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ВВЕДЕНИЕ

По сложившимся представлениям общий 
ареал елей европейской и сибирской образо-
вался в послеледниковое время в результате 
соединившихся ареалов первой с запада или 
с юго-запада, а второй – с востока от района 
Урала (Кеппен, 1885; Комаров, 1934; Сукачев, 
1938; Бобров, 1971; Правдин, 1975). В результа-
те контакта популяций этих елей в ряду поколе-
ний образовались гибридные (промежуточные) 
формы-особи (Регель, 1883), из которых сфор-
мировалось большое количество и разнообразие 
промежуточных (гибридных) популяций (Дани-
лов, 1943; Бобров, 1944, 1974, 1978, 1980; Прав-
дин, 1975; Коропачинский, Милютин, 2006). 
Эти популяции, взаимодействуя с популяция-

ми исходных елей, широко распространились, 
предположительно от района Северной Двины 
(Корчагин, 1968) к западу и к востоку. В них 
постепенно уменьшается частота особей ги-
бридов в тех же направлениях (Данилов, 1943; 
Правдин, 1975; Морозов, 1976; Коропачинский, 
Милютин, 2006). Фенотипическое (формовое) 
внутрипопуляционное разнообразие популяций 
елей в основном в европейской части ареала в 
большинстве случаев изучали путем визуаль-
но-описательной оценки главного диагностиче-
ского признака елей – формы семенных чешуек, 
выделяя разное число промежуточных форм. Но 
при субъективной (визуальной) оценке весьма 
изменчивого признака нередко получали разные 
результаты даже для одних районов (Правдин, 
1975; Орлова, Егоров, 2010). Цель данной ра-
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Изучено распространение особей промежуточной формы ели европейской Picea abies (L.) H. Karst. и ели 
сибирской P. obovata Ledeb., выделяемых по метрическим параметрам семенных чешуек, на обширных про-
странствах ареала от Украинского Закарпатья на западе до Республики Саха (Якутия) на востоке. Внутрипо-
пуляционная частота промежуточных фенотипов елей европейской и сибирской характеризуется большим 
разнообразием. Коэффициент географической вариации показателя частоты равен 73 %. По частоте проме-
жуточных фенотипов вся совокупность популяций (107 из 126 шт.) разделяется на три большие группы: одну 
из них представляют популяции (группы IV, V, VI) с наибольшей частотой промежуточных фенотипов (60, 71, 
54 % соответственно), другую (группы III и VII) с заметно меньшей их частотой (35 и 28 %) и третью (группы 
I‒II и VIII‒IX) представляют популяции с малой частотой. Группы популяций с преобладанием особей про-
межуточных фенотипов, по существу, представляют промежуточную форму елей европейской и сибирской. 
Популяции в группах I‒III, в которых преобладают особи фенотипов ели европейской, представляют эту ель, 
а в группах IX, VIII, VII преобладают особи фенотипов ели сибирской, эти популяции представляют ель си-
бирскую. Популяции в группах III и VII являются переходными к промежуточной форме елей европейской и 
сибирской. Популяции с разными частотами промежуточных фенотипов могут быть использованы для реше-
ния вопросов внутривидовой таксономии и в лесоводстве при разработке руководств дифференцированных 
приемов ведения хозяйства.
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боты – изучение распространения промежуточ-
ных форм (фенотипов), выделяемых на основе 
метрической оценки признака в популяциях 
елей европейской и сибирской.

матЕРИалы И мЕтоДы

Район исследований простирается от Укра-
инских Карпат на западе до Якутии на востоке 
(рис. 1).

Сбор шишек производили в течение многих 
лет на 126 участках, как правило, с преоблада-
нием ели в лесорастительных условиях, близких 
к лучшим в соответствующих районах. Общее 
число особей (по 100 шт. и более) составляет 
22.2 тыс. шт. Методика сбора и обработки мате-
риала приводилась автором ранее (Попов, 2013).

Объективным приемом оценки формы се-
менных чешуек елей можно считать опреде-
ление коэффициентов сужения (coefficient of 
narro wing – Cn) и вытянутости (coefficient of pro­
jection – Cp) их верхней части. Исходные изме-

рения для расчета этих коэффициентов произ-
водили на проекции семенных чешуек, взятых 
из центральной части средних по длине шишек, 
при большом увеличении (2‒3 проекции на весь 
экран монитора) с помощью микроскопа, под-
ключаемого к компьютеру (рис. 2).

Эту же операцию можно выполнить с помо-
щью штативной лупы при 10-кратном увеличе-
нии с точностью 0.1 мм.

Коэффициент сужения Cn определяется в 
виде отношения ширины чешуйки (d) на 0.1 
наибольшей ее величины (D) от верхнего края 
к ней же, обычно в процентах: Cn = d : D × 100. 
Коэффициент Cp определяется отношением 
расстояния от верхнего края (h) до положения 
наибольшей ширины (D) к ней же: Cp = h : D × 
× 100. Параметр 0.1 D принимается в результа-
те подбора показателя, который подходил бы к 
чешуйкам разной формы. Величина чешуйки в 
наиболее широком месте (D) используется пото-
му, что ее можно измерить с меньшими погреш-
ностями, чем общую ее длину (H), которая ис-
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Рис. 1. Расположение пунктов (1‒126) сбора материалов для изучения изменчивости елей европейской и сибир-
ской: 1 – Рахов; 2 – Ивано-Франковск; 3 – Каменюки; 4 – Ганцевичи; 5 – Толочин; 6 – Унеча; 7 – Брянск; 8 – Смо-
ленск; 9 – Друскининкай; 10 – Рига; 11 – Новосокольники; 12 – Струги Красные; 13 – Валдай; 14 – Нелидово; 
15 – Поречье; 16 – Истра; 17 – Хотьково; 18 – Обнинск; 19 – Тронхейм; 20 – Муром; 21 – Рязань; 22 – Выборг; 
23 – Рощино; 24 – Лисино; 25 – Сортавала; 26 – Петрозаводск; 27 – Ладва; 28 – Пудож; 29 – Чагода; 30 – Сонково; 
31 – Борок; 32 – Данилов; 33 – Иваново; 34 – Арзамас; 35 – Лулео; 36 – Реболы; 37 – Костомукша; 38 – Солигалич; 
39 – Кологрив; 40 – Шарья; 41 – Шаранга; 42 – Ибреси; 43 – Коноша; 44 – Ровдино; 45 – Великий Устюг; 46 – Ни-
кольск; 47 – Казань; 48 – Кемь; 49 – Обозерский; 50 – Березник; 51 – Рочегда; 52 – Верхняя Тойма; 53 – Ядриха; 
54 – Киров; 55 – Усть-Пинега; 56 – Карпогоры; 57 – Горка; 58 – Можга; 59 – Ижевск; 60 – Балезино; 61 – Афа-
насьево; 62 – Кудымкар; 63 – Оса; 64 – Березники; 65 – Гайны; 66 – Сыктывкар; 67 – Микунь; 68 – Кослан; 69 – 
Ныроб; 70 – Чусовой; 71 – Арибашево; 72 – Красный Ключ; 73 – Нязепетровск; 74 – Средний; 75 – Мончегорск; 
76 – Апатиты; 77 – Умба; 78 – Теплая гора; 79 – Кытлым; 80 – Троицко-Печорск; 81 – Ухта; 82 – Ижма; 83 – Висим; 
84 – Екатеринбург; 85 – Юшала; 86 – Тюмень; 87 – Тобольск; 88 – Вагай; 89 – Куминский; 90 – Междуреченский; 
91 – Зеленоборск; 92 – Усть-Манья; 93 – Саранпауль; 94 – Уват; 95 – Чембакчина; 96 – Салым; 97 – Усть-Цильма; 
98 – Печора; 99 – Хулга; 100 – Овгорт; 101 – Салехард; 102 – Полноват; 103 – Октябрьское; 104 – Ханты-Мансийск; 
105 – Угут; 106 – Нижневартовск; 107 – Когалым; 108 – Полуй; 109 – Надым; 110 – Самбург; 111 ‒ Тазовский; 
112 – Нумто; 113 – Толька; 114 – Ратта; 115 – Красноселькуп; 116 – Демьянка; 117 – Кыштовка; 118 – Томск; 119 – 
Красноярск; 120 – Енисейск; 121 – Подкаменная Тунгуска; 122 – Игарка; 123 – Бедоба; 124 – Кыра; 125 – Бодайбо; 
126 – Олекминск.
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пользовалась некоторыми исследователями при 
определении показателя вытянутости верхней 
части семенных чешуек ели (Priehäusser, 1956; 
Бакшаева, 1966; Staszkiewicz, 1976, 1983; Ды-
ренков, 1978; Borghetti et al., 1988). Отношение 
показателей d и h к ширине (D) отражает форму 
верхней части чешуйки полнее, чем их отноше-
ние к ее общей длине. Более информативным 
показателем дифференциации особей и популя-
ций елей европейской и сибирской является раз-
ность коэффициентов сужения и вытянутости 
верхней части семенных чешуек (Cn ‒ Cp).

На востоке Европы и в Сибири выделя-
ются 9 районов распространения популяций 
разных фенотипов (групп), различающихся 
в среднем на 10 % показателя Cn ‒ Cp (Попов, 
2013): P. e. – Picea europaea, P. eem. ‒ Picea 
europaea­europaea­medioxima, P. em. ‒ Picea 
europaea­medioxima, P. emm. ‒ Picea europaea­
medioxima­medioxima, P. m. ‒ Picea medioxima, 
P. mms. ‒ Picea medioxima­medioxima­sibirica, 

P. ms. ‒ Picea medioxima­sibirica, P. mss. ‒ Picea 
medioxima­sibirica­sibirica, P. s. ‒ Picea sibirica. 
Такую же градацию принимаем и для определе-
ния фенотипов особей в популяциях:

Cn ‒ Cp, % –50 –40 –30 –20 –10 0 10 20 30
Фенотип 
особи

e eem em emm m mms ms mss s

Первые три группы особей (e, eem, em) 
представляют фенотипы ели европейской, сле-
дующие три (emm, m, mms) – промежуточные 
фенотипы елей европейской и сибирской, по-
следние три группы (ms, mss, s) – фенотипы ели 
сибирской. Такое разделение фенотипов особей 
соответствует сложившимся представлениям о 
естественной (интрогрессивной) гибридизации 
елей европейской и сибирской (Данилов, 1943; 
Бобров, 1944, 1974; Правдин, Коропачинский, 
1969; Правдин, 1972, 1975; Коропачинской, 
Милютин, 2006), а также географической диф-
ференциации популяций разных фенотипов в 
общем пространстве их ареала (Попов, 2013).

РЕзультаты И Их обсужДЕНИЕ

В группах популяций, выделяемых по сред-
ним показателям формы семенных чешуек (Cn ‒ 
Cp), оказывается разная частота фенотипов осо-
бей (табл. 1).

В группах I‒III и VII‒IX наблюдается преоб-
ладание особей фенотипов елей европейской и 
сибирской соответственно, особей промежуточ-
ных фенотипов в них меньше. При этом часто-
та промежуточных фенотипов резко снижается 
к западу (в группе I) и к востоку (в группе IX). 

Распространение особей промежуточной формы в популяциях елей европейской и сибирской

Рис. 2. Схема измерения семенных чешуек ели.

таблица 1. Фенотипическая структура популяций разных групп елей европейской и сибирской 
по частоте фенотипов особей

Группы 
популяций N n Cn ‒ Cp

Частота фенотипов, % ∑
1 2 3 4 5 6 7 8 9 1‒3 4‒6 7‒9

I
II
III
IV
V
VI
VII
VIII
IX

4
6
10
14
14
19
10
19
30

841
945
1790
1963
2999
3702
2003
3032
4932

‒54
‒40
‒30
‒20
‒10
0
10
20
27

80
37
14
4
–
–
–
–

13
27
21
9
3
–
–
–

6
24
29
22
11
1
–
–

1
10
23
30
23
2
–
–

–
2
9
22
27
8
3
–

–
–
3
8
21
18
6
1

–
–
1
4
11
32
19
7

–
–
–
1
4
27
36
29

–
–
–
–
–
12
36
63

99
88
64
35
14
5
1
‒
‒

1
12
35
60
71
54
28
9
1

‒
‒
1
5
15
41
71
91
99

Примечание.  N – число выборок; n – число особей в выборках; Cn ‒ Cp ‒ разность коэффициентов сужения (Cn) и вытя-
нутости (Cp) верхней части семенных чешуек; фенотипы особей: 1 – e; 2 – eem; 3 – em; 4 – emm; 5 – m; 6 – mms; 7 – ms; 8 – mss; 
9 – s; ∑ ‒ знак суммы частоты фенотипов.
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В центральных районах Европейской России 
оказывается преобладание особей промежуточ-
ных фенотипов, и эти популяции, по существу, 
представляют промежуточную форму елей ев-
ропейской и сибирской (рис. 3).

Во всем ряду выборок (107 из 126 шт.) ми-
нимальная частота особей промежуточных фе-
нотипов составляет 1, а максимальная – 82 %. 
Среднее значение признака равно 35 ± 2.8, коэф-
фициент вариации – 73, медиана ‒ 37 %, коэф-
фициент асимметрии – 0.057 (t0.05 = 0.25), коэф-
фициент эксцесса ‒  ‒1.493 ± 0.4501 (tфакт = 3.32).

Отрицательное достоверное значение экс-
цесса указывает на то, что вся совокупность 
анализируемых популяций распадается на две 
(рис. 4, табл. 2).

Одна из них характеризуется низкой часто-
той промежуточных фенотипов (равной 1 % и 
несколько больше), другая – повышенной (или 
высокой), в которой максимум частоты их со-
ставляет 60 %.

Между средними показателями формы се-
менных чешуек (Cn ‒ Cp) и частотой промежу-
точных форм имеется тесная связь, существенно 
отличающаяся от прямолинейной. Корреляцион-
ное отношение равно 0.963 ± 0.0265 (t = 36.34), 

Рис. 3. Географическая изменчивость частоты промежуточных фенотипов елей европейской и сибирской.

таблица 2. Распределение 107 популяционных выборок по частоте особей промежуточных фенотипов елей 
европейской и сибирской

Классы 
частоты

Число 
выборок № пунктов на рис. 1

1 (1‒5) 22 2‒5, 87, 89, 90, 94, 96‒98, 101, 105, 107, 108, 116‒121, 123
11 (6‒16) 16 6, 7, 9, 10, 77‒79, 82‒86, 88, 91, 92, 95

21 (17‒25) 7 8, 11, 15, 69, 72, 80, 81
31 (26‒35) 8 12‒14, 68, 70, 73, 74, 76 
41 (36‒45) 7 17‒20, 67, 71, 75
51 (46‒55) 13 16, 22, 26, 51, 55, 56, 58, 59, 62‒66
61 (56‒65) 22 21, 23‒25, 27, 29‒34, 40, 45, 47, 48, 50, 52‒54, 57, 60, 61
71 (66‒75) 8 28, 35‒37, 39, 43, 46, 49
81 (76‒85) 4 38, 41, 42, 44

Рис. 4. Распределение 107 популяционных выборок 
елей европейской и сибирской по частоте промежуточ-
ных фенотипов.

П. П. Попов
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коэффициент корреляции равен ‒ 0.368 ± 0.0907 
(t = 4.06), т. е. при средних параметрах формы 
семенных чешуек (Cn ‒ Cp = от ‒20 до 0) в попу-
ляциях оказывается наибольшая частота особей 
промежуточных фенотипов.

По частоте анализируемого признака всю 
совокупность популяционных выборок мож-
но разделить на три большие группы. Одну из 
них представляют популяции (группы IV, V, VI) 
с наибольшей частотой промежуточных фено-
типов (60, 71, 54 % соответственно), другую 
(группы III и VII) – с заметно меньшей их часто-
той (35 и 28 %) и третью (группы I‒II и VIII‒IX) 
представляют популяции с малой частотой.

Группы популяций III и VII в этом случае, по 
существу, являются переходными от промежу-
точной формы (группы IV, V, VI) к ели европей-
ской (группа III) и к ели сибирской (группа VII) 
(рис. 5).

Популяции ели с наибольшей частотой про-
межуточных фенотипов располагаются в рай-
онах с несколько различающимися лесорасти-
тельными условиями (Атлас…, 1973): почвы 
примерно севернее 60-й параллели – дерновые, 
южнее – дерново-подзолистые, изотерма января 
в среднем близка к ‒16 °С, июля ‒ +12‒15 °С. 
Еловые древостои характеризуются классами 
бонитета: IV – на севере, III – в центральной ча-
сти, II – в южной части ареала (Цепляев, 1961; 
Атлас…, 1973); средними параметрами генера-
тивных органов: средняя длина шишек 7‒9 см 
(Попов, 2011), масса 1000 семян 4.5‒5.5 г, чис-
ло семядолей 7‒7.5 шт., относительная высота 
семенного потомства популяций в районе IV и 
V 125 (113‒138), в районе VI ‒ 100 (88‒113) % 
с соответствующими параметрами ряда дру-
гих признаков (Попов, 2014). В этих популя-
циях оказываются наибольшая частота аллеля 
Gdh0.75 и промежуточное значение частоты алле-

ля Gpi0.80 (Гончаренко, Падутов, 2001). Большая 
частота промежуточных фенотипов в группах 
IV, V, VI позволяет предположить относительно 
большее их соответствие условиям произраста-
ния (Грант, 1984) и повышенные потенциальные 
возможности расселения ели в районы с боль-
шим разнообразием условий произрастания, что 
весьма важно, например, для лесоводства.

заключЕНИЕ

На востоке Европы, главным образом на тер-
ритории России, четко выделяются три большие 
географические группы популяций (скорее все-
го гибридного происхождения) промежуточной 
формы елей европейской и сибирской. Они ха-
рактеризуются комплексом морфологических, 
физиологических, генетических и других при-
знаков. Выделенным группам (фенотипам) по-
пуляций может быть присвоен определенный 
таксономический статус. Для практических ле-
соводственных целей выделяемые группы попу-
ляций целесообразней именовать фенотипами 
(P. emm, P. m, P. mms). В лесоводственном отно-
шении промежуточная форма ели, по-видимому, 
более перспективная.

Работа выполнена по государственному за­
данию согласно плану НИР Тюменского научно­
го центра СО РАН на 2018–2020 гг., протокол 
№ 2 от 08.12.2017 г. Приоритетное направле­
ние VI.52; программа VI.52.1: проект № 0371­
2018­0032.
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THE DISTRIBUTION OF INDIVIDUALS OF INTERMEDIATE FORM 
IN THE POPULATIONS OF NORWAY AND SIBERIAN SPRUCES

P. P. Popov

Institute of Problems of Development of the North – subdivision of the Federal Research Center 
Tyumen Scientific Center, Russian Academy of Sciences, Siberian Branch
Malygina str., 86, Тyumen, 625003 Russian Federation

E-mail: ipospopov@mail.ru

The distribution of individuals of the intermediate form of Norway spruce Picea abies (L.) H. Karst., and Siberian 
spruce P. obovata Ledeb., distinguished according to the metric parameters of the seed scales, was studied in 
extensive areas of the range from the Ukrainian Transcarpathia in the west to the Republic of Sakha (Yakutia) in the 
east. Intrapopulation frequency of intermediate phenotypes of European and Siberian spruce is characterized by a 
great variety. The coefficient of geographical variation of the frequency index is 73 %. According to the frequency 
of intermediate phenotypes, the entire population (107 of 126) is divided into three large groups: populations with a 
very low frequency (groups I, II and VIII, IX), in which it reaches 12–15 %; in groups III and VII, the frequency of 
such phenotypes is about 30; in groups IV, V, VI, 60–70 (up to 80) %. Groups of populations with predominance of 
individuals of intermediate phenotypes, in essence, represent an intermediate form of European and Siberian spruce. 
Populations in groups I–III, in which the phenotype of European spruce is found, represent this spruce, and in groups 
IX, VIII, VII one can observe the predominance of individuals of Siberian spruce phenotypes, these populations 
represent Siberian spruce. Populations in groups III and VII are transitional to the intermediate form of European and 
Siberian spruce. The populations with different frequencies of intermediate phenotypes can be studied to solve the 
problems of intraspecific taxonomy, e.g. in silviculture with a view to develop the guidelines for multiple forestry 
practices, since in geographical variability the shape of seed scales is strongly related to many other biological 
features.
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