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Аннотация. Снижение уровня изменчивости селекционных популяций лесных древесных видов, представляющих 
собой совокупность отобранных плюсовых деревьев, считается одной из ключевых проблем в лесной селекции. 
Она связана с опасностью потери генетического разнообразия будущих искусственно созданных лесов, а также с 
риском возникновения инбредной депрессии семенного потомства плюсовых деревьев. Эффективным инструмен-
том для изучения изменчивости, определения  особенностей генетической структуры и степени дифференциации 
растений являются ДНК-маркеры. Наше исследование направлено на оценку уровня генетического разнообразия и 
степени дифференциации плюсовых деревьев разного географического происхождения с применением ISSR-мар-
керов. С использованием шести ISSR-праймеров изучено 270 плюсовых деревьев  из Пензенской области, Чуваш-
ской Республики, Республик Татарстан и Марий Эл. Сравниваемые выборки характеризовались разным уровнем 
генетического разнообразия. Всего для шести ISSR-праймеров обнаружено 215 ПЦР-фрагментов, при этом у разных 
выборок число амплифицированных фрагментов варьировало от 186 до 201. Основные показатели генетической 
изменчивости находились в следующих пределах: доля полиморфных локусов 95.7–96.9 %, число аллелей на ло-
кус 1.96–1.97, число эффективных аллелей 1.31–1.48, индекс Шеннона 0.291–0.429, ожидаемая гетерозиготность 
0.205–0.298. По результатам анализа молекулярной дисперсии (AMOVA) установлено, что 82 % вариабельности ISSR-
локусов обнаруживается внутри выборок плюсовых деревьев и только 18 % приходится на изменчивость между 
сравниваемыми группами деревьев из разных географических районов. Построение UPGMA-дендрограммы пока-
зало близость генетической структуры плюсовых деревьев из Пензенской области, Чувашской Республики и Респуб-
лики Татарстан и обособленность плюсового генофонда сосны обыкновенной из Республики Марий Эл. Результаты 
исследований указывают на то, что уровень генетического разнообразия, структура генетической изменчивости и 
характер дифференциации плюсовых деревьев соответствуют ранее выявленным для природных популяций сосны 
обыкновенной в Среднем и Верхнем Поволжье.
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Abstract. One of the serious issues in forest breeding is how to reduce the variability level in breeding populations of forest 
tree species that is a set of selected plus trees. The problem is that variability is jeopardized by the risk of losing the genetic 
diversity of future artificial forests, as well as emerging inbreeding depression in the seed plus trees progeny. DNA markers 
are an effective tool to study variability, identify features of the genetic structure and degree of plant differentiation. The 
research focuses on assessing the level of the genetic diversity and the degree of differentiation of plus trees of various 
geographic origin with the use of ISSR markers. We used six ISSR primers to study 270 plus trees grown in the Penza region, 
the Chuvash Republic, the Republic of Tatarstan and the Mari El Republic. The samples of plus trees under study were char-
acterized by different levels of genetic diversity. Two hundred fifteen PCR fragments were identified for six ISSR primers in 
total, while the number of amplified fragments varied from 186 to 201 in different plus trees samples. The genetic variabi-
lity varied within the following limits: 95.7–96.9 %, polymorphic loci; 1.96–1.97, the number of alleles per locus; 1.31–1.48, 
the number of effective alleles per locus: finally, 0.291–0.429, Shannon’s index; 0.205–0.298, the expected heterozygosity. 
According to the analysis of molecular variance (AMOVA), 82 % of the variability of ISSR markers is typical for the plus tree 
samples, while only 18 % is variability among the compared groups of trees from different geographical zones. The dendro-
gram generated by UPGMA showed that the plus trees grown in the Penza region, the Chuvash Republic and the Republic 
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of Tatarstan are similar in term of the genetic structure of plus trees, while the plus gene pool of Scots pine from the Mari El 
Republic stands alone. The results of the research prove that the level of genetic diversity, the structure of genetic vari-
ability, and the nature of differentiation of plus trees are consistent with those previously elicited for natural populations of 
Scots pine in the Middle and Upper Volga region.
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Введение
Селекционное семеноводство основных лесообразующих 
видов в России преимущественно базируется на массовом 
отборе плюсовых деревьев (Тараканов и др., 2021). Плю-
совые деревья отбираются в естественных насаждениях 
по ряду фенотипических признаков: высоте, диаметру, ка-  
честву ствола, устойчивости к болезням и т. д. Для мас-
сового получения семян лесных древесных видов веге-
тативным потомством плюсовых деревьев создают ле-
сосеменные плантации первого порядка, которые стали 
неотъемлемой частью лесосеменной базы (Царев и др., 
2021). При реализации программ лесного семеноводства 
для сосны обыкновенной на принципах плюсовой селек-
ции актуальными являются проблема снижения генети-
ческого разнообразия плюсового генофонда вследствие 
отбора ограниченного числа плюсовых деревьев, а также 
риск возникновения инбредной депрессии семенного по-
томства по причине близкого расположения родственных 
клонов на лесосеменных плантациях (Koelewijn et al., 
1999; Hosius et al., 2006). Поэтому требуется проведение 
исследований, направленных на изучение разнообразия 
отобранного плюсового генофонда и выявление характера 
его дифференциации с привлечением как морфометриче-
ских признаков (Тараканов, Кальченко, 2015; Бессчетнова, 
Бессчетнов, 2017), так и молекулярных маркеров (Ши-
гапов, 1995; Милютина и др., 2013; Ильинов, Раевский, 
2021).

Молекулярные маркеры – эффективный инструмент для 
решения широкого спектра вопросов в области лесной 
селекции и семеноводства, в том числе для оценки гене-
тического разнообразия плюсовых деревьев (Шейкина, 
2022б). Для оценки изменчивости плюсовых деревьев 
сосны обыкновенной и созданных их потомством лесосе-
менных плантаций использованы изоферменты (Шигапов, 
1995), ISSR-маркеры (Милютина и др., 2013; Khanova et 
al., 2020) и микросателлиты (Ильинов, Раевский, 2021; 
Камалов и др., 2022). При сравнительных исследованиях 
генетического разнообразия плюсового  генофонда дре-
весных видов и природных популяций получены проти-
воречивые результаты. В ряде работ отмечается, что плю-
совые деревья могут характеризоваться сравнимым с при- 
 родными популяциями уровнем генетической изменчи-
вости (Bergman, Ruetz, 1991; Ильинов, Раевский, 2023). 
В других публикациях встречаются данные о снижении 
аллельного разнообразия в выборках плюсовых деревьев, 
произрастающих на лесосеменных плантациях (Шигапов, 
1995; Ильинов, Раевский, 2015).

На территории Среднего и Верхнего Поволжья поли-
морфизм ISSR-локусов был исследован лишь для не-
боль шой выборки 36 плюсовых деревьев в Республике 
Марий Эл (Милютина и др., 2013). Оценка генетического 

разнообразия плюсовых деревьев сосны обыкновенной 
в других частях Среднего и Верхнего Поволжья ранее 
не проводилась. В то же время ISSR-маркеры были ис-
пользованы для выявления особенностей популяционно-
генетической структуры сосны обыкновенной в Китае 
(Hui-yu et al., 2005), Португалии (Cipriano et al., 2013), на 
Восточно-Европейской равнине и Урале (Видякин и др., 
2015; Vasilyeva et al., 2021; Chertov et al., 2022; Sboeva et 
al., 2022), в Пермском крае (Пришнивская и др., 2019) и 
в Поволжье (Шейкина, 2022а).

Цель настоящей работы заключалась в изучении гене-
тической изменчивости и дифференциации плюсовых де-
ревьев сосны обыкновенной из Среднего Поволжья на 
основе анализа ISSR-маркеров. Мы предположили, что 
уровень генетического разнообразия, структура генети-
ческой изменчивости и характер дифференциации плю-
совых деревьев, отобранных в результате селекционных 
мероприятий, соответствуют ранее выявленным для при-
родных популяций сосны обыкновенной в Среднем и 
Верхнем Поволжье.

Материалы и методы
Объектом изучения были плюсовые деревья сосны обык-
новенной (Pinus sylvestris L.) или их клоны из четырех 
районов Среднего и Верхнего Поволжья. Образцы для 
молекулярно-генетических исследований в Республике 
Татарстан заготовлены непосредственно с плюсовых де-
ревьев, произрастающих на территории Зеленодольско-
го лесничества. Остальные образцы получены с клонов 
плюсовых деревьев, произрастающих на объектах лесного 
семеноводства: в Чувашской Республике – с лесосеменной 
плантации первого порядка в Ибресинском лесничестве, 
в Пензенской области – с лесосеменной плантации пер-
вого порядка в Чаадаевском лесничестве, в Республике 
Марий Эл – с коллекционно-маточного участка в Сернур-
ском лесничестве. Всего изучено 270 деревьев.

Источником ДНК служила высушенная хвоя. Пре-
параты ДНК получены с использованием СТАВ-метода 
(Doyle J.J., Doyle J.L., 1987). ПЦР выполнена с приме-
нением шести ISSR-праймеров: (СA)6AGCT, (СA)6AG, 
(CA)6GT, (CA)6АC, (AG)8T и (AG)8GCT (Hui-yu et al., 
2005). ПЦР проводили в термоциклере MJ MiniTM Gra-
dient Thermal Cycler (Bio-Rad, США) по следующей про-
грамме: 94 °С – 5 мин; 35 циклов: 94 °С – 45 с, 60 °С – 45 с, 
72 °С – 45 с; 72 °С – 7 мин. Для постановки ПЦР исполь-
зовали компоненты коммерческого набора Encyclo Plus 
PCR kit («Евроген», Россия) в следующей концентрации: 
10× ПЦР-буфер – 1 мкл; dNTPs – 0.2 мкл (10 мМ); прай-
мер – 0.1 мкл (100 мкМ); препарат ДНК – 1 мкл (20 нг); 
Taq-полимераза – 0.1 мкл (2 ед./мкл); вода – 7.6 мкл. Что бы 
проверить воспроизводимость полученных ДНК-фин-
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герпринтов, ПЦР с  каждым образцом проводили в трех-
кратной повторности. Визуализацию результатов ПЦР 
осуществляли с помощью электрофореза в 1.5 % агароз-
ном геле в 1× ТВЕ буфере при напряжении электрическо-
го поля 80 В и окрашивании раствором этидия бромида. 
Изображения гелей получены с применением системы 
гель-документирования GelDoc 2000 (Bio-Rad, США) и 
программного пакета Quantity One® Version 4.6.3. Расчет 
длин ПЦР-фрагментов осуществлен по отношению к мар-
керу “100 bp+3.0 kb DNA Ladder” («Евроген», Россия).

Интерпретация результатов молекулярно-генетическо-
го анализа проведена на основе составления бинарной 
 матрицы, в которой присутствующие на электрофореграм-
ме ПЦР-фрагменты обозначались как «1», а отсутствую-
щие – как «0». Расчет показателей генетического разно-
образия, анализ молекулярной дисперсии (AMOVA) и ана-
лиз главных координат (PCoA) выполнены в программе 
GenAlEx (Peakall, Smouse, 2012). Статистическую значи-
мость раз личий между средними значениями показателей 
генетического разнообразия выборок плюсовых деревьев 
оценивали с помощью однофакторного дисперсионного 
анализа. Дендрограмма, иллюстрирующая генетическое 
взаимоотношение выборок плюсовых деревьев, построена 
на основе частот встречаемости ISSR-локусов в програм-
ме POPTREEW (Takezaki et al., 2014) невзвешенным пар-
но-групповым методом (UPGMA) с бутстреп-поддержкой 
10 000 репликаций.

Результаты
Для шести ISSR-праймеров выявлено 215 амплифициро-
ванных фрагментов ДНК, из которых 99.5 % оказались 
полиморфными (табл. 1). Число ПЦР-фрагментов в вы-
борках плюсовых деревьев разного географического про-
исхождения варьировало от 186 в Республике Марий Эл 
до 201 в Пензенской области, а доля полиморфных локу-
сов находилась в интервале от 95.7 до 96.9 %. Число ред-
ких ПЦР-фрагментов с частотой встречаемости менее 
5 % в разных выборках варьировало от 1 до 23, а число 
уникальных – от 0 до 2.

Изученные выборки плюсовых деревьев различались 
по информационному индексу Шеннона и ожидаемой 
гетерозиготности. Наименьшие значения показателей вы-
явлены для плюсовых деревьев из Республики Марий 

Эл (I = 0.291, He = 0.205). Максимальные значения ге-
нетической изменчивости определены для сосны из Пен-
зенской области (I = 0.429, He = 0.298). Различия между 
выборками значимы ( p = 0.01). По числу аллелей на 
локус и числу эффективных аллелей плюсовые деревья 
разного географического происхождения не отличались 
(Na = 1.96–1.97, Ne = 1.31–1.48) при р = 0.01. В целом для 
всех  деревьев число аллелей на локус составило 1.99, 
эффективных аллелей – 1.37, индекс Шеннона – 0.363, 
ожидаемая гетерозиготность – 0.230. Примеры спектров 
ПЦР-фрагментов приведены на рис. 1.

Использование разных ISSR-праймеров при ПЦР по-
зволило проанализировать от 27 до 40 локусов, из которых 
80.6–93.5 % являются полиморфными (табл. 2). Высокий 
уровень полиморфизма позволяет говорить о том, что 
рассмотренный набор маркеров может быть полезным и 
информативным инструментом при оценке генетической 
изменчивости как природных популяций хозяйственно 
ценного вида, так и лесных культур и объектов единого 
генетико-селекционного комплекса, к которому в том 
чи сле относятся плюсовые деревья. Другие показатели 
ге нетического разнообразия для разных ISSR-праймеров 
варьировали в следующих пределах: число аллелей на 
локус – от 1.62 до 1.90, число эффективных аллелей – от 
1.31 до 1.41, индекс Шеннона – от 0.331 до 0.393, ожидае-
мая гетерозиготность – от 0.206 до 0.252.

Анализ молекулярной дисперсии выявил, что 82 % ге-
нетической изменчивости распределено внутри выборок 
плюсовых деревьев из разных географических районов 
Среднего Поволжья (табл. 3). На межпопуляционную 
изменчивость приходится 18 % генетического разнообра-
зия. Попарные сравнения плюсовых деревьев из разных 
географических районов показали, что на межпопуля-
ционную изменчивость может приходиться от 14 до 24 %. 
Наибольшей генетической подразделенностью характе-
ризуются выборки из Пензенской области и Республики 
Марий Эл (24 %), а также из Чувашской Республики и 
Республики Марий Эл (23 %). Для остальных случаев доля 
межпопуляционной изменчивости составила 14–16 %. 
Во всех случаях уровень значимости р < 0.001.

На UPGMA-дендрограмме с высоким значением бут-
стреп-поддержки (100) выборки деревьев из Пензенской 
области, Республики Татарстан и Чувашской Республики 

Таблица 1. Показатели генетического разнообразия плюсовых деревьев сосны обыкновенной

Географическое  
происхождение

Число 
деревьев

N (N05, R) Р, % Na Ne I He

Пензенская область    63 201 (1, 1) 96.5 1.96 ± 0.013 1.48 ± 0.021 0.429 ± 0.014 0.298 ± 0.010

Республика Татарстан    66 199 (23, 1) 96.9 1.97 ± 0.021 1.36 ± 0.021 0.343 ± 0.015 0.232 ± 0.011

Чувашская Республика    70 194 (6, 2) 95.7 1.96 ± 0.020 1.44 ± 0.022 0.391 ± 0.016 0.273 ± 0.010

Республика
Марий Эл

   71 186 (4, 0) 95.7 1.96 ± 0.020 1.31 ± 0.020 0.291 ± 0.015 0.205 ± 0.010

Итого 270 215 99.5 1.99 ± 0.020 1.37 ± 0.011 0.363 ± 0.008 0.230 ± 0.006

F-критерий Фишера (F0.01 = 4.94) – – – 0.07 0.99 14.87 13.92

Примечание. Здесь и в табл.  2: N  – число ПЦР-фрагментов; N05 – число ПЦР-фрагментов с частотой <5  %; R  – число уникальных ПЦР-фрагментов;  
Р – процентное содержание полиморфных локусов; Na – число аллелей на локус; Ne – число эффективных аллелей; I – индекс Шеннона; He – ожидаемая 
гетерозиготность. Данные приведены как среднее значение ± стандартная ошибка.
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Рис. 1. ДНК-профили, показывающие полиморфизм плюсовых деревьев сосны обыкновенной, полученные с ISSR-праймерами 
(СA)6AGCT (а) и (AG)8T (б).
1–18 – номера образцов ДНК; М – маркер длин ДНК 100 bp + 3.0 kb DNA Ladder.

Таблица 2. Показатели генетического разнообразия ISSR-праймеров

ISSR-праймер N (N05) Р, % Na Ne I He

(СA)6AGCT 34 (2) 81.6 1.65 ± 0.064 1.36 ± 0.026 0.359 ± 0.020 0.228 ± 0.014

(СA)6AG 40 (1) 86.3 1.77 ± 0.048 1.31 ± 0.023 0.331 ± 0.017 0.206 ± 0.012

(CA)6GT 35 (0) 92.9 1.90 ± 0.033 1.41 ± 0.029 0.338 ± 0.019 0.248 ± 0.014

(CA)6АC 39 (1) 91.0 1.88 ± 0.033 1.35 ± 0.024 0.363 ± 0.017 0.227 ± 0.012

(AG)8T 27 (0) 93.5 1.89 ± 0.042 1.41 ± 0.033 0.393 ± 0.021 0.252 ± 0.016

(AG)8GCT 40 (3) 80.6 1.62 ± 0.062 1.37 ± 0.025 0.359 ± 0.019 0.231 ± 0.013

Таблица 3. Распределение внутри- и межпопуляционной генетической изменчивости  
плюсовых деревьев сосны обыкновенной по результатам анализа молекулярной дисперсии

Источник изменчивости    df SS MS V Доля изменчивости, % 

Для всех выборок

Между популяциями      3 1409.3 469.7    6.5 18.0

Внутри популяций 299 8040.9    30.2 30.2 82.0

Пензенская область и Республика Татарстан

Между популяциями      1    428.9 428.9    6.1 16.0

Внутри популяций 127 4148.7    32.7 32.7 84.0

Пензенская область и Чувашская Республика

Между популяциями      1    405.3 405.3    5.6 14.0

Внутри популяций 131 4516.9    34.5 34.5 86.0

Пензенская область и Республика Марий Эл

Между популяциями      1    642.3 642.3    9.2 24.0

Внутри популяций 132 3924.4    29.7 29.7 76.0

Республика Татарстан и Чувашская Республика

Между популяциями      1    395.4 395.4    5.4 15.0

Внутри популяций 134 4116.5    30.7 30.7 85.0

Республика Татарстан и Республика Марий Эл

Между популяциями      1    332.8 332.8    4.5 15.0

Внутри популяций 135 3523.9    26.1 26.1 85.0

Чувашская Республика и Республика Марий Эл

Между популяциями      1    608.7 608.7    8.2 23.0

Внутри популяций 139 3892.2    28.0 28.0 77.0

Примечание. df – число степеней свободы; SS – сумма квадратов; MS – стандартное отклонение; V – дисперсия.
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вошли в один кластер (рис. 2). Выборка плюсовых де-
ревьев из Республики Марий Эл отнесена к отдельному 
кластеру. 

На основе попарных генетических дистанций Нея вы-
полнен анализ главных координат для отдельных деревьев 
сосны обыкновенной (рис. 3, а) и выборок плюсовых 
деревьев (рис. 3, б ). PCoA анализ для особей показал, 
что три главные оси отвечают за 17.03 % полиморфизма 
ISSR-локусов, при этом на первую координату приходит-
ся 8.45 %, а на вторую – 4.96 % всей изменчивости. На 
уровне выборок плюсовых деревьев 81.02 % всего раз-
нообразия приходится на первую и вторую координату. 
Ярко выраженных географических градиентов по осям 
не выявлено. Однако можно отметить сходство в распре-
делении выборок на первой оси с расположение районов 
отбора плюсовых деревьев по отношению к р. Волге по 
первой оси: плюсовые деревья из Республик Марий Эл 
и Татарстан произрастают на левом берегу, тогда как из 
Пензенской области и Чувашской Республики – на правом.

Обсуждение
В настоящей работе выполнена оценка генетической 
изменчивости и дифференциации плюсового генофонда  
сосны обыкновенной из разных районов Среднего и Верх-
него Поволжья. Для сохранения генетического разнообра-
зия вида в процессе искусственного восстановления важ-
но, чтобы селекционные популяции характеризовались 
высоким уровнем изменчивости. Из литературы известно, 
что доля полиморфных ISSR-локусов в популяциях сосны 
обыкновенной варьирует от 42 до 100 % (Hui-yu et al., 
2005; Cipriano et al., 2013; Видякин и др., 2015; Пришнив-
ская и др., 2019). Для изученных выборок плюсовых де- 
 ревьев и подобранных маркеров этот показатель варьиро-

вал в пределах 95.7–96.9 % и в среднем составил 99.5 %, 
что хорошо согласуется с результатами других исследо-
ваний. Полученное значение доли полиморфных локусов 
для плюсовых деревьев было сопоставимо с данными для 
12 природных популяций сосны обыкновенной (96.7 %) 
из Верхнего и Среднего Поволжья, проанализированных  
тем же набором ISSR-маркеров (Шейкина, 2022а).

Другие показатели генетического разнообразия, уста-
новленные для исследованных выборок плюсовых де-
ревьев, тоже не уступали значениям, выявленным для 
при родных популяций. Так, число эффективных аллелей 
и ожидаемая гетерозиготность для плюсовых деревьев 
со ставили 1.31–1.48 и 0.205–0.298 соответственно, тогда 
как для природных популяций – 1.27–1.39 и 0.174–0.241 
(Шейкина, 2022а). Близкое значение ожидаемой гетеро-
зиготности ISSR-локусов (Не = 0.239) установлено для 
плюсовых деревьев сосны обыкновенной из Республи-
ки Башкортостан (Khanova et al., 2020). Меньшие значе-
ния ожидаемой гетерозиготности были характерны для 
популяций сосны обыкновенной на Русской равнине  
(He = 0.046–0.239) (Видякин и др., 2015; Пришнивская и 
др., 2019; Vasilyeva et al., 2021; Sboeva et al., 2022) и Урале 
(He = 0.149–0.185) (Chertov et al., 2022). Для португаль-
ских популяций показаны (Cipriano et al., 2013) высокие 
значения ожидаемой гетерозиготности (He = 0.447–0.488), 
в 1.5–2.4 раза превышающие приведенные выше значения.

Индекс Шеннона в изученных нами выборках плю-
совых деревьев варьировал от 0.331 до 0.393. В других 
исследованиях индекс Шеннона, установленный для по-
пуляций из разных частей России, составил 0.087–0.357 
(Vasilye va et al., 2021; Chertov et al., 2022; Sboeva et 
al., 2022). Бо лее высокие значения индекса Шеннона  
(I = 0.636–0.681) определены для популяций сосны обык-
новенной из Пор тугалии (Cipriano et al., 2013). Различия 
в уровнях генетического разнообразия могут быть обу-
словлены как гео графической вариабельностью, так и 
тем фактом, что в исследованиях использованы разные 
наборы и количество ISSR-маркеров.

На основе анализа молекулярной дисперсии плюсовых 
деревьев сосны разного географического происхождения 
выявлено, что 18 % изменчивости ISSR-локусов приходит-
ся на межпопуляционную компоненту. Это согласуется с 
данными, ранее полученными для природных популяций 
сосны обыкновенной в Верхнем и Среднем Поволжье 
(14 %) (Шейкина, 2022а). Для популяций с Восточно-
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Рис. 2. UPGMA-дендрограмма, построенная с использованием гене-
тической дистанции Нея между плюсовыми деревьями P. sylvestris L.
PO  – Пензенская область, RT  – Республика Татарстан, RCH  – Чувашская 
 Республика, RME – Республика Марий Эл.

Рис. 3. Расположение в пространстве главных координат (PCoA) плюсовых деревьев сосны обыкновенной (а) 
и географических происхождений (б).
PO – Пензенская область, RT – Республика Татарстан, RCH – Чувашская Республика, RME – Республика Марий Эл.

Coord. 1 (8.45 %) Coord. 1 (48.97 %)

RCH

RME
RT

PO

Co
or

d.
 2

 (3
2.

05
 %

)

Co
or

d.
 2

 (4
.9

6 
%

) PO

RT

RCH

RME

а б



Изменчивость плюсовых деревьев сосны обыкновенной 
в Среднем и Верхнем Поволжье по ISSR-маркерам

О.В. Шейкина 
Е.М. Романов

2024
28 • 2

153ГЕНЕТИКА И СЕЛЕКЦИЯ РАСТЕНИЙ / PLANT GENETICS AND BREEDING

Европейской равнины и Урала значение этого параметра 
может достигать 37–48 % (Vasilyeva et al., 2021; Chertov 
et al., 2022; Sboeva et al., 2022). Оценка дифференциации 
популяций сосны обыкновенной в разных частях ареала 
на основе определения показателя генетической подраз-
деленности (Gst) показала, что на долю межпопуляцион-
ной компоненты изменчивости ISSR-локусов может при-
ходиться от 5.8 до 55.8 % (Hui-yu et al., 2005; Cipriano 
et al., 2013; Видякин и др., 2015; Vasilyeva et al., 2021; 
Шейкина, 2022а; Chertov et al., 2022; Sboeva et al., 2022). 
Относительно низкие значения показателя генетической 
подразделенности получены для популяций со Средне-
го Урала (Gst = 0.155) (Sboeva et al., 2022) и из Португа-
лии (Gst = 0.058) (Cipriano et al., 2013). Большей генети-
ческой подразделенностью по сравнению с изученными 
выборками плюсовых деревьев отличались популяции 
из Китая (Gst = 0.396) (Hui-yu et al., 2005), с Восточно-
Европейской равнины (Gst = 0.439–0.558) (Видякин и др., 
2015; Vasilyeva et al., 2021; Sboeva et al., 2022) и Урала  
(Gst = 0.362) (Chertov et al., 2022). Показатель генетиче-
ской подразделенности природных популяций из Верх-
него и Среднего Поволжья составил 0.161 (Шейкина, 
2022а). Таким образом, данные по структуре генетической 
изменчивости выборок плюсовых деревьев, полученные в 
нашем исследовании, в целом не противоречат более ран-
ним результатам, описанным для природных популяций 
сосны обыкновенной.

Кластеризация выборок UPGMA-методом выявила обо-
собленность плюсового генофонда сосны обыкновенной 
из Республики Марий Эл от трех других групп деревьев. 
Выборки деревьев из Пензенской области, Чувашской 
Республики и Республики Татарстан составляют единый 
кластер с близкой генетической структурой. При изуче-
нии популяционной структуры сосняков в Среднем и 
Верхнем Поволжье также установлены отличия популя-  
ций из Республики Марий Эл, расположенных на правом 
берегу р. Волги, от левобережных популяций из Чуваш-
ской Республики и Пензенской области (Шейкина, 2022а). 
Выявленная дифференциация популяций и плюсовых ге-
нофондов сосны обыкновенной разного географическо-
го происхождения может быть результатом пересечения 
миграционных путей вида в последниковый период. 
В частности, с помощью аллозимного анализа показано, 
что в формировании генофонда популяций сосны обык-
новенной на Восточно-Европейской равнине могли при-
нимать участие пять разных плейстоценовых рефугиумов 
(Санников и др., 2020).

Заключение
Изученные  выборки плюсовых деревьев из разных частей 
Среднего и Верхнего Поволжья различаются между собой 
по уровню полиморфизма ISSR-локусов. Отобранный в 
процессе селекционных мероприятий плюсовой генофонд 
сосны обыкновенной характеризуется сопоставимым с 
природными популяциями уровнем генетического раз-
нообразия в регионе исследования. Структура генетиче-
ской изменчивости и характер дифференциации выборок 
плюсовых деревьев разного географического происхож-
дения тоже соответствуют популяционно-генетической 
структуре природных популяций.

Полученные нами результаты подтверждают возмож-
ность использования ISSR-маркеров в изучении популя-
ционной генетической структуры сосны обыкновенной, 
отмеченную А.И. Видякиным с коллегами (Видякин и 
др., 2015), а высокий уровень изменчивости отобранных 
локусов (80.6–93.5 %) позволяет рекомендовать данный 
набор для оценки генетической изменчивости природных 
популяций, лесных культур и объектов единого генетико-
селекционного комплекса. Для повышения надежности 
оценки генетического разнообразия и дифференциации 
плюсовых деревьев в будущем необходимо провести ис-
следования с применением других типов молекулярных 
маркеров.
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