насаждений кедра сибирского на «замыкающей» 
границе ареала вида, которые связаны с историей фор-
мирования и особенностями экологии произрастания 
изолятов.

Высокое внутрипопуляционное и низкое межпопуля-
ционное аллозимное разнообразие характерно для дре-
весных, в частности для хвойных растений, и является 
следствием высокой эффективной численности их попу-
ляций, анемохорности и преимущественного перекрест-
ного опыления (Hamrick et al., 1992). Около 2 % общей 
генетической изменчивости материковых популяций 
и изолятов на южной границе распространения кедра си-
бирского обусловлено различиями между этими популя-
циями. Оценки подразделенности, ранее полученные для 
различных популяций кедра сибирского по различным 
наборам локусов варьируют от 1,6 % до 8 % (Крутов-
ский и др., 1989; Политов и др., 1992; Krutovskii et al., 
1995; Гончаренко, Силин, 1997; Политов, 2007; Петрова 
и др., 2014). Доля генетической изменчивости между вы-
борками лесоболотного профиля кедра сибирского (об-
щая протяженность около 2 км) из подзоны южной тайги 
Западной Сибири составила 2,1 % (Petrova et al., 2009), 
т. е. совпадает с полученным нами в данном исследовании 
результатом. Следовательно, генетическая подразделен-
ность насаждений кедра сибирского на границе южной 
подзоны тайги и лесостепи не высока, и сравнима с под-
разделенностью совокупностей деревьев, произрастаю-
щих в различных микроэкологических условиях в южной 
подзоне тайги.

Генетическая дифференциация насаждений кедра 
сибирского, произрастающих в переходной зоне между 
южной тайгой и лесостепью в Западной Сибири, незна-
чительна (DN ≤ 0,004). Согласно классификации, предло-
женной К. В. Крутовским с соавторами, пары выборок для 
которых DN < 0,007 являются выборками из одной попу-
ляции (Крутовский и др., 1989). Образование на дендро-
грамме пар «Кинда»–«Красный Яр» и «Базой»– «Вью-
ны» (DN = 0,001) может объясняться особенностями 
зоохорного переноса семян (при обследовании объектов 
была отмечена возможность происхождения деревьев 
кедра сибирского в насаждении «Красный Яр» из семян, 
занесенных из «Кинды»), а также различиями характера 
напочвенного покрова. Насаждения «Вьюны» и «Ба-
зой» относятся к разнотравной группе типов леса, для 
которых характерна задернованность почвы и мощный 
травяной ярус. Насаждения «Кинда» и «Красный Яр» 
характеризуются хорошо выраженным моховым покро-
вом и незначительным травяным ярусом. В мшистых ти-
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пах леса конкуренция всходов кедра с видами раститель-
ного покрова практически не выражена. В разнотравных 
типах леса, вероятно, конкуренция всходов кедра сибир-
ского с растительными видами, образующими напочвен-
ный покров, была более напряженной, т. к. в этих мес-
тообитаниях при послепожарном возобновлении гарь 
начала заселяться не только кедром, но также березой 
и высокими травами. В данных условиях также весьма ве-
роятно обострение внутривидовой конкуренции в преде-
лах групповых всходов, которые образуются вследствие 
зоохорного переноса семян кедра сибирского. С другой 
стороны, напочвенный покров — это индикатор лесо-
растительных условий: почвенных и световых. Следова-
тельно, различия в генотипическом составе фрагментов 
популяции из различных типов леса — это, скорее всего, 
влияние всего комплекса факторов естественного отбора 
на всех этапах восстановительно-возрастной динамики. 
Ранее установлено, что на выровненном экологическом 
фоне в условиях лесокультурного выращивания высота 
и возраст вступления в плодоношение деревьев кедра 
сибирского, а, следовательно, и успех во внутривидовой 
конкуренции, связаны с аллозимной гетерозиготностью 
генотипа (Петрова и др., 2004). Таким образом, под вли-
янием естественного отбора, который в данном случае 
сочетает особенности почв, внутри- и межвидовую кон-
куренцию, генотипическая структура насаждений кедра 
со сходным напочвенным покровом приобретает общие 
черты, что способствует минимизации их генетической 
дифференциации.

В целом слабая генетическая подразделенность 
и дифференциация изученных популяций кедра сибирс-
кого свидетельствует о том, что, несмотря на фрагмен-
тацию ареала, фактически они являются частями единой 
популяции. Это вполне согласуется с концепцией движу-
щейся, «замыкающей» границы ареала.

В то же время следует отметить, что представление 
о климатогенной динамике ареалов и употребляемая 
нами классификация границ по определению относятся 
к видам, распространение которых приурочено к опре-
деленной климатической зоне, т. е. к так называемым 
зональным видам. Причины образования популяцион-
ных фрагментов у видов растений с зональным и интра-
зональным ареалом принципиально различны: в первом 
случае фрагменты образуются при постепенном ухудше-
нии условий с приближением к границе ареала, во вто-
ром — изоляты расположены мозаично и их существова-
ние обусловлено в основном эдафическими факторами.

Среди лесообразующих древесных растений Ев-
роазиатского континента ярким представителем ин-
тразональных видов является сосна обыкновенная 
(Pinus sylvestris). Этот вид распространен на бедных 
(песчаных и каменистых) почвах в широком диапазоне 
климатических условий от 37° до 70° северной широ-
ты и от атлантического побережья до 120° восточной 
долготы (Правдин, 1964). В результате сравнительного 

анализа аллозимной изменчивости 26 маргинальных ост-
ровных и 20 популяций Pinus sylvestris L. в центральной 
части ареала на уровне вида подтверждены «островная 
модель» генетико-автоматических процессов Райта– Ду-
бинина и гипотеза Майра о гомозиготизации мелких изо-
лированных популяций на границах ареалов (Санников 
и др., 2011). Установлено, что значительное уменьшение 
полиморфизма изолятов этого вида наблюдается при 
сокращении их площади менее критической величины 
(15–20 км2), в иных случаях маргинальные популя-
ции демонстрируют уровень изменчивости, сравнимый 
с популяциями из центральной части ареала; выявлена 
достоверная положительная связь среднего числа алле-
лей на локус и средней наблюдаемой гетерозиготности 
от площади маргинальных изолированных популяций 
(Санников и др., 2011). Таким образом, закономерности 
распределения генетической изменчивости в природных 
изолятах, по сути, совпадают с классическими представ-
лениям популяционной генетики, согласно которым для 
малочисленных, в определенной мере изолированных 
совокупностей особей вида характерно снижение либо 
прекращение обмена генетическим материалом с основ-
ной частью ареала, вследствие чего происходит умень-
шение их эффективной численности, фиксация аллелей 
и утеря генного разнообразия.

В ряду феноменов, сопутствующих фрагментации 
маргинальной части ареала на малые популяции, мож-
но отметить и дефицит гетерозигот, отмеченный нами 
в ряде выборок. Во многих публикациях отмечено, что 
подобный дефицит является нормальной составляю-
щей генетической структуры популяций хвойных, и вы-
зван он инбридингом вследствие частичного самоопы-
ления и близкородственных скрещиваний при наличии 
семейной пространственной структуры насаждений. 
Обычно последствия инбридинга наиболее выражены 
на ранних онтогенетических стадиях (зародыши семян 
и проростки), однако в ряде популяций отбор против ин-
бредного потомства не полностью элиминирует недоста-
ток гетерозигот во взрослой части насаждения (Guries, 
Ledig, 1978; Hamrick et al., 1992; Политов, 1989). По-
добные отклонения в нашем случае не носили выражен-
ного систематического характера, что свидетельствует 
об элиминации большей части инбредного потомства 
отбором у кедра сибирского.

На наш взгляд, у зональных видов образование естес-
твенных изолятов возможно только в рамках так назы-
ваемой «стабильной» границы («stable edge») (Hampe, 
Petit, 2005), преимущественно в горных условиях, когда 
реликтовые популяции в течение исторически длительно-
го периода времени не имеют связи с основным ареалом 
вида. Примером такого изолята у кедра сибирского может 
служить популяция, произрастающая в Южном Забайка-
лье на г. Алханай, в одной из самых юго-восточных точек 
ареала вида. При анализе генетической структуры этой 
популяции выявлена низкая, по сравнению с другими по-
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пуляциями из восточной части ареала, доля полиморфных 
локусов, что, вероятно, связано с длительной изоляцией 
и ограничением численности деревьев, участвующих 
в репродуктивном процессе (Петрова и др., 2012).

При анализе причин фрагментации лесных насаж-
дений обычно указывают на антропогенное воздействие 
(рубки, перевод лесных земель в иные категории пользо-
вания) и климатические изменения, которые ведут к из-
менению границ либо сокращению площадей пригодных 
для естественных процессов репродукции и восстановле-
ния вида (Davis, Show, 2001). При рассмотрении южной 
границы распространения кедра сибирского на Западно-
Сибирской равнине, однозначно можно утверждать, что 
на структуру насаждений оказали воздействие оба упо-
мянутых фактора. Освоение Западной Сибири происхо-
дило в суровых природных условиях Малого ледникового 
периода (МЛП), временные рамки которого в регионе 
ограничивались 1550–1850 гг. (Жилина, 2010). В МЛП 
усиливается ледовитость морей, изменяется ледовый 
режим рек, прогрессирует развитие вечной мерзлоты. 
Выделяются три фазы МЛП, различающиеся по тепло- 
и влагообеспеченности и особенностям сезонов: 1-я — 
нисходящая ветвь (от тепла к холоду) — 1550–1600 гг., 
2-я — ядро — 1600–1800 гг., 3-я — восходящая ветвь 
(от холода к теплу) — 1800–1850 гг. (Малолетко, 2003). 
Кедр сибирский хорошо адаптирован к суровым условиям 
бореальной зоны, прекрасно переносит морозную зиму 
и при этом регулярно плодоносит, поэтому вторая фаза 
МЛП была оптимальна для этого вида. С климатически-
ми изменениями третьей фазы МЛП связано движение 
границы распространения кедра сибирского в северном 
направлении, и в этот период возникают исследуемые 
нами насаждения. После МЛП леса в изученном районе 
полтора века развивались в условиях дальнейшего по-
тепления климата, сначала медленного, а в последние 
50 лет — быстрого. Это не могло не способствовать 
дальнейшей фрагментации занятых кедром площадей.

Современная граница между южной тайгой и лесо-
степью уже долгое время является доступной для лю-
дей, хорошо освоенной территорией. Как свидетель-
ствуют исторические сводки (Матвеева, Гусаченко, 
1996), ближайшее поселение — Колывань — было 
основано в 1713 году. Для местного населения зем-
леделие было традиционным укладом жизни, причем, 
в XVIII веке была распространена «переложная» сис-
тема земледелия, предполагавшая регулярное вовле-
чение в пользование новых земель. Активизация ант-
ропогенной нагрузки происходила в конце XVIII века 
c возникновением Сибирского тракта, затем при стро-
ительстве Транссибирской железнодорожной магист-
рали с 1891 по 1916 годы, а в начале XX века — при 
строительстве моста через Обь. Все это, вероятно, при-
вело к расширению области освоения лесных ресурсов 
и, в частности, к увеличению нагрузки на ближайшие 
леса. Таким образом, как климатические изменения, 

так и антропогенная трансформация способствовали 
уменьшению площади и фрагментации лесов, в том чис-
ле кедровых, на изучаемой нами территории.

Перспективы существования и возобновления, со-
хранения генофонда островных кедровых насаждений 
на «замыкающей» границе распространения напрямую 
связаны с состоянием репродуктивной системы. Ранее ус-
тановлено, что кедр сибирский в переходной зоне между 
южной тайгой и лесостепью характеризуется доволь-
но высокой семенной продуктивностью, однако урожаи 
в этой местности не стабильны (Некрасова, Мишуков, 
1974). При исследовании структуры урожая в кедровых 
насаждениях на южной границе ареала в Западной Си-
бири, генетическая структура которых описана в данном 
сообщении, С. Н. Велисевич (2013) установлено, что 
по направлению к границе с зоной лесостепи наблюдает-
ся снижение показателей заложения и созревания шишек 
и увеличение доли недоразвитых семян. В изолированных 
островных популяциях отмечается высокая гибель ши-
шек в период весеннего начала роста озими после выхода 
из зимнего покоя, повышенное число стерильных чешуй 
в медиальной и дистальной зонах, а также высокая доля 
семяпочек, погибающих на самых ранних этапах разви-
тия. Последнее особенно выражено в двух самых южных 
изолятах, и предположительно связано с низкой вероят-
ностью опыления шишек этих деревьев пыльцой, прине-
сенной с севера из крупных кедровых массивов, а также 
низкими летными качествами собственной пыльцы этих 
деревьев (Velisevich еt al., 2011). Однако в целом, несмот-
ря на существенные ограничения женского генеративно-
го морфогенеза в популяциях на южной границе ареала, 
плодоносящие деревья следует рассматривать как реаль-
ных участников репродуктивного процесса на семенном 
уровне, поскольку их воспроизводство обеспечено собс-
твенными семенами (Велисевич, 2013).

За последние 100 лет «замыкающая» граница ареа-
ла продвинулась на север на 50 км (Бех, 1974). В дол-
госрочной перспективе, если граница между лесостепью 
и тайгой продвинется далее на север и дистанцирует-
ся от изолятов, а температурный режим станет более 
неблагоприятным для развития органов мужской и женс-
кой генеративной сферы, следует ожидать значительного 
изменения генетической структуры, редукции генетичес-
кого разнообразия и роста дифференциации, а впоследс-
твии — исчезновения изолятов кедра сибирского на гра-
нице южной тайги и лесостепи.

Работа выполнена на средства СО РАН (проект 
№ VI.44.2.6. «Структура биологического разнообразия 
в экосистемах бореальных лесов: динамические и эво-
люционные аспекты» и ИП № 140) при поддержке гран-
та РФФИ № 13-04-01649 и подпрограммы «Динамика 
и сохранение генофондов» программы фундаментальных 
исследований Президиума РАН «Живая природа: совре-
менное состояние и проблемы развития».
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gENEtIc dIVERsItY aNd dIffERENtIatIoN of 
sIbERIaN stoNE pINE populatIoNs at tHE soutHERN 
EdgE IN loWlaNd paRt of WEst sIbERIa

Petrova Ye. А., Velisevich S. n., Belokon M. M., 
Belokon Yu. S., Politov D. V., Goroshkevich S. n.

summaR C Y: Background. Siberian Stone pine (Pinus sibirica 

Du Tour) is one of the major forest-forming species at West Siberia. 

Climate change and anthropogenic impact lead to reduction of Siberian 

stone pine forests at the southern limit of distribution in lowland part 

of the species range. Materials and methods. Five Siberian Stone pine 

stands from the trailing edge in transit zone between southern taiga and 

forest-steppe in West Siberia were studied. Genotypes of 104 trees on 

25 allozyme loci coding for 15 enzymes were determined using starch gel 

electrophoresis. Results. We evaluated genetic diversity, differentiation 

and population subdivision of Siberian Stone pine from the trailing edge 

in West Siberia. About 2 % of total genetic diversity was related with dif-

ferences between populations (FST = 0,021). Conclusions. In our study 

at the southern limit of distribution in lowland part of Siberian Stone pine 

range there is no indication of genetic depauperation and increased dif-

ferentiation in small isolated stands due to recent climate change and 

anthropogenic impact.

KEY WoRds C : Siberian Stone pine; West Siberia; trailing edge; al-
lozyme diversity; genetic differentiation.
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