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ВВЕДЕНИЕ

По мнению Н. В. Дылиса (1947), изучение 
изменчивости морфометрических признаков 
семенной чешуи лиственницы сибирской Larix 
sibirica Ledeb. имеет важное значение для ее 
внутривидовой систематики и аналитической 
селекции. Результаты исследований климати-
пов лиственницы сибирской в географических 
культурах (Дылис, 1947), происходящих из раз-
ных регионов, показали, что размеры чешуек и 

соотношение их длины и ширины закреплены 
наследственно. То обстоятельство, что размер 
чешуи значительно отличается у лиственниц 
разного происхождения и в той или иной степени 
определяет все строение шишек, а также сроки 
созревания и вылета семян, делает его важным 
признаком для селекции и семеноводства. На 
высокую наследственную детерминацию мор-
фологических признаков генеративных органов 
различных видов лиственницы указывалось в 
работах большинства исследователей биоразно-
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Приведены результаты исследований изменчивости морфологических признаков семенных чешуек листвен-
ницы сибирской Larix sibirica Ledeb., проведенных в ценопопуляциях различных географических рас и в за-
висимости от условий произрастания. Образцы семенных чешуек отбирали с 30 деревьев на каждой пробной 
площади. Исследовали длину и ширину семенной чешуйки, отношение ширины чешуйки к ее длине (индекс 
конфигурации плоскости семенной чешуйки) и форму ее края. В соответствии с индексом конфигурации 
плоскости семенной чешуйки проводили классификацию деревьев на узко-, широкочешуйные и с переходной 
формой этого признака. Анализ географической изменчивости размеров семенной чешуи показал дифферен-
циацию признаков как между расами, так и в зависимости от условий произрастания. Деревья с мелкой чешу-
ей преобладают в ценопопуляциях у восточной границы ареала лиственницы сибирской, которые относятся 
к байкальской расе этого вида. Наиболее крупные семенные чешуйки выявлены у деревьев в ценопопуляции 
саянской расы в низкогорье Кузнецкого Алатау. Проявляется значительный полиморфизм в исследованных 
насаждениях лиственницы по конфигурации плоскости семенной чешуйки и форме ее края. В северной це-
нопопуляции (полярная раса) наблюдалось доминирование деревьев переходной и широкочешуйной форм. 
В ценопопуляциях саянской расы преобладают деревья переходной формы по конфигурации плоскости се-
менной чешуйки. Наибольшая изменчивость ее конфигурации обнаружена в ценопопуляциях алтайской и 
байкальской рас. В обеих расах отмечено увеличение встречаемости широкочешуйных форм в среднегор-
ном поясе (более 50 %). В низкогорной ценопопуляции байкальской расы (500 м над ур. м.) выявлено более 
50 % деревьев, имеющих узкочешуйные шишки, что не наблюдалось в низкогорье Алтая. Таким образом, 
установлено, что расовый состав лиственницы сибирской весьма неоднороден. Наиболее существенными от-
личиями морфометрических признаков семенной чешуи обладает байкальская раса лиственницы сибирской. 
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образия этой лесной породы (Милютин, 1983; 
Абаимов, Коропачинский, 1984; Авров, 1990; 
Путенихин и др., 2004). Данный факт также 
подтверждается при изучении морфострукту-
ры других хвойных (Khalil, 1974; Matziris, 1998; 
Попов, 1999; Sharma et al., 1999).

Размеры и форма семенных чешуек, а так-
же их края были одними из основных призна-
ков, положенных в основу выделения географи-
ческих рас лиственницы сибирской (Сукачев, 
1924; Дылис, 1947). В обзорной монографии 
«Лиственницы России» А. И. Ирошников (2004) 
заключил, что лиственница сибирская представ-
ляет собой сборный вид, расовый состав которо-
го формируется из генофондов разных предко-
вых популяций, географически разобщенных и 
находящихся на разных этапах эволюции, более 
того, внутривидовая дифференциация листвен-
ницы сибирской в отдельных регионах зашла 
уже так далеко, что может ставиться вопрос о 
единстве вида. Всего выделяется пять рас лист- 
венницы сибирской (Сукачев, 1924; Дылис, 
1947): var. polaris; var. altaica; var. sajanensis; var. 
lenensis; var. baicalensis, отличающихся по ряду 
морфологических признаков и экологическим 
особенностям их произрастания. Несмотря на 
это, высокий уровень морфологической и эко-
логической дифференциации выделенных вну-
тривидовых таксонов (рас) затрудняет система-
тику лиственницы сибирской. Например, до сих 
пор четко не определены границы ареалов рас 
и критерии их выделения. Е. Г. Бобров (1978) 
последние две расы относит к лиственнице Че-
кановского. Л. И. Милютин (1983) считает не-
обходимым выделение лиственниц Забайкалья 
(в пределах Джидинского, Мензинского, Мал-
ханского и др. хребтов) в самостоятельный 
внутривидовой таксон – var. transbaicalensis.

Цель данного исследования – анализ измен-
чивости морфологических признаков семенных 
чешуек в ценопопуляциях различных рас лист-
венницы сибирской, произрастающих в наибо-
лее контрастных условиях обитания.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В наших исследованиях проанализированы 
морфологические признаки семенной чешуи 
лиственницы из восьми ценопопуляций четы-
рех рас лиственницы сибирской, выделенных 
Н. В. Дылисом (1947). Изменчивость признаков 
расы var. lenensis не изучали, так как, по данным 
ряда исследователей (Бобров, 1978; Милютин, 
1983), эта подвидовая единица по многим мор-
фологическим признакам ближе к лиственнице 
Чекановского. Для изучения вариаций призна-
ков, связанных с изменением условий произ-
растания, пробные площади (ПП) заложили в 
наиболее контрастных биогеоценозах в разных 
горно-высотных поясах. Географические и эко-
логические характеристики исследованных на-
саждений представлены в табл. 1.

Образцы семенной чешуи собрали с 30 де-
ревьев на каждой ПП. Отбирали по 5 чешуек в 
средней части шишки с пяти шишек каждого де-
рева. Исследовали длину и ширину семенной че-
шуйки, отношение ширины чешуйки к ее длине 
(индекс конфигурации плоскости семенной че-
шуйки) и форму края семенной чешуйки. В со-
ответствии с индексом конфигурации плоскости 
семенной чешуйки проводили классификацию 
деревьев на узко-, широкочешуйные и имеющие 
переходную форму этого признака. Изменчи-
вость морфометрических признаков семенной 
чешуи определяли с помощью математической 
статистики с вычислением коэффициента вариа-
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Таблица 1. Характеристика пробных площадей

Раса 
лиственницы 

сибирской

№ 
ПП

Ближайший 
к ПП населенный 

пункт

Географические 
координаты ПП

Высота 
над ур. м., 

м

Класс 
бонитета 

насаждения

Класс 
возраста 

насаждения

Полнота 
древостоя

с. ш в. д

var. polaris 1 Снежногорск 68°26′ 90°19′ 95 IV XV 0.5
var. sajanensis 2 Ванавара 60°19′ 102°15′ 250 IV X 0.5

3 Копьево 54°59′ 89°49′ 500 IV VII 0.3
4 Ак-Довурак 51°23′ 90°27′ 1000 I–II X 0.3

var. altaica 5 Черга 51°29′ 85°32′ 600 II VI 0.4
6 Усть-Сема 51°27′ 85°15′ 1200 IV XII 0.6

var. baicalensis 7 Хужир 53°17′ 107°35′ 500 V V 0.3
8 Джида 50°50′ 105°57′ 930 III V 0.4
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ции (CV). Среднестатистические различия меж-
ду популяциями устанавливали по t-критерию 
достоверности Стьюдента (Рокицкий, 1973). Для 
оценки совокупного вклада дисперсий призна-
ков в их общую фенотипическую изменчивость 
с помощью программы STATISTICA 6 проведен 
иерархический дисперсионный анализ.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Изменчивость морфометрических призна- 
ков семенной чешуи. Анализ морфометриче-
ских признаков семенной чешуи лиственни-
цы показал, что ее индивидуальная изменчи-
вость не превышает низкого уровня по шкале 
С. А. Мамаева (1972) (CV = 6.24–10.18 %). Низ-
кий уровень изменчивости морфометрических 
признаков генеративных органов лиственницы 
подтверждается и в работах других исследо-
вателей (Круклис, Милютин, 1977; Абаимов, 
1980; Путенихин и др., 2004). Л. И. Милютин 
(1983) указывает, что длина и ширина семен-
ных чешуек сибирских видов лиственницы 
имеет сходные уровни индивидуальной измен-
чивости. Наименьшая вариация признаков ха-
рактерна для лиственницы Гмелина (L. gmelinii 
Rupr.), а наиболее нестабильные размеры се-
менной чешуи выявлены в ценопопуляциях гиб-
ридного комплекса лиственницы Чекановского 
(L. х czekanowskii Szaf.). Индивидуальная вариа-
ция индекса конфигурации плоскости семенной 
чешуйки также проявляется на низком уровне 
(CV = 7.37 – 10.64 %) (табл. 2).

Эндогенная изменчивость исследуемых при-
знаков проявляется преимущественно на очень 
низком и низком уровнях вариации (CV = 3.17–

12.66 %). Наибольшая эндогенная изменчивость 
морфометрических признаков семенной че-
шуи выявлена нами в окрестностях пос. Хужир 
(ПП 7) на байкальском о-ве Ольхон. Вариация 
длины чешуек в пределах особи в этом насажде-
нии достигает среднего уровня (CV = 15.51 %).

Выявлена значительная географическая 
дифференциация признаков как между расами, 
так и в зависимости от условий произрастания. 
Деревья с мелкими чешуйками преобладают в 
ценопопуляциях у восточной границы ареала 
лиственницы сибирской (ПП 7 и 8), которые от-
носятся к байкальской расе этого вида листвен-
ницы. Наиболее крупные семенные чешуйки 
наблюдались у деревьев саянской расы в цено-
популяции Кузнецкого Алатау (ПП 3) и поляр-
ной расы (ПП 1), произрастающих в северной 
тайге.

В горных районах Южной Сибири в преде-
лах саянской расы наблюдается дифференци-
ация по размеру семенных чешуек, связанная 
с высотной поясностью. Например, в среднем 
горном поясе Западного Саяна (ПП 4) проявля-
ется достоверное снижение показателей длины и 
ширины семенных чешуек. Установлено, что на 
высоте более 1000 м над ур. м. значения длины и 
ширины чешуек достоверно ниже (t = 4.12–9.20 
при Р < 0.001) показателей этого признака, по-
лученных в предгорьях Кузнецкого Алатау 
(ПП 3) на высоте 500 м над ур. м. Сходные ре-
зультаты получены в восточных ценопопуляци-
ях байкальской расы лиственницы сибирской. 
Значения длины семенных чешуек в горной 
ценопопуляции южного склона Хамар-Дабана 
(ПП 8) на высоте 930 м над ур. м. достоверно 
ниже (t = 7.48 при Р < 0.001) показателей это-

А. П. Барченков

Таблица 2. Изменчивость морфометрических признаков семенной чешуи лиственницы сибирской

Раса 
лиственницы 

сибирской

Ближайший 
к ПП населенный 

пункт

№ 
ПП

Длина семенных че-
шуек, мм

Ширина семенных 
чешуек, мм

Индекс конфигурации 
плоскости семенных 

чешуек Ш/Д
Xср ± mx CV, % Xср ± mx CV, % Xср ± mx CV, %

var. polaris Снежногорск 1 12.00±0.18 7.33 11.05±0.14 6.24 0.93±0.01 8.60
var. sajanensis Ванавара 2 11.98±0.17 7.10 11.29±0.16 7.00 0.95±0.02 7.37

Копьево 3 12.72±0.18 7.08 11.24±0.15 6.58 0.89±0.01 7.87
Ак-Довурак 4 11.67±0.18 7.80 9.29±0.15 8.07 0.81±0.02 8.64

var. altaica Черга 5 11.90±0.18 7.40 10.39±0.14 6.55 0.88±0.02 7.96
Усть-Сема. 6 11.10±0.23 10.18 10.25±0.16 7.81 0.94±0.02 10.64

var. baicalensis Хужир 7 11.69±0.23 9.67 9.00±0.17 9.44 0.81±0.02 9.88
Джида 8 9.46±0.19 10.15 9.05±0.13 7.29 0.97±0.02 9.28

Примечание. Xср – среднее значение признака; mx – среднестатистическая ошибка; Ш/Д – отношение ширины семенной 
чешуйки к ее длине.
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го признака, полученных на западном побере-
жье байкальского о-ва Ольхон (ПП 7) на высоте 
500 м над ур. м. В низко- и среднегорной цено-
популяциях алтайской расы лиственницы си-
бирской значения исследуемых признаков при-
мерно равны.

Оценка совокупного вклада дисперсий при-
знаков в их общую фенотипическую изменчи-
вость с помощью иерархического дисперсион-
ного анализа показала, что наибольшая часть 
вариации (37.07–42.26 %) в общей фенотипиче-
ской изменчивости реализуется в пределах це-
нопопуляции (табл. 3).

Таким образом, установлено, что расовый 
состав лиственницы сибирской весьма неодно-
роден. Байкальская раса отличается наиболее 
мелкими семенными чешуйками. Низкие зна-
чения размеров семенных чешуек байкальской 
расы лиственницы сибирской могут объяснять-
ся возможным влиянием гибридизационных 
процессов с прилегающей к этой расе листвен-
ницей Гмелина, которая, как известно (Позд-
няков, 1975; Круклис, Милютин, 1977), имеет 
более мелкие семенные чешуйки по сравнению 
с лиственницей сибирской. Наиболее высо-
кие значения размеров семенных чешуек вы-
явлены в ценопопуляциях полярной и саянской 

рас. Несмотря на это, межрасовые различия 
в значительной степени нивелируются влияни-
ем локальных условий произрастания ценопо-
пуляции.

Полиморфизм лиственницы сибирской по 
форме семенных чешуек. Конфигурация пло-
скости семенных чешуек лиственницы сибир-
ской определена в литературе как «ложковид-
ная» (Сукачев, 1938; Дылис, 1947). В работах 
А. И. Ирошникова (1977, 2004) упоминаются 
три формы лиственницы сибирской по конфи-
гурации плоскости семенной чешуйки: узко- и 
широкочешуйные, а также имеющие переход-
ный тип плоскости чешуи. Однако автор не при-
водит точного критерия оценки этого признака в 
цифровом выражении. Нами представлена шка-
ла конфигурации плоскости семенной чешуйки, 
основанная на отношении ее ширины к длине с 
вычислением индекса признака К (табл. 4).

Как видно из табл. 4 и рисунка, на основе 
индекса конфигурации плоскости чешуйки мы 
установили критерии, соответствующие узко-, 
широкочешуйным и переходным формам лист-
венницы.

Проведенные исследования изменения 
встречаемости деревьев разных морфологиче-
ских форм по конфигурации плоскости семен-
ной чешуйки в ценопопуляциях показали су-
щественный полиморфизм по этому признаку. 
В северной ценопопуляции (полярная раса) на-
блюдалось доминирование деревьев переходной 
и широкочешуйной форм.

В горных районах Южной Сибири проявля-
ется дифференциация по этому признаку в связи 
с высотной поясностью. В пределах саянской 
расы (ПП 2 и 4) наблюдается преобладание де-
ревьев с переходной формой признака. Однако 
в среднегорной ценопопуляции (ПП 4, высота 
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Таблица 3. Дисперсия морфометрических признаков 
семенных чешуек, %

Дисперсия Длина Ширина
Индекс кон-
фигурации 
плоскости

Межпопуляционная
Внутрипопуляционная
Эндогенная
Общая 

27.71
42.26
30.04
100.00

35.99
37.07
26.94
100.00

21.58
40.70
37.72
100.00

Таблица 4. Встречаемость деревьев с различными полиморфными признаками семенной чешуи, %

Раса 
лиственницы 

сибирской

Ближайший 
к ПП 

населенный 
пункт

№ 
ПП

Конфигурация плоскости семенных чешуек Форма края семенной чешуйки

узкая 
К = 0.60–0.80

переходной 
формы 

К = 0.80–0.97

широкая 
К = 0.98–1.20 округлая прямая выемчатая

var. polaris Снежногорск 1 20.00 40.00 40.00 90.00 6.70 3.30
var. sajanensis Ванавара 2 5.56 50.00 44.45 76.00 20.00 4.00

Копьево 3 10.00 70.00 20.00 66.70 33.30 –
Ак-Довурак 4 43.48 52.17 4.35 96.00 4.00 –

var. altaica Черга 5 10.00 83.33 6.67 96.70 – 3.30
Усть-Сема 6 16.67 33.33 50.00 100.00 – –

var. baicalensis Хужир 7 53.57 42.86 3.57 90.00 6.70 3.30
Джида 8 4.00 44.00 52.00 100.00 – –
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1200 м над ур. м.) отмечено увеличение до 
43.48 % (см. табл. 4) встречаемости деревьев с 
узкой формой семенных чешуек, а в среднета-
ежном насаждении на высоте 250 м над ур. м. 
(ПП 2) выявлено 44.45 % деревьев широкоче-
шуйной формы.

В горах Алтая, наоборот, в верхнем горном 
поясе (ПП 6) наблюдалось преобладание широ-
кочешуйных форм деревьев (до 50 %). Подобное 
увеличение встречаемости деревьев с широки-
ми семенными чешуйками в верхнем горном 
поясе Алтая, по-видимому, указывает на генети-
ческую миграцию в данный район лиственницы 
Сукачева из Уральского горного массива, кото-
рая, как известно (Дылис, 1947, 1961; Путенихин 
и др., 2004), имеет более широкие семенные че-
шуйки по сравнению с лиственницей сибирской. 
Высказанное предположение подтверждают и 
результаты, полученные А. И. Ирошниковым 
(1977) при изучении полиморфизма лиственни-
цы сибирской по цвету шишек. Автор указывает 
на доминирование в алтайских ценопопуляциях 
зеленошишечных форм лиственницы, что харак-
терно для ценопопуляций лист венницы Сукаче-
ва на Урале. Предполагается, что распростра-
нение зеленошишечной формы лиственницы 
сибирской происходило от Урала через хр. Саур- 
Тарбагатай Восточного Казахстана в горную 
систему Алтая. В байкальской расе лиственни-
цы сибирской проявляется четкая дифферен- 
циация по конфигурации плоскости семенных 
чешуек. В горной ценопопуляции (ПП 8) на вы-
соте 930 м над ур. м. выявлено абсолютное до-
минирование деревьев с широкими чешуйками 
(см. табл. 4). На побережье оз. Байкал (ПП 7) 
(500 м над ур. м.) больше половины деревьев 
имеют узкие семенные чешуйки.

Кроме того, полиморфизм лиственницы си-
бирской наблюдается по форме края семенной 
чешуйки. Как указано в литературе (Круклис, 
Милютин, 1977), в ценопопуляциях листвен-

ницы сибирской повсеместно наблюдается 
наибольшая частота встречаемости деревьев с 
семенной чешуей, имеющей округлую форму 
края. В наших исследованиях данная закономер-
ность подтверждается, однако в большинстве 
исследованных ценопопуляций отмечено то или 
иное количество деревьев, семенные чешуйки 
которых имеют прямую или выемчатую форму 
края (см. табл. 4), что является типичным при-
знаком для других видов лиственницы (Милю-
тин, 1983; Абаимов, Коропачинский, 1984).

Например, в пределах различных рас лист-
венницы сибирской присутствие в структуре це-
нопопуляции особей с прямыми и выемчатыми 
чешуйками варьирует от 3.3 до 33.3 %. В цено-
популяциях саянской расы отмечено увеличение 
встречаемости деревьев с прямой формой края 
семенной чешуи до 20.0–33.3 %. Наибольшая 
встречаемость таких деревьев (33.3 %) выявле-
на в низкогорном насаждении Кузнецкого Ала-
тау (до 600 м над ур. м.) (ПП 3). Кроме того, во 
всех расах лиственницы сибирской наблюдается 
присутствие в структуре ценопопуляции осо-
бей с выемчатым краем семенной чешуи (от 3.3 
до 4.0 %). Подобная изменчивость качествен-
ных признаков лиственницы сибирской, по-
видимому, связана с наследственной закреплен-
ностью всех вариантов проявления признака в 
генотипе дерева.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Проведенные исследования изменчивости 
различных рас и экотипов лиственницы си-
бирской по количественным и качественным 
признакам семенной чешуи показали их зна-
чительную дифференциацию. Существенные 
межрасовые различия по морфометрическим 
признакам в основном проявляются у байкаль-
ской расы лиственницы сибирской, что связано, 
по-видимому, с влиянием возможной интрогрес-
сивной гибридизации с соседней лиственницей 
Гмелина. Деревья полярной расы лиственницы 
сибирской отличаются крупночешуйными шиш-
ками. В южных районах Сибири наблюдается 
дифференциация размеров чешуек, связанная с 
высотной поясностью. Достоверные различия 
по морфометрическим признакам семенных че-
шуек проявляются между средне- и низкогорны-
ми ценопопуляциями саянской и байкальской 
рас.

Анализ изменчивости полиморфных при-
знаков лиственницы сибирской показал неодно-
родность популяционной структуры всех рас. 

Конфигурация плоскости семенных чешуек листвен-
ницы сибирской. 1 – узкая; 2 – переходной формы; 
3 – широкая.

А. П. Барченков
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В северной ценопопуляции (полярная раса) на-
блюдалось доминирование деревьев переход-
ной и широкочешуйной форм семенной чешуи. 
В ценопопуляциях саянской расы доминируют 
деревья переходной формы, однако в средне- 
горье Западного Саяна и среднетаежном насаж-
дении вблизи пос. Ванавара отмечено резкое 
увеличение встречаемости деревьев с узкими 
и широкими чешуйками соответственно. Наи-
большая изменчивость конфигурации плоскости 
семенных чешуек обнаружена в ценопопуляци-
ях алтайской и байкальской рас. В обеих расах 
отмечено увеличение встречаемости широко-
чешуйных форм в верхнем горном поясе (более 
50 %) и снижение доминирования переходных 
форм в структуре ценопопуляции. В изолиро-
ванной ценопопуляции байкальского острова 
Ольхон (500 м над ур. м.) выявлено более 50 % 
деревьев, имеющих узкочешуйные шишки.

Во всех насаждениях преобладают деревья 
с округлой формой края семенной чешуи. Не-
смотря на это, в большинстве исследованных 
насаждений лиственницы наблюдалось то или 
иное отклонение признака. Можно предполо-
жить, что полиморфизм лиственницы сибир-
ской по форме края семенной чешуи в различ-
ных районах ареала говорит о наследственной 
закрепленности всех вариантов признака и их 
проявления в тех или иных условиях среды. Ка-
ких-либо значимых закономерностей в геогра-
фическом распределении этого признака в рам-
ках данной работы не выявлено.
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INTRASPECIFIC VARIABILITY OF THE SIBERIAN LARCH 
Larix sibirica Ledeb. SEED SCALES
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The results of the study of morphological features variability of the Siberian larch seed scales are presented in the 
paper. Variation of seed scales size, forms of flat and scale edge ofithave been analyzed. Population analysis has 
been carried out on the phenotypic races and, depending on growing conditions. Four races of the Siberian larch 
have been investigated. The populations from highlands and low mountains sites of every race have been studied. 
Samples of seed scales have been selected from thirty trees on each plot. The length and widthof the seed scale, 
the form index of scaleand the edge form ofseed scale have been considered. The classification of trees on tight 
scale, wide scale and intermediate forms have been carried out in accordance with the index form of seed scales. 
The geographic variation analysis of seed scales sizes showed the differentiation of features between races, and, 
depending on growing conditions. The trees with small scales dominate in larch populations of Baikal race of this 
species. The largest seed scales have been found in the trees of Sayan race populations in the Kuznetsky Alatau low 
mountains sites. Polymorphism in the form of seed scale and form its edge has been detected in the studied larch 
populations. The dominance of «wide scale» and «intermediate» forms trees have been observed in the northern 
populations (the polar race). The «intermediate» form trees on type flat seed scale predominate in populations of the 
Sayan race. The most variability of seed scale forms have been found in populations of the Altai and Sayan races. 
Increased occurrence of wide scale form in the upper mountain belt have been found in both races (more than 50 %). 
In contrast, more than 50 % of the trees that have cones of tight scale form have been revealed in populations of the 
Baikal Olkhon Island at altitude of 500 meters above sea level.
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