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ВВЕДЕНИЕ

Сосновые леса широко распространены в 
центральных и южных районах Средней Сиби-
ри. Однако, несмотря на большое значение этих 
лесов, они мало изучены в отношении генети-
ческого полиморфизма, как необходимого ком-
понента сохранения общего биоразнообразия и 
устойчивости природных экосистем (Динами-
ка…, 2004; Тараканов, 2009; Видякин, 2014). Не 

разработаны критерии и методы мониторинга 
их генетической изменчивости.

Одним из способов изучения динамики ге-
нетических процессов в популяциях является 
сравнение возрастных групп внутри популяций 
по основным статистическим показателям гене-
тической изменчивости изоферментных локусов 
(Muona et al., 1987; Алтухов, 2003). В результате 
сравнения деревьев старше 30–40 лет с пророст-
ками и сеянцами в сосняках европейской части 

СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. 2019. № 5. С. 70–80

УДК 575.174:630*17:582.475.4

ИЗМЕНЧИВОСТЬ АЛЛОЗИМОВ И УРОВЕНЬ ИНБРИДИНГА 
В ВОЗРАСТНЫХ ГРУППАХ ЮЖНО-ТАЕЖНЫХ И ЛЕСОСТЕПНЫХ 
ПОПУЛЯЦИЙ СОСНЫ ОБЫКНОВЕННОЙ В СРЕДНЕЙ СИБИРИ

И. В. Тихонова1, А. К. Экарт2, К. Г. Зацепина1, А. Н. Кравченко2

1 Западно-Сибирское отделение Института леса им. В. Н. Сукачева СО РАН – 
филиал ФИЦ КНЦ СО РАН
630082, Новосибирск, ул. Жуковского, 100/1
2 Институт леса им. В. Н. Сукачева СО РАН – обособленное подразделение ФИЦ КНЦ СО РАН
660036, Красноярск, Академгородок, 50/28

Е-mail: selection@ksc.krasn.ru, aekart@yandex.ru, kseniya-zacepina@yandex.ru, 
kravchenko-anna.n@yandex.ru

Поступила в редакцию 06.03.2019 г.

Представлены результаты исследования аллозимной изменчивости популяций сосны обыкновенной, произ-
растающих в южной тайге и лесостепи Средней Сибири. Сравниваются две возрастные группы (взрослых 
деревьев и подроста) по основным показателям генетической изменчивости 16 полиморфных локусов. Наи-
больший дефицит гетерозигот и статистически значимый уровень инбридинга выявлены в потомстве наибо-
лее нарушенной вырубками небольшой изолированной популяции из окрестностей г. Ачинска. Эта популяция 
отличалась высокой генетической дистанцией Неи (Nei, 1972) между сравниваемыми поколениями деревьев, 
сопоставимой с дистанциями между географически удаленными популяциями. В большинстве остальных 
популяционных выборок, подверженных меньшей антропогенной нагрузке, отмечены средний уровень ге-
терозиготности, либо превышение наблюдаемой гетерозиготности над ожидаемой в двух возрастных груп-
пах деревьев, а также выявлены отклонения от равновесного состояния по отдельным локусам, как правило, 
не совпадающие у взрослых деревьев и подроста. Результаты исследования показывают, что генетическая 
структура популяций вида довольно устойчива к среднему уровню антропогенной (рекреационной) нагруз-
ки, однако больший негативный эффект от лесопользования связан с повышением риска утраты аллельного 
разнообразия (в трех популяциях из восьми до 10.0–14.5 %) и, следовательно, адаптивного генетического 
полиморфизма популяций. Отмечена необходимость использования более чувствительных, чем аллозимные, 
маркеров генетического разнообразия популяций вида (ДНК-маркеров ядерного и особенно цитоплазматиче-
ских геномов) с целью обнаружения более тонких нарушений и начальных стадий негативных для возобнов-
ления генофонда популяций процессов.
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ареала и на Урале установлен более высокий 
уровень гетерозиготности на более поздних эта-
пах роста и развития по сравнению с ранними 
этапами (Linhart et al., 1981; Muona et al., 1987; 
Старова и др., 1990; Шигапов, 2005; Коршиков, 
Мудрик, 2006). Некоторыми исследователями 
отмечена связь роста деревьев сосны обыкно-
венной с уровнем их гетерозиготности (Исаков, 
1974; Mitton, 1978; Bush et al., 1987; Голиков, 
2007; Тихонова Н. А., Тихонова И. В., 2016). 
Предполагается также, что величина средней 
гетерозиготности в популяциях может зависеть 
от условий их роста (Ларионова, 1988; Голиков, 
2007; Тихонова, Семериков, 2010). Установлены 
факты влияния лесохозяйственной деятельно-
сти человека на генетические процессы в по-
пуляциях: сдвиги частот аллелей и генотипов, 
снижение адаптивного генетического полимор-
физма видов (Ledig, 1992; Динамика..., 2004; Та-
раканов и др., 2004; Шигапов, 2005; Падутов и 
др., 2008; Ивановская, 2015).

Целью данного исследования был сравни-
тельный анализ показателей генетической из-
менчивости аллозимов в двух возрастных груп-
пах деревьев в южно-таежных и лесостепных 
популяциях сосны обыкновенной в Средней 
Сибири и выяснение возможности его исполь-
зования для мониторинга генетического разно-
образия и структуры популяций сосны обыкно-
венной.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в восьми  популя-
циях сосны обыкновенной Pinus sylvestris  L., 
в каждой из которых сделана выборка по 20–
39  особей взрослых деревьев и подроста. Гео-
графические координаты популяций приведены 
в таблице (табл. 1).

Возраст взрослых деревьев в разных по-
пуляциях 40–150 лет, подроста – 8–15 лет. Все 
выборки относятся к Среднесибирскому под-
таежно-лесостепному району (Приказ…, 2014). 
Популяции из окрестностей с. Большая Мурта и 
г. Лесосибирск растут в условиях южной тайги, 
Юксеевский, Погорельский, Краснотуранский 
боры и боры из окрестностей городов  Наза-
рово и  Ачинск, пос.  Шира – в условиях лесо-
степи. Отметим, что на современном этапе по-
пуляционно-генетических исследований пока 
не разработаны единые, проверенные разными 
исследователями методы генетического мони-
торинга популяций и нет четких критериев того 
или иного внешнего влияния, приводящего к 
снижению генетического разнообразия и изме-
нениям структуры популяций. Особенно важно 
принимать во внимание сведения о состоянии 
популяций, изолированности и степени их нару-
шенности при сборе образцов для генетическо-
го анализа. Поэтому учитывали также состояния 
насаждений.

Изменчивость аллозимов и уровень инбридинга в возрастных группах южно-таежных и лесостепных популяций...

Таблица 1. Краткая характеристика и географические координаты популяций

Популяция n Состав 
древостоя

Возраст, 
лет Полнота

Географические координаты
с. ш. в. д.

«Ачинск»4 П 30
6С4Б 60 0.3 56°10ʹ 90°29ʹ

В 30
«Шира»3 П 27

8С2Б 50–120 0.5 54°25ʹ 89°60ʹ
В 39

«Юксеево»2 П 30
10С 40–70 0.6 59°30ʹ 93°14ʹ

В 30
«Лесосибирск»1 П 20

10С 80–120 0.8 58°08ʹ 92°18ʹ
В 30

«Погорелка» П 30
10С 50–120 1.0 56°03ʹ 92°34ʹ

В 28
«Назарово» П 30

10С 40–100 0.9 56°02ʹ 90°15ʹ
В 30

«Большая Мурта» П 30
10С 40–90 0.8 56°54ʹ 93°11ʹ

В 30
«Краснотуранск» (заказник) П 30

9С1Б 100–150 0.9 54°10ʹ 91°19ʹ
В 30

Примечание. n – объем выборки, П – подрост, В – взрослые деревья. 1...4 – степень нарушенности.
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Все популяции расположены недалеко от на-
селенных пунктов и подвержены антропогенно-
му влиянию (от рекреации и пожаров до выруб-
ки). Наиболее нарушена небольшая популяция 
из окрестностей г. Ачинска, окруженная берез-
няками. В ней вырублена большая часть взрос-
лых, не достигших возраста спелости 60-летних 
деревьев, оставлено около 50 в основном отста-
ющих в росте деревьев с диаметром ствола до 
24  см. Подрост был немногочисленным и рас-
полагался на площади несколькими небольши-
ми группами. Вторая по степени нарушенности 
популяция – в окрестностях пос. Шира: на ство-
лах видны следы пожаров, встречаются обуглен-
ные остатки взрослых деревьев и очень редкого 
и распределенного неравномерно подроста. На 
третьем и четвертом месте выборки из Юксе-
евского бора и окрестностей г. Лесосибирска с 
признаками рекреационного использования: с 
сетью тропинок, частично вытоптанным и раз-
мещенным куртинами подростом. В месте от-
бора образцов популяции «Юксеево» травяной 
покров съеден скотом, из-за чего подрост также 
немногочисленный и расположен куртинами в 
приствольных кругах. Остальные выборки сла-
бо нарушены, во всех отмечаются следы рекреа-
ционного воздействия, но древостой не повреж-
ден, и при наличии небольшого числа тропинок 
численность подроста, распределенного относи-
тельно равномерно, составляет 3–12 тыс. шт./га. 
Из исследованных популяций наименее нару-
шен Краснотуранский бор, на территории кото-
рого в 1963 г. организован заказник.

Электрофоретический анализ изоферментов 
проводили согласно методике, описанной ранее 
(Экарт и др., 2014). Всего проанализировано 
20 локусов, 17 из которых были полиморфными: 
Mdh-2, Mdh-3, Mdh-4, Got-1, Got-2, Got-3, Skdh-1,  
kdh-2, 6-Pgd-2, Fdh, Pgm-1, Gdh, Fe-2, Adh-1, 
Adh-2, Lap-1, Lap-2.

Для каждой популяции с помощью програм-
мы GenAlex 6 (Peakall, Smouse, 2006) вычисляли 
следующие показатели генетической изменчи-
вости: долю полиморфных локусов (Р), среднее 
число аллелей на локус (Na), эффективное число 
аллелей (Ne), наблюдаемую (Ho) и ожидаемую 
(He) гетерозиготности, коэффициент инбридин-
га (F), число иммигрантов на поколение (Nm). 
Соответствие распределения генотипов уравне-
нию Харди–Вайнберга считали по каждому ло-
кусу в каждой популяции, используя критерий 
χ2, по всем локусам в каждой популяции, по каж-
дому локусу во всех популяциях и в целом по 
всем локусам во всех выборках, используя Мар-

ковские цепи, в программе Genepop (Rousset, 
2008) по B. S. Weir и C. C. Cockerham (1984). 
Популяционную структуру и степень генетиче-
ской подразделенности популяций исследовали 
с помощью F-статистик Райта; Fis (уровень ин-
бридинга особи относительно популяции), Fit 
(уровень инбридинга особи относительно вида), 
Fst (показатель подразделенности популяций) 
(Nei, 1977; Wright, 1978; Хедрик, 2003), уровень 
значимости Fis, Fit и Fst определялся также с по-
мощью χ2 (Wright, 1978). Степень генетических 
различий между популяциями и возрастными 
группами определяли с помощью генетического 
расстояния Неи (Nei, 1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Установлено, что в изученных выборках со-
сны обыкновенной 70–80  % генов находится в 
полиморфном состоянии. Основные параметры 
генетической изменчивости варьируют в преде-
лах: Na = 2.10–2.50, Ne = 1.288–1.464, Ho = 0.195–
0.258; He = 0.191–0.252 (табл. 2), что согласуется 
с полученными ранее данными по аллозимной 
изменчивости сосны обыкновенной (Семериков 
и др., 1993; Гончаренко и др., 1996; Санников, 
Петрова, 2003; Ларионова, Экарт, 2010; Экарт и 
др., 2014; Зацепина и др., 2016).

Уровень гетерозиготности, как известно, 
является важной характеристикой, влияющей 
на формирование и поддержание генетической 
структуры популяций древесных растений (Ал-
тухов, 2003), а существенное превышение доли 
гомозигот (F) в общем анализе является прямым 
указанием на инбридинг (Хедрик, 2003). В ис-
следуемых популяционных выборках наиболее 
высокая гетерозиготность установлена для по-
пуляций «Краснотуранск» и «Лесосибирск», 
низкая – «Ачинск» (см. табл. 2). Самый низкий 
уровень гетерозиготности оставшихся после 
вырубки отстающих в росте взрослых деревьев 
этой популяции (из всех ранее нами исследо-
ванных популяций вида), возможно, является 
косвенным подтверждением существования 
прямой связи между уровнем гетерозиготности 
и интенсивностью роста деревьев, отмеченной 
некоторыми исследователями (Исаков, 1974; 
Mitton, 1978; Bush et al., 1987; Тихонова Н. А., 
Тихонова  И.  В., 2016). Из всех выборок при 
многолокусном анализе каждой выборки досто-
верное положительное значение коэффициента 
инбридинга F получено только для подроста 
популяции «Ачинск», в остальных выборках 
наблюдался либо избыток гетерозигот, либо от-
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клонение от равновесия Харди–Вайнберга было 
недостоверным. В большинстве популяций под-
рост по сравнению со взрослыми деревьями 
характеризуется таким же или более высоким 
уровнем гетерозиготности, что отличает их от 
отмеченной выше возрастной генетической 
структуры тех природных популяций сосны 
в таежной зоне западной части ареала, в кото-
рых сравнивались возрастные группы (Muona et 
al., 1987; Старова и др., 1990; Шигапов, 2005). 
В восточной части ареала вида такого исследо-
вания не проводили. Более высокая гетерози-
готность у взрослых деревьев, чем у подроста, 
наблюдалась только в двух выборках из Красно-
туранского и Погорельского боров.

Отсутствие в исследованных выборках по-
ложительной корреляции между показателями 
наблюдаемой гетерозиготности и возрастом де-
ревьев может быть следствием не только нару-
шения естественного хода лесообразовательно-
го процесса, но и усиления потока генов (Wright, 
1978; Алтухов, 2003) в результате изменения 
интенсивности и направления ветров в период 
рассеивания пыльцы, появления подроста из 
семян, сформировавшихся преимущественно 
от перекрестного опыления, а также вариаций 
системы скрещивания, разной густоты насаж-
дений и естественного отбора в пользу гетеро-
зигот, включая самые ранние стадии онтогенеза, 

изменений климата, влияющего на перечислен-
ные процессы (Хромова и др., 1990; Кузнецова, 
Исаков, 1996; Тихонова и др., 2016).

Для уточнения влияния различных факторов 
на генетическую структуру популяций исполь-
зовали дополнительные генетические характе-
ристики – коэффициенты инбридинга Райта (F), 
по величине которых судят об уровне дифферен-
циации популяций и соотношении процессов ин-
теграции и дезинтеграции на внутри- и межпо-
пуляционном уровнях (Nei, 1977; Wright, 1978; 
Хедрик, 2003). Их достоверные положительные 
значения свидетельствуют о преобладании ин-
бридинга (близкородственного скрещивания) и 
частичной изоляции особей или групп особей 
внутри популяции (Fis), популяций внутри вида 
(Fst). Высокий уровень инбридинга, по мнению 
многих исследователей, может привести к та-
ким негативным эффектам, как сокращение ге-
нетической изменчивости в популяциях из-за их 
недостаточно эффективной численности и слу-
чайного дрейфа генов в каждой, и в результате 
к снижению средней приспособленности попу-
ляции (Bush et al., 1987; Алтухов, 2003; Хедрик, 
2003; Политов, 2007 и др.). Приводятся примеры 
высокой инбредной депрессии для нескольких 
хвойных видов, проявляющейся в полной не-
способности производить полноценное потом-
ство (Lande et al., 1994).

Изменчивость аллозимов и уровень инбридинга в возрастных группах южно-таежных и лесостепных популяций...

Таблица 2. Показатели генетической изменчивости в исследованных популяциях сосны

Популяция P, % r Na Ne Ho He F

«Ачинск»4 П 75 45 2.250 1.357 0.195 0.216 0.064*
В 75 43 2.200 1.288 0.197 0.191 –0.020

«Шира»3 П 75 45 2.250 1.464 0.257 0.252 –0.031
В 80 43 2.200 1.374 0.217 0.224 0.008

«Юксеево»2 П 80 48 2.400 1.395 0.224 0.228 0.019
В 80 49 2.450 1.377 0.215 0.216 –0.001

«Лесосибирск»1 П 75 47 2.350 1.434 0.258 0.247 –0.027
В 80 44 2.200 1.368 0.228 0.223 –0.030

«Погорелка» П 75 44 2.200 1.359 0.205 0.212 0.011
В 80 46 2.500 1.418 0.231 0.239 0.028

«Назарово» П 75 45 2.250 1.368 0.222 0.222 –0.021
В 70 43 2.150 1.346 0.227 0.208 –0.086**

«Б. Мурта» П 70 42 2.100 1.373 0.229 0.213 –0.064
В 70 44 2.200 1.382 0.233 0.214 –0.075

«Краснотуранск» П 75 46 2.300 1.392 0.235 0.227 –0.003
В 75 44 2.200 1.436 0.257 0.246 –0.041

Среднее П 75 45.1 2.256 1.393 0.228 0.227 –0.007
В 76.3 44.5 2.263 1.374 0.226 0.220 –0.027

Примечание. P – полиморфность, r – суммарное число аллелей, Na – среднее число аллелей на локус; Ne – эффективное 
число аллелей; Ho – наблюдаемая и He – ожидаемая гетерозиготность; F – коэффициент инбридинга; уровни достоверности раз-
личий отклонения от равновесия Харди–Вайнберга *р < 0.05, **р < 0.01; 1…4 – степень нарушенности.
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В общем наборе выборок сосна, произраста-
ющая в исследованной части ареала, находится 
в состоянии, близком к равновесному, о чем сви-
детельствуют низкие средние значения индексов 
фиксации Райта (Fis = –0.017, Fit = 0.010) и от-
сутствие достоверного отклонения от равнове-
сия Харди–Вайнберга (р = 0.147) в обобщенном 
анализе всех выборок и всех локусов. 2.7 % (Fst) 
общей изменчивости приходится на межпопуля-
ционные различия, а 97.3 % – на внутрипопуля-
ционные, что в целом характерно для хвойных 
видов (табл. 3).

По низким значениям Fst можно сделать вы-
вод о преобладании процессов интеграции и об 
отсутствии тенденции к дивергенции и гене-
тической изоляции популяций внутри вида на 
исследуемой территории. По отдельным локу-
сам Fst варьировал от 0.005 до 0.055. Из табл. 3 
видно, что достоверная, хотя и небольшая, под-
разделенность или частичное ограничение пан-
миксии (свободного скрещивания) популяций 
наблюдаются в девяти  полиморфных локусах 
из 16. Для трех из них (Lap-2, Skdh-1, Got-2) от-
мечается дефицит гетерозиготных генотипов от-
носительно популяции и вида (Fit равны 0.126, 
0.095, 0.085 соответственно, р < 0.05).

Согласно расчетам (Хедрик, 2003), значе-
ния Fst 0.2 и выше, когда число иммигрантов на 
одно поколение Nm меньше 1, свидетельствуют о 
недостаточном потоке генов извне для поддер-
жания генетического разнообразия внутри попу-
ляций вида, что нередко наблюдается у одомаш-
ненных видов животных и растений.

Для природных популяций такой порог пока 
не установлен, но на некоторых примерах пока-
зано, что эта величина должна быть значительно 
ниже, чем 0.2, особенно для редких и исчезаю-
щих видов. Для природных популяций хвойных 
видов, включая сосну обыкновенную в иссле-
дованной части ареала, значения Nm на порядок 
выше требуемой величины.

В результате полокусного анализа в каждой 
выборке у взрослого поколения выявлен дефи-
цит гетерозигот в следующих выборках и локу-
сах: «Ачинск» (Adh-2, Got-2), «Шира» (Skdh-1), 
«Погорелка» (Lap-2), «Краснотуранск» (Adh-2), 
«Лесосибирск» (Got-2); у подроста – «Ачинск» 
(Fe-2, Got-2), «Шира» (Got-3), «Погорелка» 
(Mdh-4), «Краснотуранск» (Lap-2), «Юксеево» 
(Skdh-1) (табл.  4). По перечисленным локусам 
в данных популяциях (для одной из двух воз-
растных групп) индекс фиксации F достигает 

Таблица 3. Значения индексов F-статистик Райта для полиморфных локусов деревьев 
всех исследованных популяций

Локус Число 
аллелей Fis Fit Fst Nm

Mdh-2 3 –0.032 0.003 0.034*** 7.2
Mdh-3 2 –0.062 –0.043 0.017 14.2
Mdh-4 3 –0.005 0.000 0.005 49.8
Got-1 2 –0.022 –0.007 0.014 17.3
Got-2 5 0.056 0.085* 0.031*** 7.9
Got-3 3 –0.016 –0.006 0.010 25.1
Skdh-1 8 0.058 0.095* 0.039*** 6.2
Skdh-2 2 –0.027 0.030 0.055*** 4.3
Lap-1 2 –0.034 –0.002 0.031** 7.7
Lap-2 4 0.091* 0.126** 0.039*** 6.2
6-Pgd-2 3 –0.048 –0.007 0.039*** 6.2
Fdh 4 –0.015 0.006 0.021 11.8
Pgm-1 3 –0.074 –0.056 0.017 14.6
Gdh 2 –0.103* –0.081 0.020 12.3
Adh-1 2 –0.053 –0.008 0.043*** 5.6
Adh-2 4 0.019 0.045 0.027** 9.2
Fe-2 5 –0.027 –0.007 0.020 12.1
Среднее 3 –0.017 ± 0.011 0.010 ± 0.012 0.027 ± 0.003 10.9

Примечание. r – число аллелей на локус, индексы фиксации: Fis – особи относительно популяции, Fit – особи относительно 
вида, Fst – популяции относительно вида; Nm – число иммигрантов на одно поколение, уровни достоверности различий откло-
нения от равновесия Харди–Вайнберга *р < 0.05 … ***р < 0.001.
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довольно высоких значений 0.081–0.659 (8.1–
65.9 %). Причем он наблюдается наряду с отсут-
ствием многолокусного инбридинга по результа-
там анализа гетерозиготности (кроме подроста 
в «Ачинске»). Это может являться признаком 
подразделенности популяции на субпопуляции 
из-за различий между ними в распределении ча-
стот аллелей – так называемого эффекта Валун-
да, либо ограниченного аллельного разнообра-
зия основателей популяции (Nei, 1977; Хедрик, 
2003). Так как у взрослых деревьев и подроста 
одних и тех же популяций отмечены отклонения 
по разным локусам, а по одноименным локусам 
в обеих возрастных группах отклонения по зна-
ку часто не совпадают, то можно предположить, 
что большая часть отклонений нивелируется от-
бором в период интенсивного роста и изрежива-
ния древостоев или является результатом ошиб-
ки выборки.

В дополнение к сравнительному анализу 
F-статистик Райта были посчитаны генетиче-
ские дистанции Неи (Nei, 1972) между выбор-
ками возрастных групп деревьев внутри популя-
ций на основе сравнения распределений частот 
аллелей исследованных полиморфных локусов. 

Из рисунка видно, что на плоскости главных ко-
ординат дальше всех отстоят выборки из Крас-
нотуранского бора, расположенного на правом 
берегу р. Енисей, остальные – по левую сторону 
от него. Тест Мантела не выявил достоверной 
корреляции между генетическими расстояниями 
и географической удаленностью выборок. При 
этом большей общностью возрастных групп по 
разнообразию аллелей характеризуются популя-
ции «Краснотуранск», «Б. Мурта», «Юксеево», 
«Лесосибирск». Наибольшие генетические дис-
танции Неи получены между взрослыми дере-
вьями и подростом в популяциях «Ачинск», 
«Шира» и «Погорелка» (0.009, 0.008, 0.007 соот-
ветственно), сопоставимые с различиями между 
географически удаленными популяциями вну-
три региона. Наличие в этом списке двух сильно 
нарушенных популяций («Ачинск» и «Шира»), 
на наш взгляд, указывает на большую вероят-
ность недавнего (в пределах возраста сравнивае-
мых поколений деревьев) внешнего негативного 
воздействия на взрослый древостой или подрост 
(пожара, вырубок, вредителей и др.), повлияв-
шего на генетическую структуру перечислен-
ных популяций (см. рисунок).

Генетические расстояния D (Nei, 1972) между возрастными группами внутри популяций 
на плоскости двух главных координат (П – подрост).

И. В. Тихонова, А. К. Экарт, К. Г. Зацепина, А. Н. Кравченко
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Следует отметить, что, хотя Краснотуран-
ский бор и отличается хорошим состоянием и 
охраняется, его изолированное положение от 
других популяций вида и хозяйственное исполь-
зование до организации заказника наложили 
свой отпечаток на современную генетическую 
структуру популяции, что обнаруживается по 
дефициту гетерозигот в локусах Lap-2 и Adh-2 
в двух возрастных группах. Максимальное чис-
ло аллелей исследованных локусов (50–52 из 60 
в совокупности) зафиксировано в популяциях 
«Юксеево» и «Лесосибирск».

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В результате проведенного исследования 
установлено, что лесостепные и южно-таеж-
ные популяции сосны обыкновенной в Средней 
Сибири находятся в относительно равновесном 
состоянии. Низкие значения Fst свидетельству-
ют об отсутствии тенденций к дивергенции и 
генетической изоляции популяций в этой части 
ареала вида. В то же время отмечен ряд досто-
верных отклонений в генетической структуре 
отдельных популяций. В частности, в наиболее 
нарушенной рубками популяции выявлен самый 
низкий уровень гетерозиготности особей, что в 
дальнейшем может привести к существенному 
снижению продуктивности нового поколения 
сосен, если принять во внимание корреляции 
интенсивности и стабильности роста деревьев 
с уровнем их гетерозиготности. Кроме того, для 
нее и двух других популяций получены высокие 
генетические дистанции Неи между молодым и 
взрослым поколениями деревьев внутри популя-
ций, сопоставимые с географически удаленны-
ми друг от друга популяциями внутри региона.

В итоге из проанализированных нами пока-
зателей наиболее информативными для целей 
мониторинга оказались высокие генетические 
дистанции Неи между выборками внутри попу-
ляций, низкий уровень гетерозиготности, высо-
кие значения индекса фиксации F, существенное 
сокращение числа аллелей (в исследованных 
выборках до 10.0–14.5 %). Возможность исполь-
зования в качестве критерия «нормальности» 
течения лесообразовательного процесса такого 
показателя, как «более высокое значение вели-
чины гетерозиготности в старшей возрастной 
группе», пока не доказана и требует проведения 
дополнительных более широких исследований 
в азиатской (менее нарушенной) части ареа-
ла вида. Отметим, что важность наблюдаемых 
изменений в генетической структуре популя-

ций зависит также от природно-климатической 
зоны, в которой расположена популяция (чем 
сильнее она антропогенно преобразована, как 
лесостепь, например, тем значимее перечислен-
ные отклонения); от удаленности ее от соседних 
популяций вида (степени ограниченности при-
тока генов); от площади произошедших нару-
шений относительно размеров всей популяции. 
Поэтому для долговременного мониторинга, на 
наш взгляд, необходимо разработать поправоч-
ные коэффициенты к показателям степени обед
нения генофонда и нарушенности структуры 
популяции, исходя из особенностей ее месторас- 
положения (более высокие для таких природ-
но-климатических зон, как лесотундра, горы 
Субарктики, лесостепь, степь, для изолирован-
ных популяций небольшой численности в лю-
бом месторасположении).

Результаты исследования в целом показыва-
ют, что генетическая структура популяций вида 
довольно устойчива к среднему уровню антро-
погенной нагрузки (рекреации) и может доста-
точно быстро восстанавливаться, однако боль-
ший негативный эффект от лесопользования 
может быть связан с утратой части редких алле-
лей и адаптивного генетического полиморфизма 
популяций. Поэтому одним из возможных спо-
собов сохранения и даже восстановления утра-
ченного генетического разнообразия популяций 
такого хозяйственно ценного вида, история рас-
селения которого тесно связана с пожарами и 
катастрофическими событиями в лесах, может 
быть создание в каждом из изолированных лесо-
степных боров нескольких (на случай пожаров) 
генетических резерватов деревьев репродуктив-
ного возраста. Полнота древостоя в таких резер-
ватах должна быть оптимальной (0.6–0.7) для 
обеспечения свободного перекрестного опы-
ления. Также возможно введение в них микро-
культур (небольшой площади) сосны из семян, 
собранных в ближайших популяциях, сохранив-
ших естественную генетическую структуру и 
уровень разнообразия для восстановления утра-
ченного разнообразия отсутствующих в данной 
популяции аллелей (гаплотипов).

Особого внимания также заслуживает не-
многочисленность выявленных отклонений для 
популяций с явными признаками чрезмерных 
(«Ачинск») и заметных («Шира», «Юксеево») 
антропогенных нарушений, что свидетель-
ствует о необходимости использования более 
чувствительных, чем аллозимные, маркеров 
генетического полиморфизма популяций вида 
(различных типов ДНК-маркеров ядерного и 
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цитоплазматических геномов) для обнаружения 
более тонких нарушений и начальных стадий не-
гативных для возобновления генофонда популя-
ций процессов. В дальнейшем будут проведены 
исследования генетического полиморфизма по-
пуляций с использованием микросателлитных 
маркеров на большем числе выборок разной сте-
пени нарушенности и стадии восстановления.

Работа выполнена в рамках бюджетного 
проекта Западно-Сибирского отдела ИЛ СО 
РАН, ФИЦ КНЦ СО РАН (проект № 0346-2016-
0301) и при финансовой поддержке Российского 
фонда фундаментальных исследований, Прави­
тельства Красноярского края, Красноярского 
краевого фонда науки в рамках научного проек­
та № 18-44-240002.
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VARIABILITY OF ALLOZYME LOCUSS AND INBREEDING LEVEL 
IN THE AGE GROUPS OF SOUTHERN-TAIGA AND FOREST-STEPPE 
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The results of the study of isozymes variability of Scots pine populations growing in the southern taiga and forest-
steppe of Central Siberia are presented. For the analysis 16 polymorphic loci were used. Two age groups (adult trees 
and undergrowth) are compared for the main indicators of genetic variation. The greatest deficiency of heterozygotes 
and a statistically significant level of inbreeding was found in the progeny of a small isolated population most disturbed 
by cuttings from the vicinity of the city of Achinsk. This population was distinguished by the high genetic distance 
of Nei (1972) between compared generations of trees, comparable to the distances between geographically remote 
populations. In the majority of other population samples exposed to lower anthropogenic pressure, the average level 
of heterozygosity was noted, or the observed heterozygosity was higher than expected in two age groups of trees, 
and deviations from the equilibrium state were found for individual loci, which, as a rule, do not coincide in adult 
trees and sprouts. The results of the study show that the genetic structure of the populations of Scotch pine Pinus 
sylvestris L. is quite resistant to the average level of anthropogenic (recreational) load. But the greater negative effect 
of using forest is associated with an increased risk of loss of allelic diversity (in 3 populations from 8 to 10.0–14.5 %) 
and, accordingly, the adaptive genetic polymorphism of populations. The necessity of using more sensitive than 
allozyme markers of genetic polymorphism of species populations (DNA markers of the nuclear and, especially, of 
the cytoplasmic genomes) in order to detect more subtle disturbances and initial stages of negative processes for the 
resumption of the gene pool of the processes was noted.

Keywords: Pinus sylvestris, allozime variability, heterozygosity, restoration of gene pool of populations.
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