
ЛЕСОВЕДЕНИЕ, 2019, № 3, с. 198–207

198

ИНДИВИДУАЛЬНАЯ И ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ШИШЕК 
И ФОРМЫ СЕМЕННЫХ ЧЕШУЙ ЕЛИ СИБИРСКОЙ

В СИБИРСКОЙ ЧАСТИ АРЕАЛА1

© 2019 г.   М. Н. Казанцеваa, b, С. П. Арефьевa, b, П. П. Поповa, *
aИнститут проблем освоения Севера Тюменского НЦ СО РАН 

Россия, 625003, Тюмень, ул. Малыгина, 86
bТюменский государственный университет 
Россия, 625003, Тюмень, ул. Володарского, 6

*E-mail: ipospopov@mail.ru
Поступила в редакцию 25.12.2017 г.

После доработки 05.03.2018 г.
Принята к публикации 05.06.2018 г.

Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) на территории Сибири в современный период характеризуется
некоторыми особенностями: у нее сравнительно короткие шишки; показатели формы семенных
чешуй существенно отличаются от ели европейской и популяций ели сибирской в европейской ча-
сти ареала. Внутрипопуляционная (индивидуальная) изменчивость длины шишек несколько боль-
ше, чем географическая изменчивость, величина коэффициента сужения (Cn) значительно больше,
а коэффициента вытянутости верхней части семенных чешуй (Cp) меньше, чем у ели европейской.
Географическая изменчивость их очень низкая (около 4%), а внутрипопуляционная изменчивость
в 2.5–3 раза выше. На всей территории региона показатель Cn больше показателя Cp, а разность их,
как комплексного показателя признака, в среднем равна 25% при довольно высокой внутрипопуля-
ционной изменчивости и почти вдвое меньшей географической. Отрицательная корреляция пока-
зателей Cn и Cp в пределах популяций среднего уровня (–0.328–0.694) прямолинейная. Сходство
(корреляция) в географической изменчивости средних показателей длины шишек и формы семен-
ных чешуй почти того же уровня. Результаты исследования могут быть полезны для решения вопро-
сов популяционно-географической дифференциации ели сибирской с точки зрения лесоводства.
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Ель сибирская (Picea obovata Ledeb.) за Уралом
распространена до Охотского побережья (Атлас …,
1973; Соколов и др., 1977). При этом леса, образо-
ванные этим видом, составляют в структуре лес-
ного фонда сравнительно небольшую часть
(Цепляев, 1961) и распространены крайне нерав-
номерно (Атлас …, 1973). В лесоводческом отно-
шении ель сибирская в сибирской части ареала до
сих пор изучена значительно меньше, чем близ-
кая к ней ель европейская. Это обусловлено,
прежде всего, обширностью территории и труд-
нодоступностью участков. В.Н. Сукачев (1938) от-
мечал крайнюю желательность изучения ели си-
бирской и высказывал предположение, что при
более детальном ее исследовании, вероятно, при-

дется выделить географические расы, различаю-
щиеся не менее, чем ели европейская и сибирская.

Давно сложилось мнение, что ель сибирская
мало отличается от ели европейской по многим
признакам, и ряд ботаников, вслед за Ф.А. Тепло-
уховым (Teplouhoff, 1868; Теплоухов, 1872), рас-
сматривают их в качестве одного вида – ели
обыкновенной (Schmidt-Vogt, 1977). По имею-
щимся данным ель в Сибири в значительной сте-
пени отличается от ели европейской по парамет-
рам морфологических, физиологических (Попов,
1999), генетических признаков (Кравченко и др.,
2008, 2013; Гончаренко, Падутов, 2001), структуре
хромосомного аппарата (Круклис, 1971; Мурато-
ва, Владимирова, 2001). Наиболее существенные
отличия этих двух видов заключаются в форме се-
менных чешуй и длине шишек, давно используе-
мых в качестве диагностических признаков. В бо-
танической и лесоводческой литературе обычно

1 Работа выполнена в рамках реализации плана НИР Тю-
менского НЦ СО РАН на 2018-2020 гг.

УДК 630*165.1:630*165.5

ОРИГИНАЛЬНЫЕ СТАТЬИ



ЛЕСОВЕДЕНИЕ  № 3  2019

ИНДИВИДУАЛЬНАЯ И ГЕОГРАФИЧЕСКАЯ ИЗМЕНЧИВОСТЬ ШИШЕК 199

указывается, что длина шишек ели сибирской со-
ставляет 6–8 см, а форма семенных чешуй харак-
теризуется так, как описал ее еще в 1843 г. К.Ф. Ле-
дебур (K.F. Ledebour): “шишки цилиндрические,
чешуйки овальные, на конце закругленные и
цельные, снаружи несколько выпуклые” (цит. по
(Теплоухов, 1872; Кеппен, 1885). Однако на таких
больших пространствах, как Сибирь, возможно,
ель не так однообразна, как предполагается. Не-
сомненно, что помимо географической изменчи-
вости ели сибирской имеется изменчивость внут-
рипопуляционная, т.е. индивидуальная (Мамаев,
1972) между деревьями в пределах популяций.
На необходимость дальнейшего изучения ели си-
бирской указал и Л.И. Милютин (2015). Целью
настоящей работы является изучение индивиду-
альной (внутрипопуляционной) и межпопуляци-
онной (географической) изменчивости длины
шишек и формы семенных чешуй на большей ча-
сти ареала ели сибирской в Сибири.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исходными материалами для изучения измен-

чивости ели сибирской послужили 50 популяци-
онных выборок шишек на обширной территории –
от Урала до Якутии. Большая часть их приходится
на Западную Сибирь (рис. 1), где еловые леса рас-
пределены сравнительно кучно. В большинстве
выборок число деревьев, с которых собраны
шишки, 100 и более, а общее их число составляет
около 7.7 тыс. шт. Методика сбора и обработки
материалов опубликована (Попов, 1999, 2011; По-
пов и др., 2015а). Длину шишек определяли изме-
рением линейкой, а форму чешуй характеризова-
ли на их проекциях по величине коэффициентов
сужения (Cn) и вытянутости (Cp) их верхней (на-
ружной) части. Коэффициент Cn определяется в
виде отношения ширины чешуйки (d) на 0.1 наи-
большей ее величины (D) от верхнего края к D,
обычно в процентах:

(1)= ×: 100nC d D

Рис. 1. Расположение пунктов (1–50) сбора материалов для изучения изменчивости ели на территории Сибири: 1 –
Юшала, 2 – Тугулым, 3 – Успенское, 4 – Леваши, 5 – Велижаны, 6 – Янтык, 7 – Тобольск, 8 – Вагай, 9 – Дубровное,
10 – Уват, 11 – Куминский, 12 – Междуреченский, 13 – Зеленоборск, 14 – Усть-Манья, 15 – Саранпауль, 16 – Хулга,
17 – Овгорт, 18 – Ямгорт, 19 – Салехард и Лабытнанги, 20 – Полноват, 21 – Октябрьское, 22 – Ханты-Мансийск,
23 – Нижневартовск, 24 – Когалым, 25 – Угут, 26 – Чембакчина, 27 – Салым, 28 – Демьянка, 29 – Кыштовка, 30 –
Нумто, 31 – Полуй, 32 – Надым, 33 – Новый Уренгой, 34 – Самбург, 35 – Тазовский, 36 – Красноселькуп, 37 – Си-
доровск, 38 – Толька, 39 – Ратта, 40 – Томск, 41 – Горно-Алтайск, 42 – Игарка, 43 – Подкаменная Тунгуска, 44 –
Енисейск, 45 – Красноярск, 46 – Бедоба, 47 – Дербина, 48 – Кыра, 49 – Бодайбо, 50 – Олекминск.
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КАЗАНЦЕВА и др.

Cp определяется отношением расстояния (h) от
верхнего края до положения наибольшей шири-
ны (D) к ней же:

(2)

Исходные абсолютные размеры чешуй на их
проекции (рис. 2) определяли с точностью 0.1 мм.
Параметр 0.1D при определении коэффициента
Cn используется в результате подбора, который
подходил бы к чешуйкам разной формы. Отноше-
ние d и h к ширине семенных чешуй точнее харак-
теризует форму их верхней части, чем отношение h
к общей длине чешуй, которое использовалось
некоторыми исследователями (Borchetti et al.,
1988) при определении коэффициента вытянуто-
сти верхней (наружной) части чешуй. Разность
показателей Cn и Cp или их отношение (Попов,
1999), как комплексный показатель признака пол-
нее отражает его изменчивость. Подобный прием
введен в широкую практику.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Для изучения индивидуальной (внутрипопу-

ляционной) изменчивости длины шишек и пока-
зателей формы семенных чешуй использовали
часть выборок (16 пунктов) из разных географи-
ческих районов: южных (№№ 3, 4, 9, 29, 45, 49),
северных (19, 32, 42, 50), и из средней части реги-
она (21, 26, 40, 43, 44, 48). Для характеристики из-
менчивости признаков приведены два показате-
ля: предельные, или крайние значения (Lim.) и
коэффициент вариации (C

v
). Максимальное зна-

чение длины шишек (Lc) в кроне деревьев (около
90 мм в среднем по 16 выборкам) превосходит ми-

= ×:  100.pC h D

нимальное (около 45 мм) в 2 раза (табл. 1). Сред-
ние значения коэффициента вариации составля-
ют 11–15%. Изменчивость показателей Cn и Cp за-
метно меньше. Здесь максимальное значение
превосходит минимальное в 1.62–1.65 раза. Ко-
эффициент вариации показателя Cn составляет
6–14, а показателя Cp – 8–11%, т.е. вдвое меньше,
чем в европейской части ареала (Попов, 1999).
Изменчивость показателя Cn в юго-западной ча-
сти региона несколько выше, чем на всей осталь-
ной территории. Скорее всего, это обусловлено,
хотя и слабым, влиянием ели (в результате пере-
носа пыльцы), произрастающей на Урале и в
Предуралье, поскольку в западных и особенно
юго-западных районах Тюменской области в со-
ставе популяций встречаются особи, которые по
форме семенных чешуй могут быть отнесены к
промежуточной (гибридной) форме ели европей-
ской и сибирской. Внутрипопуляционная измен-
чивость комплексного показателя формы семенных
чешуй (Cn–Cp) составляет около 30%. Дисперси-
онный анализ (табл. 2) показал относительно
большую величину влияния (около 55%) фактора
длины шишек и формы семенных чешуй и мень-
шую – фактора географического положения
участка и взаимодействия факторов, хотя все они
статистически достоверны (Fф > F0.05).

Определенный интерес представляет изуче-
ние характера и уровня связи показателей Cn и Cp
в пределах популяций. Оказалось, что корреля-
ционное отношение и коэффициент отрица-
тельной корреляции этих показателей во всех
случаях достоверны и мало различаются по сво-
ей величине: в среднем корреляционное отно-

Рис. 2. Схема измерения семенных чешуй ели. H – общая высота, h – высота верхней части, D – наибольшая ширина,
d – ширина на расстоянии 0.1D от вершины чешуйки, Сn – коэффициент сужения, Cp – коэффициент вытянутости.
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шение равно 0.562, а коэффициент корреляции
составляет –0.519. Близость числовых значений
этих коэффициентов указывает на прямолиней-
ность связи, поскольку величина коэффициента
криволинейности связи недостоверна (η2–R2 =
= 0.046 < 0.1). Таким образом, чем больше коэф-
фициент сужения чешуй (Cn), тем меньше “вытя-
нутость” их верхней части (Cp), и наоборот. По-
скольку корреляция показателей только среднего
уровня, имеются отклонения от этой закономер-
ности. В целом же уровень и характер связи пока-
зателей Cn и Cp такой же, как в популяциях ели на
европейской части ареала (Попов, 2005). Связь
показателей формы семенных чешуй с длиной
шишек в пределах популяций отсутствует (По-
пов, 2012).

Географическая изменчивость средних пока-
зателей длины шишек (рис. 3) и формы семенных
чешуй (Cn, Cp, Cn–Cp) определена по всем 50 вы-
боркам. С точки зрения общей географической
изменчивости признака елей европейской и си-

бирской эти шишки ближе к мелким (Попов,
2011):

В большей части выборок (42 шт.) длина шишек
составляет 60–71 мм и только в 8 выборках она
равна 50–59 мм. Во всем ряду выборок среднее
значение их 64.2 ± 0.71 мм, коэффициент вариа-
ции – 7.9%, медиана – 65 мм, коэффициент асим-
метрии –0.893 ± 0.3298 при t = 2.71; коэффициент
эксцесса – 0.442 ± 0.0.6225 при t = 0.71 (табл. 3).
Наименьшая длина шишек характерна для попу-
ляций, располагающихся в основном вдоль Се-
верного полярного круга. Вся остальная террито-
рия занята популяциями ели с длиной шишек,
равной 60–70 мм.

Примерно в тех же пределах изменчивость
признака определена Г.М. Говориным (1992) в
бассейне Енисея. Аналогичные оценки длины

Середины классов 
длины шишек, мм: 50 53 56 59 62 65 68 71
Число выборок, шт.: 2 1 2 5 8 15 10 7

Таблица 2. Результаты двухфакторного дисперсионного анализа популяционно-географической изменчивости
показателей длины шишек и формы семенных чешуй ели сибирской в сибирской части ареала

Примечание. Факторы: А – длина шишек (Lc) и форма семенных чешуй (Cn–Cp); B – участки (выборки); Fф – коэффициент
достоверности, F0.05 – табличная 5% значимость.

Дисперсия Сумма квадратов Степень свободы Средний квадрат Fф F0.05

Общая 20655 159 – – –

Фактор A 11340 1 11340 218.20 3.94

Фактор B 956 7 136.57 2.63 2.10

AB 875 7 125.07 2.41 2.10

Остаток 7484 144 51.97 – –

Таблица 3. Географическая изменчивость средних показателей длины шишек и формы семенных чешуй ели
в сибирской части ареала

Примечание. A ± Sa – показатель асимметрии и его ошибка, E ± Se – показатель эксцесса и его ошибка, t – показатель досто-
верности (t0.05 = 2.01). Остальные обозначения см. табл. 1.

Признак
Показатель

Lim X ± Sx C
v

A ± Sa t E ± Se t

Lc 50–71 64 ± 0.7 7.9 –0.893 ± 0.330 2.71 0.442 ± 0.622 0.71

Cn 60–70 66 ± 0.4 4.7 –0.315 ± 0.328 0.96 –1.295 ± 0.623 2.08

Cp 39–45 41 ± 0.2 3.7 0.606 ± 0.329 1.84 –0.241 ± 0.618 0.39

Cn–Cp 15–31 25 ± 0.6 17.0 –0.476 ± 0.428 1.45 –0.817 ± 0.624 1.31
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шишек ели на восточном пределе ареала ели си-
бирской даны в работах А.М. Науменко (1964),
С.А. Андреева (1986), О.Н. Арбузовой (1994). На
северном пределе распространения ели в Восточ-
ной Сибири (от Туруханска до Верхоянска) сред-
няя длина шишек равна 50–51 мм, а в централь-
ной части ареала (Алтай, Томск, Иркутская об-
ласть, Бурятия) она оказалась значительно
больше (76–79 мм), чем в других районах Сибири
(Коропачинский и др., 2012). В целом же нет чет-
кой зависимости изменения средней длины ши-
шек в направлении север–юг, как на европей-
ской части ареала (Попов, Александров, 2010;
Попов, 2011). Шишки длиной 60–70 мм в относи-
тельно благоприятных условиях произрастания
ели содержат примерно 80–100 полных семян
(Попов, 1996). Но на северном пределе распро-
странения ели в Сибири шишки (несколько
меньшей длины) на большей части деревьев со-
держат пустые семена, а полные характеризуются
пониженной и очень низкой всхожестью (Норин,
1958; Попов и др., 2015в; Арефьев и др., 2016).

Среднее значение показателя Cn равно 66
(60–70), показателя Cp – 41 (39–45), их разности
(Cn–Cp) – 25 (15–31%). В популяциях ели евро-
пейской показатель Cn (25–40%) больше показа-

теля Cp (70–80%), а их разность (–55…–40%) имеет
отрицательный знак (Попов, 2005). Соответству-
ющие коэффициенты географической (межпопу-
ляционной) вариации составляет 4.7, 3.7, 17.0%.
Для всей территории бывшего СССР эти показа-
тели равны 26, 20.5, 40%. Характер распределений
анализируемых признаков в целом близок к нор-
мальному. Здесь наблюдается достоверная отри-
цательная величина эксцесса (–1.295 ± 0.623; t =
= 2.08) только по показателю Cn, поскольку во
всем ряду не оказалось ни одной выборки с вели-
чиной признака, равной 65%, разделяющей ряд
на две примерно равные части. Но это явление,
скорее всего, случайное. Отсутствие достаточно
четких отклонений величины эксцесса по анали-
зируемым признакам (Lc, Cn, Cp, Cn–Cp) от нор-
мального распределения свидетельствует об от-
носительно большой географической однородно-
сти популяций ели в регионе. Хотя величина
достоверных различий средних значений в вы-
борках составляет по длине шишек около 2 мм, по
показателям формы семенных чешуй – 2%. До-
стоверные различия некоторых выборок по длине
шишек и форме семенных чешуй, вероятно, обу-
словлены особенностями популяций, связанны-

Рис. 3. Географическая изменчивость средней длины шишек ели на территории Сибири в пунктах сбора материала
(см. рис. 1).
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ми со значительным расстоянием между участка-
ми их расположения.

Степень сходства в географической изменчи-
вости анализируемых показателей на сибирской
части ареала характеризуется средним уровнем их
прямолинейной корреляции (табл. 4). Например,
уравнения связи среднего показателя длины ши-
шек и комплексного показателя формы семен-
ных чешуй (Cn–Cp) имеют вид:

(3)

(4)

Ошибка уравнений 1.17. Расчетные значения при-
знаков составляют примерно следующие величи-
ны, которые в целом соответствуют показателям
их географической изменчивости:

Корреляция эмпирических и расчетных величин
Lc (η = 0.670 ± 0.1071; R = 0.537 ± 0.1217) и Cn–Cp
(η = 0.550 ± 0.1205; R = 0.546 ± 0.1209) имеет тот
же уровень. Корреляция по Lc достоверно отлича-
ется от прямолинейной.

В связи со слабой географической зависимо-
стью анализируемых признаков не обнаружива-
ется и их достаточно четкой соответствующей ди-
намики. Только по показателю Cn–Cp при града-
ции в 5–6% (15–20; 21–25; 26–30%) видна
достаточно ясная картина его географического
изменения в Западной Сибири (Попов и др.,
2015б). В данном случае популяции с меньшими
показателями Cn–Cp располагается также в самой
юго-западной части региона, с наибольшими –
в северной. Сюда же относятся выборки из райо-

Cn–Cp 15 18 21 24 27 30
Lc 70 68 67 65 63 61

Lc 50 53 56 59 62 65 68 70
Cn–Cp 31 30 29 27 26 24 23 22

–0.633 – 79.84,c n pL C C= +

– –0.443 53.18.n p cC C L= +

на Горно-Алтайска (Cn–Cp = 30%) и Забайкалья
(Cn–Cp = 27%). Вся остальная территория занята
популяциями с промежуточными значениями
этого показателя (21–25%).

Поскольку в географической изменчивости
длины шишек и показателей формы семенных
чешуй наблюдается большое сходство, то попро-
буем разделить всю совокупность популяций на
группы по классам формы семенных чешуй и
длины шишек. При этом установлено, что в груп-
пе популяций с наибольшей заостренностью
(угловатостью) чешуй оказываются только “круп-
ные” шишки (64 мм и более). В группе с несколь-
ко меньшей угловатостью чешуй – преимуще-
ственно такие же шишки и только в двух выбор-
ках шишки класса меньшей длины. Группа
популяций ели с наибольшей притупленностью
семенных чешуй (26% и более) “содержит” попу-
ляции со всеми классами шишек. Средние пока-
затели длины шишек по классам формы семенных
чешуй (Cn–Cp) в значительной степени отражают
особенности географической дифференциации
популяций ели на территории Сибири. Группы
популяций со средней и большой величиной по-
казателя Cn–Cp несколько ближе друг к другу, чем
группы со средней и меньшей величиной шишек.

Особенности географической изменчивости и
дифференциации популяций ели в Сибири мож-
но объяснить отчасти условиями произрастания
и характером ее расселения в прошлом. Такой ха-
рактер распространения вида, скорее всего, оста-
точный от предшествующего периода, когда он
был распространен более широко. Ель, произрас-
тая часто на небольших участках, иногда среди за-
болоченных пространств, “эволюционирует” как
бы сама в себе без внешнего притока генов и фор-
мирует из поколения в поколение признаки по-
чти одинаковых параметров, часто отличающих-
ся от европейских популяций ели (Schmidt-Vogt,
1977; Borchetti et al., 1988).

Таблица 4. Географическая корреляция средних показателей длины шишек и формы семенных чешуй ели
в сибирской части ареала

Примечание. Kk – показатель криволинейности связи (η2–R2). Остальные обозначения см. табл. 1.

Коррелирующие признаки η ± Sη tη R ± Sr tr Kk

Cn и Cp 0.726 ± 0.0993 7.31 –0.693 ± 0.1040 6.66 0.046

Cn и Lc 0.544 ± 0.1212 4.49 –0.525 ± 0.1228 4.27 0.020

Cp и Lc 0.448 ± 0.1290 3.47 +0.426 ± 0.1306 3.26 0.019

Cn–Cp и Lc 0.543 ± 0.1212 4.48 –0.530 ± 0.1224 4.33 0.015
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Заключение. Ель сибирская на большей части
Сибири в современный период имеет сравни-
тельно короткие шишки (50–70, иногда до 80 мм),
во внутрипопуляционной изменчивости ампли-
туда признака несколько больше (45–90 мм). Гео-
графическая изменчивость средних значений ко-
эффициента сужения (Cn) небольшая и находится
в пределах 60–70%, коэффициента вытянутости
чешуй – 39–45%. Показатель разности их в сред-
нем составляет около 25% при довольно высокой
внутрипопуляционной изменчивости и значи-
тельно меньшей – географической. Результаты
исследования могут быть полезны для решения
вопросов популяционно-географической диффе-
ренциации ели сибирской с точки зрения лесо-
водства.
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Recent features of Siberian pine (Picea obovata Ledeb.) in Siberia included relatively short cones, and seed
scale form-factors distinct from the population in European part of the range and Norway spruce. Intrapop-
ulation (individual) variability of length of the cones was somewhat higher than the geographic variability.
Contraction factor of cones (Cn) was significantly larger and elongation factor of terminal parts of seed scale (Cp)
were lower than those of Norway spruce. Geographic variability of the coefficients was very low (around 4%).
However, the intrapopulation variability was 2.5–3 times higher. Cn exceeded Cp across most of the study area.
Their difference, an integral indicator of character was 25% on average, with relatively high intrapopulation vari-
ability and twice as low geographical variability. Cn and Cp negatively linearly correlated within a population,
with coefficients of –0.328…–0.694. Average length of cones and seed scale form-factors correlated likewise
across geographical variants. The new data could be applied in silvicultural differentiation of Siberian spruce.

Keywords: Siberian spruce, length of cones, cone scales’ form-factor, variability, Siberia.
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