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Разнообразие и географическая дифференциация популяций ели сибирской 
(Picea obovata) в российской части ареала

Изучены популяции ели сибирской (Picea obovata Ledeb.) в российской части ее ареала по биометри-
ческим показателям основных систематических признаков — форме семенных чешуй и длине шишек. 
Все популяции разделены на три существенно различающихся группы (популяционные фенотипы), обо-
значения которых учитывают встречаемость в них особей с фенотипом ели европейской (e — europaea), 
сибирской (s — sibirica) и промежуточной формы (m — medioxima): f. P.ms. — фенотип Picea medioxima-
sibirica; f. P.mss. — фенотип Picea medioxima-sibirica-sibirica; f. P.s. — фенотип Picea sibirica. Структу-
ру популяций изучали на основе следующей градации фенотипов особей: ели европейской (f. e, f. eem,  
f. em), промежуточной формы (f. emm, f. m, f. mms) и ели сибирской (f. ms, f. mss, f. s). В группе популяций  
f. P.ms. встречаются 7 фенотипов особей с преобладанием f. mms (21%), f. ms (32%) и f. mss (24%); в группе 
f. P.mss. — 5 фенотипов особей с преобладанием f. ms (23), f. mss (36%), f. s (31%), в группе f. P.s. — 3 фе-
нотипа особей с преобладанием f. mss (28%) и f. s (64%). Промежуточные фенотипы особей встречаются 
только в популяциях f. P.ms. (33%) и f. P.mss. (10%). Во всех рассмотренных группах популяций практиче-
ски не встречаются особи с фенотипом ели европейской. Коэффициенты разнообразия по частоте феноти-
пов особей в выделенных группах популяций равны 5,78 (4,23—6,75), 4,30 (2,93—5,05) и 2,87 (1,93—3,70) 
соответственно. Между частотой фенотипов особей и средней длиной шишек имеется достоверная корре-
ляция. С учетом связи этих параметров с количеством и качеством семян результаты исследования могут 
быть полезны для решения вопросов лесоводства при отборе наиболее перспективных участков в качестве 
генетических резерватов.

Ключевые слова: форма семенных чешуй, фенотип, особь, популяция.

Введение
Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) занимает обширные пространства на террито-

рии России [1; 29]. Это определяет ее важное хозяйственно-экономическое и ландшафт-
но-экологическое значение. Тем не менее во многих отношениях ель сибирская изучена 
еще недостаточно; изучение ее отдельных признаков носит в основном региональный 
характер [6; 7; 14; 16]. Ряд авторов считает ель сибирскую всего лишь географической 
расой (разновидностью, подвидом) ели обыкновенной [8; 31; 35; 39]. От ели европейской 
(обыкновенной) она отличается параметрами многих признаков [15; 17; 18; 26; 32], пре-
жде всего меньшей длиной шишек и более или менее округлой формой верхней части 
семенных чешуй (ФСЧ) [10; 20; 26]; у ели европейской она угловато-заостренная. Этот 
признак, а также его изменчивость в значительной степени обусловлены генетическими 
факторами [6; 33; 34]. Некоторые исследователи при визуальной оценке признака отме-
чали поразительное однообразие ФСЧ ели сибирской [5; 39]. Однако при использовании 
метрических приемов определения ФСЧ оказалось, что она не так однообразна, как пред-
ставляется визуально. Разнообразие чешуй по установленным параметрам позволяет вы-
делять типы особей, популяций и их групп по этому признаку [13; 21; 24; 25]. 

Целью настоящей работы является изучение разнообразия и дифференциации попу-
ляций ели сибирской в российской части ареала по частоте фенотипов, выделяемых на 
основе метрики семенных чешуй. 

Материалы и методы
Район исследований простирается от Мурманской области до Республики Саха 

(Якутия) и включает территорию Европейского Севера России, Урала, Западную и Вос-

DOI: 10.32516/2303-9922.2021.38.5

© Попов П. П., Арефьев С. П., Казанцева М. Н., 2021



Электронный научный журнал (Online). ISSN 2303-9922. http://www.vestospu.ru

ВЕСТНИК ОРЕНБУРГСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ПЕДАГОГИЧЕСКОГО УНИВЕРСИТЕТА

2021. № 2 (38)62

03
.0

0.
00

 Б
И

О
ЛО

ГИ
ЧЕ

СК
И

Е 
НА

УК
И

 

точную Сибирь (рис. 1). Сбор и обработку материала производили в течение ряда лет 
(2011—2018 гг.) в оптимальных лесорастительных условиях (разнотравные и зелено-
мошные группы типов леса) соответствующего района. В работе использована 12 681 
особь ели из 81 пункта, которые относительно равномерно располагаются на всей тер-
ритории ареала. Под каждым деревом брали 1 шишку средней длины, неповрежденную 
и пригодную для обработки. Площадь пробы, таким образом, определялась количеством 
деревьев (шишек) ели; отбирали не менее 100 шишек на каждом участке. При обработке 
материала использовали методику, опубликованную ранее [18; 21]. При этом учитыва-
лось, что изменчивость и параметры анализируемых признаков в относительно одно-
родных лесорастительных условиях конкретных пунктов, как и во времени (по годам), 
сохраняются, если отсутствуют факторы внешнего воздействия, изменяющие структуру 
елового древостоя в возрасте репродукции [6; 18; 26]. 

Рис. 1. Расположение ключевых пунктов (1—25, черный шрифт) и средние показатели разности коэф-
фициентов сужения (Cn — coefficient of narrowing) и вытянутости (Cp — coefficient of projection) верхней 
части семенных чешуй Cn – Cp (красный шрифт). 

Пункты: 1 — Мончегорск; 2 — Апатиты; 3 — Кослан; 4 — Ныроб; 5 — Чусовой; 6 — Красный Ключ; 
7 — Ижма; 8 — Ухта; 9 — Екатеринбург; 10 — Тюмень; 11 — Зеленоборск; 12 — Чембакчина; 13 — Томск; 
14 — Енисейск; 15 — Печора; 16 — Салехард; 17 — Когалым; 18 — Ратта; 19 — Красноселькуп; 20 — 
Игарка; 21 — Подкаменная Тунгуска; 22 — Бедоба; 23 — Кыра; 24 — Бодайбо; 25 — Олекминск. 

Между группами популяций ели сибирской (f. P.ms., f. P.mss., f. P.s.) обозначены условные границы 
(красные линии) 

Структуру популяций оценивали по характеру распределения в них следующих фе-
нотипов особей — f. e, f. eem, f. em, f. emm, f. m, f. mms, f. ms, f. mss, f. s, соответствующих 
популяционным фенотипам [20; 22]: f. P.e., f. P.eem., f. P.em., f. P.emm., f. P.m., f. P.mms., 
f. P.ms., f. P.mss., f. P.s. Последние выделялись с 10%-ной градацией комплексного по-
казателя ФСЧ (Cn – Cp) от ‒50 до +30% в виде разности коэффициентов сужения (Cn — 
coefficient of narrowing) и вытянутости (Cp — coefficient of projection) их верхней части 
[20; 22]. По средним показателям Cn и Cp в популяциях определяли их отклонение от 
«эталонных» популяций ели европейской и ели сибирской [36] через квадрат дистанции 
Махаланобиса — SMD (Squared Mahalanobis Distances) [4].
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Первые три группы особей считаем фенотипами ели европейской (f. e, f. eem, f. em), 
следующую тройку — промежуточными фенотипами (f. emm, f. m, f. mms), далее сле-
дуют фенотипы ели сибирской (f. ms, f. mss, f. s) [22]. Такое распределение отражает 
характер естественной гибридизации елей европейской и сибирской [2; 3; 10; 14; 26; 35], 
а также географические закономерности распространения популяций ели сибирской в 
пределах ее ареала с учетом фенотипических особенностей [21]. Частоту и разнообразие 
фенотипов (M) определяли по формуле [11]: 

где p1, p2, …,  pn — частоты фенотипов в долях единицы. 
Результаты и обсуждение
Ель сибирскую представляют группы популяций (популяционные фенотипы): f. P.ms. 

(fen. Picea medioxima-sibirica), f. P.mss. (fen. Picea medioxima-sibirica-sibirica), f. P.s. (fen. 
Picea sibirica). Они отличаются небольшой длиной шишек, преобладанием особей фено-
типов ели сибирской и почти полным отсутствием фенотипов ели европейской (табл. 1). 

Таблица 1 
Разнообразие популяций разных групп ели сибирской по частоте фенотипов особей

 в ряде ключевых пунктов 

Номер 
пункта n Lc Cn ‒ Cp

Частота фенотипов особей, % ∑
M

SMD от
3 4 5 6 7 8 9 1–3 4–6 7–9 E. evr. E. sib.

Группа популяций f. P.ms. 
1 117 55 8 ‒ 6 9 22 29 26 8 ‒ 37 63 5.50 51.51 6.44
2 124 44 12 2 5 9 12 23 34 15 2 26 72 6.06 47.53 4.37
3 100 69 8 1 4 7 22 36 19 11 1 33 66 5.77 56.10 4.60
4 170 72 6 1 2 5 13 32 31 16 1 20 79 5.51 54.40 3.23
5 700 70 11 1 1 9 18 35 25 11 1 28 71 5.51 44.52 2.68
6 100 74 10 ‒ 1 12 15 38 24 10 ‒ 28 72 5.09 58.73 4.78

Группа популяций f. P.mss. 
7 200 58 22 ‒ ‒ 1 6 14 39 40 ‒ 7 93 3.90 86.74 0.20
8 100 65 19 ‒ 1 8 8 13 32 38 ‒ 17 83 4.88 68.86 0.86
9 100 68 16 ‒ ‒ 6 7 34 33 20 ‒ 13 87 4.47 73.80 1.56
10 235 66 17 ‒ 1 6 8 21 31 33 ‒ 15 85 4.92 58.43 1.13
11 212 64 21 ‒ ‒ 2 5 16 38 39 ‒ 7 93 4.02 79.99 0.76
12 250 64 22 ‒ ‒ ‒ 5 18 32 45 ‒ 5 95 3.55 85.27 0.61
13 150 65 24 ‒ ‒ ‒ 1 10 41 48 ‒ 1 99 3.06 110.8 0.03
14 130 67 23 ‒ ‒ 1 1 12 42 44 ‒ 2 98 3.45 102.7 0.12

Группа популяций f. P.s. 
15 122 54 27 ‒ ‒ ‒ 1 9 29 61 ‒ 1 99 2.96 110.3 0.02
16 195 51 29 ‒ ‒ ‒ 2 11 25 62 ‒ 2 98 3.10 93.13 0.13
17 110 66 28 ‒ ‒ ‒ 1 4 28 67 ‒ 1 99 2.71 113.5 0.09
18 150 58 29 ‒ ‒ ‒ ‒ 6 23 71 ‒ ‒ 100 2.46 119.7 0.21
19 100 57 30 ‒ ‒ ‒ ‒ 9 35 56 ‒ ‒ 100 2.69 116.1 0.23
20 210 60 28 ‒ ‒ ‒ ‒ 4 23 73 ‒ ‒ 100 2.35 116.2 0.37
21 170 64 25 ‒ ‒ ‒ 4 10 35 51 ‒ 4 96 3.32 103.6 0.09
22 105 69 25 ‒ ‒ ‒ 1 8 37 54 ‒ 1 99 2.98 117.4 0.00
23 130 54 27 ‒ ‒ ‒ ‒ 4 28 68 ‒ ‒ 100 2.41 116.9 0.15
24 150 61 25 ‒ ‒ ‒ ‒ 6 39 55 ‒ ‒ 100 2.60 117.4 0.00
25 125 64 26 ‒ ‒ ‒ ‒ 1 42 57 ‒ ‒ 100 2.26 117.4 0.00
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Примечание. Здесь и в таблице 2: 
Пункты: 1 — Мончегорск; 2 — Апатиты; 3 — Кослан; 4 — Ныроб; 5 — Чусовой; 6 — Красный Ключ; 

7 — Ижма; 8 — Ухта; 9 — Екатеринбург; 10 — Тюмень; 11 — Зеленоборск; 12 — Чембакчина; 13 — Томск; 
14 — Енисейск; 15 — Печора; 16 — Салехард; 17 — Когалым; 18 — Ратта; 19 — Красноселькуп; 20 — 
Игарка; 21 — Подкаменная Тунгуска; 22 — Бедоба; 23 — Кыра; 24 — Бодайбо; 25 — Олекминск; 

n — число особей в выборке; Lc — длина шишек; Cn ‒ Cp — разность коэффициентов сужения (Cn) и 
вытянутости (Cp) ФСЧ; 

фенотипы особей: 3 — f. em, 4 — f. emm, 5 — f. m, 6 — f. mms, 7 — f. ms, 8 — f. mss, 9 — f. s; ∑ — знак 
суммы частоты фенотипов; M — коэффициент разнообразия по частоте фенотипов; SMD — квадрат дис-
танции Махаланобиса анализируемых популяций от «эталонных» популяций елей европейской (E. evr.) и 
сибирской (E. sib.).

Рассматриваемые группы популяций различаются по географическому положению 
(рис. 1), длине шишек, ФСЧ, частоте фенотипов особей (табл. 2). Популяции f. P.ms. рас-
пространены на узкой полосе территории от Кольского полуострова к верхнему течению 
р. Вычегда и далее восточнее Камы к Висимскому заповеднику (Свердловская обл.) и к 
району г. Нязепетровска (Челябинская обл.). В этих популяциях длина шишек больше, а 
величина показателя Cn – Cp (5—14%) наименьшая. Частота особей сибирских феноти-
пов составляет 2/3, промежуточных — 1/3. Очень редко (до 2—3%) встречаются особи  
f. em из группы фенотипов ели европейской (рис. 2). Здесь отмечено 7 фенотипов особей, 
из них преобладают: f. mms (15—26%), f. ms (25—38%) и f. mss (18—29%). Коэффици-
ент разнообразия популяций по частоте фенотипов равен 5,78 (4,23—6,75), и он заметно 
больше, чем в популяциях f. P.mss. и f. P.s. 

Таблица 2 
Средние показатели признаков в группах популяций ели сибирской на территории России

Группа 
популяций N n Lc Cn – Cp

Сумма частот фенотипов SMD
M

f. em f. emm,  f.m, 
f. mms

f. ms, f. mss, 
f. s evr. sib.

f. P.ms. 21 3211 71 8 1 33 66 52.1 2.70 5,78
f. P.mss 27 4261 67 19 ‒ 10 90 78.5 1.09 4,30
f. P.s. 33 5209 62 27 ‒ 1 99 110 0.18 2,87

Примечание: N — число популяционных выборок. 
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Рис. 2. Частота фенотипов особей (3 — f. em, 4 — f. emm, 5 — f. m, 6 — f. mms, 7 — f. ms, 8 — f. mss, 
9 — f. s) в группах популяций ели сибирской f. P. ms., f. P.mss., f. P.s.



Электронный научный журнал (Online). ISSN 2303-9922. http://www.vestospu.ru

ВЕСТНИК ОРЕНБУРГСКОГО ГОСУДАРСТВЕННОГО ПЕДАГОГИЧЕСКОГО УНИВЕРСИТЕТА
03

.0
0.

00
 Б

И
О

ЛО
ГИ

ЧЕ
СК

И
Е 

НА
УК

И
 

2021. № 2 (38)65

Популяции f. P.ms. по соотношению частот промежуточных и сибирских фенотипов 
особей можно лишь условно относить к ели сибирской. По существу, они представляют 
переходную группу популяций между промежуточной формой и елью сибирской [23]. 

Наиболее значительным по площади является район распространения популяций 
f. P.mss. к  северо-востоку от предыдущего района. Восточная граница его проходит от 
Мезенской губы к среднему течению р. Печора, далее к устью р. Иртыш (Ханты-Ман-
сийский автономный округ) и далее к устью р. Ангара (Красноярский край). В этих по-
пуляциях длина шишек примерно на 6% меньше, чем в популяциях f. P.ms., а показатель 
Cn – Cp (15—23%) вдвое больше. Здесь встречается 5 фенотипов особей с большим пре-
обладанием (81—96%) фенотипов ели сибирской: f. ms (13—34%), f. mss (31—39%) и 
f.s (20—45%). Коэффициент разнообразия в этих популяциях значительно ниже — 4,30 
(2,93—5,05), чем в популяциях группы f. P.ms. 

Район популяций f. P.s. располагается к северу и к востоку от района расположения 
популяций f. P.mss. и занимает все остальное пространство ареала ели. В этих популяци-
ях наименьшая длина шишек и наибольший показатель Cn – Cp (21—31%). Здесь большое 
преобладание особей фенотипа f. s (55—73%) при значительно меньшей частоте f. mss 
(25—42%), очень мала частота особей фенотипа f. ms (1—11%), и только в окрестностях 
г. Печора (Республика Коми) и г. Лабытнанги (Ямало-Ненецкий автономный округ) редко 
(1—2%) встречаются особи фенотипа f. mms. Коэффициент разнообразия популяций по 
частоте фенотипов здесь еще меньше — 2,87 (1,93—3,70). То есть в популяциях групп 
f. P.mss. и f. P.s. коэффициенты разнообразия характеризуются пониженным и низким 
уровнем [37]. 

Относительное отклонение показателя SMD анализируемых групп популяций от 
«эталонных» популяций ели европейской и сибирской оказывается очень большим от 
первых (evr.) и очень малым от вторых (sib.). По частоте особей фенотипов ели сибир-
ской и величине SMD от ели европейской популяции f. P.mss. и f. P.s. несколько ближе 
друг к другу. А по SMD от ели сибирской и показателям разнообразия ближе друг к дру-
гу популяции f. P.ms. и f. P.mss. В целом популяции f. P.mss. занимают здесь переходное 
(промежуточное) положение, а популяции групп f. P.ms. и f. P.s., будучи крайними в си-
стеме популяций ели сибирской, различаются значительно больше. 

Популяции ели сибирской различаются не только по ФСЧ и фенотипической структу-
ре, но и по многим другим важным биологическим показателям [19; 20]. Имеется опреде-
ленное сходство в географическом изменении ФСЧ, например, с частотой аллелей Gpi0.80 

и Gdh0.75 [9]. С возрастанием частоты особей фенотипов ели сибирской с запада на восток 
увеличивается частота аллеля Gpi0.80 и уменьшается частота аллеля Gdh0.75. 

Во всей совокупности выборок существует достоверная корреляция средних пока-
зателей длины шишек и ФСЧ (Cn – Cp), а следовательно, и с частотой фенотипов. Кор-
реляционное отношение равно 0,755±0,0738, а отрицательный коэффициент корреляции 
составляет ‒0,591±0,0907. Такую зависимость здесь следует признать значительной, учи-
тывая некоторую мозаичность в географической изменчивости длины шишек ели на тер-
ритории Сибири [13], об этом же до некоторой степени свидетельствует существенное 
отклонение от прямолинейности связи (0,7552 ‒ 0,5912 = 0,22 > 0,1). В пределах популя-
ций такой связи нет [30]. С длиной шишек, как известно, связано количество и качество 
семян, которое влияет на рост молодых растений. Поэтому изучение ели сибирской по 
признаку ФСЧ, имеющему высокую генетическую обусловленность, достаточно акту-
ально с практических позиций [8; 26; 38]. Это позволяет производить отбор наиболее 
перспективных для лесоводства популяций [12; 27; 28].
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Заключение
Ель сибирская на территории России разделяется на три группы популяций (популя-

ционных фенотипов): f. P.ms., f. P.mss., f. P.s., занимающих определенные районы. В пер-
вой из них встречается 7 фенотипов особей, из которых преобладающее значение (66%) 
имеют фенотипы ели сибирской, во второй — 5 фенотипов с очень большим их преоб-
ладанием (90%), в третьем — 3 фенотипа с почти полным преобладанием (99%) феноти-
пов ели сибирской. Промежуточные фенотипы особей встречаются только в популяциях  
f. P.ms. (33%) и f. P.mss. (10%). Во всех рассмотренных группах популяций практиче-
ски не встречаются особи фенотипов ели европейской. Коэффициенты разнообразия по 
частоте фенотипов особей в выделенных группах популяций равны 5,78, 4,30 и 2,87 со-
ответственно. В географической изменчивости показателей формы семенных чешуй (а 
также частоты фенотипов) и длины шишек ели сибирской имеется достоверная корреля-
ция среднего уровня. С учетом связи этих параметров с качеством и количеством семян, 
которые влияют на рост деревьев в начальный период, результаты исследования могут 
быть полезны для лесоводства при отборе наиболее перспективных участков в качестве 
генетических резерватов.

Благодарности. Работа выполнена в рамках государственного задания: проект 
«Западная Сибирь в контексте Евразийских связей: человек, природа, социум». 
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Diversity and geographic differentiation of Siberian spruce (Picea obovata) populations 
in the Russian part of the range

Populations of Siberian spruce (Picea obovata Ledeb.) in the Russian part of its range were studied by 
biometric indicators of the main systematic features — the shape of seed scales and the length of cones. All 
populations are divided into three significantly different groups (population phenotypes), the designations of which 
take into account the occurrence in them of individuals with the phenotype of spruce of European (e — europaea), 
Siberian (s — sibirica), and intermediate form (m — medioxima): f. P.ms. — phenotype Picea medioxima-sibirica; 
f. P.mss. — phenotype Picea medioxima-sibirica-sibirica; f. P.s. — phenotype Picea sibirica. The population 
structure was studied on the basis of the following gradation of phenotypes of individuals: European spruce (f. e, 
f. eem, f. em), intermediate form (f. emm, f. m, f. mms), Siberian spruce (f. ms, f. mss, f. s). In the population group 
of f. P.ms. there are 7 phenotypes of individuals with a predominance of f. mms (21%), f. ms (32%) and f. mss 
(24%); in the group of f. P.mss. — 5 phenotypes of individuals with a predominance of f.ms. (23), f. mss (36%),  
f. s (31%), in the group of f. P.s.— 3 phenotypes of individuals with a predominance of f. mss (28%) and f. s (64%). 
Intermediate phenotypes of individuals are found only in populations of f. P.ms. (33%) and f. P.mss. (10%). In all 
the considered groups of populations, there are practically no individuals of the European Spruce phenotypes. The 
diversity coefficients in terms of frequency of phenotypes of individuals in the identified groups of populations 
are 5.78 (4.23—6.75), 4.30 (2.93—5.05), and 2.87 (1.93—3.70) respectively. There is a significant correlation 
between the frequency of phenotypes of individuals and the average length of cones. Taking into account the 
relationship of these parameters with the quantity and quality of seeds, the results of the study can be useful for 
solving forestry issues in the selection of the most promising sites as genetic reserves.

 Key words: form of seed scales, phenotype, plant specimen, population. 
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