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исПольЗоВание миКросаТеллиТныХ лоКусоВ 
В иЗучении ПлЮсоВого геноФонда сосны 
оБыКноВенной PINUS SYLVESTRIS L. В Карелии

а. а. ильинов, Б. В. раевский
Институт леса КарНЦ РАН, ФИЦ «Карельский научный центр РАН», Петрозаводск, Россия

В результате исследования с помощью ядерных микросателлитных локусов 
(PtTX2123, PtTX2146, Spac11.8) дана сравнительная оценка генетической струк-
туры и уровня генетического разнообразия двух плюсовых насаждений (Великая 
Губа и Заозерье), четырех природных популяций (Водлозеро, Заонежье, Кивач, 
Сортавала) и клоновой лесосеменной плантации (ЛСП) сосны обыкновенной. 
В отличие от естественных популяций, представленных малонарушенными со-
сняками скальными IV класса бонитета на относительно бедных почвах, плюсовые 
насаждения сосны (I–II класс бонитета) представлены черничными типами леса, 
сформировавшимися на сравнительно плодородных почвах. Важным моментом 
является производный характер плюсовых насаждений. Амплификация микроса-
теллитных локусов в исследованных популяциях и ЛСП сосны обыкновенной поз-
волила выявить 32 аллеля. В целом аллельное разнообразие плюсовых насажде-
ний оказалось близким к среднему значению для исследованных популяций сосны 
(А99 % = 5,000–6,000; ne = 3,064–3,661). Природные популяции, плюсовые насажде-
ния и ЛСП сосны обыкновенной характеризовались различным уровнем генетичес-
кой изменчивости. Плюсовые насаждения сосны, отличающиеся лучшими условия-
ми произрастания по сравнению с естественными популяциями, показали средний 
уровень генетического разнообразия (Но = 0,521–0,588; Не = 0,579–0,643), одна-
ко отличия от природных популяций оказались статистически недостоверными. 
Исключение составил индекс фиксации Райта F. Максимальные значения этого 
показателя (0,142 и 0,106) свидетельствуют о значительном дефиците гетерозигот 
в плюсовых насаждениях сосны обыкновенной.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Pinus sylvestris L.; плюсовое насаждение; клоновая лесосе-
менная плантация; генетическое разнообразие; ПЦР; микросателлиты.

A. A. Ilinov, B. V. Raevsky. ANALYSIS OF THE PINUS SYLVESTRIS 
L. PLUS TREE GENE POOL IN KARELIA USING MICROSATELLITE LOCI

In this work, based on the results of the microsatellite loci (PtTX2123, PtTX2146, Spac11.8) 
tests, we provided a comparative evaluation of the genetic structures and levels of genetic 
diversity of the following populations: two plus stands from Velikaya Guba and Zaozerye, 
four natural populations from Vodlozero, Zaonezye, Kivach, Sortavala, and a clonal seed 
orchard of Scots pine. Unlike the natural populations, which were represented by intact 
rocky pine forests growing on relatively poor soils, the plus stands were represented 
by secondary v. myrtillus forest stands formed on relatively fertile soils. Amplification 
of the microsatellite loci of the studied populations and the seed orchard of Scotch pine 
helped to identify 32 alleles in total. Overall, the allelic diversity of the plus stands proved 
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Введение

Система плюсовой селекции основных ле-
сообразующих видов, в том числе сосны обык-
новенной, практикуется на территории России 
с конца 60-х годов ХХ века. Однако до сих пор 
окончательно не сформировался общеприня-
тый методический подход в решении ее цент-
ральной проблемы – оценки наследственности 
плюсовых деревьев, отобранных по феноти-
пу. Ключевой категорией объектов в структуре 
постоянной лесосеменной базы является кло-
новая лесосеменная плантация (ЛСП).

Главная задача при создании ЛСП – обес-
печение лесного хозяйства улучшенными се-
менами лесных пород, обладающими ценными 
наследственными свойствами и высокими по-
севными качествами. Важным аспектом явля-
ется сохранение и поддержание на ЛСП уровня 
генетического разнообразия, свойственного 
природным популяциям основных лесообразу-
ющих пород того или иного региона. Базой для 
создания клоновых ЛСП являются лучшие ес-
тественные или искусственные (плюсовые) на-
саждения и деревья, выделяемые при селекци-
онной инвентаризации. При отборе плюсовых 
насаждений и деревьев главное внимание уде-
ляется следующим признакам: прямостволь-
ность, полнодревесность, хорошее очищение 
стволов от сучьев, устойчивость к неблагопри-
ятным факторам среды, вредителям и болез-
ням. В то же время до сих пор не выяснена роль 
генетической составляющей в продуктивности 
этих насаждений и отдельных деревьев.

В популяционных исследованиях в послед-
ние десятилетия особое значение приобрели 
ДНК-маркеры, в том числе микросателлиты. 
Мировой опыт показывает, что использование 
ДНК-маркеров позволяет решать многие зада-
чи при исследовании древесных видов [Alden, 
Loopstra, 1987; Rajora et al., 1998; Hui-Yu et al., 
2005; Ranger et al., 2008; Varsha et al., 2012; 
Rubio-Moraga et al., 2012]. В Российской Фе-
дерации сравнительно мало работ с использо-

ванием современных методов генетического 
анализа, основанных на применении ДНК-мар-
керов [Яковлев, Клейншмит, 2002; Козыренко 
и др., 2004; Семерикова, Семериков, 2007; Ле-
вина и др., 2008], особенно в области лесной 
селекции и семеноводства [Новиков, Шейкина, 
2012; Криворотова, 2014; Ильинов, Раевский, 
2015; Янбаев, 2017].

Анализ литературных источников дает осно-
вания для предположения, что лучшие (плюсо-
вые) деревья будут характеризоваться и более 
высоким уровнем генетического разнообра-
зия. В работе Т. Н. Криворотовой [2014], по-
священной генетической изменчивости кло-
нов плюсовых деревьев сосны обыкновенной, 
сделан вывод о том, что уровень генетической 
изменчивости, оцениваемый с использовани-
ем ISSR-маркеров, на ЛСП сосны не уступает 
уровню генетического разнообразия, выявлен-
ному в насаждениях из этих же географических 
районов. В работе П. С. Новикова и О. В. Шей-
киной [2012] при исследовании генетической 
изменчивости деревьев разных селекционных 
категорий (минусовые, нормальные, плюсо-
вые) сосны обыкновенной по ISSR-маркерам 
в плюсовом насаждении обнаружено, что наи-
высшими значениями параметров генетичес-
кой изменчивости характеризовались нормаль-
ные деревья, а уровень генетической изменчи-
вости в целом для насаждения оказался выше, 
чем отдельно по группам. Таким образом, гене-
тические аспекты плюсовой селекции все еще 
остаются недостаточно изученными.

В Карелии при реализации системы плю-
совой селекции основных лесообразующих 
хвойных видов (сосны обыкновенной и ели 
финской) были созданы 6 прививочных ЛСП 
I порядка общей площадью около 454 га, в том 
числе сосны – 365 га. На этих объектах произ-
растают сотни вегетативных потомств плюсо-
вых деревьев. Однако до настоящего времени 
работ по изучению состояния плюсового гено-
фонда лесообразующих видов Карелии не про-
водилось.

to be close to the mean value for the studied populations. The tested natural popula-
tions, plus stands, and the seed orchard of Scots pine are characterized by different levels 
of genetic variability. The plus stands, featuring better growing conditions in compari-
son with the natural populations, demonstrated an intermediate level of genetic diversity. 
However, the differences between them and the natural populations were statistically 
unreliable, and the only statistically significant parameter was the Wright fixation index 
F. The maximum values of this index (0.142 and 0.106) indicate a significant deficit of het-
erozygotes in the Scots pine plus stands.

K e y w o r d s: Pinus sylvestris L.; plus stand; clonal seed orchard; genetic diversity; poly-
merase chain reaction (PCR); microsatellites.
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Цель исследования – изучение на основе 
использования ядерных микросателлитных 
локусов генетического разнообразия природ-
ных популяций, плюсовых насаждений и кло-
новых лесосеменных плантаций хвойных Ка-
релии (на примере сосны обыкновенной Pinus 
sylvestris L.).

материалы и методы

В качестве объектов исследования были 
использованы четыре малонарушенные по-
пуляции (Водлозеро, Заонежье, Кивач и Сор-
тавала), два плюсовых насаждения (Великая 
Губа и Заозерье), а также одно поле Петроза-
водской прививочной клоновой лесосеменной 
плантации (ЛСП) сосны обыкновенной (рис. 1). 
В естественных сосняках средней подзоны тай-
ги Карелии в Южнокарельском лесосеменном 
районе [Лесосеменное…, 1982] были заложе-
ны постоянные пробные площади (ППП), глав-
ным образом в пределах особо охраняемых 
природных территорий (ООПТ). Характеристи-
ка ППП приведена в табл. 1.

Для анализа генетической структуры по-
пуляций отбирали образцы хвои и древесины 
(керны) с 30 модельных деревьев на каждой 
ППП. На ЛСП для генетического анализа были 
собраны образцы хвои с 30 клонов.

Выделение образцов геномной ДНК сосны 
осуществлялось с помощью набора Axyprep 
Multisource Genomic DNA (Axygen). Для анали-
за популяций сосны обыкновенной отобрали 
три локуса [Soranzo et al., 1998; Elsik et al., 2000] 
(табл. 2).

Основными критериями для отбора микро-
сателлитных локусов служили высокая степень 
информативности, полиморфности и воспро-
изводимости амплификации. Для проведения 
полимеразной цепной реакции (ПЦР) исполь-
зовали 26 мкл реакционной смеси следующе-
го состава: 50 нг ДНК исследуемых образцов, 
100 пМ праймера, 5 мкл набора с Taq ДНК по-
лимеразой («СибЭнзим», Москва). Для про-
ведения амплификации применяли прибор 
iCycler iQ5 (Bio-Rad). Условия амплификации: 
денатурация – 30 с при 94 °С, отжиг – 30 с при 
53–62 °С (в зависимости от используемого 
праймера), полимеризация – 40 с при 72 °С; 
количество циклов – 35; достраивание фраг-
ментов – 6 мин при 72 °С. Образцы ДНК ана-
лизировали методом капиллярного гель-элек-
трофореза (Beckman Coulter CEQ800 Genetic 
Analysis; программное обеспечение CEQ 
Fragment Analysis).

Основные показатели генетической измен-
чивости (среднее число аллелей на локус А99 %, 
среднее число аллелей с частотой > 5 %, А95 %, 

Рис. 1. Карта-схема расположения пунктов сбора материала. Природные популяции: 
1 – Водлозеро; 2 – Заонежье; 3 – Кивач; 4 – Сортавала; плюсовые насаждения: 5 – Великая 
Губа; 6 – Заозерье; 7 – Петрозаводская ЛСП
Fig. 1. Index map of P. sylvestris sample collection points in Karelia. Native population: 
1 – Vodlozero; 2 – Zaonezhye; 3 – Kivach; 4 – Sortavala; plus stands: 5 – Velikaya Guba; 
6 – Zaozerye; 7 – Petrozavodsk clonal seed orchard
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Таблица 1. Таксационная характеристика пробных площадей
Table 1. Forest taxation characteristics of sample plots

Показатель
Сharacter

Пробная площадь
Sample plot

Водлозеро
Vodlozero

Заонежье
Zaonezhye

Кивач
Kivach

Сортавала
Sortavala

Великая Губа
Velikaya Guba

Заозерье
Zaozerye

1 2 3 4 5 6 7

Центральное 
лесничество
Central forestry

НП 
«Водлозерский»
NP “Vodlozersky”

Медвежьегор-
ское

Medvezhye-
gorsk

Заповедник 
«Кивач»

Nature Reserve 
“Kivach”

Сортавальское
Sortavala

Медвежьегор-
ское

Medvezhye gorsk

Прионежское
Prionezhskiy

Участковое 
лесничество
(квартал, выдел)
Regional forest 
district (quarter, 
site) 

Водлозерское
(кв. 16, выд. 94) 

Vodlozersky
(quarter 16,

site 94) 

Великогубское 
(кв. 151, выд. 6)
Velikogubskoye

(quarter 151,
site 6) 

(кв. 51, выд. 8) 
(quarter 51,

site 8) 

Ладожское
(кв. 83, 

выд. 45)
Ladoga

(quarter 83,
site 45) 

Великогубское
(кв. 48, выд. 19) 
Velikogubskoye

(quarter 48,
site 19) 

Заозерское
(кв. 8, выд. 13)

Zaozerskoe
(quarter 8,

site 13) 

Географические 
координаты, 
°с. ш./°в. д.
Geographical 
coordinates,
°N/°E

62,542
37,025

62,239
34,880

62,370
33,971

61,663
30,648

62,357
34,868

61,907
34,394

Состав 
и структура 
древостоя
Composition 
and structure 
of the forest stand

7С2003С160+С270

5С1605С100+
Б80Е60

4С160 5С1001Б 6С1303Е1301Б90

6С110 2Е95 2Б90 
Ос100 ед. 6С115 2Е110 1Б90 1Ос90

Тип возрастной 
структуры
Type of age 
structure

относительно 
разновоз-
растный

relatively-uneven 
aged

относительно 
разновоз-
растный
relatively-

uneven aged

относительно 
разновоз-
растный
relatively-

uneven aged

условно одно-
возрастный
conditional
even-aged

одновозрастный
even-aged

одновозрастный
even-aged

Тип леса
Forest type

брусничный
vaccinium type

черничный
myrtillus type

брусничный
vaccinium type

брусничный
vaccinium type

черничный
myrtillus type

черничный
myrtillus type

Класс возраста
Аge class XI VIII VIII VII VI VI

Средний 
диаметр, см
Average 
diameter, cm

28 26 24 28 27,2 31,5

Средняя высота, 
м
Average height, m

19 19 18 20 28,1 29,9

Бонитет
Growth class IV IV IV IV II I

Относительная 
полнота
Relative stoking

0,6 0,7 0,7 0,7 1,46 1,43

Запас, м3/га
Stock volume, 
m3/ha

160 170 155 220 568 560

среднее эффективное число аллелей ne, на-
блюдаемая Но и ожидаемая Не гетерозигот-
ность, коэффициент фиксации Райта F, крите-
рий χ2 для оценки соответствий наблюдаемых 
и ожидаемых по правилу Харди – Вайнберга 
распределений генотипов, анализ молеку-
лярной вариансы АMOVA (Analysis of Molecular 
Variance), показатели F-статистики Райта и ге-
нетические дистанции по Нею определяли 

с помощью программы GenAlEx 6.5 [Peakall, 
Smouse, 2006]. Построение дендрограммы 
на основе матрицы генетических расстояний 
проводили с помощью метода невзвешенного 
попарного арифметического среднего UPGMA 
[Sneath, Sokal, 1973].

Для обнаружения и исключения возможных 
вариантов ошибок генотипирования ядерных 
микросателлитных локусов использована про-



128

грамма MICRO-CHECKER [Van Oosterhout et al., 
2004].

результаты и обсуждение

Анализ таксационных характеристик пока-
зал (табл. 1), что в отличие от естественных 
популяций, представленных малонарушенны-
ми сосняками скальными IV классов бонитета 
на относительно бедных почвах, плюсовые на-
саждения сосны (I–II класс бонитета) представ-
лены черничными типами леса, сформировав-
шимися на сравнительно плодородных почвах. 
Важным моментом является производный ха-
рактер плюсовых насаждений. Первое плю-
совое насаждение – Великая Губа – возникло 
в условиях открытого пространства сплошной 
вырубки. Второе – Заозерье – в условиях за-
брошенной пашни, возобновившейся сосной 
в семенной год. Примерно 100 лет назад тер-
ритория, занятая исследованными плюсовыми 
насаждениями, по какой-то причине (пожар или 
рубки) была достаточно быстро заселена со-
сной обыкновенной, которая при благоприят-
ных условиях произрастания к V классу возрас-
та достигла высоких показателей продуктив-
ности, что и позволило в 80-х годах прошлого 
столетия выделить данные древостои в качест-
ве плюсовых насаждений. В указанный период 
в этих насаждениях отмечалось наличие елово-
го подроста, который в течение последующих 
40 лет сформировал густой ярус ели. В даль-
нейшем следует ожидать полной смены пород, 
в результате чего исследованные плюсовые 
насаждения сосны обыкновенной превратятся 
в ельники.

Амплификация трех микросателлитных ло-
кусов из четырех природных популяций, двух 
плюсовых насаждений и ЛСП сосны обыкно-
венной позволила выявить 32 аллеля (табл. 3). 

Все локусы были полиморфными во всех по-
пуляциях и на ЛСП. Наименее изменчивым 
оказался локус PtTX2123 (4 аллеля), наиболее 
полиморфным – локус PtTX2146 (16 аллелей). 
Количество редких (с частотой встречаемос-
ти < 0,05) аллелей в популяциях варьировало 
от 0 % (Заонежье) до 47 % (Водлозеро). Мак-
симальное количество аллелей (21) выявлено 
в Сортавале и на ЛСП. Здесь же был обнаружен 
высокий процент редких аллелей (38 и 43 % со-
ответственно). По количеству найденных алле-
лей (16) плюсовое насаждение Заозерье зани-
мает среднее положение, уступая Сортавале, 
ЛСП и Водлозеру.

В то же время плюсовое насаждение Вели-
кая Губа по количеству выявленных аллелей 
превосходило только Заонежье, отличавшееся 
минимальным их количеством (табл. 3). В це-
лом аллельное разнообразие плюсовых насаж-
дений оказалось близким к среднему значению 
для исследованных популяций сосны.

Анализ с использованием критерия χ2 
(табл. 4) обнаружил достоверное несоответ-
ствие наблюдаемых и ожидаемых по правилу 
Харди – Вайнберга распределений генотипов 
по локусам Spac11.8 и PtTX2146. Несоответст-
вие по локусу Spac11.8 отмечено во всех иссле-
дованных популяциях, а по локусу PtTX2146 – 
только в популяциях Водлозеро и Заонежье. 
По локусу PtTX2123 достоверного несоответ-
ствия наблюдаемых и ожидаемых по правилу 
Харди – Вайнберга распределений генотипов 
не обнаружено.

С помощью программы MICRO-CHECKER 
выявлены ошибки генотипирования: у микро-
сателлитных локусов PtTX2146 и Spac11.8 обна-
ружены «нуль-аллели». Учет при генотипирова-
нии «нуль-аллелей» позволил провести коррек-
тировку для получения несмещенной оценки 
уровня генетического разнообразия (табл. 5) 

Таблица 2. Характеристика микросателлитных локусов, использованных для анализа популяций сосны 
обыкновенной
Table 2. Characteristics of microsatellite loci used for the analysis of the populations of Scots pine

Локус
Locus

Последовательность (5' – 3')
Sequence (5' – 3') 

Мотив
Motif

Число 
аллелей 
Number 
of alleles

Размер 
фрагмента, 

п. н. о.
Size 

of the fragment,
bp

Температура 
отжига, °С
Annealing 
tempera-

ture,°С

PtTX2123 F GAAGAACCCACAAACACAAG
R GGGCAAGAATTCAATGATAA (AGC) 8 4 192–204 57

PtTX2146 F CCTGGGGATTTGGATTGGGTATTTG R 
CCTGGGGATTTGGATTGGGTATTTG

(GAG) 5… 
(CAG) 8CGG 
(CAG) 7CGG 

(CAG) 4

16 168–249 57

Spac11,8 F AGGGAGATCAATAGATCATGG
R CAGCCAAGACATCAAAAATG (TG) 16 12 130–154 55
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и степени подразделенности исследованных 
популяций сосны обыкновенной (табл. 6).

Анализ основных параметров генетической 
изменчивости показал (табл. 5), что южнока-
рельские популяции сосны обыкновенной ха-
рактеризуются довольно высоким ее уровнем. 
Значения основных показателей разнообра-
зия – наблюдаемой и ожидаемой гетерозигот-
ности – варьировали в пределах 0,456–0,739 
и 0,471–0,714 соответственно. Уровень генети-
ческой изменчивости, обнаруженный на ЛСП, 

также оказался довольно высоким, свидетель-
ствуя о достаточной представленности гено-
фонда сосны обыкновенной на лесосеменной 
плантации. Минимальными параметрами ге-
нетической изменчивости по большинству по-
казателей выделялись популяции Заонежье 
и Кивач. Плюсовые насаждения сосны обык-
новенной характеризовались средними зна-
чениями генетического, в том числе аллель-
ного разнообразия. В целом, однако, выяв-
ленные различия между исследованными 

Таблица 3. Генетическая структура популяций сосны обыкновенной, выраженная в частотах встречаемости 
аллелей
Table 3. Allele frequencies by population for Scots pine codominant data

Локус
Locus

Аллель
Allel

Популяция
Population

Водлозеро
Vodlozero

Заонежье
Zaonezhye

Кивач
Kivach

Сортавала
Sortavala

Великая Губа
Velikaya Guba

Заозерье
Zaozerye

ЛСП
Clonal seed 

orchard
Размер выборки

Sample size
23 30 30 30 16 17 30

PtTX2123 192 0,130 0,083 0,067 0,200 0,156 0,206 0,083
195 0,870 0,917 0,933 0,783 0,844 0,765 0,917
201 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000
204 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,029 0,000

PtTX2146 168 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017
171 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,017
180 0,000 0,000 0,017 0,000 0,031 0,000 0,000
183 0,152 0,783 0,583 0,183 0,219 0,147 0,300
186 0,022 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
195 0,196 0,033 0,033 0,150 0,219 0,176 0,183
204 0,022 0,000 0,000 0,083 0,000 0,000 0,033
210 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000
213 0,022 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,000
216 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000 0,000
222 0,391 0,133 0,217 0,517 0,438 0,559 0,350
225 0,022 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
228 0,065 0,033 0,117 0,033 0,063 0,029 0,083
237 0,087 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000
243 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,059 0,017
249 0,022 0,000 0,000 0,000 0,031 0,029 0,000

Spac11.8 130 0,000 0,000 0,000 0,033 0,000 0,000 0,000
132 0,000 0,033 0,117 0,033 0,125 0,088 0,067
134 0,174 0,083 0,650 0,100 0,031 0,265 0,500
136 0,761 0,400 0,133 0,400 0,594 0,206 0,067
138 0,022 0,000 0,000 0,150 0,125 0,324 0,033
140 0,022 0,050 0,067 0,067 0,000 0,029 0,167
142 0,000 0,000 0,000 0,083 0,125 0,000 0,017
144 0,000 0,433 0,033 0,017 0,000 0,059 0,050
146 0,000 0,000 0,000 0,000 0,000 0,029 0,033
148 0,000 0,000 0,000 0,017 0,000 0,000 0,033
152 0,022 0,000 0,000 0,050 0,000 0,000 0,017
154 0,000 0,000 0,000 0,050 0,000 0,000 0,017
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популяциями, включая плюсовые насаждения, 
и ЛСП сосны обыкновенной в уровне генетиче-
ского разнообразия оказались статистически 
недостоверными. Исключение составил индекс 
фиксации Райта F. Максимальные значения 
этого показателя (0,142 и 0,106 для древосто-
ев Великая Губа и Заозерье соответственно) 
свидетельствуют о значительном дефиците 
гетерозигот в плюсовых насаждениях сосны  
обыкновенной.

Анализ подразделенности с помощью F-ста-
тистик Райта (табл. 6), рассчитанных для харак-
теристики подразделенности и оценки уров-
ня дифференциации между исследованными 
популяциями, обнаружил, что каждое дерево 
в среднем характеризуется 4% дефицитом ге-
терозигот относительно популяции (FIS = 0,039) 
и 11% дефицитом (FIT = 0,109) относительно 
вида. Основной вклад в избыток гомозигот вно-
сит локус Spac11,8.

Значения FST варьировали от 0,028 для 
PtTX2123 до 0,099 для Spac11,8, составляя 
в среднем 0,073, что указывает на относитель-
но невысокий уровень межпопуляционной диф-
ференциации сосны обыкновенной в регионе.

Результат AMOVA-анализа также показал, 
что большая часть общей генетической дис-
персии, обнаруженной на основе исследования 
микросателлитных локусов сосны обыкновен-
ной, приходится на изменчивость внутри по-
пуляций, межпопуляционная доля составляет 
около 7 % (рис. 2).

Для количественной оценки уровня межпо-
пуляционной генетической дифференциации 
популяций сосны обыкновенной были произве-
дены вычисления генетических дистанций Неи. 
Более наглядно результаты этих вычислений 
можно представить в виде дендрограммы, по-
строенной на основе матрицы расстояний с по-
мощью метода UPGMA (рис. 3).

Таблица 4. Результаты теста χ2 соответствия генотипов в популяциях сосны обыкновенной ожидаемому 
по Харди – Вайнбергу
Table 4. Summary of Chi-Square tests for Hardy-Weinberg equilibrium

Популяция
Population

Локус
Locus

Число 
степеней 
свободы

DF

χ2

Табличное значение χ2

Table value χ2

Уровень значимости, q, %
Significance level, q, %

5 1 0,1
Водлозеро PtTX2123 1 0,518 3,841 6,635 10,83
Vodlozero PtTX2146 45 81,540*** 61,66 69,96 80,08

Spac11,8 10 69,019*** 18,31 23,21 29,59

Заонежье PtTX2123 1 0,248 3,841 6,635 10,83
Zaonezhye PtTX2146 10 60,626*** 18,31 23,21 29,59

Spac11,8 10 64,612*** 18,31 23,21 29,59

Кивач PtTX2123 1 0,153 3,841 6,635 10,83
Kivach PtTX2146 15 23,125 25,00 30,58 37,70

Spac11,8 10 90,744*** 18,31 23,21 29,59

Сортавала PtTX2123 3 0,349 7,815 11,34 16,27
Sortavala PtTX2146 21 17,973 32,67 38,93 46,80

Spac11,8 55 172,779*** 73,31 82,29 93,17

Великая Губа PtTX2123 1 1,335 3,841 6,635 10,83
Velikaya PtTX2146 15 15,673 25,00 30,58 37,70
Guba Spac11,8 10 27,845** 18,31 23,21 29,59
Заозерье PtTX2123 3 4,406 7,815 11,34 16,27
Zaozerye PtTX2146 15 19,468 25,00 30,58 37,70

Spac11,8 21 64,430*** 32,67 38,93 46,80

ЛСП PtTX2123 1 0,248 3,841 6,635 10,83
Clonal seed PtTX2146 28 30,974 41,34 48,28 56,89
orchard Spac11,8 55 228,033*** 73,31 82,29 93,17

Примечание. *** P < 0,001.
Note. *** P < 0.001.
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В первый кластер вошли довольно близкие 
генетически (DN = 0,03–0,13) южнокарельские 
популяции Сортавала и Водлозеро, а также 
плюсовые насаждения Великая Губа и За-
озерье. ЛСП и Кивач также отличались невы-
соким значением генетического расстояния 
(DN = 0,05). В то же время обе эти группы ока-
зались значительно дифференцированы друг 
от друга (DN = 0,22). Наибольшая генетическая 
обособленность (DN = 0,28) выявлена для За-
онежья, характеризующегося минимальными 
значениями основных показателей генетиче-
ского разнообразия. Таким образом, плюсо-
вые насаждения оказались генетически близки 

к основной группе южнокарельских популяций 
сосны обыкновенной.

Выводы

1. Анализ основных параметров генетической 
изменчивости показал, что плюсовые насаж-
дения сосны обыкновенной, характеризую-
щиеся лучшими условиями произрастания 
по сравнению с естественными популяция-
ми, отличаются средним уровнем генетиче-
ского, в том числе аллельного разнообразия.

2. Значения индекса фиксации Райта F (0,142 
и 0,106 для Великой Губы и Заозерья со-

Таблица 5. Уровень генетического разнообразия в популяциях P. sylvestris
Table 5. Level of genetic diversity in populations of P. sylvestris

Популяция
Population n

A99 % A95 % ne Ho He F
природные популяции

native populations
Водлозеро
Vodlozero 23 6,333 3,667 3,847 0,739 0,714 –0,045

Заонежье
Zaonezhye 30 4,667 3,333 2,37 0,456 0,471 0,001

Кивач
Kivach 30 4,333 3,333 2,285 0,578 0,469 –0,206

Сортавала
Sortavala 30 7,333 4,667 3,482 0,589 0,615 0,023

M ± m 6,618 ± 1,016 4,120 ± 0,703 3,229 ± 0,532 0,638 ± 0,093 0,612 ± 0,086 –0,063 ± 0,065
плюсовые насаждения

plus stands
Великая Губа
Velikaya Guba 16 5,000 4,000 3,064 0,521 0,579 0,142

Заозерье
Zaozerye 17 6,000 4,333 3,661 0,588 0,643 0,106

M ± m 5,515 ± 0,201 4,172 ± 0,146 3,371 ± 0,139 0,556 ± 0,021 0,612 ± 0,020 0,124 ± 0,008*
ЛСП

clonal seed orchard
M ± m 30 7,333 ± 2,900 3,667 ± 0,882 3,284 ± 1,079 0,611 ± 0,226 0,562 ± 0,205 –0,090 ± 0,068

Примечание. n – размер выборки; A99 % – среднее число аллелей на локус; A95 % – среднее число нередких (с частотой > 0,05) 
аллелей на локус; ne – эффективное число аллелей на локус; Ho и He – наблюдаемая и ожидаемая гетерозиготность соот-
ветственно; F – индекс фиксации Райта; * p < 0,01.
Note. n – sample size; A99 % – mean number of alleles per locus; A95 % – mean number of frequent alleles per locus (with a frequency 
of > 0,05); ne – effective number of alleles per locus; Ho – mean observed heterozygosity; He – mean expected heterozygosity; 
F – fixation index; * p < 0,01.

Таблица 6. Значения F-статистик Райта для популяций сосны обыкновенной
Table 6. F-Statistics over all P. sylvestris populations for each locus

Локус
Locus

F-статистики
F-Statistics

Fis Fit Fst
PtTX2123 0,038 0,066 0,028
PtTX2146 0,036 0,123 0,091
Spac11,8 0,043 0,138 0,099

M ± m 0,039 ± 0,002 0,109 ± 0,022 0,073 ± 0,022

Примечание. FIS – коэффициент инбридинга особи относительно популяции; FIT – коэффициент инбридинга особи относи-
тельно вида; FST – показатель подразделенности популяций.
Note. Fis – the inbreeding of an individual relative to the subpopulation; Fit – the inbreeding of an individual relative to the total meta-
population; Fst – the inbreeding of the subpopulation relative to the total metapopulation.
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ответственно) свидетельствуют о нали-
чии достоверного дефицита гетерозигот 
в плюсовых насаждениях сосны обыкновен- 
ной.

3. Среднее значение Fst (0,073) указывает 
на невысокий уровень межпопуляционной 
дифференциации в исследованной час-
ти ареала, что характерно для большинст-
ва панмиктических популяций, в том числе 
и сосны обыкновенной.

4. Количественный анализ межпопуляционной 
дифференциации показал, что плюсовые на-
саждения сосны обыкновенной генетичес-
ки близки к основной группе южнокарель-
ских популяций.

Работа выполнена при поддержке програм‑
мы Президиума РАН № 41 «Биоразнообразие 
природных систем и биологические ресурсы 
России».

Рис. 3. Дендрограмма уровня дифференциации карельских популяций ели 
финской по генетическому расстоянию Неи (DN)
Fig. 3. Dendrogram of differentiation level of Karelian populations of P. sylvestris ac-
cording to Nei’s genetic distance (DN)

Рис. 2. Соотношение различных уровней внутривидового разнообразия ка-
рельских популяций сосны обыкновенной по результатам AMOVA
Fig. 2. Results of Analysis of Molecular Variance (AMOVA) for P. sylvestris popula-
tions
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