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На основе сравнительного аллозимного анализа минимальных генетических дистанций Неи между
8 филогеографическими группами популяций (ФГП) Pinus sylvestris L. “ледниковой” зоны и 26 по-
пуляциями южной “внеледниковой” зоны в пределах всего ареала выявлена локализация 9 основ-
ных и 8 второстепенных гипотетичных плейстоценовых рефугиумов (ГПР) этого вида. С помощью
эмпирических “инвестиционных индексов рефугиумов” сопоставлен относительный вклад их ге-
нофонда в генофонд филогеографических групп ледниковой зоны. Показано полирефугиальное
происхождение популяций этой зоны. Предложена классификация плейстоценовых рефугиумов
P. sylvestris по их локализации в ареале и роли в формировании современного генофонда вида.
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Одна из ключевых проблем современной эво-
люционной биологии – выявление места, време-
ни происхождения и путей миграции популяций
в различных частях ареала видов. Несмотря на
бурное развитие молекулярно-генетических ме-
тодов в последние 50 лет, ответ на эти вопросы
для большинства видов растений и животных
остается “книгой за семью печатями”. Общим
методологическим недостатком геногеографиче-
ских исследований популяций растений, в част-
ности Pinus sylvestris L., на наш взгляд, являются
их региональная фрагментарность, различия и
несопоставимость спектров изучаемых изозимов
или гаплотипов и, как следствие, отсутствие ин-
формации о структуре и генетических связях по-
пуляций в пределах всего ареала вида.

В последнее время широко обсуждается во-
прос о местонахождении ледниковых рефугиумов
Pinus sylvestris L. – одного из главных лесообразу-
ющих видов Северной Евразии. В этом плане в
Западной и Центральной Европе проведены мно-
гие палеоботанические и популяционно-генети-
ческие исследования, однако достаточно опреде-
ленные выводы о локализации и тем более относи-
тельной роли различных популяций-рефугиумов в
формировании генофонда современных популя-
ций этого вида в ледниковой зоне ареала пока не
сделаны [1–8]. Одни авторы предполагают суще-
ствование ледниковых убежищ сосны обыкно-

венной на Балканах [3, 7, 9], другие – на западе
Альп [4], третьи – на Южном Урале [10, 11]. При
этом конкретные геногеографические параметры
пока приведены лишь по Балканскому и Южно-
Уральскому рефугиумам [11].

К давним дискуссионным вопросам проблемы
поиска и выявления плейстоценовых рефугиумов
относится сохранность рефугиумов P. sylvestris в
некоторых крайне северных (перигляциальных)
регионах внеледниковой зоны. Существование
таких ледниковых убежищ, из которых происхо-
дила приоритетная реколонизация популяций в
голоцене, предполагается на юго-западе Ирлан-
дии [1, 12], в восточной Прибалтике [5, 6, 13] и да-
же на Лофотенских островах, отепляемых палео-
Гольфстримом [14]. Гипотетичные рефугиумы
популяций Скандинавии выявлены также в Че-
хии и Словакии [9]. Однако пока все эти гипотезы
еще недостаточно подтверждены количествен-
ным геногеографическим анализом.

Решению проблемы, на наш взгляд, препят-
ствует прежде всего отсутствие достаточно репре-
зентативной информации о геногеографической
структуре вида и ее взаимосвязях в пределах всего
ареала. Кроме того, в России недостаточны па-
леоботаническая изученность ареала P. sylvestris и
число полиморфных маркеров ДНК для выявле-
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ния географической изменчивости вида, особен-
но в Сибири [5, 15–17].

На данном этапе исследований пока более ин-
формативным в плане выявления рефугиумов по-
пуляций P. sylvestris оказался их тотально-видовой
(свыше 250 выборок) аллозимный анализ на до-
статочно густой и равномерной сети трансект, пе-
ресекающих весь ареал вида, т.е. на основе си-
стемного подхода “вид в целом ареале” [18, 19].
Ранее нами был проведен [11] сравнительный
анализ “минимальных генетических дистанций”
Неи, отражающих генетическое сходство между
популяциями северной (ледниковой) зоны ареа-
ла и 12 маргинальными популяциями в его юж-
ной части. Выявлены два наиболее вероятных ги-
потетичных плейстоценовых рефугиума (ГПР) –
Балканский и Южно-Уральский и четыре второ-
степенных – Тургайский, Алтайский, Южно-
Прибайкальский и Тувинский [11]. Однако в
трансконтинентальной полирефугиальной систе-
ме вида Pinus sylvestris L., кроме названных убе-
жищ выживания, вероятно, существовали и не-
которые другие. Например, нам [20] удалось вы-
явить ГПР для популяций в крайней северо-
восточной части ареала в Якутии.

Цель настоящей работы – анализ и обобщение
результатов широкомасштабного поиска, выяв-
ления и сравнительной оценки вклада в форми-
рование генофонда популяций P. sylvestris ледни-
ковой зоны системы наиболее вероятных ГПР,
расположенных не только в маргинальной южной,
но и в северной (перигляциальной) части внелед-
никовой зоны последней фазы оледенения.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ
Для выявления гипотетических плейстоцено-

вых рефугиумов вида Pinus sylvestris L. использова-
ны следующие основные методические подходы:

1. Тотальный геногеографический анализ ал-
лозимной структуры популяций вида на относи-
тельно равномерной сети трансект, пересекаю-
щих весь ареал вида (“вид в целом ареале”).

2. Выявление и сопоставимая оценка генети-
ческих дистанций популяций P. sylvestris леднико-
вой зоны и их групп с общевидовой системой
ГПР южной маргинальной части ареала.

3. Подразделение системы ГПР по их географи-
ческой локализации и потенциальной роли в фор-
мировании генофонда ледниковой зоны на две
группы – маргинальные южные (“анцестраль-
ные”) и перигляциальные (“авангардные”).

Исследования проведены на двух сериях объек-
тов, охватывающих весь ареал P. sylvestris (рис. 1,
табл. 1). Первая серия включает 26 популяций,
расположенных во внеледниковой части ареала
последней ледниковой фазы. Из них 13 популя-

ционных выборок расположены вдоль южной
границы ареала и отнесены к анцестральным –
Мадрид, Бергамо, Рила, Тауз, Крыктытау, Наур-
зум, Актогай, Усть-Каменогорск, Кызыл, Кяхта,
Нижний Цасучей, Архара, Комсомольск-на-Аму-
ре, а остальные 13 – в северной перигляциальной
части внеледниковой зоны. По данным палино-
логии [4, 12, 13, 15, 16, 21–23] они сохранялись и
существовали не позднее 12–13 тыс. лет ВР, т.е. до
начала их реколонизации на север в голоцене. К
этим авангардным ГПР отнесены Пиренеи, Бава-
рия, Шумава (Чехия), Низкие Татры (Словакия),
Карпаты, Крым, Архыз, Иремель, Тахтаброд, Те-
лецкое озеро, Иркутск, Романовка, Тында.

Во вторую серию включена 51 популяционная
выборка из 8 филогеографических групп популя-
ций (ФГП), по 7–8 выборок в каждой, за исклю-
чением Шотландии (одна выборка), расположен-
ных в различных ландшафтных странах ледниковой
части ареала (Британские острова, Центральная Ев-
ропа, Скандинавия, Русская равнина, Урал, Запад-
ная Сибирь, Средняя Сибирь, Якутия).

Основной методический подход системного
геногеографического анализа в пределах всего
ареала вида заключается в сравнительном иерар-
хическом анализе средних генетических дистан-
ций Неи [24] между 26 названными выше популя-
циями ГПР внеледниковой зоны и 8 филогеографи-
ческими группами популяций (ФГП) ледниковой
зоны.

Аллозимный анализ в общей сложности 77 по-
пуляционных выборок (по 30–48 деревьев в каж-
дой, всего около 3500 особей) выполнен с помо-
щью общепринятых методов [25] с некоторыми
модификациями [26] по 16 белок-кодирующим
локусам, в том числе 14 полиморфным, десяти фер-
ментных систем (GOT, 6-PGDH, SKDH, GDH,
ADH, FDH, PGM, DIA, EST-f, SOD). Генетические
дистанции Неи [24] вычислены по программам
BYOSYS [27], а их кластерный анализ проведен по
методу невзвешенных попарногрупповых средних
(УПГМА) по программам NTSYS [28].

Критерием генетического сходства предпола-
гаемого рефугиума с генофондом той или иной
северной группы популяций служила минималь-
ная величина средней генетической дистанции
Неи [24] менее 0.015 между ними. Если по нашей
геносистематической шкале [18] DN78 не превы-
шает субпопуляционный уровень (0.001–0.008),
то минимальные генетические дистанции и соот-
ветствующие рефугиумы отнесены к I субпопуля-
ционному рангу сходства, а при DN78 от 0.008 до
0.015 – ко II популяционному рангу.

Для оценки вклада популяции того или иного
рефугиума в генофонд северных групп популя-
ций применен эмпирический “инвестиционный
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Рис. 1. Картосхема географического распределения гипотетических анцестральных и авангардных плейстоценовых
рефугиумов (ГПР) Pinus sylvestris L. и выявление среди них основных (DN78 = 0–0.008) рефугиумов в пределах всего
ареала вида: 1 – граница ареала P. sylvestris L.; 2 – границы максимального покровного оледенения; 3 – южные грани-
цы распространения островной реликтовой почвенной мерзлоты на территории Западной Сибири и Европы; 4 – ори-
ентировочные южные границы перигляциальной зоны на территории Восточной Сибири; 5 – анцестральные ГПР;
6 – авангардные ГПР; 7 – основные ГПР для восьми филогеографических регионов; 8 – границы ФГП: Шт, ЦЕ, Ск,
Рр, Ур, ЗС, СС, Як (см. табл. 1).
Шифры популяций: Аз – Архыз, Ак – Актогай, Ах – Архара, Бв – Бавария, Бг – Бергамо, Ик – Иркутск, Ир – Ире-
мель, Кз – Кызыл, Км – Комсомольск-на-Амуре, Кт – Крыктытау, Кх – Кяхта, Мд – Мадрид, Мк – Микуличин,
Нз – Наурзум, НЦ – Нижний Цасучей, Пр – Пиренеи, РК – Роман-Кош, Рл – Рила, Рм – Романовка, Сл – Словакия,
Тз – Тауз, Тн – Тында, ТО – Телецкое озеро, Тх – Тахтоброд, УК – Усть-Каменогорск, Чх – Чехия.
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индекс рефугиума” Iirf = 1/(DN78 × 100) [11]. Он
позволяет намного контрастнее выявить разли-
чия относительного вклада различных рефуги-
умов в формирование генетического пула той или
иной группы или отдельной популяции. При
этом общий вклад всех изучавшихся ГПР в гено-
фонд данной ФГП может быть определен как сум-
ма их Iirf, а вклад каждого ГПР в генофонд этой
ФГП – как доля (%) их интегрального вклада.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ минимальных генетических дистанций.
Географический анализ минимальных DN78 I (≤0.008)
и II (от 0.008 до 0.015) ранга между популяциями
ФГП в направлении от Шотландии к Якутии поз-
воляет на двух уровнях их сходства с популяция-
ми ГПР выявить локализацию основных и второ-
степенных гипотетичных рефугиумов в пределах
всего ареала P. sylvestris.

Для региона Шотландии выявляется лишь
один ГПР I ранга (Бавария, DN78 = 0.007) и не-
сколько минимальных генетических дистанций
на уровне II ранга сходства (DN78 = 0.009–0.015) с

избранной серией 26 ГПР, в том числе на Чеш-
ско-Моравской возвышенности (рис. 2).

В ФГП Центральной Европы (куда включены
выборки из Баварии, Чехии, Словакии, Кали-
нинграда, Пскова, Минска и Бреста, см. рис. 2)
максимальное сходство выявлено с двумя геогра-
фически смежными авангардными ГПР – в Че-
хии (DN78 = 0.003) и Словакии (Низкие Татры,
0.004), а несколько меньшее – с маргинальным
южным (вероятно, анцестральным) в Балканах
(Рила, 0.005). Не менее отчетливое, чем с Балкан-
ским рефугиумом, сходство центрально-европей-
ской группы популяций P. sylvestris с двумя ГПР
Южного Урала – маргинальным южным Крык-
тытау (0.005) и расположенным на 200 км север-
нее Иремель (0.005). Кроме того, на уровне II
ранга найдены минимальные дистанции DN78 с
ФГП Центральной Европы у Карпатского (Ми-
куличин, 0.013), двух центрально-казахстанских
(Наурзум, Тахтаброд, 0.014–0.015) и даже у двух
сибирских – южно-прибайкальского (Иркутск,
0.010) и даурского (Нижний Цасучей, 0.011) рефу-
гиумов. Вероятно, это отражает не только плей-
стоценовые, но и анцестральные, миоцен-плио-
ценовые генеалогические связи.
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Таблица 1. Названия и шифры ФГП ледниковой зоны ареала и популяций внеледниковой зоны ареала

* “Авангардные” ГПР.

ФГП Шифр

Ледниковая зона ареала

Географическое распределение
популяций ледниковой зоны по ФГП

Шотландия Шт Шотландия

Центральная Европа ЦЕ Брест, Калининград, Гомель, Минск, Западная Двина, Псков

Скандинавия Ск Выборг, Осло, Кемь, Петрозаводск, Мурманск, Упсала, Лунд, Колари

Русская равнина Рр Архангельск, Мезень, Вологда, Москва, Воронеж, Сыктывкар, Киев

Урал Ур Нижний Тагил, Новая Ляля, Ивдель, Печора, Карпинск, Печеро-Илыч, Крас-
новишерск, Соликамск

Западная Сибирь ЗС Геологическое, Надым, Заводоуспенское, Сургут, Ишим, Тарко-Сале, Между-
реченск, Ханты-Мансийск

Средняя Сибирь СС Братск, Кодинск, Ванавара, Северобайкальск, Зима, Тура, Качуг, Туруханск

Якутия Як Мирный, Якутск, Витим, Алдан, Вилюйск, Хандыга, Олекминск

Внеледниковая зона ареала

Популяция Шифр Популяция Шифр

Архыз Аз* Наурзум Нз

Актогай Ак Нижний Цасучей НЦ

Архара Ах Пиренеи Пр*

Бавария Бв* Роман-Кош РК*

Бергамо Бг Рила Рл

Иркутск Ик* Романовка Рм*

Иремель Ир* Словакия Сл*

Кызыл Кз Тауз Тз

Комсомольск-на-Амуре Км Тында Тн*

Крыктытау Кт Телецкое озеро ТО*

Кяхта Кх Тахтоброд Тх*

Мадрид Мд Усть-Каменогорск УК

Микуличин Мк* Чехия Чх*

Почти аналогичные с Центральной Европой
системы и соотношения ГПР характерны (см.
рис. 2) для ФГП Скандинавии (Мурманск, Кола-
ри, Кемь, Осло, Упсала, Лунд, Петрозаводск, Вы-
борг) и Русской равнины (Архангельск, Мезень,
Сыктывкар, Вологда, Москва, Гомель, Воронеж,
Киев). Обнаружен также крайне юго-западный
пиренейский рефугиум II ранга для Скандина-
вии. В целом же здесь так же, как и в Центральной
Европе, отчетливо выявляется сходство с основ-

ными южно-европейскими (Чехия, Словакия,
Балканы), южно-уральскими (Крыктытау, Ире-
мель) и, как ни парадоксально, с аддитивными
сибирскими рефугиумами (Иркутск и даже Ниж-
ний Цасучей). Эти трансконтинентальные генети-
ческие связи во многом подтверждают гипотезу
восточно-азиатского происхождения вида P. sylves-
tris L. [19, 29]. По-видимому, аллозимное наследо-
вание отражает не только (и не столько) недавние
плейстоценовые связи популяций P. sylvestris в
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Рис. 2. Распределение популяций внеледниковой зоны ареала P. sylvestris по рангам генетических дистанций Неи
(DN78) с различными филогеографическими группами популяций ледниковой зоны: Шт – Шотландия, ЦЕ – Цен-
тральная Европа, Рр – Русская равнина, Ск – Скандинавия; I – ГПР первого ранга (DN78 ≤ 0.008), II – ГПР второго
ранга (DN78 = 0.008–0.015). Шифры популяций см. в табл. 1.
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пределах ареала, но и кумулятивные анцестраль-
ные с самого начала расселения вида.

Далее, начиная с ФГП Урала (Печора, Печо-
ро-Илычский заповедник, Соликамск, Ивдель,
Павда, Исеть, рис. 3), формируется уже близкий к
симметричному пучок направлений аллозимного
сходства популяций с теми же рефугиумами, что
и в Европе. Прежде всего это характерно для двух
южно-уральских (Крыктытау, Иремель) горных
популяций. Ослабляются связи со Словакией и
появляются с казахстанским (Тахтаброд) и юж-
но-прибайкальским (Иркутск) основными, а так-
же с четырьмя второстепенными – южно-сибир-
скими (Телецкое озеро, Кызыл) и забайкальски-
ми (Романовка, Нижний Цасучей) рефугиумами.

В Западной Сибири (см. рис. 3) европейские
рефугиумы уже отчетливо утрачивают роль лиди-
рующих. Пучок направлений минимальных гене-
тических дистанций на основные рефугиумы –
два южно-уральских и южно-прибайкальский, а
также на серии второстепенных становится почти
строго симметричным. В соответствии с гипоте-
зой гидрохории хвойных [30] и результатами ал-
лозимных исследований в бассейне р. Обь [31]
можно предположить, что влияние южно-прибай-
кальского рефугиума на генофонд популяций Ура-

ла связано с гидрохорией семян сосны по р. Анга-
ре, а далее – после преодоления ими водораздела с
Обью – и на северо-запад Западной Сибири.

В Средней Сибири (см. рис. 3), где наряду с
южно-прибайкальским (Иркутск) впервые выяв-
лена доминирующая роль двух забайкальских ре-
фугиумов – Романовки и Тынды, формируется
асимметричный восточный спектр рефугиумов.
Еще более явно это выражено в Якутии, для гено-
фонда которой удалось выявить лишь один ос-
новной рефугиум (Тында, DN78 = 0.007) в верхо-
вьях р. Олекмы, пересекающей Становой хребет.
Здесь также подтверждается приоритетная роль
фактора гидрохории семян сосны в голоценовой
реколонизации ее популяций.

Общая картина локализации основных гипо-
тетичных рефугиумов и линий их максимального
сходства с группами популяций ледниковой зоны
ареала P. sylvestris, отражающих направления их
постгляциальной реколонизации, свидетельству-
ет (см. рис. 1) о полирефугиальном происхожде-
нии и весьма широком разностороннем обмене
генами в пределах всего ареала не только в плей-
стоцене, но, по-видимому, и в течение многих
миллионов лет существования вида в Северной
Евразии.
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В целом по ареалу минимальные генетические
дистанции I ранга (на уровне DN78 < 0.008) с се-
верными группами популяций выявлены у девяти
рефугиумов (табл. 2). Они представлены двумя
маргинальными южными (наиболее вероятно,
анцестральными третичными – балканским (Ри-
ла) и южно-уральским (Крыктытау)) и семью
авангардными, форпосты которых расположены
на несколько сотен километров севернее (Чехия,
Словакия, Иремель, Тахтаброд, Иркутск, Рома-
новка, Тында).

Менее значимую аддитивную донорскую роль
(на уровне DN78 = 0.008–0.015) в ходе формирова-
ния современных популяций ледниковой зоны
играли ГПР II ранга: Пиренейский и Карпатский –
для Центральной Европы и Скандинавии, Тур-
гайский – для Урала, Алтайский, Тувинский, Се-
веро-Монгольский (Кяхта), Даурский (Нижний
Цасучей) и Архара – для Урала и Сибири.

Анализ и оценка инвестиционных индексов ре-
фугиумов. Относительный вклад (формулу) раз-
личных плейстоценовых рефугиумов в формиро-
вание генетического пула отдельных филогено-
географических групп популяций ледниковой
зоны ареала наиболее отчетливо отражают доли
их инвестиционных индексов Iirf = 1/(DN78 × 100)

(рис. 4, табл. 2). Для каждой ФГП в направлении
с запада на восток ареала они колеблются в преде-
лах от 2 до 18% (от общей суммы в ФГП) в зависи-
мости от удаленности ближайших популяций-
ГПР и степени их миграционной изоляции (ди-
станционной, горной и гидрохорной).

Соотношения параметров вклада различных
ГПР в генофонд филогеографических групп по-
пуляций ледниковой зоны Северной Евразии,
приведенные в табл. 2, отражают состав их “гене-
тических сертификатов” по местонахождению ре-
фугиумов происхождения. Графически они могут
быть представлены в виде спектров индексов Iirf,
которые являются зеркальным отражением спек-
тров минимальных DN78, показанных на рис. 2 и 3.
В принципе этот общий методический подход
позволяет выполнить генетическую сертифика-
цию любой популяции по данным ее аллозимно-
го (или в перспективе ДНК) анализа и установ-
ленных инвестиционных индексов ГПР.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Полицентричность географической локализа-
ции и относительный вклад популяций гипоте-
тичных плейстоценовых рефугиумов (ГПР)

Рис. 3. Распределение популяций внеледниковой зоны ареала P. sylvestris по рангам генетических дистанций Неи
(DN78) с различными филогеографическими группами популяций ледниковой зоны: Ур – Урал, ЗС – Западная Си-
бирь, СС – Средняя Сибирь, Як – Якутия; I – ГПР первого ранга (DN78 ≤ 0.008), II – ГПР второго ранга (DN78 =
= 0.008–0.015). Шифры популяций см. в табл. 1.
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P. sylvestris в формирование генофонда популяций
ледниковой зоны ареала в первом приближении
выявлены на основе аллозимного анализа в пре-
делах всего ареала вида по минимальным генети-
ческим дистанциям Неи (DN78) между ними и их
обратным величинам – “инвестиционным ин-
дексам” (Iirf = 1/(DN78 × 100)).

Средние по ареалу минимальные генетические
дистанции между популяциями ГПР (DN78 < 0.008),
их максимальные инвестиционные индексы по
отношению к популяциям P. sylvestris ледниковой

зоны и вероятная доминирующая роль в форми-
ровании их генофонда выявлены на основе
иерархического аллозимного анализа у четырех
гипотетичных рефугиумов внеледниковой зоны
ареала в Европе (Чехия, Словакия, Балканы и се-
верные Альпы), двух – на Южном Урале (Ире-
мель, Крыктытау) и двух – в Южном Прибайка-
лье (Иркутск) и Приамурье (Тында).

Меньшую (аддитивную) роль в формировании
генетического пула популяций ледниковой зоны
(на уровне минимальных DN78 = 0.008–0.014), ве-
роятно, играли Карпатский, два Центрально-Ка-

Таблица 2. Формулы относительного вклада (%) инвестиционных индексов генофонда различных популяций
внеледниковой зоны в генофонд ФГП P. silvestris L. ледниковой зоны ареала

Примечание. Полужирным выделены: * – популяции ГПР I ранга (DN78 ≤ 0.008), ** – популяции ГПР II ранга (DN78 = 0.008–
0.015). Шифры популяций см. в табл. 1.

ФГП Индексы инвестиции генофонда Iirf (1/(DN78×100)) Сумма Доминирующие рефугиумы, %

Шт *2.0Бв
**1.0Пр 1.0Чх 0.9Сл 0.8Рл 0.8РК 0.7Бг 0.7Ир
0.6НЦ 0.6Кт 0.5Рм 0.5Тн 0.5Кх 0.5Ик 0.4Мд 0.4Тх 0.4Аз 0.4Тз 
0.4Мк 0.4Нз 0.3Кз 0.3Ах 0.2Км 0.2TO 0.2Ак 0.2УК

15.0 *13.3Бв
**6.7Пр 6.7Чх 6.1Сл 5.6Рл 5.1РК 
4.8Бг 4.8Ир

ЦЕ *3.3Чх 3.3Сл 1.7Бв 1.7Рл 1.7Ир 1.7Кт **1.0Ик 0.8НЦ 0.7Мк 0.7Нз
0.6РК 0.6Тх 0.6Рм 0.6Кх 0.6Тн 0.5Кз 0.5Пр 0.5Тз 0.4Бг 0.4TO 0.4Ах 
0.4Аз 0.3Ак 0.3Км 0.3УК 0.2Мд

24.0 *19.3Чх 19.3Сл 7Бв 7Рл 7Ир 7Кт
**4.2Ик 3.5НЦ 3.0Мк 2.8Нз

Ск *5.0Чх 5.0Сл 2.5Рл 2.5Ир 2.5Кт 1.4Бв **1.1Ик 1.0НЦ 0.9Мк 0.8Тх 
0.7Нз 0.7Пр
0.6РК 0.6Кх 0.6Рм 0.6Тн 0.6Кз 0.5TO 0.5Бг 0.4Аз 0.4Тз 0.4Ак 0.4Ах 
0.4Км 0.4УК 0.2Мд

30.8 *16.3Чх 16.3Сл 8.1Рл 8.1Ир 8.1Кт 
4.6Бв
**3.6Ик 3.3НЦ 3.0Мк 2.7Тх 2.3Нз 
2.2Пр

Рр *3.3Чх 3.3Ир 2.0Сл 2.0Кт 1.7Бв 1.4Рл **1.0Ик 0.9Тх 0.9НЦ 0.8Кх 
0.7Мк 0.7Нз 0.7РК
0.6TO 0.6Рм 0.6Тн 0.6Кз 0.5Пр 0.4Тз 0.4УК 0.4Ах 0.4Ак 0.4Бг 
0.4Аз 0.4Км 0.2Мд

25.4 *13.1Чх 13.1Ир 7.9Сл 7.9Кт 6.6Бв 
5.6Рл
**3.9Ик 3.6Тх 3.6НЦ 3.3Кх 2.8Мк 
2.8Нз 2.6РК

Ур *5.0Ир 2.5Кт 1.7Бв 1.7Чх 1.3Рл 1.3Тх 1.3Ик **1.1Сл 1.1TO 1.1Кх 
0.8Мк 0.8НЦ 0.8Кз 0.7Нз 0.7Рм 0.7Тн 0.7РК 0.7УК
0.6Пр 0.5Аз 0.4Ак 0.4Ах 0.4Бг 0.3Тз 0.3Км 0.2Мд

27.0 *18.5Ир 9.3Кт 6.2Бв 6.2Чх 4.6Рл 
4.6Тх 4.6Ик
**4.1Сл 4.1TO 4.1Кх 3.1Мк 3.1НЦ 
2.9Кз 2.6Нз 2.6Рм 2.6Тн 2.5РК 2.5УК

ЗС *2.0Ир 2.0Кт 1.7Ик
**1.1Бв 1.1Тх 1.1TO 1.1Кх 1.0Чх 0.9Тн 0.8Кз 0.8Рм 0.8НЦ 0.7Сл 
0.7Рл 0.7Мк
0.6РК 0.6УК 0.6Нз 0.5Аз 0.5Пр 0.5Ах 0.4Ак 0.4Бг 0.3Тз 0.3Км 
0.2Мд

21.6 *9.3Ир 9.3Кт 7.7Ик
**5.1Бв 5.1Тх 5.1TO 5.1Кх 4.6Чх 
4.2Тн 3.9Кз 3.9Рм 3.9НЦ 3.3Сл 
3.3Рл 3.3Мк

СС *3.3Ик 2.5Кт 1.7Тн 1.4Рм
**1.1Бв 1.1Ир 1.1НЦ 1.0Чх 0.9Сл 0.8РК 0.8Кх 0.7Рл 0.7Мк 0.7Кз 
0.7Ах
0.6Тх 0.5Пр 0.5Тз 0.5TO 0.5Нз 0.5Аз 0.4Ак 0.4Бг 0.3УК 0.3Км 
0.2Мд

23.3 *14.3Ик 10.7Кт 7.2Тн 6.1Рм
**4.8Бв 4.8Ир 4.8НЦ 4.3Чх 3.9Сл 
3.3РК 3.3Кх 3.1Рл 3.1Мк 3.1Кз 
2.9Ах

Як *1.4Тн
**1.0Ик 0.9Бв 0.8Кт 0.8Рм 0.7Чх
0.6Ир 0.6Рл 0.6НЦ 0.5Сл 0.5Кх 0.5Кз 0.4РК 0.4Тз 0.4Пр 0.4Бг 
0.4Нз 0.4Ах 0.4Мк 0.3Тх 0.3TO 0.3Аз 0.3Мд 0.3Км 0.2Ак 0.2УК

13.5 *10.6Тн
**7.4Ик 6.7Бв 6.2Кт 6.2Рм 5.3Чх
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захстанских (Наурзум, Тахтаброд), три – из реги-
она гор Южной Сибири (Телецкое озеро, Балга-
зын, Кяхта) и два – из Забайкалья (Романовка,
Нижний Цасучей). Остальные ГПР, особенно
расположенные на крайнем юго-западе (Иберий-
ский и Южно-Альпийский) и юго-востоке (Ниж-
не-Амурский) ареала, изолированные от его цен-
тральных регионов горными, морскими или степ-
ными барьерами, оказали незначительное влияние
на генетический пул популяций ледниковой зоны.

Формулы относительного вклада 26 тестиро-
ванных ГПР внеледниковой зоны ареала в фор-
мирование генофонда 8 ФГП ледниковой зоны,
вычисленные по эмпирическим инвестицион-
ным индексам, могут служить генетическими
сертификатами современных популяций по ме-
сту их происхождения. По географическому по-
ложению все плейстоценовые рефугиумы можно

подразделить на две группы: 1) маргинальные
южные (анцестральные), сохранявшиеся в эпоху
максимального оледенения, и 2) перигляциаль-
ные (авангардные), характеризующиеся различ-
ным инвестиционным вкладом в формирование
генофонда популяций P. sylvestris ледниковой зо-
ны ареала.

Работа выполнена в рамках государственного
задания Федерального государственного бюджет-
ного учреждения науки Ботанический сад УрО
РАН и при поддержке РФФИ (проект № 16-04-
00948). Авторы выражают благодарность профес-
сору Л. Пауле (Зволенский технологический уни-
верситет, Словакия) за предоставление образцов
сосны из Центральной Европы.

Авторы подтверждают отсутствие конфликта
интересов.

Рис. 4. Диаграммы долей вклада (% от общей суммы вкладов 1/DN78 всех ГПР) генофонда ГПР в генофонд ФГП Шот-
ландии (Шт), Центральной Европы (ЦЕ), Скандинавии (Ск), Русской Равнины (Рр), Урала (Ур), Западной Сибири
(ЗС), Средней Сибири (СС) и Якутии (Як). Шифры популяций см. в табл. 1.
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