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Изучена изменчивость ели (Picea obovata Ledeb. × Picea abies (L.) Karst.) по морфометрическим па-
раметрам зрелых шишек и показателям формы семенных чешуй в бассейне рек Северной Двины,
Онеги и Пинеги на севере Архангельской области. Установлено доминирование по численности
(70–95%) в северотаежных популяциях формы “сибирского” типа и близкой к ней формы “проме-
жуточного” типа. Не выявлено существенных различий ели с разным типом семенных чешуй (в спе-
лом возрасте) по размерам ствола, кроны, численности боковых побегов и почек, продолжительно-
сти жизни хвои. Более северные (64°–65° с.ш.) и восточные (43°–44° в.д.) популяции ели суще-
ственно уступают более южным (63° с.ш.) и западным (38° в.д.) популяциям по длине и сухой массе
шишек. Линейные связи морфометрических параметров зрелых шишек с показателем формы (ко-
эффициентом вытянутости) семенных чешуй внутри популяции отсутствуют.

Ключевые слова: ель, популяция, изменчивость, форма семенных чешуй, показатель вытянутости,
морфометрические параметры шишек, север Архангельской области.
DOI: 10.1134/S0024114819020116

Виды ели, в том числе ель европейская и ель
сибирская, подверглись сильной интрогрессив-
ной гибридизации. Биологический смысл данно-
го явления заключается в воспроизведении есте-
ственных гибридов двух контактирующих видов
путем возвратных скрещиваний с одним или обо-
ими родительскими видами, что приводит к пере-
носу генов от одного из них к другому и преодоле-
нию барьеров, препятствующих скрещиванию
(Anderson, 1949; Бобров, 1971, 1972; Грант, 1984).
Обобщив значительный материал по изменчиво-
сти популяций ели, Л.Ф. Правдин (1975) выделил
три зоны: с безраздельным господством ели си-
бирской; господства ели европейской; интрогрес-
сивной гибридизации ели сибирской и ели евро-
пейской. Последняя занимает широкую полосу Во-
сточно-Европейской равнины – от Уральских гор
до Среднерусской возвышенности и представле-
на симпатрическими популяциями гибридных
форм, описанных ранее под названием P. × fenni-
ca Rql. (Kоm.), P. × uralensis Tepl., P. × medioxima
Nyl., P. × uwarоwii Kaufm. Эти гибридные формы

были объединены под общим названием – ель
финская (Picea fennica (Regel) (Бобров, 1978).
Родительские виды в этой зоне, по данным
Л.Ф. Правдина (1975), отсутствуют, так как они
были вытеснены гибридной формой.

Форма семенных чешуй у многих видов семей-
ства Pinaceae несет наибольший объем генетиче-
ской информации, свойственной как самому виду,
так и его внутривидовым формам, являясь надеж-
ным феном при установлении таксономического
положения (Абатурова, 1978). Целью настоящей
работы является изучение изменчивости ели (Pi-
cea obovata Ledeb. × P. abies (L.) Karst.) по форме
семенных чешуй и параметрам шишек в бассейне
рек Северной Двины, Онеги и Пинеги, что позво-
лит более объективно определять их таксономи-
ческую принадлежность и выявлять более про-
дуктивные формы для данных лесорастительных
условий.

ОБЪЕКТЫ И МЕТОДИКА
Исследования проведены на севере Архан-

гельской области в устье р. Северной Двины (64°–
65° с.ш., 40°–41° в.д., усть-двинская популяция),
бассейне р. Онеги (63°–64° с.ш., 38°–40° в.д.,
онежская и плесецкая популяции) и р. Пинеги

1 Работа выполнена в рамках Государственного задания
№ 0409-2015-0141, а также при финансовой поддержке
конкурсного проекта фундаментальных исследований
Комплексной программы УрО РАН № 15-12-5-24.

УДК 630*165.1:630*165.5:582.475.2
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(64°–65° с.ш., 43°–44° в.д., пинежская популя-
ция), в наиболее распространенных типах леса −
ельниках черничных свежих, типичных для лесо-
растительных условий северной тайги. На зало-
женных в соответствии с принятыми стандартами
пробных площадях определяли частоту встречае-
мости деревьев с разным типом семенных чешуй
(Правдин, 1975). В усть-двинской популяции у
25 деревьев каждой формы ели определяли высо-
ту и диаметр ствола на высоте 1.3 м, размеры
кроны. На 20 ветвях первого порядка определяли
размеры побегов, число боковых почек и побегов
в “мутовке”, длину и предельный возраст хвои.
Для оценки индивидуальной изменчивости жен-
ских генеративных органов у 50 деревьев отбира-
ли индивидуальные образцы по 10 зрелых (уро-
жая прошлого года) шишек на каждом дереве.
Для каждого образца определяли длину и массу
шишки, форму семенных чешуй (Правдин, 1975),
коэффициент вытянутости семенных чешуй (Ср).
Показатель Ср определяли в процентах по измере-

ниям проекции семенной чешуи из средней части
шишки как отношение расстояния от верхнего
края до максимальной ширины к последней
(Попов, 1999). Уровни изменчивости признаков
определяли согласно шкале С.А. Мамаева (1972).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты исследований показали, что в се-

верных районах Архангельской области по чис-
ленности доминирует промежуточная форма с
преобладанием признаков ели сибирской (запад-
ные районы) и форма типичной ели сибирской
(восточная часть). В устье Северной Двины соот-
ношение этих форм примерно одинаково (рис. 1).
Это соответствует результатам ранее проведен-
ных исследований (Попов, 2010а, б; Коропачин-
ский и др., 2012). Согласно данным П.П. Попова
(2011), на северной окраине ареала ели в Восточ-
ной Европе средняя длина шишек в популяциях
обычно не превышает 60–65 мм. По сведениям

Рис. 1. Частота встречаемости ели с разным типом семенных чешуй (по Л.Ф. Правдину, 1975) в районах исследований. 
1 – типичная ель сибирская, 2 – ель гибридная с преобладанием признаков ели сибирской, 3 – ель гибридная с пре-
обладанием признаков ели европейской.
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А.А. Молчанова и И.Ф. Преображенского (1957),
средняя длина шишек в ельниках черничных в
Архангельской области составляет 73–75 мм, а по
данным Н.П. Пастуховой (цит. по: Попов, 2011) –
67–78 мм. По нашим данным (рис. 2), средняя
длина шишек в изучаемых районах увеличивается
от 62–63 мм в более северных популяциях до 69 мм
в более западном районе и до 72 мм в более юж-
ной популяции. Таким образом, предоставлен-
ные в разные годы данные довольно сходны, не-
смотря на вполне вероятные различия в методике
сбора образцов шишек. При этом велика вероят-
ность того, что их длина не зависит от формы се-
менных чешуй и видовой принадлежности ели.
Следовательно, можно согласиться с авторами
(Попов, 2011) в том, что размеры шишек обуслов-
лены влиянием многих факторов (наследствен-
ных, географических, почвенно-климатических,
метеорологических, физиолого-биохимических и
других). Средняя масса шишки в сухом состоя-
нии в исследуемых популяциях колеблется от
5.0–6.1 г в северных районах до 7.5 г в более запад-
ном районе и до 7.8 г в более южном. Следова-
тельно, ее изменение в разных районах соответ-
ствует динамике длины шишек.

При сравнении морфоструктурных признаков
шишек в различных географических районах по-
лучены следующие результаты. Усть-двинская и
пинежская популяции существенно уступают
плесецкой и онежской ели по длине и сухой массе
шишек (t-критерий, р < 0.05). Коэффициент вы-
тянутости семенных чешуй в пинежской и онеж-
ской популяциях достоверно (на 5%-ом уровне
значимости) превышает его величину в усть-
двинской и плесецкой популяциях (рис. 2). Одно-
факторный дисперсионный анализ подтверждает
географическую изменчивость длины и массы
шишек (F0.05 = 2.65; F = 22.5–26.7), показателя вы-
тянутости семенных чешуй (F0.05 = 2.65; F = 37.2).

Уровни индивидуальной изменчивости длины
шишки в популяциях ели низкие (C.V. < 12%), а
сухой массы – довольно высокие (C.V. > 20%)
(табл. 1). Уровни эндогенной вариации парамет-
ров шишек довольно близки к индивидуальным и
связаны с нормой реакции генотипа на измене-
ние внешних условий.

Рис. 2. Морфоструктурные признаки (среднее значение с ошибкой) зрелых шишек в популяциях ели. 
1 – усть-двинская, 2 – пинежская, 3 – плесецкая, 4 – онежская.
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Таблица 1. Изменчивость морфоструктурных признаков
шишек в разных популяциях ели

В табл. 1 и 3: 
* n = 50. 

** n = 39. 
Примечание. L – длина шишки, мм; М – масса шишки в
сухом состоянии, г; Cp – показатель вытянутости семенных
чешуй, %; С.V. – коэффициент вариации; n – число деревьев
в выборке.

Показатель L M Cp

Усть-Двинская* (64°–65° с.ш., 40°–41° в.д.)
Min 49.6 49.6 46.7
Max 78.7 78.7 72.0
С.V., % 8.6 8.6 8.1

Пинежская* (64°–65° с.ш., 43°–44° в.д.)
Min 38.4 1.6 55.3
Max 75.6 8.9 71.2
С.V., % 11.6 29.5 5.6

Плесецкая* (63° с.ш., 40° в.д.)
Min 56.7 2.9 49.4
Max 84.5 13.3 67.9
С.V., % 10.3 27.9 6.8

Онежская* (64° с.ш., 38° в.д.)
Min 52.3 4.2 59.9
Max 81.6 10.5 71.7
С.V., % 9.3 20.7 3.9
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В усть-двинской популяции у форм с разным
типом семенных чешуй (“сибирского” и “проме-
жуточного” типов) не наблюдается достоверных
различий в размерах ствола и кроны, численно-
сти боковых побегов и почек, предельной про-
должительности жизни хвои, длине и массе зре-
лых шишек (t-критерий, p < 0.05) (рис. 3). Это
подтверждается результатами однофакторного
дисперсионного анализа в отношении парамет-
ров охвоенных побегов (F < F0.05). Размерам и чис-
ленности боковых побегов, длине хвои у деревьев
разных форм присуща существенная изменчи-
вость по годам, обусловленная как возрастным
фактором, так и влиянием внешних условий
(климатических и других факторов) (табл. 2).
Об этом свидетельствуют результаты однофак-
торного (F = 2.17–117.1; F0.05 = 1.90–1.92) и двух-
факторного (F = 5.76–109.0; F0.05 = 2.03) диспер-
сионного анализа Установлены существенные
различия форм ели “сибирского” и “промежу-

точного” типов по коэффициенту вытянутости
семенных чешуй (t-критерий, р < 0.05) (рис. 3).
Выявлено достоверное влияние фактора “тип се-
менных чешуй” на этот показатель методом одно-
факторного дисперсионного анализа (F = 8.62;
F0.05 = 4.04). Форма “промежуточного” типа име-
ет более вытянутые семенные чешуи по сравне-
нию с формой “сибирского” типа, что подтвер-
ждает объективность визуального выделения
групп деревьев с разным типом шишек по класси-
фикации Л.Ф. Правдина (1975). Коэффициенты
вариации длины и массы шишки, показателя вы-
тянутости семенных чешуй внутри разных выбо-
рок деревьев близки (табл. 3).

Анализ сопряженной изменчивости морфо-
структурных признаков шишек дает возможность
рассматривать женскую генеративную сферу в
популяциях ели как единое целое. Корреляцион-
ный анализ не выявил линейных связей (r < 0.3)
между коэффициентом вытянутости семенных

Рис. 3. Морфоструктурные признаки (среднее значение с ошибкой) деревьев ели с разным типом семенных чешуй
(средний возраст 103–105 лет). 
1 – “cибирский”, 2 – “гибридный”.
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чешуй и параметрами зрелых шишек (длиной и
массой) внутри популяции, однако последние
тесно коррелируют между собой (r = 0.73 ± 0.07 –
0.85 ± 0.04). Это согласуется с полученными ра-
нее результатами об отсутствии корреляций и
показателей длины зрелых шишек и формы се-
менных чешуй в пределах популяции (Мамаев,
Попов, 1989; Попов, 2012).

Заключение. В ельниках черничных свежих в
бассейне рек Северной Двины, Онеги и Пинеги
на севере Архангельской области высокая частота
встречаемости присуща деревьям с типом шишек
ели сибирской и близкой к ней промежуточной
формы (70–95%). В усть-двинской популяции
формы ели с разным типом семенных чешуй в
спелом возрасте существенно не различаются по
размерам ствола, кроны, численности боковых

Таблица 2. Возрастная изменчивость морфоструктурных признаков боковых побегов у форм ели с разным типом
семенных чешуй (усть-двинская популяция)

В табл. 2 и 3: 
* с признаками типичной ели сибирской; 

** промежуточные формы (с преобладанием признаков ели сибирской или ели европейской). 
Примечание. В числителе – среднее значение признака, в знаменателе – дисперсия; L – длина бокового побега, D – диаметр
бокового побега, N – число боковых побегов в “мутовке”, l – длина хвои на боковом побеге.

Год

“Сибирский” тип* “Промежуточный” тип**

L, см D, мм N l, мм L, см D, мм N l, мм

2011

2010

2009

2008

2007

2006

2005

2004

2003

2002

4.0
0.5

1.2
0.0

1.2
0.2

14.6
2.9

4.1
0.6

1.4
0.0

1.3
0.2

15.2
3.0

4.1
0.4

1.4
0.1

1.4
0.1

14.7
2.3

4.0
0.4

1.6
0.1

1.5
0.1

15.2
4.0

4.3
0.8

1.7
0.1

1.6
0.1

15.2
2.2

4.2
0.5

1.8
0.1

1.6
0.1

15.7
4.5

5.0
1.0

1.9
0.2

1.5
0.2

15.9
2.5

4.8
0.8

2.1
0.1

1.6
0.2

16.4
3.5

4.2
0.5

2.2
0.2

1.4
0.1

16.3
2.9

4.2
0.5

2.3
0.2

1.5
0.1

16.7
3.4

4.2
0.5

2.5
0.3

1.3
0.2

16.3
2.7

4.2
0.6

2.6
0.2

1.3
0.2

16.7
2.9

4.1
0.4

2.7
0.3

1.4
0.1

15.7
3.0

4.0
0.4

2.8
0.2

1.4
0.1

16.1
2.6

4.0
0.4

2.8
0.3

1.3
0.1

15.3
3.1

3.9
0.4

3.0
0.2

1.3
0.2

16.1
3.6

3.8
0.4

3.0
0.3

1.3
0.2

15.0
3.8

3.7
0.3

3.1
0.2

1.4
0.2

14.7
2.5

3.8
0.4

3.2
0.4

1.3
0.2

14.5
4.0

3.5
0.4

3.2
0.2

1.3
0.1

14.5
4.4

Таблица 3. Изменчивость морфоструктурных призна-
ков шишек у форм ели с разным типом семенных
чешуй (усть-двинская популяция)

Примечание. Обозначения см. табл. 1.

Показатель L М Cp

“Сибирский” тип

Min 53.6 3.9 46.7

Max 78.7 11.5 67.8

С.V., % 8.5 26.8 7.3

“Промежуточный” тип

Min 49.6 4.3 54.2

Max 77.2 9.9 72.0

С.V., % 8.5 23.7 7.7
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побегов и почек, продолжительности жизни
хвои, длине и массе зрелых шишек. Вместе с тем,
параметрам охвоенных побегов присущи значи-
тельные колебания по годам, обусловленные их
возрастной изменчивостью в процессе онтогене-
за деревьев, а также влиянием факторов внешней
среды. Выявлены достоверные различия форм
ели с разным типом семенных чешуй по показа-
телю вытянутости. Формы “промежуточного” ти-
па имеют более вытянутые семенные чешуи по
сравнению с формой “сибирского” типа, что под-
тверждает объективность их визуального выделе-
ния по классификации Л.Ф. Правдина (1975). Бо-
лее северные и восточные (усть-двинская и пи-
нежская) популяции значительно уступают более
южным и западным (плесецкой и онежской) по
длине и сухой массе зрелых шишек. Внутри попу-
ляций ели морфометрические параметры зрелых
шишек не коррелируют с коэффициентом вытя-
нутости семенных чешуй.
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Variability of spruce (Picea obovata Ledeb. × Picea abies (L.) Karst.) in basins of Northern Dvina, Onega and
Pinega Rivers in northern Arkhangelsk Oblast was inferred from the morphometry of ripe cones and the
form-factors of seed scales. Siberian and transitional (allied to Siberian) forms dominated, representing 70–
95% of the total count, in populations growing in northern taiga. Mature spruce trees with different types of
seed scales did not differ significantly in stem or crown dimensions, in number of lateral shoots, buds and lon-
gevity of needles. The northernmost (64°–65° N) and the easternmost (43°–44° E) populations of spruce had
significantly lower length and dry mass of the cones than westernmost (38° E) and southernmost (63° N). Mor-
phometric parameters of ripe cones had no correlation with the form-factor (elongation factor) of the seed
scales within single population.

Keywords: spruce, populations, variability, forms of seed scales, elongation factor, morphometry of cones, northern
Arkhangelsk Oblast.
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