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Генетическое разнообразие в маргинальных популяциях древесных растений было изучено на при-
мере сосны калабрийской Pinus brutia Ten. в восточном Причерноморье, на северо-восточном пре-
деле ареала этого вида. В шести реликтовых популяциях Крыма и Кавказа исследована изменчи-
вость микросателлитных локусов хлоропластной ДНК (cpSSR), проведено сравнение с выборкой
P. brutia из центральной части ареала (Турция), а также с другими видами сосен, обитающими в дан-
ном регионе, – сосной обыкновенной (P. sylvestris L.) и сосной черной (P. nigra Arn.), исследованны-
ми в трех популяциях каждая. У крымско-кавказских популяций P. brutia средний уровень внутри-
популяционного полиморфизма (H = 0.3657) был значительно ниже по сравнению с выборкой из
основной части ареала в Турции (H = 0.8857) и причерноморскими популяциями P. sylvestris и P. nig-
ra (среднее H = 0.9580 и H = 0.9574 соответственно). Выявлена высокая степень генетической диф-
ференциации популяций P. brutia в Причерноморье (RST = 9.81%). Кластеризация популяций по
cpSSR маркерам не связана с их географическим положением, и крымские популяции не отличают-
ся от кавказских на таксономическом уровне. Вероятно, подразделенность выборок P. brutia по со-
ставу гаплотипов, а также различия в уровне внутрипопуляционной изменчивости (H от 0 до 0.6090)
обусловлены малой численностью и изоляцией северных популяций сосны калабрийской. Впервые
обнаружена значительная дифференциация между двумя уникальными местообитаниями P. brutia в
Крыму, что выражается в специфичности состава cpSSR гаплотипов. Показаны различия трех изу-
ченных видов сосен по четырем cpSSR локусам, пригодные для идентификации видов.
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Генетическое разнообразие маргинальных по-
пуляций необходимо для адаптации к локальным
условиям и одновременно для расширения видом
своего ареала. Хотя сужение амплитуды экото-
пов, доступных для обитания на краю ареала, по-
тенциально ужесточает стабилизирующий отбор,
снижая изменчивость и соответственно потенци-
ал для освоения новых экологических ниш, одна-
ко ослабление генетического потока из центра
ареала уменьшает поступление генов, не адаптив-
ных к локальным условиям, и улучшает возмож-
ности для экспансии [1].

В Крыму и на Кавказе в естественных условиях
произрастают три вида сосен: бореальный вид
сосна обыкновенная (Pinus sylvestris L.) и два
средиземноморских вида – сосна калабрийская
(P. brutia Ten.) и сосна черная (P. nigra Arn.) [2, 3].
Здесь они обитают в отрыве от основных видовых

ареалов. Если сосна обыкновенная, образуя в
Крыму и на Кавказе изолированный анклав и на-
ходясь в жесткой конкуренции с видами широко-
лиственных лесов, вытеснена на небольшие и
изолированные скальные участки, не пригодные
для ее конкурентов, то средиземноморские сосны
P. brutia и P. nigra в Крыму и на кавказском побе-
режье Черного моря находятся на пределе устой-
чивости к низким зимним температурам [4, 5].

В этом отношении особенно выделяется P. bru-
tia – восточно-средиземноморский вид, основ-
ная часть ареала которого охватывает Малую
Азию [2, 3, 6, 7]. Насаждения P. brutia в Крыму и
на Кавказе, находящиеся на крайнем северо-во-
сточном пределе естественного существования,
относят к наиболее древним реликтовым форма-
циям сосновых лесов [8]. Эта сосна не встречает-
ся далее нескольких сот метров от моря, сглажи-
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вающего пики наиболее низких зимних темпера-
тур. В Крыму ареал P. brutia ограничен южной
частью полуострова, где она произрастает в двух
оторванных друг от друга районах: вблизи мыса
Айя (р-н г. Балаклавы, площадь около 440 га) и в
120 км к востоку – вблизи г. Судака (около 20 га).
Таким образом, крымские популяции P. brutia на-
считывают около 15000 экз., общий ареал не превы-
шает 460 га [7, 9]. На Кавказе ареал P. brutia пред-
ставлен узкой полосой небольших рощ от окрест-
ностей г. Анапы до мыса Пицунда [2, 5, 10, 11]. В
Краснодарском крае общая площадь ее популя-
ций составляет не более 1100 га. Растет P. brutia на
небольших высотах от самого моря до 200–300 м
над ур. м., часто на известняковых скалах, редко (в
Пицунде) на равнине – конусе выноса р. Бзыбь.

До сих пор нет единого мнения о таксономи-
ческом статусе крымских и кавказских популя-
ций P. brutia [2, 6, 7, 12]. В последнее время они
обычно рассматриваются как таксоны в ранге од-
ного вида [2, 13], в качестве подвидов или вариа-
ций. По мнению А. Фарджуна [13], крымско-кав-
казские популяции относятся к P. brutia var. pityu-
sa (Steven) Silba. Несмотря на малочисленность
популяций, P. brutia var. pityusa демонстрирует
широкий диапазон морфологической изменчи-
вости [12], и некоторые отечественные морфоло-
ги (например, [14]) считают группы популяций
Кавказа и Крыма отдельными видами: сосной
пицундской P. pityusa Stev. на Кавказе и сосной
Станкевича P. stankewiczii Sukacz. в Крыму. Более
того, по мнению Л.В. Орловой [14], наиболее се-
верные популяции кавказского побережья явля-
ются гибридными между P. stankewiczii и P. pityusa.

Все предыдущие исследования генетической
изменчивости крымских и кавказских популяций
P. brutia проведены с помощью аллозимного ана-
лиза [15–19]. На основе аллозимных данных было
установлено, что популяции сосны пицундской и
Станкевича не доходят до видового уровня и доста-
точно близки P. brutia из основного ареала [15, 17]. В
работе С.Н. Санникова с соавт. [19] две изученные
крымские выборки не отделялись от популяции
Черноморского побережья Кавказа. И.И. Корши-
ков и Е.М. Горлова [18] сравнивали две имеющи-
еся крымские природные популяции (урочища
Аязьма, Новый Свет), между которыми не было
найдено существенных генетических различий.
Однако предыдущие генетические исследования
северо-восточных популяций P. brutia ограничи-
вались аллозимными маркерами и не охватывали
весь ее ареал в Крыму и на Кавказе. При этом
оценки изменчивости варьировали в зависимо-
сти от использованного набора локусов: в одних
работах [16] она характеризовалась как низкая, но
в других [15, 18] как достаточно высокая, причем
в крымско-кавказских популяциях изменчивость
не была снижена по сравнению с P. brutia в Тур-
ции и Греции [15].

Дальнейшие исследования с использованием
различных типов генетических маркеров должны
пролить свет на генетическое разнообразие, диф-
ференциацию и происхождение реликтовых по-
пуляций P. brutia и P. nigra, установить наличие
или отсутствие недавнего генетического потока,
что особенно важно при разработке мер охраны
видов и популяций, находящихся под угрозой
исчезновения. Хлоропластные микросателлиты,
или простые нуклеотидные повторы (cpSSR), об-
ладают высокой скоростью мутирования, высо-
коизменчивы и селективно нейтральны [20, 21].
Хлоропластная ДНК (хпДНК) у видов сем. Pina-
ceae имеет отцовское наследование и передается с
пыльцой, что определяет повышенную величину
внутривидового генетического потока и позволя-
ет хорошо разграничивать виды [22]. Кроме то-
го, унипарентальное наследование хпДНК обу-
словливает двукратное (по сравнению с ядерны-
ми маркерами) снижение эффективного размера
популяции и, как следствие, определяет большую
их чувствительность в отношении сокращений
численности [21, 23, 24]. Локусы сpSSR применя-
ли для изучения популяционной структуры, по-
тока генов, а также демографической истории у
видов хвойных [25–33].

Исследования P. brutia с использованием
cpSSR маркеров ранее проводились в основной
(средиземноморской) части ареала – в Греции и
Турции. В работе [25] cpSSR маркеры хорошо
различали близкородственные таксоны P. halep-
ensis-комплекса, в том числе P. brutia (Турция), а
также P. brutia subsp. eldarica (Иран), в популяциях
которой было выявлено снижение изменчивости.
Выполненное на основе cpSSR исследование
роли фактора высоты над уровнем моря в гене-
тической дифференциации горных популяций
P. brutia в Турции [34] показало значительную
подразделенность разновысотных популяций,
что, возможно, объясняется генетической при-
способленностью P. brutia к локальным условиям.

Цель данной работы состояла в изучении уров-
ня генетической изменчивости и дифференциа-
ции реликтовых популяций P. brutia в Крыму и на
Кавказе между собой и с основным ареалом,
уточнении их таксономического статуса, сравне-
нии характера и величины изменчивости при-
черноморской P. brutia и двух других видов со-
сен, обитающих в данном регионе, – P. sylvestris
и P. nigra. Для этого мы исследовали изменчи-
вость cpSSR локусов в семи популяциях P. brutia в
Крыму, на Кавказе и в Малой Азии, а также в крым-
ско-кавказских популяциях P. sylvestris и P. nigra.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Анализ полиморфизма микросателлитных ло-

кусов хпДНК проводился для семи популяций
P. brutia, трех крымско-кавказских популяций
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P. nigra и трех – P. sylvestris (табл. 1, рис. 1). В каж-
дой популяционной выборке исследовали хвою с
23–50 деревьев, которые отбирали на расстоянии
не менее 50 м друг от друга. На Черноморском по-
бережье Кавказа были изучены четыре выборки
P. brutia, начиная от самых северных местообита-
ний (Большой Утриш) до одного из наиболее юж-
ных (мыс Пицунда). В Крыму исследованы оба
участка произрастания этого вида – урочища
Аязьма (50 деревьев) и Новый Свет (40 деревьев).
В крымских популяциях образцы были собраны в
каждой популяции в ряде локалитетов, отстоя-
щих друг от друга на расстоянии в несколько
километров. Наше исследование, в отличие от
предыдущих [15–19], охватывает весь ареал P. bru-
tia var. pityusa в Крыму и на Кавказе. Из основного
ареала вида в Средиземноморье изучены 15 инди-
видуумов из естественной популяции Pinus brutia
var. brutia (Анталья, Турция) (табл. 1).

Сосна крымская – восточный подвид сосны
черной Pinus nigra subsp. pallasiana (Lamb.) Holm-
boe – была исследована в двух популяциях в Кры-
му и единственном местопроизрастании этого

вида на Кавказе, в окрестностях пос. Архипо-
Осиповка (см. рис. 1). Общая выборка для P. nigra
составила 74 особи. У P. sylvestris изучены две вы-
борки с Западного Кавказа и одна из Крыма, все-
го 87 деревьев.

ДНК выделяли с помощью метода CTAB в со-
ответствии с протоколом [35] из образцов свежей
хвои. Исследовали четыре cpSSR локуса [27]:
Pt15169, Pt26081, Pt30204 и Pt71936, для которых
ранее был выявлен полиморфизм у P. sylvestris из
основного ареала [31]. В выборках P. brutia были
проверены на наличие изменчивости еще два
cpSSR локуса – Pt41093 и Pt36480, у которых была
обнаружена изменчивость в популяциях из Гре-
ции и Турции [25]. ПЦР, электрофорез и визуали-
зация продуктов ПЦР соответствовали описан-
ным в работах [26, 31]. Варианты размеров фраг-
ментов рассматривали как аллели. Наиболее
короткому из фрагментов присваивался номер 1,
фрагменту длиннее на один нуклеотид – 2 и т.д.
Поскольку рекомбинация у хпДНК отсутствует,
то комбинация аллелей изменчивых локусов
определялась как гаплотип. Для верификации

Рис. 1. Распределение cpSSR гаплотипов (I–X) в семи популяциях Pinus brutia. Ареалы и исследованные популяции
(1–13) трех видов сосен в причерноморском регионе. Ареал P. brutia в Малой Азии приведен из EUFORGEN 2009 //
URL: http://www.euforgen.org.
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структуры и размера амплифицируемого фраг-
мента, содержащего микросателлит, каждый об-
наруженный аллель был секвенирован с помо-
щью набора BigDye v.3.1 (Applied Biosystems).
Редактирование и выравнивание полученных по-
следовательностей выполняли вручную в про-
грамме BioEdit [36]. Для каждой популяции были
вычислены следующие показатели изменчиво-

сти: общее число гаплотипов (N) и несмещенное
гаплотипное разнообразие (H) [37].

Анализ структуры изменчивости AMOVA был
проведен для двух иерархических уровней (внут-
ри популяций, между популяциями). Вычисляли
индексы фиксации: GST [37], основанный только
на частотах гаплотипов, и RST [38], учитывающий

Таблица 1. Географическое расположение изученных выборок и показатели генетического разнообразия хлоро-
пластных микросателлитных локусов (cpSSR) у трех видов сосен

Примечание: n – размер выборки, N – число гаплотипов в популяции, H – параметр внутрипопуляционной изменчивости.
Приводятся индексы фиксации (AMOVA), вычисленные с учетом (RST) и без учета (GST) дистанций между гаплотипами;
* – уровень значимости (P < 0.05).

№ Выборки Координаты,
с.ш./в.д. n N H

P. brutia, Крым
1 Аязьма 44° 27′/33°39′ 50 4 0.4922
2 Новый Свет 44° 49′/34°54′ 40 4 0.6090

В среднем 45 4 0.5506
Всего 90 5

P. brutia, Кавказ
3 Большой Утриш 44°70′/37°26′ 23 2 0.2372
4 Джанхот 44°40′/38°08′ 45 6 0.4172
5 Архипо-Осиповка 44°21′/38°32′ 23 4 0.4387
6 Пицунда 43°10′/40°20′ 30 1 0.0000

В среднем 30.25 3.25 0.2733
В среднем Крым–Кавказ 35.17 3.5 0.3657

Всего для крымско-кавказских популяций P. brutia 211 7
RST = 0.09806* (P = 0.00018), GST = 0.06980* (P < 0.00001)
P. brutia, Турция

7 Анталья 36°90′/30°71′ 15 8 0.8857
В среднем для P. brutia 32.3 4.14 0.4400

Всего для P. brutia 226 10
RST = 0.07473* (P = 0.00098), GST = 0.10863* (P < 0.00001)
P. nigra

8 Ай-Петри 44°27′/34°04′ 23 13 0.9447
9 Никита, Крымский заповедник 44°31′/34°14′ 27 15 0.9601

10 Архипо-Осиповка, Кавказ 44°21′/38°32′ 24 17 0.9674
В среднем 24.7 15 0.9574

Всего для P. nigra 74 26
RST = 0.05771* (P = 0.04790), GST = 0.00000 (P = 0.52493)
P. sylvestris

11 Гурзуф 44°33′/34°16′ 29 17 0.9480
12 Большой Утриш 44°45′/37°25′ 34 21 0.9550
13 Гузерипль 43°59′/40°07′ 24 17 0.9710

В среднем 29 18.3 0.9580
Всего для P. sylvestris 87 39

RST = 0.04985 (P = 0.05767), GST = 0.02156* (P = 0.00489)
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генетическое расстояние между гаплотипами:

 где aik и ajk – числа
повторов k-го микросателлита i-го и j-го гаплоти-
пов, К – число локусов. Статистическую значи-
мость индексов фиксации оценивали с помощью
1000 пермутаций. Вычисления производили в
программе Arlequin v.3.5 [39]. Сравнение RST и
GST осуществляли посредством алгоритма [40],
реализованного в программе PermutCPSSR
(http://www.pierroton.inra.fr/genetics/labo/Software/).
При RST достоверно больше GST генетически
сходные гаплотипы имеют тенденцию сосуще-
ствовать в одной популяции. Ординация популя-
ций P. brutia с помощью анализа главных коор-
динат осуществлялась посредством программы
NTSYS-pc [41] на основе матрицы парных RST.
Для оценки наличия связи между генетической и
географической структурами P. brutia был выпол-
нен тест корреляции генетических и географиче-
ских дистанций Мантела [42], который вычис-
лялся в программе NTSYS-pc на основе матрицы
парных RST и матрицы географических дистанций
между выборками [41].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Видоспецифичность хлоропластных 

микросателлитных локусов у трех видов сосен

У крымско-кавказских выборок P. sylvestris бы-
ли изменчивы все четыре локуса (Pt15169,
Pt26081, Pt30204, Pt71936), у P. brutia – локусы
Pt15169, Pt71936 и Pt26081, у P. nigra – Pt30204,
Pt71936 и Pt26081. Секвенирование аллельных ва-
риантов каждого локуса подтвердило правиль-
ность типирования и показало, что внутри видов
ближайшие по электрофоретической подвижно-
сти аллельные варианты отличаются между собой
на один нуклеотид в соответствии с пошаговой мо-
делью мутационного процесса микросателлитов.

Обнаружена видоспецифичность изменчиво-
сти четырех локусов, что выражается в длине и со-
ставе нуклеотидных последовательностей фраг-
ментов. В локусе Pt15169 виды P. nigra и P. brutia
резко отличаются от P. sylvestris и друг от друга

22 1( , ) ,sh ik jkD i j K a a−  = − 

(рис. 2): у P. nigra обнаружен один вариант раз-
мера (аллель 1n), который на 7 пар нуклеотидов
короче наиболее короткого аллеля P. sylvestris, а
P. brutia отличается от P. nigra точковой мутацией
“G” в микросателлите и длиной фрагментов, са-
мый короткий из которых (аллель 1b) на 1 нуклео-
тид длиннее аллеля 1n у P. nigra. Варианты фраг-
ментов у P. sylvestris еще длиннее из-за инсерции
(“ATCT”) во фланкирующей области микроса-
теллита (см. рис. 2).

В локусе Pt71936 у P. sylvestris встречаются 6 ал-
лелей, у P. brutia и P. nigra – 6 и 3 соответственно
(рис. 3). Варианты размеров отличаются количе-
ством повторов “T”. В локусе Pt26081 у P. sylvestris
и P. nigra обнаружено по 3 аллеля, у P. brutia – 2, с
разным количеством повторов “T”. Кроме того, у
P. brutia и P. nigra в последовательности микроса-
теллита после повторов “T” расположен один нук-
леотид “A”, отличающий их от P. sylvestris (два “A”).

В локусе Pt30204 у P. brutia найден только один
аллель, который короче на 3 нуклеотида самого
короткого варианта у P. sylvestris и на 4 – у P. nigra,
что делает данный локус диагностическим для
P. brutia. У P. sylvestris встречаются 7 аллелей. У
P. nigra в этом локусе шесть вариантов размеров,
не совпадающих, однако, по последовательно-
стям с аналогичными по длине аллелями P. sylves-
tris: в начале микросателлита у P. nigra и P. brutia
обнаружено 2 “T”, у P. sylvestris – 3 или 4.

Таким образом, диагностическим для трех
изученных видов сосен является локус Pt15169, по
которому можно определить видовую принад-
лежность без секвенирования. Локус Pt30204 при
использовании только электрофореза является
диагностическим для P. brutia, а при секвенирова-
нии – также и для P. nigra. Для P. sylvestris диагно-
стическим при секвенировании является локус
Pt26081, но он не позволяет различать образцы
P. brutia и P. nigra. Кроме различий в длине и нук-
леотидных последовательностях аллелей, три ви-
да сосен значительно отличались между собой по
сочетаниям аллелей в гаплотипах и не имели об-
щих cpSSR гаплотипов.

Рис. 2. Изменчивый участок локуса Pt15169 у трех видов Pinus. Полужирным шрифтом указана инсерция у P. sylvestris,
серым цветом – точковая мутация у P. brutia. Описание изменчивости аллелей приводится в тексте.

P. brutia 1b
P. brutia 2b
P. brutia 3b

P. nigra 1n

P. sylvestris 1s
P. sylvestris 2s
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Изменчивость хлоропластных
микросателлитных локусов и дифференциация 

популяций у P. brutia, P. nigra и P. sylvestris

В результате изучения 226 индивидуумов в се-
ми популяциях P. brutia в изменчивых локусах
Pt26081, Pt71936, Pt15169 было выявлено по 2, 6 и
4 аллеля соответственно (см. рис. 3). Распределе-
ние аллелей было неравномерным. Редкие алле-
ли 1b и 8b в локусе Pt71936 обнаружены только
в турецкой выборке. Изменчивости в локусах
Pt41093 и Pt36480 в исследованных выборках не
оказалось. В шести cpSSR локусах у черномор-
ской P. brutia в среднем обнаружено по 2 аллеля
на локус (от 1 до 4). Среднее внутрипопуляцион-
ное разнообразие было невысоким (H = 0.3657),
варьируя от 0.6090 (Новый Свет) до 0 (Пицунда).
В турецкой выборке уровень генетического раз-
нообразия был существенно выше (H = 0.8857), в
среднем выявлено по 2.33 аллеля на локус (от 1 до
6 аллелей).

В сумме в семи популяциях P. brutia встрети-
лось 10 гаплотипов: из них в крымско-кавказских
популяциях – 7, в турецкой выборке – 8 (см. рис. 1).
Аллельный состав гаплотипов приведен в табл. 2.
Три доминирующих гаплотипа (I, II, IV) близко-
родственны, отличаются друг от друга 1–2 мута-
циями. На эти гаплотипы в Крымско-Кавказском
регионе приходится 92.9%. Более дивергентный
гаплотип III (4–5 мутаций от гаплотипов I, II, IV)
встретился в трех выборках, с частотой чуть боль-
ше 5%, однако в популяции Новый Свет его доля
сильно повышена (22%). Остальные гаплотипы
встретились один или два раза. В целом в кавказ-
ских популяциях обнаружено больше гаплоти-
пов (7), чем в крымских (5), за счет выявления
редких вариантов в выборках Джанхот и Архипо-
Осиповка в центральной части кавказского ареа-
ла P. brutia. Из всех изученных популяций наибо-
лее дивергированы две крымские выборки (рис. 4).
В обеих выборках обнаружено по четыре гаплоти-

Рис. 3. Частоты аллелей в изменчивых cpSSR локусах у P. brutia (а), P. nigra (б) и P. sylvestris (в).
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па, состав которых существенно различается (см.
рис. 1): в выборке Новый Свет, кроме гаплотипа I
(57.5%), преобладают гаплотипы III и II (22.5 и
15% соответственно); в Аязьме, кроме I (68%), ча-
сто встречались IV и II (22 и 8%). Гаплотип III не
обнаружен в Аязьме, гаплотип V – в Новом Свете.

По частотам гаплотипов крымско-кавказские
популяции отличаются от турецкой выборки не-
значительно (см. табл. 2). Наиболее частый для
Крымско-Кавказского региона гаплотип I (75%),
преобладающий во всех выборках, встретился в
турецкой популяции 3 раза (20%). Второй по
частоте гаплотип IV (12.3%) встретился во всех
популяциях Крыма и Кавказа, кроме Пицунды,
в турецкой выборке оказался преобладающим
(26.7%). Один из гаплотипов (II), который встре-
тился в трех черноморских выборках и концен-
трация которого была выше в Крыму (11.1%), не
был отмечен в выборке из Турции. Три редких га-
плотипа (VIII, IX, X) встретились только в турец-
кой выборке.

Дифференциация семи популяций P. brutia,
вычисленная с учетом различий между гаплоти-
пами, составляла RST = 7.47% (см. табл. 1). Ин-
декс фиксации RST не отличался значимо от GST
(P = 0.6600), что подтверждает отсутствие фи-
логеографической структуры. Результаты теста
Мантела для P. brutia незначимы (P = 0.476). Ор-
динация популяций также не выявляет географи-
ческой структуры (см. рис. 4). Подразделенность
шести черноморских выборок (без Турции) еще
выше (RST = 9.81%).

В крымских и кавказкой популяциях Pinus nig-
ra в локусах Pt26081 и Pt71936 обнаружено по 3 ал-
леля, в локусе Pt30204 – 6, при этом распределе-
ние аллелей более равномерное и унимодальное,
чем у P. brutia (см. рис. 3). Всего в трех выборках у
74 деревьев выявлено 26 гаплотипов: наиболее

частые гаплотипы (с частотой не менее 6%)
встречались и в Крыму, и на Кавказе (у 42% осо-
бей); 12 гаплотипов встретились в какой-то од-
ной выборке, из которых 4 – в Никите, 3 – на
Ай-Петри и 5 – в Архипо-Осиповке. Популя-
ции P. nigra характеризуются одинаково высо-
ким значением генетического разнообразия
(среднее H = 0.9574), дифференциация трех по-
пуляций RST = 5.77%, значение GST незначимо
(см. табл. 1).

В трех крымско-кавказских популяциях P. syl-
vestris в локусах Pt15169, Pt26081, Pt30204 и
Pt71936 выявлено по 5, 3, 7 и 6 аллелей соответ-
ственно, у 87 деревьев найдено 39 гаплотипов. В
отличие от P. brutia и P. nigra у нее отсутствовали
доминирующие гаплотипы. Только два наиболее
частых гаплотипа присутствуют во всех выборках,
всего три встретились более пяти раз. Большин-
ство (26) гаплотипов обнаружены в какой-то од-
ной из выборок. Уровень cpSSR изменчивости вы-

Таблица 2. Аллельный состав гаплотипов трех изменчивых cpSSR локусов в популяциях P. brutia, встречаемость
гаплотипов по регионам

Гаплотипы
P. brutia

Аллели в cpSSR локусах Количество деревьев

Pt26081 Pt71936 Pt15169 Крым, Кавказ Анталья всего

I 2b 5b 2b 158 3 161
II 2b 5b 3b 12 – 12
III 1b 7b 1b 11 1 12
IV 2b 4b 2b 26 4 30
V 2b 6b 2b 2 3 5
VI 2b 7b 2b 1 – 1
VII 2b 6b 3b 1 1 2
VIII 2b 1b 2b – 1 1
IX 1b 8b 1b – 1 1
X 2b 8b 2b – 1 1

Всего 211 15 226

Рис. 4. Ординация семи популяций P. brutia, постро-
енная на основе cpSSR локусов, парных значений RST
и анализа главных координат.
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сок для всех трех популяций (среднее H = 0.958).
Дифференциация исследованных выборок P. syl-
vestris составляла GST = 2.16%, при этом RST было
незначимо (см. табл. 1).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ
Высокая дифференциация

при отсутствии таксономических различий 
крымско-кавказских популяций P. brutia

На основании изучения изменчивости cpSSR
можно сделать вывод, что крымские и кавказские
популяции P. brutia являются единой группой
родственных популяций и не имеют таксономи-
ческих отличий от основного ареала на видовом
уровне, что согласуется с предыдущими данными
на основе изучения аллозимных маркеров [17].
Значительных отличий в составе cpSSR аллелей и
гаплотипов между турецкой выборкой и черно-
морскими популяциями P. brutia не выявлено. Не
подтверждается разделение крымско-кавказских
популяций на виды P. stankewiczii и P. pityusa, соот-
ветственно не подтверждается и гибридизация в
популяциях, растущих от Анапы до Джанхота [14].

Высокая дифференциация популяций P. brutia,
выявленная в Крыму и на Кавказе (RST = 9.81% для
шести популяций), объясняется малым размером
популяций и их длительной изоляцией друг от друга
при слабом генном потоке [16]. Гаплотипы распре-
делены в популяциях случайным образом. Одно-
временно не выявлена изоляция расстоянием и нет
географически обусловленной кластеризации по-
пуляций. Очевидно, дифференциация, а также уро-
вень изменчивости популяции P. brutia обусловле-
ны эффектом основателя и генетическим дрейфом.

В нашем исследовании с использованием мар-
керов cpSSR впервые выявлена значительная ге-
нетическая дифференциация популяций P. brutia
в Крыму. Две крымские популяции Аязьма и Но-
вый Свет (т.н. сосна Станкевича и сосна судак-
ская, иногда относимые к виду P. stankewiczii [14],
или подвиду P. brutia ssp. stankewiczii [15]) отлича-
ются между собой по генетическим дистанциям в
большей степени, чем от кавказских популяций,
относящихся, согласно [14], к P. pityusa (см. рис. 4).
Несмотря на значительно большую современную
численность и лучшее возобновление P. brutia в
урочище Аязьма, показатель генетического раз-
нообразия (H = 0.4922) был ниже, чем в популя-
ции Новый Свет (H = 0.6090). В отличие от алло-
зимных данных [18], где разница между двумя по-
пуляциями была несущественной и ниже, чем
между локалитетами внутри популяций, в нашем
исследовании разница между отдельными лока-
литетами не выражена (данные не приводятся),
однако между двумя крымскими популяциями
оказывается достаточно большой. Выраженные
отличия по составу гаплотипов и отсутствие в

урочище Аязьма одного из преобладающих в Но-
вом Свете гаплотипа (III) свидетельствуют о пре-
кращении генетического потока между этими по-
пуляциями на протяжении длительного времени
и изолированном существовании P. brutia в двух
уникальных местообитаниях Крыма.

Снижение уровня изменчивости
в реликтовых популяциях P. brutia

на северо-восточном пределе ареала

Установлено резкое снижение cpSSR измен-
чивости в черноморских популяциях P. brutia
(H = 0.3657, в среднем по 2 аллеля на локус) по
сравнению с популяцией из основного ареала, в
которой, несмотря на небольшое количество ис-
следованных образцов, обнаружены более высо-
кие показатели изменчивости (H = 0.8857; 2.3 ал-
леля на локус), что согласуется с предыдущими
данными по изменчивости P. brutia в Греции и
Турции [25] – в тех же локусах здесь обнаружено
в среднем по 3.3 аллеля на локус. В то же время в
выборках сосны эльдарской (P. brutia var. eldarica
(Medv) Silba) из Азербайджана и Ирана [25] также
наблюдалось снижение разнообразия (2.2 аллеля
на локус). Выявленное нами снижение изменчи-
вости P. brutia var. pityusa, которое ранее не было
показано аллозимными данными [15], указывает
на большую чувствительность cpSSR маркеров по
сравнению с ядерными к сокращению численно-
сти популяций благодаря уменьшенному в два ра-
за эффективному размеру популяции.

Несоответствие между численностью и уров-
нем изменчивости у ряда популяций P. brutia
свидетельствует о преобладающем влиянии на
их генетическую структуру не современного их
состояния, а таких исторических факторов, как
событие основания популяции. Например, наи-
меньшая изменчивость обнаружена в популяции
с высокой современной численностью (Пицун-
да), где фиксирован наиболее частый в крымско-
кавказских популяциях гаплотип I. Генетическая
бедность популяции Пицундской рощи, вероят-
но, обусловлена геологической историей при-
морской косы в устье р. Бзыбь, на которой она
произрастает. Очевидно, что формирование косы
связано со стабилизацией уровня Черного моря,
которая произошла около 5 тыс. л.н. [43], и, сле-
довательно, формирование дельты реки и заселе-
ние ее P. brutia происходило в историческое вре-
мя. Относительная изолированность равнинной
популяции в Пицунде от древостоев P. brutia на
горных склонах обусловила эффект основателя,
следствием чего является наличие в популяции
только одного (наиболее распространенного)
cpSSR гаплотипа, несмотря на высокую совре-
менную численность и хорошее возобновление
P. brutia в Пицундской роще.
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Значительная подразделенность популяций
P. brutia в Крыму и на Кавказе и низкая изменчи-
вость cpSSR, вероятно, обусловлены сильным со-
кращением численности в прошлом, во время по-
следнего плейстоценового оледенения, либо, по
мнению [7], во время морской трансгрессии око-
ло 7 тыс. л.н. Ранее на основе аллозимных марке-
ров [15] была обнаружена дифференциация крым-
ской P. brutia от основного ареала, выраженная в
большей степени, чем для кавказской выборки из
Пицунды. Было сделано предположение об исто-
рической изоляции данных популяций после со-
кращения и фрагментирования ареала P. brutia в
его северо-восточной части в плейстоцене, при
дальнейшем распространении вида в западной и
южной частях (Малая Азия, о-ва Эгейского и
Средиземного морей) [15].

Характер генетической изменчивости P. brutia
сходен с таковым для других видов сосен, имею-
щих ограниченное или фрагментарное распро-
странение: P. halepensis Mill., P. pinea L., P. strobi-
formis Engelm. и др. [24, 27, 44 и др.], изменчивость
cpSSR у которых ниже, а уровень дифференциа-
ции популяций по данным маркерам значительно
выше, чем у широко распространенных видов,
например у P. sylvestris основного ареала [31] или
Picea obovata [32]. Снижение cpSSR изменчивости
в реликтовых популяциях P. brutia наблюдается
также по сравнению с исследованными в тех же
районах популяциями сосен P. nigra и P. sylvestris.
Ранее было установлено [16], что показатели ал-
лозимной изменчивости у P. brutia были более чем
в два раза ниже, чем у P. nigra в Крыму и P. sylvestris
из основного ареала.

У сосны черной, произрастающей, как и P. bru-
tia, в Крымско-Кавказском регионе на крайнем
северо-восточном пределе ареала, для всех попу-
ляций выявлено высокое генетическое разнооб-
разие (среднее H = 0.9574), сравнимое с разнооб-
разием крымско-кавказских популяций сосны
обыкновенной (H = 0.958). В Крыму это обуслов-
лено значительной численностью P. nigra на полу-
острове, где она преобладает среди других видов
хвойных [2, 4] и где для популяций этого вида ра-
нее была показана высокая величина генного
потока [16]. Изоляция кавказской популяции,
имеющей локальное распространение в районе
п. Архипо-Осиповка [11], не привела к снижению
уровня изменчивости cpSSR локусов и суще-
ственной ее дифференциации от крымских выбо-
рок, что свидетельствует о стабильно высоком
эффективном размере популяции. Вероятно, еще
недавно численность сосны черной на Кавказе
была выше современной [11]. Следует отметить,
что P. nigra – более распространенный средизем-
номорский вид, чем P. brutia [3, 33]. По данным
К.Д. Найденова с соавт. [33], популяции P. nigra
Крыма и Кавказа входят в один несмешанный
кластер, объединяющий их с восточной Турцией,

при этом значительного снижения изменчивости
в Крымско-Кавказском регионе у сосны черной
не наблюдалось.

Для трех исследованных популяций P. sylvestris
средний уровень изменчивости (H = 0.958) был
несколько ниже, а дифференциация (GST = 2.16%)
сравнима с полученными ранее величинами для
38 выборок сосны обыкновенной из основной ча-
сти ареала (среднее H = 0.976, RST = 2.1%) [31].
Однако для этого вида, более распространенно-
го в кавказском регионе по сравнению с P. brutia
и P. nigra (см. рис. 1), необходимы дальнейшие ис-
следования изменчивости cpSSR маркеров для
всего крымско-кавказского ареала.

Применение генетических данных для разработки 
дополнительных мер охраны и перспективы 

использования изученных сосен в лесоразведении

Несмотря на то, что таксономическая (видо-
вая) дифференциация в причерноморских попу-
ляциях P. brutia не подтверждается, выявлена их
значительная подразделенность при сниженном
генетическом потоке между собой и из центра
ареала. При этом исторически изолированные и ге-
нетически дифференцированные популяции в раз-
нообразных местообитаниях вне основного ареала
могли накопить приспособления к условиям севе-
ро-восточного предела распространения и, следова-
тельно, преадаптации к различным факторам, в
первую очередь к пониженным (и периодически от-
рицательным) зимним температурам. Это, вероят-
но, также относится к сосне крымской. Адаптация
маргинальных популяций сосен крымской и пи-
цундской к экстремальным для этих видов климати-
ческим условиям требует внимательного отношения
к охране их генетического потенциала. Важно отме-
тить, что полученные результаты следует учитывать
также для разработки мер по лесовосстановлению
на юге России в связи с проблемой глобального из-
менения климата и в условиях возможного значи-
тельного повышения температур в средних широтах
уже в текущем столетии.

К сожалению, площади естественных насаж-
дений P. brutia и P. nigra в результате рубок, пожа-
ров, проведения дорог и строительства значи-
тельно сокращаются [11]. Хотя P. nigra включена в
Красную книгу Краснодарского края, но для со-
хранения ее высокого генетического разнообра-
зия необходим полный запрет рубок и организа-
ция ООПТ близ п. Архипо-Осиповка, в районе ее
произрастания на Кавказе [11]. Отметим, что в
Крыму естественные насаждения сосен P. nigra
и P. sylvestris имеют наивысший уровень охраны
и охраняются в нескольких природных заповед-
никах [45].

P. brutia занесена в Красную книгу России [5].
На Кавказе она охраняется в северной части аре-
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ала, в заповеднике “Большой Утриш”. Крупный
равнинный массив находится под охраной в юж-
ной части кавказского ареала, в Пицундо-Мюс-
серском заповеднике (Абхазия). В то же время
значительная дифференциация популяций этого
вида и слабая устойчивость фитоценозов с уча-
стием сосны пицундской [8] делают необходимым
охрану и некоторых других местонахождений. Ре-
зультаты изучения сообществ сосны пицунд-
ской [8] предполагают организацию дополни-
тельных ООПТ в центральной части кавказского
ареала (р-н Джанхота, Архипо-Осиповки), что
совпадает с выявленным в нашей работе районом
максимального генетического разнообразия по-
пуляций P. brutia на кавказском побережье.

В Крыму степень охраны естественных попу-
ляций P. brutia, очевидно, также недостаточна.
Древостои этой сосны остаются в составе лесни-
честв, имея статус заказников [45]. Показанная в
нашей работе генетическая уникальность двух
крымских популяций P. brutia дает основание рас-
сматривать их как эволюционно значимые едини-
цы (evolutionarily significant units, ESUs [28, 46]), с
должным уровнем охраны и разработки мер восста-
новления популяций, особенно с учетом увеличе-
ния рекреационной нагрузки в последние годы [47].

Таким образом, выявленная сниженная из-
менчивость и увеличенная дифференциация при-
черноморских популяций P. brutia по сравнению с
P. nigra, P. sylvestris и популяцией P. brutia из основ-
ной части ареала предположительно являются
следствием малого размера и длительной изоля-
ции популяций друг от друга, что в свою очередь
обусловлено узостью прибрежной зоны, пригод-
ной для обитания P. brutia в этой периферической
части ареала. Полученные нами данные могут
быть использованы при разработке мер охраны
реликтовых популяций P. brutia и P. nigra.

Авторы выражают благодарность Е.Г. Филип-
пову, М.В. Модорову, В.Л. Семерикову, В.В. Ку-
карских за помощь в сборе материала. Сбор матери-
ала выполнялся в рамках государственного задания
Института экологии растений и животных УрО
РАН, молекулярно-генетический анализ поддер-
жан программой УрО РАН (проект № 18-4-4-43).
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