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Реферат. В статье представлены результаты анализа изменчивости 23 аллозимных локусов в 10 популяциях 
кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour). Популяции из горных районов Южной Сибири имели в среднем бо-
лее высокую долю полиморфных локусов и среднее число аллелей на локус (P99% = 44,57 %, NA=1,543 ± 0,014) по 
сравнению с уральскими популяциями (P99% = 29,57 %, NA=1,348 ± 0,015). Средние наблюдаемая и ожидаемая ге-
терозиготности в популяциях Алтае-Саянской (HO = 0,087 ± 0,007 и HE = 0,090 ± 0,004) и Уральской (HO = 0,083 ±  
0,008 и HE = 0,082 ± 0,005) горных областей имели близкие значения. Около 8,4 % общего генетического разноо-
бразия объясняется различиями между изученными популяциями. Результаты многомерного анализа данных под-
тверждают существование Алтае-Саянского и Уральского рефугиумов в постледниковый период и расселение ке-
дра сибирского на север из Уральского ледникового убежища.
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Summary. The article presents the results of analysis of the variability of 23 allozyme loci in 10 populations of Sibe-
rian Stone pine. Populations from South Siberia mountain regions had higher percentage of polymorphic loci in average 
and mean number of alleles per loci (P99% = 44,57 %, NA = 1,543 ± 0,014) compared to Ural populations (P99%=29,57%, 
NA = 1,348 ± 0,015). The average values of the observed and expected heterozygosity in the populations of the Altai-Say-
an (HO = 0,087 ±0,007 and HE = 0,090 ± 0,004) and the Ural mountain region (HO = 0,083 ± 0,008 и HE = 0,082 ± 0,005) 
were close. About 8.4% of the total genetic diversity is due to differences between the studied populations. The results of 
multidimensional data analysis confirm the existence of the Altai-Sayan and Ural refugia in the post-glacial period and 
the dispersal of Siberian stone pine to the North from the Ural glacier refugium.
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Кедр сибирский, или сосна кедровая сибирская (Pinus sibirica Du Tour) – хозяйственно-ценный 
вид, который является одним из основных эдификаторов лесных экосистем бореальной зоны Евразии. 
Ареал кедра простирается от полярного круга на севере до горных систем Южной Сибири, от грани-
цы вечной мерзлоты на востоке до северо-востока Европейской части России, где ареал ограничен кон-
куренцией с елью европейской и антропогенным фактором (Семечкин и др., 1985). Есть данные, что в 
ледниковое время кедр сибирский сохранился в трех рефугиумах – Уральском, Алтае-Саянском и При-
байкальском (Бляхарчук, 2010), из которых распространялся, формируя современный ареал. Высокая 
экологическая пластичность и хозяйственная ценность кедра сибирского давно привлекает внимание 
генетиков и селекционеров к проблеме изучения, сохранения и воспроизводства генофонда вида. Со-
временная пространственная структура генофондов большинства видов Северной Америки и Евразии 
сформирована динамикой ареалов в четвертичный период, обусловленной климатическими колебани-
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ями (Hewitt, 2000; 2004). Для изучения генофонда древесных растений часто используют генетические 
маркеры – аллозимы. Исследования аллозимной изменчивости в популяциях кедра сибирского прово-
дятся с конца 80-х гг. ХХ в., за этот период проанализирована генетическая структура, получены оцен-
ки подразделенности и дифференциация ряда популяций (Гончаренко и др., 1987; Гончаренко и др., 
1988; Крутовский и др., 1989, Politov D. V., Krutovskii K. V., 2004). Нами ранее выявлены закономерно-
сти изменения частоты встречаемости ряда аллозимов вдоль широтного и долготного профилей ареала 
кедра, что, возможно, связано с историей расселения вида в плейстоцене (Петрова и др., 2014).

Целью исследования является сравнительный анализ генетической изменчивости и подразде-
ленности популяций кедра сибирского Уральской и Алтае-Саянской горных областей, где в постледни-
ковую эпоху сформировались первые эдификаторные ядра ареала вида.

Проведен генетический анализ растительного материала 284 деревьев кедра сибирского из 10 
популяций: четыре популяции из Алтае-Саянской горной области, пять – из Уральской горной области, 
а также популяция с севера Западной Сибири, которая включена в исследование с целью тестирования 
гипотезы о распространении кедра сибирского на север ареала из Уральского рефугиума (табл.).

Таблица 

Генетическая изменчивость в популяциях кедра сибирского Алтае-Саянской и Уральской горной 
областей и с севера Западной Сибири. 

Название 
выборки

Обозна-
чение

Географ. 
кординаты N NA HO HE P99% F

1 Джазатор Дж 49°44′ с. ш. 
87°23′ в. д. 47 1,522 ± 

0,152
0,081 ± 
0,026

0,094 ± 
0,034 43,48% 0,035 ± 

0,041

2 Чекырский 
перевал Чк 51°01' с. ш. 

85°07' в. д. 22 1,522 ± 
0,152

0,099 ± 
0,036

0,094 ± 
0,033 43,48% -0,029 ± 

0,039

3 Кыга Кг 51º19' с. ш. 
87º50' в. д. 45 1,565 ± 

0,164
0,071 ± 
0,028

0,079 ± 
0,031 43,48% 0,058 ± 

0,028

4 Большой Он БО 52° 22 1,565 ± 
0,138

0,095 ± 
0,030

0,092 ± 
0,030 47,83% -0,050 ± 

0,022

Регион Алтае-Саянская горная область 136 1,543 ± 
0,014

0,087 ± 
0,007

0,090 ± 
0,004 44,57% 0,004 ± 

0,039

5 Невьянск Нв 57° 14 1,391 ± 
0,122

0,106 ± 
0,038

0,095 ± 
0,033 34,78% -0,097 ± 

0,042

6 Новая Ляля НЛ 59°03´ с. ш. 
60°36´ в. д. 17 1,348 ± 

0.135
0,079 ± 
0,033

0,088 ± 
0,035 26,09% 0,083 ± 

0,039

7 Конжаков-
ский камень КК 59°37´ с. ш. 

59°08´ в. д. 20 1,304 ± 
0,117

0,083 ± 
0,032

0,071 ± 
0,027 26,09% -0,147 ± 

0,021

8 Корткерос Кртк 61°48´ с. ш. 
51°32´ в. д. 35 1,348 ± 

0,119
0,057 ± 
0,024

0,068 ± 
0,028 30,43% 0,133 ± 

0,046

9 Кедровый 
Шор КШ 64°48´ с. ш. 

57°32´ в. д. 36 1,348 ± 
0,119

0,088 ± 
0,037

0,086 ± 
0,033 30,43% -0,005 ± 

0,057

Регион Уральская горная область 122 1,348 ± 
0,015

0,083 ± 
0,008

0,082 ± 
0,005 29,57% -0,007 ± 

0,059

10 Хантыпитляр Хп
 65°48´с. 

ш.  65°52´ 
в. д.

26 1,478 ± 
0,152

0,117 ± 
0,042

0,124 ± 
0,042 39,13% 0,013 ± 

0,057

Регион Север Западной Сибири 26 1,478 ± 
0,152

0,117 ± 
0,042

0,124 ± 
0,042 39,13% 0,013 ± 

0,057

Среднее значение 28,322 
± 0,729

1,439 ± 
0,043

0,088 ± 
0,010

0,089 ±
0,010

36,52% 
±2,53%

-0,001 ± 
0,013

Примеч.: N – число особей, NA – среднее число аллелей на локус, HO – наблюдаемая гетерозиготность, HE – ожи-
даемая гетерозиготность, P99% - доля полиморфных локусов по 99 % критерию, %, F – коэффициент инбридинга. 
В таблице приведены средние значения ± стандартная ошибка.
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С помощью горизонтального электрофореза изоферментов в крахмальном геле установлены ин-
дивидуальные генотипы деревьев по 23 аллозимным локусам, кодирующим 15 ферментных систем: 
алкогольдегидрогеназа (ADH, КФ 1.1.1.1), формиатдегидрогеназа (FDH, КФ 1.2.1.2), флуоресцентная 
эстераза (FEST, КФ 3.1.1.1), глутаматдегидрогеназа (GDH, КФ 1.4.1.2), глутаматоксалоацетаттрансами-
наза (GOT, КФ 2.6.1.1), изоцитратдегидрогеназа (IDH, КФ 1.1.1.42), лейцинаминопептидаза (LAP, КФ 
3.4.11.1), малатдегидрогеназа (MDH, КФ 1.1.1.37), менадионредуктаза (MNR, КФ 1.6.99.2), 6-фосфо-
глюконатдегидрогеназа (6-PGD, КФ 1.1.1.44), фосфоглюкоизомераза (PGI, КФ 5.3.1.9), фосфоглюкому-
таза (PGM, КФ 2.7.5.1), фосфоенолпируваткарбоксилаза (PEPCA, КФ 4.1.1.31), шикиматдегидрогеназа 
(SKDH, КФ 1.1.1.25), супероксиддисмутаза (SOD, КФ 1.15.1.1). Обработку генетических данных про-
водили в программе GenAlEx V6.502 (Peakall, Smouse, 2006; 2012). Полностью мономорфными в ис-
следованных популяциях оказались локусы Gdh, Got-3, Mdh-1, 6-Pgd-3, Pgm-2, Sod-2, Mnr-1 и Pepca. 
Анализ частот аллелей показал, что к слабо полиморфным можно отнести локусы Got-1, Lap-2, Mdh-2, 
частота встречаемости редких аллелей по которым в отдельных популяциях не превышает 5 %.

Доля полиморфных локусов по 99 % критерию (P99%) в популяциях Уральской горной области в 
среднем на 30 % ниже, чем в Алтае-Саянских популяциях (табл.). Горы Южной Сибири занимают зна-
чительную территорию, и в ледниковое время кедр сибирский мог сохраниться в большем количестве 
локальных убежищ, по сравнению с Уралом. Это увеличивает вероятность сохранения генного разноо-
бразия в Южно-Сибирских популяциях кедра сибирского.

Популяция с северной границы распространения кедра сибирского в Западной Сибири характе-
ризуется средними значениями по отношению к значениям параметров аллельного разнообразия в изу-
чаемых регионах (табл.). Установленные нами значения NA и P99% несколько ниже опубликованных для 
кедра сибирского другими авторами (Крутовский и др., 1989; Гончаренко, Силин, 1997), однако очень 
близки к полученным нами ранее при исследовании 11 экотипов широтного и долготного профиля по 
26 аллозимным локусам: NA = 1,45, P99% = 39,51 % (Петрова и др., 2014). Различия наших данных и ре-
зультатов ранее проведенных исследований связаны, вероятнее всего, c различными наборами иссле-
дованных локусов, в частности, с вовлечением в анализ большего числа изоферментных систем, коди-
руемых, в том числе, и мономорфными локусами.

Наблюдаемая гетерозиготность (HO) в популяциях Алтае-Саянской и Уральской горных обла-
стей имеет сходные значения – в среднем 8–9 % исследованных локусов произрастающих здесь деревь-
ев кедра сибирского находятся в гетерозиготном состоянии. Более высокая гетерозиготность (12 %) от-
мечена в популяции с северной границы распространения кедра сибирского (Хп). Средняя ожидаемая 
гетерозиготность (генетическое разнообразие) (НЕ) в большинстве случаев имела значения, близкие к 
наблюдаемой, что свидетельствует о соответствии распределения генотипов ожидаемому при равно-
весии по Харди-Вайнбергу. Исключением являются выборки КК и Кртк, для которых выявлена суще-
ственная разница между HO и НЕ. Коэффициент инбридинга, который характеризует степень близко-
родственности скрещиваний в популяции, имеет отличные от нуля значения именно в этих выборках. 
Отрицательное значение коэффициента инбридинга (– 0,147 ± 0,021) получено нами для популяции с 
предгорий одной из самых высоких вершин Северного Урала «Конжаковский камень», что, вероятно, 
связано с естественным отбором в пользу гетерозиготных генотипов. Положительное значение F, сви-
детельствующее о наличии в популяции близкородственных скрещиваний, выявлено в выборке Кртк. 
Данная популяция представляет собой изолят, который отделен от зоны сплошного произрастания ке-
дра сибирского расстоянием 320–400 км. По нашим данным, доля кедра сибирского в этом насаждении 
довольно мала, в первом ярусе насаждения кедр встречается в примеси, подрост кедра малочисленный. 
Это является, по сути, крайней точкой распространения кедра сибирского на запад. Под влиянием гло-
бального изменения климата и антропогенного воздействия кедр сокращает свое присутствие на терри-
тории европейской части континента, его ареал фрагментируется, а популяционный генофонд претер-
певает изменения, первые признаки которого мы наблюдаем в популяции «Корткерос».

Полученные нами значения средней наблюдаемой и ожидаемой гетерозиготности несколько 
ниже значений, сообщенных ранее при исследовании аллозимного полиморфизма популяций кедра 
сибирского. Так, при анализе девяти популяций кедра сибирского из Западных Саян, Горного Алтая 
и Томской области, средняя наблюдаемая гетерозиготность по 19 изоферментным локусам составила 
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0,163, ожидаемая – 0,156 (Крутовский и др., 1989). В исследовании девяти популяций из Казахстанско-
го Алтая, Алтайского края, Томской и Тюменской областей по 20 изоферментным локусам НО соста-
вила 0,154, НЕ – 0,165 (Гончаренко, Силин, 1997). Нами ранее при изучении изменчивости экотипов 
кедра сибирского, представляющих широтный и долготный профили ареала вида, получены значения 
НО = 0,110, НЕ = 0,104 (Петрова и др., 2014). Вероятно, сравнительно низкая гетерозиготность и генное 
разнообразие популяций Уральской и Алтае-Саянской горных областей связано с их произрастанием 
на «отступающих» границах ареала вида, где присутствие кедра сокращается в связи с изменением 
климатических условий. В настоящее время отмечено влияние климатических изменений на динамику 
ареалов бореальных видов хвойных, продвижение ареалов в широтном направлении – на север (Reh-
feldt еt al., 2004; Savolainen et al., 2011), в частности в Сибири – перераспределение растительных зон и 
популяций лесообразующих древесных видов (Чебакова и др., 2003). Выборка Хп представляет собой 
фрагмент «наступающей», самой северной популяции с относительно высокой численностью (200 шт./
га) взрослых генеративных деревьев кедра (возраст 120–240 лет). Здесь вид плодоносит и имеет воз-
обновительный потенциал (Велисевич, 2017). Вероятно, поэтому величины НО и НЕ здесь выше, чем в 
популяциях изучаемых горных областей.

Подразделенность популяций оценивали с помощью F-статистик (Wright, 1978). Поскольку за-
дачей исследования является сравнение генетического разнообразия P. sibirica в Уральской и Алта-
е-Саянской горных областях, нами были рассчитаны показатели подразделенности в этих группах по-
пуляций. Оказалось, что на долю изменчивости между популяциями Алтае-Саянского региона при-
ходится 2,1 % общей генетической изменчивости, в то время как межпопуляционная изменчивость в 
пределах Уральского региона составила 5,4 %. Анализ FST показал, что изоферментные локусы вносят 
различный вклад в генетическую подразделенность популяций кедра сибирского. Наибольший вклад в 
подразделенность Южно-Сибирских популяций внесли локусы Skdh-1 (FST = 0,052), Fe-2 (FST = 0,039) 
и Lap-2 (FST = 0,035), а в подразделенность уральских популяций – локусы Skdh-1 (FST = 0,062), Fe-2  
(FST = 0,198) и Adh-1 (FST = 0,074).

При анализе 10 исследуемых популяций кедра сибирского, по нашим данным, на долю межпо-
пуляционной изменчивости приходится 8,4 % общего генетического разнообразия, это практически со-
впадает с полученными нами ранее значением FST для экотипов широтного и долготного профилей аре-
ала (FST = 0,081) (Петрова и др., 2014). Ранее другими исследователями были получены более низкие 
оценки генетической подразделенности популяций кедра сибирского – 2,5 % (Крутовский и др., 1989), 
4% (Гончаренко, Силин, 1997), 6,3 % (Politov D. V., Krutovskii K. V., 2004), что, вероятно, связано разли-
чиями в наборах ферментных систем и исследованных популяций. По отдельным локусам значения FST 
варьировали от 0,019 (Got-1) до 0,231 (Skdh-2). Более чем на величину стандартного отклонения отли-
чались от среднего значения FST по локусам Skdh-2 (FST = 0,263), Skdh-1 (FST = 0,163), Fe-2 (FST = 0,220) 
и Pgm-1 (FST = 0,100).

Наглядно картину взаимного расположения исследуемых выборок представляет собой их рас-
пределение в плоскости главных компонент, полученных при анализе матрицы FST (рис. 1). Первые 
две главные компоненты объясняют около 60 % подразделенности между изучаемыми выборками. На 
рисунке видно, что по первой главной компоненте, вклад которой в общую изменчивость составляет 
40,85 %, выделяется компактная группа Алтае-Саянских популяций, далее следуют Уральские попу-
ляции с примыкающей к ним выборкой с северной границы ареала. В плоскости второй компоненты, 
которая объясняет 18,69 % вариации FST, популяции Алтае-Саянской горной области плотно сгруппи-
рованы, популяции из Уральского региона более разрознены, а популяция с северной границы распро-
странения (Хп) в значительной степени дифференцирована от остальных. Своеобразие популяции Хп 
обусловлено, в первую очередь, частотой аллелей по локусам, которые вносят максимальный вклад в 
генетическую подразделенность популяций. Например, редкий аллель по второму локусу шикиматде-
гидрогеназы Skdh-2110 (обозначения аллелей даны по: Петрова и др., 2014) встречается в популяциях 
Алтае-Саянской группы с частотой 2–5 %, в популяциях Уральской группы – 2–4 %, а в популяции с 
северной границы леса его частота составляет 44 %. Частота аллеля Pgm-196 в Южно-Сибирских по-
пуляциях варьирует от 4 до 9 %, в Уральских – от 11 до 25 %, а в ХП – 44 %. Аллель Fe-2100 является 
наиболее часто встречающимся (частота 68–88 %) в Алтайских выборках, его частота варьирует от 22 
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до 80 % в насаждениях кедра на Урале, на севере составляет 48 %. Также отметим наличие в северной 
популяции редких аллельных вариантов по локусам Idh и 6Pgd-2, мономорфным в остальных изучен-
ных выборках.

Рис. 1. Распределение популяций в плоскости главных координат, полученных на основании матрицы значений 
генетической подразделенности популяций (FST). 
Примечание: обозначения популяций см. табл.

Таким образом, по результатам многомерного анализа данных изученные популяции группиру-
ются в соответствии с их географическим положением, что может служить подтверждением существо-
вания Алтае-Саянского и Уральского центров расселения кедра в постледниковый период. Подразде-
ленность популяций Уральской горной области объясняется фрагментированностью ареала кедра си-
бирского на западном пределе распространения вида в связи с глобальными климатическими измене-
ниями и антропогенным воздействием. Близость популяции с северной границы кедра к популяциям 
Уральской горной области в плоскости первой главной координаты, а также описанные выше особен-
ности ее генетической структуры, можно рассматривать как доказательство распространения кедра си-
бирского на север из Уральского рефугиума.
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