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Проведен анализ дат появления репрезентативной доли пыльцы Pinus sylvesris L. в палиноспектрах
(≥20%), отражающей распространение ее авангардных массивов из Центральной и Восточной Ев-
ропы вдоль вероятных альтернативных путей иммиграции популяций в регион Лофотена. Выявле-
но, что даже при максимально возможной скорости расселения (300–500 км/1000 лет) они могли бы
достичь этого региона не ранее 6500–7000 лет BP, т.е. на 2500–3000 лет позднее фактической пали-
нологической даты. Таким образом, вероятность происхождения лофотенских популяций P. sylvestris
от адвентивных, иммигрировавших в Скандинавию из смежных регионов Европы, исключается. Обоб-
щение результатов изучения хронопалинологии и скорости голоценовой реколонизации P. sylvestris,
данных по палео-гляциологии, -маринологии и палеоботанике, а также современной геногеографии и
экологии сосны обыкновенной подтвердило гипотезу о выживании в регионе Лофотенских островов в
течение последней гляциальной фазы и расселении в голоцене автохтонных рефугиальных популя-
ций этого вида.
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Одним из дискуссионных вопросов филогео-
графии популяций Pinus sylvestris L. и других ви-
дов является вероятность сохранения в леднико-
вые фазы плейстоцена их локальных рефугиумов
в некоторых перигляциальных местообитаниях
[1–9]. Стации долговременного выживания, вос-
произведения и непрерывного существования
небольших групп деревьев (микропопуляций)
сосны обыкновенной и других растений в услови-
ях фонового ледникового ландшафта могут со-
храняться в наиболее прогреваемых микроэкото-
пах, защищенных от холодных ветров горными
хребтами и отепляемых крупными водоемами.
Таковы, например, омываемые морскими тече-
ниями юго-западное побережье Ирландии [2, 10]
или южные склоны интенсивно инсолируемых
песчаных террас рек юго-восточной Прибалтики
[3, 5]. В плейстоцене теплообеспеченность неко-
торых “экологических ниш” в подобных регио-
нах могла быть намного благоприятнее для выжи-
вания и возобновления автохтонных популяций
растений, чем в окружающем ландшафте.

Особый интерес в этом плане представляет со-
бой регион Лофотенских островов (с островами
Вестеролен), расположенных за полярным кру-
гом (около 68–69° с.ш.) на северо-западном побе-

режье Скандинавии, омываемых и отепляемых
Гольфстримом. По палинологическим данным [3,
11, 12], значительное распространение популяций
Р. sylvestris выявлено в этом регионе уже около
9500 лет BP (т.е. до 1950 г. – условной даты современ-
ности). Однако вряд ли это произошло вследствие
невероятно быстрого (свыше 1000 км/1000 лет!) рас-
селения сосны сюда из Альп, через пролив Катте-
гат, который появился не ранее 10700 лет BP [13].
Максимально возможная скорость анемохорного
распространения ее популяций в горах Сканди-
навии (в сочетании с более быстрой гидрохорией
по течению рек) составляет 250–300 км/1000 лет
[14]. В течение менее чем 1000 лет (с 10500 до
9500 лет BP) вряд ли они могли бы успеть рассе-
литься с крайнего юга Скандинавии вдоль побе-
режий Северного моря далее района г. Бергена, от-
стоящего от Лофотенских островов еще на 1000 км.
По-видимому, исключена также и вероятность
быстрой реколонизации популяций сосны в этот
регион с северо-запада Русской равнины, в обход
ледника через Лапландию, где они появились
лишь около 8000 лет BP [1, 3]. Между тем палео-
ботанические спектры озерных и болотных отло-
жений на побережье Лофотенских островов сви-
детельствуют о появлении Р. sylvestris там уже
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9500–13000 лет ВР [3, 11, 12], а ее макрофоссилий –
даже 19200–22000 лет ВР [6].

Некоторые авторы сомневаются в вероятности
выживания хвойных и нахождения их автохтон-
ных макрофоссилий в зоне тундры [15]. В то же
время исследования по палеогляциологии [13] и
палеомаринологии [16] выявили вероятность по-
стоянного отепляющего воздействия течений па-
лео-Гольфстрима на зону шельфа Лофотенских
островов в течение “последнего ледникового
максимума” (LGM). Недавно появились и дан-
ные по геногеографии Picea abies [6] и Pinus sylves-
tris [9], отражающие генетическую специфику ло-
фотенских популяций этих видов.

К настоящему времени накоплены разносто-
ронние факты, позволяющие предположить, что
в течение последней гляциальной фазы плейсто-
цена в Скандинавии существовал и в голоцене
послужил источником расселения популяций
P. sylvestris L. один из крайне северных рефуги-
умов этого вида. Однако все эти данные еще во
многом противоречивы, дискуссионны и слабо
аргументированы на количественном уровне.

Задача настоящей работы – анализ и обобще-
ние данных по хронологии и темпам голоценовой
реколонизации в регион Лофотенских островов
Скандинавии популяций P. sylvestris из окружаю-
щих перигляциальных зон, а также по палеоэко-
географии, генетике и экологии популяций сос-
ны этого региона с целью верификации гипотезы
об их автохтонном рефугиальном происхождении
и расселении в голоцене.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Объектами сравнительного хроно-палиноло-

гического изучения времени и скорости реколо-
низации популяций P. sylvestris в голоцене в на-
правлении Лофотенских островов служили три их
группы, расположенные вдоль наиболее вероят-
ных путей расселения вслед за отступающим
скандинавским ледником из его перигляциаль-
ной зоны (рис. 1): 1) с юга Скандинавии (Трум-
мен) на северо-запад вдоль побережий Северного
моря, а затем на северо-северо-восток по побере-
жью Норвежского моря (Труммен–Сандвикватн–
Форрамурене–Вуолеп-Аллакасьяурэ); 2) с юга
Скандинавии на северо-северо-восток по запад-
ному побережью Балтики до Ботнического залива,
а далее на север через Скандинавские горы (Трум-
мен–Андунсьо–Вуолеп-Аллакасьяурэ); 3) с северо-
запада Русской равнины на запад-северо-запад
через Фенноскандию (Паденга–Кааккурилампи–
Вуолеп-Аллакасьяурэ).

Дата иммиграции авангардных популяций
P. sylvestris в тот или иной пункт ареала определе-
на (с точностью 0.5 тыс. лет) на основе данных па-
линологии по радиодатированному времени появ-

ления достаточно репрезентативной и возрастаю-
щей доли ее пыльцы (≥20% общего количества) в
палиноспектре древесных растений. Этот услов-
ный норматив, соответствующий примерно 10%
площади лесов с доминированием сосны в радиу-
се 100 км вокруг пункта палиноанализа, принят
нами на основании регрессионного анализа ре-
зультатов исследовандий Х. Хиверинена [1] абсо-
лютного содержания пыльцы сосны (зерен в
1 см3) и ее доли (%) в общем палиноспектре дре-
весных растений в редколесьях на северной гра-
нице P. sylvestris в Лапландии. Установлено, что
инфлюкс ее пыльцы почти пропорционален (R2 =
= 0.85) площади ее лесов в окружающем ланд-
шафте (рис. 2а). Определены также достаточно
тесные связи (R2 = 0.63) доли пыльцы (%) с ее ин-
флюксом в палиноспектре (рис. 2б) и площади
сосновых лесов с долей пыльцы (рис. 2в).

Скорость распространения популяций сосны
вычислена по палинологическим картам [3, 4, 10]
как отношение расстояния между смежными па-
линопрофилями на трансекте к разности дат по-
явления репрезентативной доли пыльцы в них.
При этом учтены результаты исследований, про-
веденных нами в тех же регионах ранее [14]. Рас-
стояния между пунктами палиноанализа, особен-
ности рельефа суши, моря и направления течения
рек определены по географическим координатам
на базе программы Google Earth Pro. Сравнитель-
ный анализ параметров генетической дифференци-
ации современных популяций P. sylvestris Лофотен-
ской и смежных филогеографических групп
Скандинавии проведен по данным европейских
исследований структуры и полиморфизма их ми-
тохондриальной ДНК [9].

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Рассмотрим хроногеографические особенно-

сти реколонизации популяций Р. sylvestris по аль-
тернативным направлениям к региону Лофотен-
ских островов из перигляциальной зоны Сканди-
навского ледника.

Юг Скандинавии–побережье Атлантики–Ло-
фотенские острова (Труммен–Сандвикватн–
Форрамуренэ–Вуолеп-Аллакасъярэ). Распро-
странение популяций сосны с крайнего юга
Скандинавии в этом направлении по побережьям
вначале Северного, а затем Норвежского морей
могло начаться не ранее 10700 лет BP. В это время
возник перешеек суши через пролив Каттегат
[13], а индекс доли пыльцы сосны в палиноспек-
тре Труммен достиг 30% (рис. 3а).

Быстрое (до 8–10 км/сут [17, 18]) “анемогидро-
хорное” распространение семян сосны по по-
верхности литоральных морских вод (с летальной
для них соленостью) было исключено. Макси-
мальная скорость их анемохорного расселения по
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побережьям и тем более через горы Скандинавии,
вероятно, не превышала 250–300 км/1000 лет [8,
14]. Следовательно, даже для расселения сосны с
юга Скандинавии (Труммен) до г. Ставамгер на
юго-западе Норвегии (палиноспекр Сандви-
кватн) на расстояние около 600 км потребовалось
бы как минимум 2000–2300 лет. Поэтому она до-
статочно репрезентативно появилась там не ра-
нее 8500 лет BP [19].

Между тем довольно значимая доля пыльцы
сосны (18%) была зафиксирована здесь уже около
10500 лет BP (см. рис. 3а), а начиная с 14 000 лет
BP отмечены ее первые заметные отложения (3–
9%). Такое неожиданно раннее появление и
быстрый рост доли пыльцы сосны на юго-западе
Норвегии, синхронные с таковыми на юге Шве-
ции, могут быть связаны с ее дальним заносом [20]
или приближением массивов сосны, возможно,
расселявшейся по перешейкам суши, возникав-
шим в Северном море в регионе Ютландии [9, 21].

В палиноспектре Форрамуренэ, расположен-
ном на норвежском побережье, на 470 км далее к
северу от пункта Сандвикватн, первое и сразу

весьма значительное отложение пыльцы P. sylves-
tris (41%) наблюдается около 8500 лет BP ([22]; см.
рис. 3а). По-видимому, это свидетельствует о его
вторичном, “иммиграционном”, типе. Однако
вероятность происхождения популяций сосны
здесь в результате расселения с юго-запада регио-
на г. Ставамгера исключается. Даже при макси-
мальной скорости распространения ее популя-
ций по побережью 300 км/1000 лет они могли бы
появиться в регионе Форрамуренэ не ранее чем
7000 лет BP, т.е. на 1500 лет позднее даты их фак-
тического появления и начала быстро возрастаю-
щего вклада их пыльцы в дендроспектр (до 50% в
период 7000–8000 лет ВР).

Парадоксально раннее (9500 лет BP), вполне
репрезентативное (36%) появление и экспонен-
циальный рост вклада пыльцы Р. sylvestris (до 51%
около 7500 лет BP) установлены в дендропалино-
логическом спектре в горном регионе напротив
Лофотенских островов (Вуолеп-Аллакасьяурэ,
68°10′, 18°10′ в.д. [11]; см.  рис. 1 и 3а). Он находится
на 450 км севернее палиноспектра Форрамуренэ, на
высоте 995 м над ур. м., в 35 км к юго-востоку от
г. Нарвика, расположенного на берегу фьорда. Кро-

Рис. 1. Картосхема расселения в голоцене популяций P. sylvestris из Центральной и Северо-Восточной Европы по аль-
тернативным путям в регион Лофотенских островов Скандинавии. 1 – границы ареала P. sylvestris, 2 – локализация па-
линоспектров и даты появления доли пыльцы в них ≥20%, 3 – направления расселения популяций, 4 – границы мак-
симального покровного оледенения в последней гляциальной фазе (22000 лет ВР), 5 – схема палео-Гольфстрима.
Шифры палиноспектров: Анд – Андунсьо, Бвн – Бруватнет, ВАк – Вуолеп-Аллакасьяурэ, Двн – Домсватнет, Ккл –
Куаккурилампи, Пдг – Паденга, Свн – Сандвикватн, Трм – Труммен, Фрм – Форрамуренэ, Эвн – Эндлеватн.
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ме пыльцы сосны, в отложениях торфяника не-
большого болота в углублении горного плато содер-
жится примерно такое же количество пыльцы берез
секций Nana и Albae. Вероятность раннего мас-
сового (36% пыльцы в дендроспектре) появле-
ния сосны здесь в результате расселения ее по-
пуляций с юга, из региона Форрамуренэ, исклю-
чается, так как даже при максимально возможной
скорости распространения ее популяций
(300 км/1000 лет) для этого потребовалось бы не

менее 1500 лет. При этом они достигли бы Лофо-
тенских островов лишь около 7000 лет BP, что на
2500 лет позднее палинологической даты появле-
ния сосны в окружающем ландшафте. На этом
биогеографически достаточно достоверном осно-
вании можно сделать вывод о независимом от ре-
колонизации с юга Скандинавии происхождении
первичных популяций P. sylvestris в регионе Лофо-
тенских островов.

Рис. 2. Анализ связей между инфлюксом и долей пыльцы в палиноспектрах P. sylvestris на северной границе ее ареала
в Лапландии (по данным исследований H. Hyvärinen [1]) и реконструкция хронологической динамики площади ред-
колесий P. sylvestris в голоцене на Лофотенских островах (Эндлеватн): а – связь инфлюкса пыльцы с относительной
площадью редколесий сосны (%) в радиусе 100 км от палиноспектра в период 1000–3000 ВР; б – связь доли пыльцы в
дендроспектре с ее инфлюксом; в – реконструированная динамика площади редколесий сосны (%) на Лофотенских
островах в голоцене.
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Особо следует подчеркнуть, что в лофотен-
ском палиноспектре достаточно репрезентатив-
ная доля пыльцы сосны (36%) установлена около
9500 лет ВР на высоте 995 м над ур. м. в горах, ко-
торые до 12000–11500 лет BP еще были покрыты
льдами [13]. Однако в нижней части склонов Ло-
фотенских островов – островов Вестеролен, омы-
ваемых и отепляемых водами Гольфстрима, не-
большие пережившие гляциальную фазу группы
деревьев (микропопуляции) сосны могли оста-
вить и более ранние отложения пыльцы. На Юж-
ном Урале сосна на высоте 1120 м над ур. м. по-
явилась примерно на 2000 лет позднее, чем на вы-
соте 700 м [23].

В крайне низкопродуктивных перигляциаль-
ных редколесьях Р. sylvestris (Vб бонитета), кото-
рые сохранялись в лесотундре [1, 24, 25], плот-
ность ее пыльцевого потока на порядки ниже, чем

в бореальной зоне [26], а его следы в палиноспек-
трах голоцена почти отсутствуют. Кумулятивная
пыльцевая продуктивность предтундровых ред-
колесий Р. sylvestris или Larix sukaczewii, как и се-
менная, возрастает почти пропорционально по-
вышению термообеспеченности климата и веге-
тативной продуктивности древостоя [26–29], а
также площади их массивов. Тесная достоверная
связь (R2 = 0.85; р = 0.03) инфлюкса пыльцы Р. syl-
vestris и в меньшей мере ее доли в палиноспектре
c относительной площадью окружающих ее мас-
сивов выявлена нами по данным исследований
Х. Хиверинена [1] в Лапландии (см. рис. 2а). На ее
основе возможна достаточно надежная вероят-
ностная реконструкция площади сосновых лесов
и ее динамики по параметрам инфлюкса или даже
доли пыльцы в седиментах (см. рис. 2в).

Рис. 3. Хронопалинологический анализ динамики голоценовой реколонизации попопуляций P. sylvestris в регион Ло-
фотенских островов Скандинавии по альтернативным путям из Центральной и Северо-Восточной Европы: а – Трум-
мен–Сандвикватн–Форрамуренэ–Вуолеп-Аллакасьяурэ–Эндлеватн; б – Труммен–Андунсьо–Вуолеп-Аллакасья-
урэ; в – Паденга–Куаккурилампи–Вуолеп-Аллакасьяурэ; 1 – доля пыльцы P. sylvestris в ее общем дендроспектре (%),
2 – первая репрезентативная (≥20%) доля пыльцы сосны, 3 – вероятные направления и даты расселения популяций
при его максимальной скорости (в направлении от Эвн к ВАк и Фрм – по данным палиноспектров).
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Можно предположить, что в период с 13000 до
8000 лет BP в связи с повышением индекса изото-
па кислорода, а также, вероятно, и температуры
воздуха примерно на 25% [3] инфлюкс пыльцы
вокруг распространяющихся массивов сосны по-
степенно возрастал. Именно этим, по-видимому,
обусловлены отсутствие или крайне слабые следы
пыльцы сосны в нижних слоях палиноспектров
(ранее 10000 лет BP) и последующий быстрый
подъем ее доли не только в лофотенских, но и в
других палиноспектрах болот и озер перигляци-
альных зон [3, 4, 10].

Эту гипотезу подтверждают данные стратигра-
фии пыльцевых отложений другого, более деталь-
но радиодатированного палиноспектра, проана-
лизированного на одном из островов Вестеролен,
расположенных на 100 км севернее Лофотенских
(Эндлетватн, 69°14′ с.ш., 16°05′ в.д.; [12]; см. рис.
3а). Кроме вполне репрезентативного слоя пыль-
цы P. sylvestris (21%), относящегося к периоду
8000–9000 лет BP, в составе древесного палино-
спектра здесь зафиксированы ее более ранние до-
статочно достоверные отложения (5–10%), начи-
ная уже с 12500 BP. Их источником в это время,
когда почти вся Скандинавия и смежные регионы
Европы в радиусе не менее 1500 км от Лофотен-
ских островов были покрыты льдами [13], могли
быть лишь местные автохтонные микропопуля-
ции. Располагаясь на берегу островов, на высоте
всего несколько десятков метров выше берега
шельфа, они постоянно отеплялись водами од-
ной из ветвей Гольфстрима [16].

На серии новейших палеогляциологических
карт [13] хорошо видно, что в отличие от других
частей береговой линии Атлантики граница от-
крытого моря именно в регионе Лофотенских
островов, и особенно островов Вестеролен, даже
в фазы максимального оледенения (например,
22000 лет BP) достигала их шельфа, отепляя его
(см. рис. 1). В микропериоды же потепления кли-
мата в каждом тысячелетии она отступала здесь
на сушу на расстояние до 10–15 км [6].

Вряд ли можно согласиться с гипотезой [15] о
средних температурах воздуха летом на островах
Вестеролен (Андойа) в последнем гляциале на
уровне лишь около +1…+3°С. Она была принята
таковой по аналогии с современной температу-
рой в арктической тундре Земли Франца Иосифа
лишь на основании доминирования в палеоседи-
ментах Лофотена фоссилий видов тундровой рас-
тительности и фауны. Однако климат архипелага
ЗФИ, расположенного вне зоны влияния Гольф-
стрима, не является аналогом климата палео-Ло-
фотена. Наиболее подходящим здесь для рекон-
струкции климата последнего гляциаля может
быть современный климат юго-западного Шпиц-
бергена (омываемого, как и Лофотенские остро-
ва, Гольфстримом), где температура воздуха в

июле в арктической тундре (Свеагрува) летом в
80-е годы ХХ в. составляла +5…+6°С.

Вполне вероятно, что в западинных заболо-
ченных местообитаниях на берегах озер региона
Андойа в последнюю гляциофазу действительно
доминировал мезоклимат тундры с температурой
лета около +5°С, т.е. ниже экологического мини-
мума для сосны. Но это не означает, что в обшир-
ном регионе Лофотенских островов – островов
Вестеролен, в зоне их шельфа не было более теп-
лых микростаций. Выживание растений опреде-
ляет не некая средняя по региону, а реальная
микроэкотопическая среда, которая в горном
ландшафте Лофотена крайне вариабельна. Преж-
де всего высотный градиент летней температуры
воздуха, равный около 0.8°С на каждые 100 м аль-
титуды, возрастает по мере приближения к морю.
В защищенных же от арктических ветров ущельях
фьордов, особенно на инсолируемых южных
склонах с глубже протаивающими песчаными
почвами, температура воздуха может быть как
минимум на 2°С выше, чем в окружающих фоно-
вых. По нашим наблюдениям, в лесотундре За-
падной Сибири температура суглинистой почвы
(на глубине 50 см) на моренном плато в начале
сентября была –0.7°С, а на южном склоне песча-
ной террасы на 3°С выше (+2.3°С). В горной
тундре Урала температура воздуха на южном
склоне на 3°С выше, чем на северном.

Наиболее высокая локальная теплообеспечен-
ность могла создаваться в зонах узких (шириной
менее 0.5 км), интенсивно турбулирующих про-
ливов между западными островами Вестеролен и
Лофотенскими, омываемыми водами глубокого и
теплого (до 4–6°С зимой!) Норвежского течения.
В их зонах, особенно на южных инсолируемых
крутосклонах узких фьордов с песчаными почва-
ми, обледенение территории на участках шири-
ной до 2 км могло вообще отсутствовать [15], а
температура воздуха летом достигать более
+8…+10°С. В общем в периоды повышения лет-
ней температуры воздуха на 1.5–2.0°С более сред-
ней многолетней, обычные в каждом тысячеле-
тии [29], она могла локально достигать уровня,
достаточного для вызревания семян сосны – око-
ло +10…+11°С [20, 24]. Таким образом, вероятно,
обеспечивались не только выживание, но и апе-
риодическое возобновление микропопуляций
сосны в течение всей гляциальной фазы.

Реконструкция хронодинамики редколесий
сосны по данным палиноспектра [12] на островах
Вестеролен (Андойа, Эндлеватн) на основании
выявленных нами связей (см. рис. 2) показывает
быстрый рост их относительной площади – с 1.2
до 12.7% – по мере потепления климата в период
с 12500 до 4500 лет ВР. Это отражает закономер-
ный процесс возобновления и расселения автох-
тонных рефугиальных популяций сосны в лофо-
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тенском регионе с самого начала голоцена – еще
задолго до инвазии ее адвентивных поселений.

Юг Скандинавии–побережье Балтики–Лофо-
тенские острова (Труммен–Андунсьо–Вуолеп-
Аллакасьяурэ). Судя по дате появления репрезен-
тативной доли пыльцы сосны в Труммене (наибо-
лее вероятно около 10500 лет BP) [3, 30] и дате
(около 9000 лет BP) ее массового появления (63%)
на расстоянии 760 км (Анундсьо, 63°30′ с.ш.,
18°12′ в.д.) на западном берегу Ботнического за-
лива (рис. 3б), скорость распространения сосны
на данном этапе составляла 507 км/1000 лет. Эта
величина почти в 4 раза больше максимальной
вероятной скорости расселения популяций этого
вида (120–140 км/1000 лет) в оптимальных усло-
виях климата, субстрата и семеношения P. sylves-
tris в центре ее ареала [31].

Быстрое распространение сосны вдоль побе-
режья Балтики можно объяснить на основании
гипотезы гидрохории семян [31] P. sylvestris по по-
верхности пресного Иольдиева моря, существо-
вавшего в период с 10 700 по 8000 лет BP. Экспе-
риментально показано, что при скорости ветра
5 м/с семена P. sylvestris под влиянием парусности
их крылаток “анемогидрохорно” распространя-
ются по поверхности озера со скоростью 8–10 км
в сутки [17]. За трое суток попутного ветра они
могут уплыть на 27–30 км. При наступлении ге-
неративной стадии деревьев сосны в 30–35 лет ско-
рость расселения ее популяций вдоль берегов прес-
ных водоемов составит около 1000 км/1000 лет.
В действительности происходит “эстафетное”
распространение семян хвойных, при котором их
гидрохория чередуется с анемохорией.

Дальнейший путь реколонизации популяций
сосны от берегов Ботнического залива (Андун-
сьо) к региону Лофотенских островов пролегал на
север через горные хребты и гольцовые тундры
Скандинавии в направлении, противоположном
течению рек. Следовательно, быстрая гидрохория
семян вдоль них здесь была исключена. Ранее на-
ми было определено [14], что в подобных услови-
ях средняя скорость продвижения популяций
сосны в горах Скандинавии, даже при частичном
участии гидрохории вдоль рек, не превышает
250–300 км/1000 лет, а при ее отсутствии, как и у
ели европейской [18], примерно вдвое меньше –
130–150 км/1000 лет. Поэтому расстояние в 515 км
до лофотенского региона, через горный водораз-
дел с мерзлотными почвами, популяции сосны с
прибалтийского побережья могли преодолеть не
менее чем за 2500–3000 лет, а достигнуть регио-
нов Лофотена не ранее 6000–6500 лет BP. Это на
3000–3500 лет позднее даты репрезентативного
появления ее пыльцы во вторичном горном пали-
носпектре Вуолеп-Аллакасьяурэ (см. рис. 3б).

Северо-запад Русской равнины–Фенноскан-
дия–Лофотенские острова (Паденга–Кааккури-

лампи–Вуолеп-Аллакасьяурэ). По данным пали-
нологического спектра [32], авангардная периг-
ляциальная популяция Паденга на северо-западе
Русской равнины (61°45′ с.ш., 42°45′ в.д.) появи-
лась около 10000 лет BP (рис. 3в). Позднее с по-
вышением температуры воздуха популяции P. syl-
vestris сравнительно быстро распространялись
вслед за отступающим ледником. Это было воз-
можно как анемохорно, так и гидрохорно – по те-
чению рек Северная Двина, Онега и других, теку-
щих в северо-западном направлении, а в Фен-
носкандии – и по поверхности ледниковых озер
“Суоми”, вытянутых в том же направлении.

Судя по пыльцевому спектру Кааккурилампи
(67°03′ с.ш., 28°56′ в.д., [33]), репрезентативное
обилие пыльцы (57%) здесь появилось около
8000 лет BP (см. рис. 3в). На расстояние 885 км от
Паденги до Кааккурилампи сосна продвинулась
за 2000 лет с довольно высокой скоростью – око-
ло 440 км/1000 лет.

Далее по мере отступления ледника (позднее
9000 лет ВР, [13]) популяции сосны расселялись к
Лофотенским островам через север Скандинав-
ского хребта. Хотя, вероятно, этому препятство-
вали встречное течение рек и вплоть до 9000 лет
ВР северная кромка отступающего ледника с мерз-
лотной перигляциальной гольцово-тундровой зо-
ной [13]. На заключительном этапе иммиграции в
регион Лофотена длиной 470 км скорость распро-
странения вряд ли превышала 150–200 км [14]. По-
этому сосна могла достичь гор Лофотена (Вуолеп-
Аллакасьяурэ) не ранее чем через 2500–3000 лет, т.е.
около 5000–5500 лет BP. Это, как минимум, на
4000–4500 лет позднее установленной даты
(9500 лет BP) массового (30%) появления ее
пыльцы в лофотенском палиноспектре ([11]; см.
рис. 2в).

Таким образом, ни по одному из трех рассмот-
ренных выше гипотетичных направлений имми-
грации популяций Р. sylvestris в регион Лофотен-
ских островов они не могли достичь его, даже при
максимально возможных вероятных темпах их
расселения, ранее дат 4500–6500 лет BP, т.е. на
3000–5000 лет позднее даты репрезентативного
массового появления в палиноспектрах и начала
расселения сосны в окружающем ландшафте
(9500 лет BP). Следовательно, в регионе Лофотен-
ских островов Скандинавии в течение по крайней
мере последней гляциальной фазы плейстоцена
непрерывно выживали и воспроизводились ее ав-
тохтонные рефугиальные микропопуляции.

Генетическая специфика лофотенских популя-
ций Р. sylvestris. Хронопалинологические свиде-
тельства выживания и самодостаточного незави-
симого постгляциального возобновления и рас-
селения популяций сосны в Лофотенском
регионе подтверждают новейшие данные геогра-
фии митохондриальной ДНК [9]. Проведенный
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нами анализ параметров состава гаплотипов и по-
лиморфизма лофотенской филогеногеографиче-
ской группы популяций P. sylvestris выявил их до-
стоверные отличия (р ≤ 0.004–0.011) от смежных
юго-западно-скандинавской и западно-прибал-
тийской (“шведской”) групп (табл. 1). Все попу-
ляции лофотенской группы однородны (монога-
плотипны) по митотипу а во всем ареале их прио-
ритетного расселения. Как показано выше,
вероятно, он сформировался задолго до внедре-
ния адвентивных популяций сосны в Скандина-
вию (в период с 9000 до 6000 лет ВР) – на рассто-
янии до 500 км от центра региона по побережьям
Атлантики (на юг и север) и до 150 км на восток –
до водораздела скандинавского хребта. В то же
время в спектрах обеих соседствующих групп по-
пуляций Скандинавии содержится от 2.7 до 14.0%
гаплотипа b, характерного для адвентивных попу-
ляций, распространившихся с юга и юго-востока
периферии Скандинавского ледника (см. табл. 1).
На юго-западе Норвегии гаплотип b изредка
встречается лишь до 64.5° с.ш. – вплоть до зоны
полного доминирования лофотенского моногап-
лотипа a, расселившегося сюда на 2000 лет ранее
(см. рис. 3). Таким образом, лофотенская группа
популяций P. sylvestris, приоритетным центром
происхождения которой могли быть лишь автох-
тонные популяции, генетически резко диффе-
ренцирована от остальных скандинавских, имми-
грировавших из Центральной и Восточной Евро-
пы [4, 9, 14, 34].

Можно предположить, что в настоящее время
в итоге длительной репродуктивной изоляции,
экотопического отбора, а также дрейфа генов
(в экстремальных условиях дефицита тепла и
численности особей) и других факторов микро-
эволюции сформировалась особая географиче-
ская раса вида Pinus sylvestris L., var. lofotenica. Она
может значительно отличаться от других популя-
ций P. sylvestris экологической нишей, в том числе
меньшим (возможно, на 1.5–2.0°С) минимумом

летней температуры воздуха для вызревания се-
мян. Установлено, что нормы реагирования гене-
тических рас видов на факторы среды широко ва-
риабельны: например, оптимальная влажность
субстрата для прорастания семян P. sylvestris лес-
ной зоны Зауралья составляет 20%, а семян степ-
ных популяций Тургая – лишь 12%; рост корней
сосны северотаежных популяций начинается при
+2.5…+3.0°С, а лесостепных – при +5°С [17].

В зонах контактов и гибридизации лофотен-
ской группы популяций сосны с инвазионными
европейскими возможны достоверные градиен-
ты, а на Скандинавском водоразделе даже вполне
отчетливые границы их генофонда, аналогичные
таковым на хребте Большого Кавказа [35]. Однако
для верификации этих гипотез необходимы более
детальные междисциплинарные – палеогеографи-
ческие, популяционно-генетические, экологиче-
ские и фенотипические – исследования.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
В итоге хронопалинологического анализа го-

лоценовой реколонизации популяций Pinus syl-
vesris L. в регион Лофотенских островов Сканди-
навии из ее перигляциальной зоны установлено,
что даже при максимальной скорости распро-
странения (300 км/1000 лет) они не могли достичь
этого региона ранее 6500–7000 лет BP. Это, как
минимум, на 2500–3000 лет позднее фактической
даты (9500 лет ВР) репрезентативного появления
пыльцы сосны (≥20%) в местном горном палино-
спектре, а тем более на низких берегах проливов и
фьордов. Таким образом, вероятность происхожде-
ния сосны здесь от адвентивных популяций, имми-
грировавших из регионов Центральной и Восточ-
ной Европы, и их приоритетного вклада в форми-
рование ее местного генофонда исключается.

Появление и постепенный рост доли пыльцы
P. sylvestris в озерных седиментах Лофотенских
островов–островов Вестеролен, начиная уже с

Таблица 1. Дифференциация средних параметров митохондриальной ДНК между филогеографическими груп-
пами популяций P. sylvestris в Скандинавии (по данным [9])

Примечание: Δ – межгрупповая разность, t – критерий Стьюдента, р – достоверность различий.

Филогеографи-
ческие группы 

популяций

Параметры митохондриальной ДНК

гаплотип а гаплотип b Hmt

Mx ± m Δ t p Mx ± m Δ t p Mx ± m Δ t p

Юго-Западная 
Норвежская

14.6 ± 0.56 0.4 ± 0.56 0.052 ± 0.072

0.4 1.71 0.105 0.4 –1.71 0.105 0.052 –1.43 0.171
Лофотенская 15.0 ± 0.00 0.0 ± 0.00 0.0 ± 0.00

2.1 –3.06 0.004 2.1 2.88 0.006 0.216 3.37 0.002
Шведская 12.9 ± 1.82 2.1 ± 1.82 0.216 ± 0.175
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раннего голоцена (12500 лет ВР), когда вся
остальная Скандинавия в радиусе 1500 км от них
была покрыта льдами, а также находки макро-
фоссилий Pinus sp. давностью 22000–17700 лет ВР
с достаточной вероятностью свидетельствуют о
постоянном существовании здесь микропопуля-
ций сосны в течение последней гляциальной фа-
зы и их прогрессирующем расселении в голоцене
по мере потепления климата.

Анализ новейших данных по геногеографии
лофотенской группы современных популяций
P. sylvestris свидетельствует об ее отчетливой гене-
тической специфичности и расселении в голоце-
не в радиусе до 500 км. Можно предположить, что
в итоге длительной изоляции и микроэволюции
в условиях Крайнего Севера ареала здесь сфор-
мировалась особая географическая раса Pinus
sylvestris L., var. lofotenica (nova nom. prov.), менее
требовательная к дефициту тепла для выживания
и возобновления популяций.

Известные в настоящее время палеоданные
гляциологии, маринологии, климата и ботаники
по региону Лофотенских островов, во многом
обусловленные непрерывным отепляющим влия-
нием палео-Гольфстрима, в целом также под-
тверждают или, по крайней мере, не опровергают
гипотезу о существовании и постгляциальном
расселении автохтонной лофотенской рефуги-
альной группы популяции Pinus sylvestris L., хотя,
безусловно, нуждаются в разносторонней вери-
фикации.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Ботанического сада УрО РАН (номер госу-
дарственной регистрации: АААА-А17-117072810011-1)
при поддержке РФФИ (проект № 16-04-00948).
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