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АННОТАЦИЯ

С помощью девяти ядерных микросателлитных локусов (nSSR) изучена структура генетической 
изменчивости сосны обыкновенной в Черноморско- Кавказском регионе,  Восточной Европе,  на Урале,  
в Сибири и на Дальнем Востоке и с помощью ABC-анализа исследована демографическая история этих 
групп популяций. Подтверждена значительная дифференциация между популяциями Восточного  Причер-
номорья и основного  ареала,  при этом время дивергенции между данными группами оценено  в 0,5 млн 
лет назад (л. н.). Обнаружена дифференциация популяций Большого  Кавказа на западные и восточные,  
вероятно,  обусловленная миграциями на Западный Кавказ восточно- европейских популяций. Показано  
сходство  по  nSSR популяций Крыма и Малой Азии,  видимо,  в результате их относительно  недавней 
дифференциации. Анализ nSSR выявил существенную дифференциацию между популяциями Дальнего  
Востока и остальными популяциями северной части ареала. Время дивергенции между этими группами 
популяций оценено  с помощью ABC-анализа в 97 тыс. л. н.,  что  подтверждает выживание сосны обык-
новенной на Дальнем Востоке во  время последнего  ледникового  максимума.

Ключевые слова: Pinus sylvestris L.,  nSSR,  генетическая изменчивость,  рефугиумы,  историческая 
демография.

чук,  2010],  радикально  сокращала свой аре-
ал,  выживая в изолированных рефугиумах,  
имеющих стабильные условия,  что  оказало  
воздействие на структуру ее современного  ге-
нофонда. В южных отдаленных частях ареала 
она образует в значительной степени изоли-
рованные анклавы. Такие популяции встре-
чаются на Пиренейском,  Апеннинском полу- 
островах,  в Малой Азии,  Крыму и на Кавказе.

Исследования изменчивости митохондри-
альной ДНК (мтДНК) у сосны обыкновенной 

ВВЕДЕНИЕ

Сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) –  
важнейший лесообразователь Северной Евра-
зии,  характеризующийся чрезвычайно  ши-
рокой экологической амплитудой и высокой 
генетической изменчивостью [Санников и др.,  
2012]. В таежной зоне Северной Евразии сосна 
распространена на значительной территории 
почти повсеместно  в пределах своего  ареала,  
однако  в ледниковые фазы плейстоцена,  со-
гласно  палеоэкологическим данным [Бляхар-
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показали резкие генетические отличия попу-
ляций Пиренейского  полуострова [Naydenov 
et al., 2007] и Восточного  Причерноморья (ВП) 
[Naydenov et al., 2007; Semerikov et al., 2020] 
от остальных популяций,  что  говорит о  дав-
ней изоляции данных групп популяций и об 
отсутствии их вклада в постледниковую ре-
колонизацию. При этом основные источники 
постледниковой реколонизации у сосны обык-
новенной находятся севернее,  в районе Кар-
пат,  на Урале и,  возможно,  в Южной Сибири. 
Это  подтверждают исследования изменчиво-
сти аллозимов,  мтДНК и хлоропластных ми-
кросателлитов (cpSSR) [Naydenov et al., 2007; 
Санников и др.,  2014;  Семериков и др.,  2014;  
Semerikov et al., 2018],  а также палеоданные 
[Willis, van Andel, 2004; Binney et al., 2009; 
Бляхарчук,  2010].

В пределах ВП обнаружена сложная струк-
тура генетической дифференциации [Semeri- 
kov et al., 2020]. Выявлено  три маркированные 
гаплотипами мтДНК группы популяций: Ма-
лая Азия,  Малый Кавказ и Крым;  Западный 
Кавказ;  Восточный Кавказ. Предположено,  
что  сосна обыкновенная вначале мигрировала 
из Малой Азии через Малый Кавказ и Боль-
шой Кавказ в Крым,  благодаря чему в Малой 
Азии,  на Малом Кавказе и в Крыму оказал-
ся распространен общий гаплотип,  а затем на 
Большом Кавказе обособилась группа попу-
ляций,  маркированная производным гаплоти-
пом. Позже благодаря гибридизации с мигран- 
тами из Восточной Европы на Западном Кав-
казе оказались распространены гибриды,  мар-
кированные химерными гаплотипами.

Несмотря на то  что  в целом леднико-
вые рефугиумы сосны обыкновенной извест-
ны,  как и основные географические группы 
популяций,  время дивергенции между ними 
требует оценки. В частности,  необходимо  
уточнить возраст отделения популяций ВП 
и основного  ареала,  также остается нерешен-
ным вопрос о  времени дивергенции выявлен-
ных на основе анализа мтДНК групп популя-
ций в пределах ВП и времени миграции сосны 
с Русской равнины на Западный Кавказ. Для 
решения данных вопросов,  как и в целом из-
учения исторической демографии сосны обык-
новенной,  необходимы исследования на осно-
ве моделирования популяционных процессов 
с помощью ABC (приближенных байесовских 
вычислений),  использующих мультигенные 

ядерные маркеры,  такие как микросателлит-
ные локусы (nSSR).

Предыдущие исследования генетической 
структуры сосны обыкновенной с использова-
нием nSSR охватывали лишь отдельные части 
ареала сосны обыкновенной [Wójkiewicz et al., 
2016; Tóth et al., 2019; Dering et al., 2021; Shel-
ler et al., 2023],  при этом оставшиеся регио-
ны были не охвачены либо  очень слабо  охва-
чены данными исследованиями,  в том числе 
Северный Кавказ,  Крым,  Русская равнина,  
Урал,  Западная Сибирь,  Якутия и Дальний 
Восток. Только  в двух работах проводилось 
исследование исторической демографии,  при-
чем с применением малого  количества выбо-
рок на ограниченной территории [Tóth et al., 
2019; Dering et al., 2021].

Цель данного  исследования состоит в изу-
чении генетической структуры и исторической 
демографии популяций сосны обыкновенной 
в Черноморско- Кавказском регионе и в Се-
верной Евразии. Задачи данного  исследова-
ния включают оценки колебаний численности 
популяций сосны обыкновенной в последний 
ледниковый максимум,  оценки возраста неко-
торых демографических событий,  уточнение 
путей миграции в пределах ВП,  оценки вре-
мени и генетического  вклада миграций с Рус-
ской равнины в ВП,  а также установление 
роли южных рефугиумов в постледниковой 
реколонизации основной части ареала.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Использованный материал и лаборатор-
ные методы. С помощью 9 nSSR локусов про-
анализировано  35 популяций Pinus sylvestris 
в основной части ареала и в ВП со  средней 
численностью выборки 24,3 (табл. 1).

Большинство  образцов было  использо-
вано  ранее для изучения изменчивости ми-
тохондриальной и хлоропластной ДНК [Se-
merikov et al., 2018, 2020]. Анализировались 
следующие локусы: lw_isotig04306, lw_isot-
ig10603, lw_isotig06440, lw_isotig20215 [Fang 
et al., 2014]; psyl2, psyl42 [Sebastiani et al., 
2012]; PtTx3025, PtTx2146 [Elsik et al., 2000]; 
SPAC12.5 [Soranzo et al., 1998]. Анализ про-
водился в двух мультиплексах. Для всех ло-
кусов в первом мультиплексе и для локусов 
lw_isotig06440 и psyl42 во  втором мульти-
плексе применялась совместная амплифика-
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ция в общем растворе (мультиплекс). Локусы 
lw_isotig20215 и PtTx2146 амплифицировались 
отдельно,  после чего  продукты амплифика-
ции добавлялись в общий продукт второго  
мультиплекса. Прямые праймеры были мече-
ны флуоресцентными красителями: в первом 

мультиплексе – 6-FAM: lw_isotig04306;  R6G: 
lw_isotig10603,  PtTx3025,  SPAC12.5;  ROX: 
psyl2,  во  втором – 6-FAM: lw_isotig06440;  
TAMRA: psyl42;  ROX: lw_isotig20215,  
PtTx2146. ПЦР проводили в 10 мкл,  содержа-
щих 10 × ПЦР буфер  AS  (НПО “СибЭнзим”,  

Т а б л и ц а  1
Характеристика 35 исследованных популяций сосны обыкновенной и параметры изменчивости  

по данным анализа девяти ядерных микросателлитных локусов

№ Популяция Широта Долгота N Na Ne Ho He r11 P

Восточное Причерноморье

1 Озеро  Рица (III)* 43,28 40,32 26 6,2 3,4 0,581 0,642 4,9 0

2 Гузерипль (III) 43,59 40,07 24 6,7 3,5 0,556 0,633 5,2 2

3 Большой Утриш (III) 44,45 37,25 34 6,7 3,4 0,592 0,635 4,9 0

4 Осетия (III) 42,55 44,11 25 5,8 3,1 0,570 0,634 4,6 0

5 Соленовский котел (III) 43,59 40,48 24 6,4 3,9 0,651 0,684 5,4 0

6 Белоканы (III) 41,43 46,25 15 3,9 2,2 0,471 0,525 3,7 0

7 Теберда (III) 43,22 41,44 25 6,1 3,1 0,618 0,635 4,9 1

8 Дагестан-1 (I) 42,25 47,03 24 5,6 3,7 0,609 0,649 4,8 0

9 Дагестан-2 (I) 42,24 46,54 24 6,1 3,8 0,642 0,674 5,2 4

10 Дагестан-3 (I) 42,19 47,09 24 6,0 3,6 0,589 0,670 4,9 0

11 Кастамону (I) 41,23 33,44 24 6,9 4,2 0,639 0,695 5,6 3

12 Карс (I) 40,17 42,33 27 7,7 4,1 0,691 0,715 5,7 1

13 Гурзуф (I) 44,33 34,16 24 7,6 4,4 0,648 0,699 5,9 0

14 Крымский з-к (I) 44,34 34,13 24 6,8 3,9 0,643 0,650 5,3 3

Основной ареал

15 Словакия (V) 48,67 19,70 11 5,4 3,6 0,677 0,692 5,4 1

16 Таллин (V) 59,38 24,63 36 7,6 3,9 0,641 0,680 5,4 1

17 Пирин (V) 41,48 23,28 30 7,9 4,6 0,713 0,716 5,8 1

18 Тверь (V) 56,75 36,00 24 6,6 3,9 0,720 0,692 5,3 1

19 Домжерицы (V) 54,73 28,30 24 6,6 3,8 0,713 0,684 5,3 0

20 Чаадаевка (V) 53,13 45,97 24 7,1 3,9 0,713 0,710 5,7 0

21 Навлинское (V) 52,80 34,52 24 7,4 4,4 0,659 0,701 5,8 1

22 Йошкар- Ола (IV) 56,60 47,93 21 7,0 3,9 0,674 0,698 5,8 1

23 Плесецк (IV) 63,33 41,08 24 6,9 3,7 0,646 0,688 5,4 0

24 Петрозаводск (IV) 61,78 34,27 24 6,9 4,0 0,741 0,719 5,5 1

25 Ай (IV) 55,97 58,20 24 7,2 4,2 0,669 0,697 5,7 3

26 Екатеринбург (IV) 56,78 60,55 24 7,2 4,0 0,691 0,696 5,6 1

27 Тюмень (IV) 57,10 65,50 25 6,9 3,7 0,656 0,663 5,2 2

28 Тобольск (IV) 58,17 68,37 23 6,0 3,3 0,670 0,662 4,9 0

29 Ивдель (IV) 60,71 60,39 24 7,0 4,4 0,707 0,685 5,5 0

30 Карагай- Покровка (II) 51,63 57,90 24 6,6 4,0 0,642 0,666 5,3 0

31 Ульхан (V) 49,23 112,62 24 6,0 4,1 0,757 0,710 5,2 2

32 Красноярск (IV) 56,00 92,63 24 6,3 3,5 0,662 0,662 5,1 1

33 Якутия (II) 62,05 129,62 24 4,8 3,0 0,574 0,616 4,1 0

34 Сковородино  (II) 54,00 123,93 17 5,2 3,5 0,547 0,602 4,7 1

35 Алдан (II) 58,62 125,38 30 6,4 3,4 0,598 0,609 4,8 0

Среднее 24,3 6,5 3,7 0,645 0,668 6,1 0,9

П р и м е ч а н и е.  N –  величина выборки;  Na –  среднее число  аллелей;  Ne –  эффективное среднее число  
аллелей;  Ho –  наблюдаемая гетерозиготность;  He –  ожидаемая несмещенная гетерозиготность; r11 –  стандартизованное 
среднее число  аллелей;  P –  число  приватных аллелей.

* В скобках указан кластер,  выявленный в STRUCTURE,  соответствующий также группе популяций для AMOVA,  
доля которого  преобладает в генофонде популяции (см. рис. 2).
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Россия) –  1 мкл,  MgCl2 (раствор  25 mM) –   
1,6 мкл,  DMSO –  0,1 мкл,  смесь dNTP (рас-
твор  по  10 mM каждого) –  0,2 мкл,  Taq-по-
лимераза (5 U/мкл,  СибЭнзим) –  0,1 мкл,  
праймеры (раствор  10 µM) –  по  0,2 мкл,  
ДНК образца (концентрация 10–100 ng/µL) –  
1 мкл. Остальной объем составляла вода. Для 
амплификации мультиплексов использова-
на программа ПЦР: предварительная денату-
рация 94 °C –  5 мин,  35 циклов амплифика-
ции: 94 °C –  30 с,  58 °C –  3 мин,  72 °C –  45 с,   
финальная элонгация 72 °C –  30 мин. Для ам-
плификации локуса lw_isotig20215 примене-
на программа: предварительная денатура-
ция 94 °C –  5 мин,  35 циклов амплификации: 
94 °C –  30 с,  58 °C –  90 с,  72 °C –  45 с,  фи-
нальная элонгация 72 °C –  7 мин. Амплифи-
кация локуса PtTx2146 осуществлялась по  
программе: предварительная денатурация 
94 °C –  5 мин,  10 циклов амплификации: 
94 °C –  30 с,  60 °C –  20 с с понижением на 
0,5 °C каждый следующий цикл,  72 °C –  30 с,   
30 циклов амплификации: 94 °C –  30 с,  
55 °C –  20 с,  72 °C –  30 с,  финальная элонга-
ция 72 °C –  3 мин. Анализ продуктов ампли-
фикации проводился на секвенаторе НАНО-
ФОР 05 (ИАП РАН,  Россия) с применением 
размерного  стандарта S550 (ООО “ГОРДИЗ”,  
Россия).

Анализ данных. Генотипирование осущест-
влялось в программе GeneMapper™ v. 4.0 (Ap-
plied Biosystems,  США). Переведенные в дан-
ной программе в числовую форму результаты 
в виде длин аллелей в п. н. были подвергну-
ты обработке в макросе для Microsoft Excel 
GenAlEx 6.502 [Peakall, Smouse, 2012] с це-
лью получения основных генетических пара-
метров (всех указанных в табл. 1,  кроме r11) 
и экспорта данных в другие программы. Для 
оценки стандартизованного  для минимальной 
выборки (r11) среднего  числа аллелей в попу-
ляциях использована программа FSTAT v 2.9.4 
[Goudet,  2005].

Ординация (PCoA) на основе парных FST 
была построена в GenAlEx 6.502. Проверка 
значимости различий между RST и пермутиро-
ванным pRST (что  соответствует FST) для оцен-
ки существования филогеографической струк-
туры реализована в программе SpaGeDi 1.3d  
[Hardy, Vekemans, 2002]. Тест Мантела на 
корреляцию парных межпопуляционных 
FST и географических дистанций проведен в  

ARLEQUIN 3.5 [Excoffier, Lischer, 2010] на ос-
нове 10 000 пермутаций.

Байесовская кластеризация популяций 
и индивидуумов в STRUCTURE 2.3.4. От-
несение индивидуумов и популяций к ге-
нетически отдельным группам (кластерам) 
проведено  с использованием байесовского  
метода кластеризации с помощью программы  
STRUCTURE 2.3.4 [Pritchard et al., 2000]. 
В анализе применено  условие коррелирован-
ных частот аллелей и использована модель 
“admixture”. Анализ проводился для K от 1 
до  10,  для каждого  из которых выполнено  10 
прогонов с длиной периода “burn-in” 100 000 
и периода записи 200 000 итераций. Оценки 
значений DeltaK [Evanno et al., 2005] получены 
в веб-приложении STRUCTURE HARVEST-
ER [Earl, von Holdt, 2012]. В веб-приложении 
CLUMPAK [Kopelman et al., 2015] проведена 
оценка наиболее вероятного  K по  методу,  ре-
комендованному [Pritchard et al., 2000],  а так-
же построены сводные диаграммы кластери-
зации для каждого  K. На основе результатов 
байесовской кластеризации проведен треху-
ровневый иерархический анализ генетической 
изменчивости (AMOVA) в ARLEQUIN 3.5,  
оценка значимости которого  получена с по-
мощью 1000 симуляций.

ABC-анализ. Для исследования историчес- 
кой демографии сосны обыкновенной на ос-
нове анализа nSSR использован метод при-
ближенных байесовских вычислений (ABC),  
реализованный в DIYABC v. 2.1.0 [Cornuet et 
al., 2014]. Для каждой демографической моде-
ли сгенерировано  106 коалесцентных генеало-
гий (симуляций),  для каждой из которых рас-
считана совокупность статистических данных 
(summary statistics): среднее число  аллелей,  
среднее расстояние между аллелями,  среднее 
генетическое разнообразие и средний индекс 
M по  локусам [Cornuet et al., 2014] в каждой 
популяции;  среднее число  аллелей,  среднее 
расстояние между аллелями,  среднее генети-
ческое разнообразие,  общие аллельные дис-
танции между популяциями [Cornuet et al., 
2014] и межпопуляционное FST для двух или 
трех популяций,  и проведено  сравнение с на-
блюдаемыми значениями. В ходе симуляций 
значения параметров модели брались слу-
чайно  из априорных распределений (прио-
ров). Частота мутаций принята в диапазоне 
10–6 –  10–4 на поколение в целом и в диапа-
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зоне 10–6 –  10–2 для отдельных локусов. Пре-
делы выбирались таким образом,  чтобы в их 
окрестностях апостериорное значение было  
близко  к нулю и соответствовало  данным 
[Provan et al.,  1999]: 3,2 × 10–5 и 7,9 × 10–5 на 
поколение. Общий коэффициент распределе-
ния P задан в диапазоне 10–1 –  1,  для отдель-
ных локусов – 10–2 –  1 [Cornuet et al.,  2014]. 
Остальные,  общие для всех моделей,  приоры 
и условия заданы по  умолчанию в програм-
ме DIYABC v. 2.1.0 [Cornuet et al.,  2014]. 1000 
симуляций,  наиболее близких к наблюдаемым 
генетическим данным по  значениям “summa-
ry statistics”,  использовались для вычисления 
апостериорных распределений параметров мо-
дели с применением локальной линейной ре-
грессии. Продолжительность поколения пред-
полагалась равной около  100 лет [Provan et 
al., 1999].

Группы популяций,  включенные в ABC- 
анализ,  составлены на основе результатов 
STRUCTURE. В группу “Кавказ” вошли по-
пуляции под номерами 1,  3,  4,  7–10;  в груп-
пу “Восточный Кавказ” – 8,  9,  10;  в группу 
“Западный Кавказ” –  1,  3,  4,  7;  в группу “ос-
новной ареал” –  20–24,  26–29,  31,  32;  в груп-
пу “Дальний Восток” –  33,  34,  35 (см. табл. 1).

Для оценки времени дивергенции меж-
ду популяциями основного  ареала и попу-
ляциями Восточного  Кавказа как генетиче-
ски наиболее отличными от основного  ареала,  
а также оценки времени образования группы 
популяций “Западный Кавказ”,  относящейся 
к отдельной группе STRUCTURE (см. табл. 1),  
первоначально  было  предложено  две демо-
графические модели. Для всех моделей чис-
ленность группы популяций “Восточный 
Кавказ” (N1) ограничена 40 тыс.,  “основной 
ареал” (N2) –  100 тыс.,  “Западный Кавказ” 
(N3) –  60 тыс. индивидуумов.

Модель № 1 предполагает первоначаль-
ную дивергенцию популяций N1 и N2,  соот-
ветствующую времени t3 (предел 7000 поколе-
ний),  и последующую дивергенцию популяций 
N1 и N3,  соответствующую времени t2 (пре-
дел 3000 поколений) (рис. 1).

Модель № 2 предполагает первоначаль-
ную дивергенцию популяций N1 и N2,  соот-
ветствующую времени t3 (предел 7000 поко-
лений),  и последующую гибридизацию между 
популяциями N1 и N2,  соответствующую вре-
мени t1 (предел 2000 поколений),  с образо-

ванием популяции N3 (см. рис. 1). В модель 
также введен параметр  r –  коэффициент сме-
шения между популяциями N1 и N3 с уста-
новленными пределами от 0,5 до  0,999.

Модель № 3 предполагает первоначаль-
ную дивергенцию популяций N1 и N2,  соот-
ветствующую времени t3 (предел 7000 поко-
лений),  далее следует дивергенция популяции 
N1 и гипотетической предковой для группы 
популяций Западного  Кавказа популяции N4 
(предел 40 тыс. индивидуумов),  соответству-
ющая времени t2 (предел 3000 поколений),  
после чего  следует гибридизация между по-
пуляциями N4 и N2 c образованием N3,  что  
соответствует времени t1 (предел 2000 поко-
лений) (см. рис. 1). Параметр  r –  коэффициент 
смешения между популяциями N4 и N3 задан 
в пределах от 0,5 до  0,999.

Наиболее вероятную модель из № 1–3 
определяли путем вычисления их апостериор-
ных вероятностей с использованием логисти-
ческой регрессии на основе 1 %  симулирован-
ных данных,  наиболее близких к исходным. 
Достоверность выбора сценария оценивалась 
путем создания 1000 наборов данных из при-
орных значений с вычислением ошибки пер-
вого  и второго  рода.

Оценка времени дивергенции группы попу-
ляций основного  ареала и группы популяций 
Дальнего  Востока,  относящейся к отдельной 
группе STRUCTURE,  проведена с помощью 
демографической модели (№ 4),  в которой 
N1 с пределом 40 тыс. индивидуумов –  груп-
па популяций “Дальний Восток”,  N2 c преде-
лом 110 тыс. индивидуумов –  группа популя-
ций “основной ареал”,  t –  время дивергенции 
между двумя группами (предел 4000 поколе-
ний) (см. рис. 1).

С целью оценки динамики численности по-
пуляций сосны обыкновенной за период,  охва-
тывающий средневалдайскую стадию,  послед-
ний ледниковый максимум и постледниковье,  
были использованы демографические модели,  
предполагающие увеличение численности от 
Ne до  N1 во  время t (табл. 2) для групп попу-
ляций “Кавказ”,  “основной ареал” и “Даль-
ний Восток” (модели C,  M,  F соответственно).

Пригодность демографических моделей 
оценивали путем сравнения сводной статис- 
тики реального  набора данных анализа nSSR 
с 10 000 имитированных априорных и 1000 
апостериорных распределений.
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Моделирование ареала P. sylvestris. Ис-
пользовалось средовое моделирование ниш,  
основанное на данных о  распространении  
P. sylvestris в Евразии в настоящее время 
и о  климатических параметрах в настоящем 
и прошлом на территории Евразии для ре-
конструкции предполагаемого  ареала вида 
во  время последнего  ледникового  максимума 
(ПЛМ) (ок. 20000 л. н.). Для этого  были приме-
нены метод машинного  обучения и критерий 
максимальной энтропии,  реализованные в про-
грамме MAXENT 3.3.3 [Phillips et al., 2006].

Так как ареал P. sylvestris в основном 
сплошной,  в качестве данных о  распростра-
нении использовали координаты точек,  рав-
номерно  расположенных в основной части 
ареала с шагом в 1° широты и долготы,  а так-
же точки из отдаленных фрагментов ареала. 
Карта ареала P. sylvestris была взята с сайта 

(URL: http://www.euforgen.org/species/pinus- 
sylvestris/). Климатические параметры,  ис-
пользованные в моделировании,  соответству-
ют использованным в [Semerikov et al., 2020].

РЕЗУЛЬТАТЫ

По  всем исследованным популяциям вы-
явлены слабо  варьирующие значения гетеро-
зиготности (см. табл. 1),  типичные для сосны 
обыкновенной по  nSSR и несколько  боль-
шие,  чем в предыдущих исследованиях евро-
пейской части ареала [Wójkiewicz et al., 2016; 
Tóth et al., 2019; Dering et al., 2021; Sheller et 
al., 2023]. Несколько  меньшая изменчивость 
установлена лишь в части популяций Кавка-
за и Дальнего  Востока (см. табл. 1). Межпо-
пуляционная дифференциация (FST = 0,054; 
P < 0,001) превышает [Wójkiewicz et al., 2016] 

Рис. 1. Демографические модели № 1–4,  использованные в ABC. Обозн. см. в тексте
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или близка к таковой [Tóth et al., 2019],  пре-
жде выявленной для европейских популяций. 
Тест Мантела на корреляцию парных межпо-
пуляционных FST и географических дистанций 
значим (R = 0,232;  P = 0,025),  как и в преды-
дущем исследовании [Sheller et al., 2023],  ука-
зывая на значение изоляции расстоянием. Па-
раметр  межпопуляционной дифференциации,  
вычисленный с учетом дистанций как сумма 
квадратов разниц длин аллелей (RST = 0,10;   
P < 0,001),  значимо  превышает FST (P = 0,001;  
104 пермутаций),  что  контрастирует с ре-
зультатами предыдущего  исследования [Wój- 
kiewicz et al., 2016] и говорит о  наличии фило-
географической структуры.

Анализ генетической структуры популя-
ций с помощью байесовской кластеризации 
показал деление генофонда популяций сосны 
обыкновенной на пять кластеров как наибо-
лее обоснованное,  что  подтверждено  кри-
терием,  указанным в [Pritchard et al., 2000] 
(рис. 2). При этом по  критерию DeltaK наи-
более обосновано  выделение двух кластеров,  
распределение которых соответствует де-
лению популяций на основной ареал и Вос-
точное Причерноморье (см. табл. 1,  рис. 2).  
Однако  мы далее будем рассматривать де-
ление на пять кластеров,  так как это  имеет  
наибольший смысл с точки зрения филогео-
графии.

Т а б л и ц а  2
Параметры демографических моделей (C, M, F) для Pinus sylvestris, вычисленные в DIYABC  

с использованием ABC

Параметр
Априорное 

распределение

Апостериорное распределение

Мода 95 %  доверительный интервал

Модель “С”

N1 10–105 8,65 × 104 2,31 × 104 9,85 × 104

t 10–500 333 26,3 487

Ne 10–6 × 104 1,64 × 104 7,31 × 103 5,49 × 104

µ 10–6 –  10–4 5,69 × 10–5 1,59 × 10–5 9,69 × 10–5

Модель “M”

N1 10–1,2 × 105 1,11 × 105 2,40 × 104 1,18 × 105

t 10–700 615 39,7 681

Ne 10–6 × 104 1,18 × 104 6,97 × 103 5,32 × 104

µ 10–6 –  10–4 4,97 × 10–5 1,82 × 10–5 9,84 × 10–5

Модель “F”

N1 10–6 × 104 5,0 × 104 1,37 × 104 5,89 × 104

t 10–500 260 24,2 485
Ne 10–3 × 104 9,08 × 103 5,44 × 103 2,82 × 104

µ 10–6 –  10–4 4,44 × 10–5 2,14 × 10–5 9,82 × 10–5

П р и м е ч а н и е.  t –  число  поколений;  µ –  число  мутаций на поколение.

Рис. 2. Диаграмма распределения кластеров,  выявленных с помощью STRUCTURE для K = 2,  K = 5,  
в популяциях и индивидуумах сосны обыкновенной. Нумерацию популяций см. в табл. 1
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В пределах популяций Восточного  При-
черноморья выявлено  два кластера. Кла-
стер  I имеет наибольшие частоты в популя-
циях Малой Азии и Крыма и преобладает на 
Восточном Кавказе. Кластер  III имеет превос-
ходство  на Западном,  Центральном Кавказе 
и в Закавказье (рис. 3). В основной части ареа-
ла распространены три кластера. Кластеры IV 
и V примерно  поровну распределены и доми-
нируют от Восточной Европы до  Монголии. 
Кластер  II плевалирует на Дальнем Востоке 
и в Якутии (см. рис. 3).

Деление популяций на группы для ана-
лиза AMOVA соответствует преобладающим 
в популяциях кластерам. Выявлена значимая 
доля межгрупповой дифференциации (2,8 %) 
для пяти групп,  более высокая,  чем в преды-
дущем исследовании для европейских попу-
ляций [Wójkiewicz et al., 2016] (табл. 3).

Следует отметить наибольшую дифферен-
циацию между популяциями основного  ареа-
ла и ВП (FCT = 0,032;  P < 0,001),  а также зна-
чительную дифференциацию в пределах ВП 
(FST = 0,060;  P < 0,001) по  сравнению с основ-
ным ареалом (FST = 0,024;  P < 0,001) (рис. 4),  
что  было  показано  ранее по  данным ана-
лиза митохондриальных маркеров и хлоро-
пластных микросателлитов [Semerikov et al.,  
2020].

Оценка динамики численности популяций 
для основных групп популяций. Для группы 
“Кавказ” время t было  оценено  в 33 тыс. л. н.,  
когда численность возрасла в 5 раз,  достиг-
нув современного  уровня (N1) (модель С).  
Для группы “основной ареал” t оценено  
в 61 тыс. л. н. и численность Ne была мень-
ше современной в 9 раз (модель M). Для груп-
пы “Дальний Восток” t оценено  в 26 тыс. л. н. 
и численность меньше современной в 5,5 раза 
(модель F) (см. табл. 2).

Оценка времени дивергенции групп по-
пуляций “Восточный Кавказ” и “основной 
ареал” и образования группы популяций 
“Западный Кавказ”. На основе модели № 1 
получены оценки времени расхождения групп 
популяций основного  ареала и Восточного  
Кавказа (t3) в 512 тыс. л. н. и времени расхож-
дения групп популяций Восточного  и Запад-
ного  Кавказа (t2) в 116 тыс. л. н. (табл. 4).

Модель № 2 предложена,  основываясь на 
нашей гипотезе о  вторичном проникновении 
сосны обыкновенной из Русской равнины на 
Западный Кавказ,  что  привело  к закрепле-
нию там рекомбинантного  гаплотипа мтДНК  
[Semerikov et al., 2020]. На ее основе получе-
ны оценки времени расхождения групп попу-
ляций основного  ареала и Восточного  Кавка-
за (t3) в 336 тыс. л. н. и времени гибридизации 

Рис. 3. Карта популяций сосны обыкновенной с диаграммами распределения кластеров STRUCTURE. 
Нумерацию популяций см. в табл. 1
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между группами популяций основного  аре-
ала и Восточного  Кавказа с образованием 
группы популяций Западного  Кавказа (t1) 
в 100 тыс. л. н. и коэффициентом смешения r = 
= 0,968 (см. табл. 4).

Учитывая сопоставимые оценки времени 
расхождения групп популяций основного  аре-
ала и Восточного  Кавказа и близкие оценки 
времени образования группы популяций За-
падного  Кавказа путем гибридизации и в ре-
зультате дивергенции,  можно  предположить,  
что  дивергенция двух групп популяций на 
Кавказе предшествовала гибридизации меж-

ду популяциями Западного  Кавказа и Русской 
равнины. Исходя из этого,  предложена модель 
№ 3. По  результатам моделирования получе-
ны оценки времени расхождения групп попу-
ляций основного  ареала и Восточного  Кавка-
за (t3) в 552 тыс. л. н.,  времени расхождения 
между группой популяций Восточного  Кав-
каза и предковой группой популяций (N4) За-
падного  Кавказа (t2) в 149 тыс. л. н.,  време-
ни гибридизации между группой популяций 
основного  ареала и предковой группой попу-
ляций (N4) Западного  Кавказа с образовани-
ем современной группы популяций Западного   

Т а б л и ц а  3
Иерархический анализ генетической изменчивости (AMOVA) ядерных микросателлитных локусов, основанный 

на делении популяций Pinus sylvestris на пять групп исходя из кластеризации в STRUCTURE

Компонента изменчивости Степень свободы Сумма квадратов
Вариационная 
компонента

Доля  
изменчивости

Между группами 4* 145,87 (71531,80) 0,088 (47,630) 2,79 (7,22)

Между популяциями внутри групп 30* 210,17 (56756,39) 0,084 (27,072) 2,66 (4,10)

Внутри популяций 1663* 4944,75 (973472,85) 2,973 (585,372) 94,56 (88,68)

Индекс фиксации Значимость (P)

FST (RST) 0,054 (0,113) <0,00001*

FSC 0,027 (0,044) <0,00001*

FCT 0,028 (0,072) <0,00001*

П р и м е ч а н и е.  В скобках приведены значения для AMOVA с учетом дистанций как сумма квадратов 
разниц длин аллелей (RST),  значения без скобок приведены для метода вычисления дистанций по  числу различных 
аллелей (FST).

* Значения совпадают для обоих методов.

Рис. 4. Ординация 35 популяций сосны обыкновенной на основе изменчивости девяти ядерных микроса-
теллитов. Нумерацию популяций см. в табл. 1
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Кавказа (t1) в 19,4 тыс. л. н. Коэффициент сме-
шения r = 0,961 (см. табл. 4).

Учитывая наибольшую апостериорную ве-
роятность модели № 3 – 0,374,  вычисленную 
в сравнении с моделями № 1 и № 2,  послед-
нюю следует считать наиболее точно  соответ-
ствующей исходным данным (табл. 5).

Оценка времени дивергенции групп по-
пуляций “основной ареал” и “Дальний 
Восток”. По  результатам моделирования 
время дивергенции между популяциями ос-
новного  ареала и Дальнего  Востока оценено  
в 97,5 тыс. л. н. (см. табл. 4).

Проверка моделей показала,  что  реаль-
ный набор  данных приблизительно  соответ-
ствует наборам данных,  смоделированным из 
апостериорных распределений параметров  
моделей.

Реконструкция ареала сосны обыкновен-
ной во время ПЛМ. По  результатам модели-
рования экологических ниш в MAXENT 3.3.3 
для сосны обыкновенной получены вероятные 
ареалы распространения вида с отображением 
реконструируемой плотности распространения 
для настоящего  времени и для ПЛМ (рис. 5). 
Реконструируемое распространение для насто-

Т а б л и ц а  4
Параметры демографических моделей (1–4) для Pinus sylvestris, вычисленные  

в DIYABC с использованием ABC

Параметр
Априорное 

распределение

Апостериорное распределение

Мода 95 %  доверительный интервал

Модель № 1

N1 10–4 × 104 1,59 × 104 6,53 × 103 3,69 × 104

N2 10 – 105 4,86 × 104 2,12 × 104 8,47 × 104

N3 10–6 × 104 4,16 × 104 1,21 × 104 5,85 × 104

t2 10 – 3000 1160 333 2600

t3 10 – 7000 5120 2380 6870

µ 10–6  –   10–4 4,25 × 10–5 2,53 × 10–5 9,42 × 10–5

Модель № 2

N1 10–4 × 104 1,19 × 104 4,32 × 103 3,58 × 104

N2 10 – 105 5,78 × 104 2,23 × 104 8,86 × 104

N3 10–6 × 104 2,40 × 104 4,88 × 103 5,44 × 104

t1 10 – 2000 1000 262 1900

r 0,500 – 0,999 0,968 0,692 0,995

t3 10 – 7000 3360 1180 6710

µ 10–6  –   10–4 4,54 × 10–5 1,99 × 10–5 9,17 × 10–5

Модель № 3

N1 10–4 × 104 1,93 × 104 8,69 × 103 8,69 × 104

N2 10 – 105 6,65 × 104 3,33 × 104 9,33 × 104

N3 10–6 × 104 2,35 × 104 6,58 × 103 5,83 × 104

N4 10–4 × 104 1,67 × 104 2,92 × 103 3,85 × 104

t1 10 – 2000 194 29,7 1720

r 0,500 – 0,999 0,961 0,639 0,992

t2 10 – 3000 1490 563 2790

t3 10 – 7000 5520 2920 6920

µ 10–6  –   10–4 3,11 × 10–5 1,23 × 10–5 7,85 × 10–5

Модель № 4

N1 10–4 × 104 1,63 × 104 4,30 × 103 3,80 × 104

N2 10–1,1 × 105 7,63 × 104 2,79 × 104 1,06 × 105

t 10 – 4000 975 316 3460

µ 10–6  –   10–4 1,20 × 10–5 5,37 × 10–6 6,57 × 10–5

П р и м е ч а н и е.  t –  число  поколений;  µ –  число  мутаций на поколение.
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ящего  времени в целом совпало  с реальным 
ареалом P. sylvestris.

При этом распространение в ПЛМ оказа-
лось существенно  отличным от современно-
го,  что  выразилось в смещении ареала к югу 
по  сравнению с современным. Север  Рус-
ской равнины и значительная часть Сибири 
в соответствии с данной моделью оказались 
непригодными для обитания сосны обыкно-
венной в ПЛМ. При этом сохранялась высо-
кая плотность распространения на Южном 
Урале и в горах Южной Сибири,  а также на 
юге Дальнего  Востока. Сохранялась также уз-

кая полоса распространения в южной части 
Западно- Сибирской равнины (рис. 5,  б).

С другой стороны,  плотность распростра-
нения сосны обыкновенной значительно  уве-
личилась в горах Кавказа и в Малой Азии,  
главным образом вдоль побережья Черно-
го  моря и в Болгарии. Также увеличилось 
присутствие P. sylvestris к северу от Кавка-
за. При этом между зонами с высокой плот-
ностью распространения сосны обыкновен-
ной в районе Кавказа и на Русской равнине 
по  результатам моделирования имелись ус-
ловия,  пригодные для существования сосны,  

Рис. 5. Моделирование палеоареала P. sylvestris в MAXENT для настоящего  времени (а) и для последнего  
ледникового  максимума (б)

Т а б л и ц а  5
Апостериорные вероятности моделей № 1–3 и их 95 % доверительные интервалы (CI),  

а также ошибки I и II рода согласно анализу DIYABC

Модель Апостериорная вероятность 95 %  CI [нижний –  верхний] Ошибка I/II рода

1 0,3657 [0,3258–0,4057] 0,26/0,34

2 0,2602 [0,2261–0,2943] 0,43/0,48

3 0,3741 [0,3321–0,4160] 0,47/0,31
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хотя и менее благоприятные,  чем в зонах оп-
тимума (рис. 5,  б).

ОБСУЖДЕНИЕ

На развитие современного  ареала сосны 
обыкновенной решающее влияние оказали пе-
риоды оледенений [Нейштадт,  1957;  Binney 
et al.,  2009]. Данные,  полученные на основе 
мтДНК [Naydenov et al., 2007; Semerikov et al., 
2018],  позволяют предполагать,  что  во  вре-
мя одного  или нескольких плейстоценовых 
оледенений сосна обыкновенная сохранялась 
только  в рефугиумах Европы,  Малой Азии 
и Кавказа,  поскольку в популяциях Север-
ного  Китая и Западной Сибири присутствует 
единственный гаплотип,  встречающийся в ос-
новной части Европы. Это  предполагает суще-
ственное влияние эффекта основателя на со-
временный генофонд популяций.

Результаты ABC-моделирования за перио-
ды позднего  плейстоцена и голоцена показы-
вают,  что  прошлая численность популяций 
сосны обыкновенной была меньше современ-
ной в несколько  раз до  момента,  оценивае-
мого  от 26 до  61 тыс. л. н. для разных групп 
популяций (см. табл. 2). Таким образом,  мини-
мум численности сосны обыкновенной соответ-
ствует периоду,  предшествующему последне-
му ледниковому максимуму либо  его  началу. 
В предыдущих исследованиях nSSR получе-
ны сходные оценки для популяций Восточ-
ной Европы (Карпаты,  Паннонский бассейн) 
[Tóth et al., 2019]. Также приведенные оценки 
согласуются с палеоданными,  демонстриру-
ющими расширение ареала сосны обыкновен-
ной и увеличение доли сосновых лесов в конце 
плейстоцена –  начале голоцена [Tarasov et al., 
2000; Arslanov et al., 2007; Velichko et al., 2009; 
Бляхарчук, 2010; Magyari et al., 2014; Binney et 
al., 2017; Brewer et al., 2017; Williams et al., 2018; 
Tóth et al., 2019; Cao et al., 2020].

Результаты анализа nSSR показали глу-
бокую дифференциацию между популяциями 
ВП и популяциями основного  ареала,  вклю-
чая Балканы. Это  наглядно  демонстрирует 
PCoA-ординация (см. рис. 4) и результаты бай-
есовской кластеризации: при K = 2 популяции 
ВП и основного  ареала почти полностью соот-
ветствуют двум разным кластерам (см. рис. 2),  
при K = 5 кластеры также четко  делятся 
между ВП и основным ареалом (см. рис. 2). 

Значительная генетическая дифференциация 
между популяциями ВП (в пределах Крыма 
и Малой Азии) и основного  ареала была обна-
ружена по  данным анализа nSSR и в преды-
дущем исследовании,  причем сходные уров-
ни дифференциации были обнаружены лишь 
между популяциями южной Испании и основ-
ного  ареала [Wójkiewicz et al., 2016]. Значи-
тельные уровни дифференциации между по-
пуляциями ВП и основного  ареала были также 
ранее выявлены на основе анализа мтДНК  
и хпДНК [Wójkiewicz, Wachowiak, 2016; Semer-
ikov et al., 2020],  а также аллозимов [Петро-
ва и др.,  2017].

Согласно  данным спорово- пыльцевого  ана- 
лиза,  сосна обыкновенная появилась на Кавка-
зе в нижнем плейстоцене 0,8–1,6 (0,9) млн л. н.,   
стабильно  присутствовала в пыльцевых спек-
трах более поздних периодов [Shatilova et 
al., 2011]. Данные генетического  анализа по-
зволяют утверждать,  что  популяции в ВП 
имеют общее происхождение и долгое вре-
мя были изолированы от популяций основно-
го  ареала. По  результатам ABC-моделирова-
ния получена оценка времени расхождения 
между популяциями ВП и основного  ареала 
в 0,55 млн л. н. Это  соответствует примерным 
оценкам,  полученным на основе анализа мтД-
НК [Semerikov et al.,  2020],  однако  вдвое мень-
ше оценки возраста дивергенции,  полученной 
на основе анализа хпДНК с помощью ABC-мо-
делирования [Semerikov et al., 2020]. В любом 
случае полученные оценки опровергают гипо-
тезу об изоляции сосны обыкновенной в ВП 
в конце неогена и образовании таким образом 
сосны Коха (P. kochiana Klotzsch ex K. Koch) 
[Бобров,  1978],  в качестве которой иногда иден-
тифицируют сосну обыкновенную в данном ре-
гионе. Наша оценка возраста дивергенции со-
ответствует среднему плейстоцену. Изоляция 
популяций ВП была наиболее вероятна в меж-
ледниковье,  что  связано  с потеплением и ув-
лажнением климата и распространением более 
теплолюбивой растительности.

Анализ nSSR указывает на значительно  
больший уровень межпопуляционной диф-
ференциации в пределах ВП по  сравнению 
с популяциями основного  ареала. Два гене-
тических кластера,  выделенных с помощью 
STRUCTURE,  имеют в ВП отчетливо  обособ- 
ленные области распространения (см. рис. 3). 
Примечательно,  что  данное распределение от-



585

части соответствует распределению гаплоти-
пов мтДНК в этом регионе [Semerikov et al., 
2020],  в том числе обнаруживается диффе-
ренциация между популяциями Западного  
и Восточного  Кавказа,  а также генетическое 
сходство  между популяциями Крыма и Ма-
лой Азии. Генетическое сходство  между по-
пуляциями Крыма и Малой Азии было  ранее 
выявлено  на основе анализа ядерных [Wój- 
kiewicz et al., 2016] и хлоропластных микроса-
теллитов [Wójkiewicz, Wachowiak, 2016]. Орди-
нация на основе парных Fst демонстрирует по-
вышенные значения дифференциации между 
популяциями ВП,  что  согласуется с данными 
предыдущего  исследования [Wójkiewicz et al., 
2016]. Высокая дифференциация между попу-
ляциями ВП по  nSSR,  так же как по  мтДНК 
и cpSSR,  обусловлена сниженным генетичес- 
ким потоком в пределах ВП,  что  объясняет-
ся особыми физико- географическими услови-
ями данного  региона [Semerikov et al., 2020]. 
Аналогичная картина наблюдается в сильно  
изолированных анклавах сосны обыкновенной 
в Средиземноморье. Популяции с Пиреней-
ского  полуострова,  Апеннин и северо- запада 
Турции также демонстрируют высокую сте-
пень дифференциации по  данным изменчи-
вости мтДНК [Naydenov et al., 2007], cpSSR 
[Cheddadi et al., 2006; Wójkiewicz, Wachowiak, 
2016] и nSSR [Belletti et al., 2012; Wójkiewicz et 
al., 2016].

Примечательно,  что  популяции Крыма 
и Малой Азии,  имеющие общий доминирую-
щий кластер  (см. рис. 3),  генетически близки 
друг к другу (см. рис. 4),  что,  с одной сторо-
ны,  подтверждает гипотезу о  проникновении 
сосны обыкновенной на Кавказ и в Крым че-
рез Малую Азию,  ранее обоснованную на ос-
нове анализа мтДНК [Semerikov et al., 2020]. 
Но  с другой стороны,  учитывая значитель-
но  большую скорость мутирования nSSR по  
сравнению с мтДНК,  исключающую длитель-
ное пребывание одинаковых генотипов в изо-
лированных частях ареала,  следует предпо-
лагать недавний прямой путь проникновения 
сосны в Крым из Малой Азии,  а не через 
Кавказ,  как думалось ранее. Вероятнее все-
го,  проникновение сосны в Крым из Малой 
Азии произошло  значительно  позднее,  чем 
на Кавказ,  и происходило  по  морю. Извест-
но,  что  в определенные периоды,  связанные 
с оледенениями,  Черное море,  бывшее в то  

время озером,  подвергалось сильному опрес-
нению [Aksu, Hiscott, 2022],  что,  вероятно,  
могло  способствовать гидрохорному распро-
странению семян сосны обыкновенной.

Деление по  результатам анализа  
STRUCTURE популяций Большого  Кавказа 
на западную и восточную части (см. рис. 3),  
по-видимому,  является следствием фрагмен-
тации ареала сосны обыкновенной на Кавказе,  
произошедшей в период,  предшествующий по-
следнему ледниковому максимуму. На это  ука-
зывает полученная с помощью ABC-модели-
рования оценка времени дивергенции групп 
популяций Восточного  и Западного  Кавка-
за в 149 тыс. л. н.,  что  примерно  соответству-
ет микулинскому межледниковью. При этом 
проникновение сосны с севера,  с Русской рав-
нины на Западный Кавказ,  приведшее к гиб- 
ридизации и образованию рекомбинантного  га-
плотипа мтДНК [Semerikov et al., 2020],  ско-
рее всего,  имело  место  значительно  позднее,  
в районе последнего  ледникового  максиму-
ма,  в соответствии с полученной с помощью 
ABC-моделирования оценкой в 19,4 тыс. л. н. 
Возможность образования непрерывного  аре-
ала сосны обыкновенной на юге Русской рав-
нины,  в Северном Приазовье и Причерномо-
рье в позднем плейстоцене и начале голоцена 
подтверждается палеоданными [Tarasov et 
al., 2000; Velichko et al., 2009] и результата-
ми моделирования палеоареала (см. рис. 5,  б). 
Палинологические данные свидетельствуют 
о  распространении лесов с участием сосны 
обыкновенной в Юго-Восточном Приазовье 
в позднем плейстоцене в условиях похолода-
ния и увлажнения,  а островных сосновых ле-
сов –  в бореальный и суббореальный периоды 
голоцена [Демина,  2009]. Кроме того,  палеодан-
ные свидетельствуют о  доминировании сосны 
обыкновенной на Западном Кавказе в послед-
ний ледниковый максимум 28–14 тыс. л. н. [Ars-
lanov et al., 2007]. Это  свидетельствует в поль-
зу наших оценок времени проникновения сосны 
обыкновенной с севера на Западный Кавказ.

По  данным анализа nSSR не выявлено  
никаких связей между популяциями Балкан 
и Малой Азии (см. рис. 3,  4),  что  согласует-
ся как с данными предыдущих исследований 
[Wójkiewicz et al., 2016],  так и с данными ана-
лиза мтДНК [Semerikov et al., 2020] и хпДНК  
[Wójkiewicz, Wachowiak, 2016]. Это  говорит 
о  длительной изоляции между изучаемыми  
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регионами. В то  же время популяции Балкан 
генетически не отличаются от остальных по-
пуляций Восточной Европы ни по  nSSR (см. 
рис. 3,  4),  ни по  цитоплазматическим марке-
рам [Semerikov et al., 2020].

Отсутствие дифференциации на большей 
части основного  ареала по  nSSR согласуется 
с данными предыдущих исследований по  nSSR 
[Wójkiewicz et al., 2016], cpSSR [Семериков и др.,  
2014;  Wójkiewicz, Wachowiak, 2016] и аллозим-
ным маркерам [Санников,  Петрова,  2007]. При 
этом данная картина контрастирует с резуль-
татами анализа мтДНК в основной части ареа-
ла [Naydenov et al., 2007; Semerikov et al., 2018],  
демонстрирующими наличие генетической диф-
ференциации в районах от Западной Европы 
до  средней Оби. Восточнее дифференциация по  
мтДНК отсутствует. Низкая дифференциация 
по  nSSR связана с высокой эффективной чис-
ленностью по  ядерным кодоминантным марке-
рам,  а также с высокой степенью панмиксии 
в популяциях сосны обыкновенной в районах 
с непрерывным распространением,  что  также 
выражается в сниженной дифференциации по-
пуляций в основной части ареала по  cpSSR,  
в отличие от значительной дифференциации по  
мтДНК с материнским наследованием [Seme- 
rikov et al., 2018].

Некоторая дифференциация имеется в рас-
пределении кластеров IV и V в основной части  
ареала,  один из которых преобладает в Сиби-
ри (кроме Якутии),  на Урале и на севере Рус-
ской равнины (см. рис. 3). Деление на восток 
и запад в основной части ареала в целом со-
гласуется с данными,  полученными на основе 
анализа митохондриальных маркеров и хлоро-
пластных микросателлитов [Семериков и др.,  
2014;  Semerikov et al., 2018],  и не противоре-
чит существованию нескольких центров по-
слеледниковой реколонизации или рефуги-
умов: Балканско-Карпатского,  Уральского  
и Южно- Сибирского. Структура рефугиумов 
сосны обыкновенной также подтверждается 
с помощью экологического  моделирования па-
леоареала для последнего  ледникового  мак-
симума (см. рис. 5,  б).

Данные анализа аллозимов и митохон-
дриальной ДНК свидетельствуют,  что  ос-
новным плейстоценовым рефугиумом и цен-
тром расселения популяций Pinus sylvestris 
на север  и северо- восток Европы был именно  
балканско- карпатский [Naydenov et al., 2007;  

Санников и др.,  2014;  Semerikov et al., 2018]. 
Это  также подтверждается палеоданными по  
пыльце сосны обыкновенной [Magyari et al., 
2014; Brewer et al., 2017].

На основе аллозимных данных выявле-
на рефугиальная группа популяций P. syl-
vestris Южного  Урала (Зилаир,  Крыктытау,  
Иремель) [Санников и др.,  2014],  что  также 
находит подтверждение по  данным анализа 
мтДНК [Semerikov et al., 2018],  а также по  
пыльцевым палеоданным [Danukalova et al.,  
2020]. Область расселения из этого  рефугиу-
ма на Русской равнине соответствует ее вос-
точной и северо- восточной части,  что  находит 
доказательство  как в структуре изменчивости 
мтДНК [Semerikov et al.,  2018],  так и nSSR 
(преобладание одинакового  кластера на Ура-
ле и в Карелии,  см. рис. 3).

На основе анализа cpSSR сделано  пред-
положение о  существовании плейстоценовых 
рефугиумов на Алтае и в Северной Монголии 
[Семериков и др.,  2014],  из которых происхо-
дила колонизация Сибири. Этому не противо-
речат данные анализа nSSR (см. рис. 3). Суще-
ствование алтайского  и северомонгольского  
рефугиумов подтверждается данными анали-
за аллозимов [Санников и др.,  2014] и новей-
шими данными палинологии [Бляхарчук,  2010;  
Binney et al., 2017; Cao et al., 2020]. Предыдущее 
исследование nSSR у сосны обыкновенной под-
тверждает существование рефугиума на юге 
Центральной Сибири [Sheller et al., 2023]. Палео- 
данные свидетельствуют также о  существова-
нии прибайкальского  рефугиума [Бляхарчук,  
2010;  Brewer et al., 2017; Cao et al., 2020].

Однако  связь между Балканско- Карпат- 
ским,  Уральским и Южно- Сибирскими рефу-
гиумами вплоть до  Байкала не прерывалась 
во  время последнего  ледникового  максиму-
ма. Это  подтверждает экологическое модели-
рование в MAXENT (см. рис. 5,  б) и доказы-
вают палеоданные [Бляхарчук,  2010;  Binney 
et al., 2009, 2017]. Данное обстоятельство  спо-
собствовало  дополнительному смешению гено-
типов хлоропластной [Семериков и др.,  2014] 
и ядерной ДНК (см. рис. 3) сосны обыкновен-
ной через потоки пыльцы,  что  привело  к от-
сутствию значительной генетической диффе-
ренциации по  данным маркерам,  в отличие 
от четкой дифференциации,  выявляемой по  
мтДНК [Semerikov et al., 2018]. Примечатель-
но,  что  у Abies sibirica (Семериков В. Л.,  пер-
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сональное сообщение) и Pinus sibirica (Шува-
ев Д. Н.,  персональное сообщение) выявляются 
четкие генетические паттерны распростране-
ния по  nSSR из Уральских,  Алтае- Саянских 
и Прибайкальских рефугиумов. Это  вызвано  
дизъюнкциями палеоареалов у данных видов,  
ограниченными во  время последнего  ледни-
кового  максимума горными областями Урала 
и юга Сибири,  что  подтверждается экологи-
ческим моделированием (Шуваев Д. Н.,  пер-
сональное сообщение). Горные области вообще 
являются наиболее подходящими в качестве ре-
фугиумов для многих видов вследствие высот-
ного  климатического  градиента [Hewitt,  1996].

По  результатам анализа nSSR выявлены 
значимые отличия популяций Якутии и Даль-
него  Востока от остальных популяций основно-
го  ареала,  что  также подтверждено  результа-
тами предыдущего  исследования [Sheller et al., 
2023] (см. рис. 3). Ранее генетическая обособлен-
ность популяций данного  региона от осталь-
ных была обнаружена с помощью аллозимного  
анализа [Санников,  Петрова,  2007]. Это  дает 
основание предполагать существование в При- 
амурье и в районе Охотского  моря еще одного  
ледникового  рефугиума сосны обыкновенной,  
распространение сосны из которого  происхо-
дило  в северо- западном направлении. Суще-
ствование данного  рефугиума подтверждает-
ся результатами моделирования палеоареала 
(см. рис. 5,  б) и палеоданными [Cao et al., 2020].

На основе данных анализа nSSR вре-
мя дивергенции между популяциями Даль-
него  Востока и основного  ареала оценено  
в 97,5 тыс. л. н.,  что  соответствует рубежу 
между микулинским межледниковьем и пос- 
ледним ледниковым периодом. Моделирование 
палеоареала для последнего  ледникового  мак-
симума (см. рис. 5,  б) показывает изоляцию 
данного  рефугиума в этот период,  что  объ-
ясняет существенные генетические отличия 
якутских и дальневосточных популяций со-
сны обыкновенной от сибирских. Для лучшего  
понимания структуры генетической изменчи-
вости сосны обыкновенной на Дальнем Восто-
ке требуется дополнительный анализ выборок 
по  митохондриальным маркерам.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

В целом,  данные анализа nSSR,  так же как 
и ранее хлоропластных,  митохондриальных 

маркеров и аллозимов,  обнаруживают значи-
тельную дифференциацию между популяция-
ми ВП и основного  ареала у сосны обыкновен-
ной и говорят о  давней изоляции популяций 
ВП,  не исключая значительно  более позд-
него  проникновения генетического  материа-
ла из Русской равнины на Западный Кавказ. 
Подтверждается ранее выявленная по  мтД-
НК и cpSSR дивергенция между популяция-
ми Западного  и Восточного  Кавказа,  разде-
ление которых произошло,  по  нашим данным,  
во  время последнего  межледниковья. Есть ос-
нования предполагать прямое проникновение 
сосны обыкновенной из Малой Азии в Крым,  
минуя Кавказ.

В основной части ареала данные анали-
за nSSR не противоречат выявленной по  ре-
зультатам анализа аллозимов и мтДНК роли 
Балканско- Карпатского  и Южно- Уральского  
рефугиумов в постледниковой реколонизации 
Русской равнины,  Урала и Западной Сиби-
ри. Анализ nSSR выявил существенную диф-
ференциацию между популяциями Дальнего  
Востока и остальными популяциями основной 
части ареала,  что  подтверждает существова-
ние там рефугиума во  время последнего  лед-
никового  максимума.

Для более подробного  исследования фило-
географии сосны обыкновенной,  в том числе 
выявления путей распространения из рефуги-
умов в основной части ареала,  требуется изу-
чение большего  количества выборок и привле-
чение дополнительных генетических данных,  
в том числе с использованием ядерных муль-
тигенных маркеров,  таких как SNP,  и мито-
хондриальных маркеров.
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Using nine nuclear microsatellite loci (nSSR), the structure of genetic variability of Scots pine in the Black 
Sea- Caucasus region, Eastern Europe, the Urals, Siberia and the Russian Far East was studied and the demo-
graphic history of these population groups was investigated using ABC-analysis. A significant differentiation 
between the populations of the Eastern Black Sea region and the main areal was confirmed, while the time 
of divergence between these groups was estimated at 0.5 million BP. The differentiation of the populations of 
the Greater Caucasus into western and eastern populations was found, probably due to migrations of Eastern 
European populations to the Western Caucasus. The nSSR similarity of the populations of the Crimea and 
Asia Minor is shown, probably as a result of their relatively recent differentiation. The nSSR analysis revealed 
a significant differentiation between the populations of the Russian Far East and the rest of the populations 
of the northern part of the range. The divergence time between these groups of populations was estimated 
using ABC-analysis at 97 thousand BP, which confirms the survival of the Scots pine in the Russian Far East 
during the last glacial maximum.
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