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Введение 

Лри изучении организмов, относящихся к любой систематиче• 
ской группе, исследователь всегда сталкивается с высокой сте­
пенью разнообразия особей, составляющих биологический вид. 
Это свойство получило свое отражение в представлении о внут­
ривидовой изменчивости организмов. Оно было известно давно, 
однако правильное объяснение получило лишь в ХХ столетии. 
У большинства древесных растений внутривидовая изменчивость 
проявляется особенно заметно, что вызвано целым рядом харак­
терных черт данной группы -особенностями филогении, долго­
вечностью особей, характером опыления и переноса семяlf и дру­
гими биологическими свойствами. В лесу трудно найти два 
дерева, совершенно одинаковых по своим признакам. Данное 
обстоятельство позволило немецкИм дендрологам с полным ос­
нов-анием говорить о том, что «каждая ель имеет свое лицо». 

Дендрологи и лесные селекционеры, наблюдавшие повседневно 
проявления внутривидовой изменчивости древесных растений, 
провели бесчисленное множество специальных исследований,· по­
казавших высокую степень варьирования морфологических при­
знаков различных пород. Гораздо меньше исследований было 
проделано в отношении позн<lния дифференциации физиологиче­
ских и биохимических признаков вида. Следует отметить, что 
фактический материал, касающийся внутривидовой изменчиво­
сти лесных древесных растений, гораздо богаче, чем для дико­
растущих травянистых. Это обусловлено почти 150-летней целе­
направленной работой, которую вели лесоводы по изучению так 
называемых «географических рас» древесных пород. Кроме того, 
в теlf}'Щем столетии детальному исследованию подвергалась и 

индивидуальная изменчивость, т. е. изменчивость в пределах 

популяции. 

Исследования по внутривидовой изменчивости являются ао­
ставной частью работ по внутривидовой систематике (или био­
систематике) -новой научной дисциплине,- сформировавшейся 
в первой трети текущего столетия. Эта наука сейчас интенсивнu 
развИв-ается (Тахтаджян, 1970). Однако внутривидовая система­
тика древесных растений, несмотря на огромный фактический 
матерJfал и целый ряд весьма интересных гипотез, еще не полу-
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·чила достаточного размаха и пока находится на пути становле­

ния и выработки основных принципов. Она в значительной сте­
Пени питается материалами, полученными· лесной селекцией, 
тогда как, по сути дела, должно наблюдаться обратное соотно­
шение, ибо внутривидовая систематика наряду с генетикой яв­
ляется теоретической основой лесной селе'кции и ее успехи будут 
определять дальнейшее развитие лесной селекции. 

Важнейшей задачей внутривидовой систематики древесных. 
растений является разработка правильных представлениИ 
о формах изменчивости. Эта сложная проблема пока не нашла 
своего исследователя и слабо освещена в специальной литера­
туре. Настоящая работа и посвящена рассмотрению различных 
проявлений изменчивости у древесных растений. В качеств' 
объекта исследования использованы виды семейства Pinaceae­
в основном сосна обыкновенная (Pinus silvestris L.), сосна 
кедровая сибирская rPinus siblrica (Rupr.) Mayrl, ель сибир­
ская (Picea obovata Ldb.), пихта сибирская (Ables siblrica Ldb.) 
и некоторые другие, которые широко распространены в умерен 

ной nолосе Евразии и играют выдающуюся роль в лесном хо­
зяйстве и лесной промышленности этого района. 

Основной материал, лежащий в основе данной книги, собран 
в 1959-1969 гг. в лесах Урала и Приуралья, на территории 
ограниченной в меридиональном направлении 54 и 66° в. д., 
а в широтном- 52 и 68° с. ш. В nолучении и обработке ма­
териала участвовали сотрудники Лаборатории эксперименталь­
ной экологии и акклиматизации растений и Ботанического 
сада Института экологии растений и животных Уральского на­
учного центра АН СССР. Всем им автор приносит свою искрен­
нюю б.!Jагодарность. 



Г .'1 а в а 1 

Классификация проявлений 

внутривидовой изменчивости 

у растений и ее возникновение 

Первые классификации форм изменчивости у растений основы­
вались обычно на учете типа варьирующего признака. Так. 
А. Т. Болотов в своей работе «Изображение и описание разных 
пород яблок и груш, родящихся в Дворяниновских, а отчасти 
и других садах», написанной в 1797-1801 гг., приводит доволь­
но детальную, хотя и Тiримитивную классификацию изменяю­
щихся признаков у яблони и указывает ст.епень их вариабель­
ности. Он, в частности, считает сильно изменяющимися такие 
признаки, как величина плода, длина плодоножки, среднеизмен­

ЧJJВыми- окраску и форму плодов, наиболее постоянными­
форму верхнего и нижнего углубления плода, структуру кожи­
цы, строения семенных камер, форму семян, способность к про­
должительному хранению плодов. Болотов описывает также 
изменчивость деревьев по расположению сучьев, листьям, твер­

дости и окраске мякоти плода и т. д. 

Однако работа А. Т. Болотова осталась неиавестной боль­
шинству ботаников-систематиков. 

В научной литературе второй половины XVIII и первой по­
ловины XIX в. в отношении изменчивости внутри вида господ­
ствовала точка зрения, которую выразил Линней, считавший 
образование уклонений от типичной видовой формьt временным 
и обратимым явлением. Он приводит в своих трудах много­
численные примеры изменений размеров растения, окраски и 
вкуса плодов, образования махровости цветков, курчавости 
листьев и т. д. По мнению Линнея, эт:и уклонения особой цен­
ности для науки не представляют. 

Более глубоко к проблеме классификации изменчивости по­
дошел М. Аданеон (Adaпson, 1763). Он выделил следующие 
типы изменчивости: 

а) мутации (появление разрезполистных вариаций у Mercн­
rialis anпna, пелорических цветков у Linaria vulgaris и т. д.); 

б) изменения в результате гибридизации (приводит приМЕ"р 
скрещивания тюльпанов); · 

в) изменения, вызванные действием факторов внешней среды 
(солнца и тени, засухи и влажности). 
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Все эти изменения, как считает Адансон, порождают в итоге 
возникновение массы разновидностей, особенно у декоративных 
растений, но не вызывают преобразования видов. 

Н,аиболее распространенной классификацией форм проявле­
ния изменчивости в додарвинский период следует считать схему 
варьирования морфологических признаков у растений. Она при-­
ведена, например, в известном учебнике Бишоффа (Bisclюff, 
1839). Согласно этой схеме, все отклонения от нормы следует 
отнести к «уродствам». Можно различать уродства корней, 
стеблей, листьев, цветков, плодов. 

Бишофф очень детально описывает всевозможные вариации 
растений по морфологическим признакам. Кроме того, отмечено 
возникновение отличий по окраске, запаху и вкусу плодов, по 
срокам созревания, продолжительности жизни растений. Пред­
ставление о внутривидовой из~енчивости растений как о про­
явлении незакономерных отклонений от нормального хода мор­
фогенеза удержалось и в последующем, вплоть до появления 
книги Дарвина «Происхождение видов», хотя уже Ламарк ука­
зывал на закономерную трансформацию роста, окраски органов. 
сЬотношения отдельных частей растений при персходе от одного 
географического района к другому. Дарвин положил начало 
правильному пониманию сущности внутривидовой изменчивости 
растений и раскрыл глубокий эволюционный смысл этого фено­
мена. Он сформулировал положение об универсальности ЯВJlе­
ния изменчивости, которое наблюдается у всех видов и для 
большинства признаков, хотя и в неодинаково_й степени. 

По . Дарвину, внутривидовця изменчивость- неотъемлемая 
особенность жи;вой мцтерии, благодаря которой проявляется 
способноСТь к саморазвитию. Особое внимание Дарвин уделиJI 
индивидуальной изменчивости, он дал ее определение, привел 
бесчисленные примеры вариаций (в том· числе и древесных ра­
стений) и указал на громадную роль индивидуальных различий 
организмов в процессе эволЮциИ живых существ. Наибольшую 
роль в развитии учения о формах изменчивости сыграло поло­
жение Дар-вина о существовании определенной и неоrtределен­
ной изменчивости, а- также о длящейся и компенсационной из­
менчивости. Особенно широко в научной пра.ктике применялось 
понятие об определенной и неопределенной изменчивости. 

В то же время систематики. растений использовали чаще 
1;3сего классификацию внутривидовой изменчивости, которая 
мало отличалась от старйй, изложенной еще Бишоффом схе­
мы, предусматривающей деление по типу варьирующего приз-
нака. · 
· Для примера приведем схему А. Декандоля (De Candolle, 
1883). Он делит все вариации культурных растений на четыре 
группы: а) вариации подземных .органов; б) стеблей и листьев; 
в) цветкоь и цветочных почек; г) плодов и семян. На основе 
классификаций, опиравшихся на характер варьирования морфо-
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логических признаков, составлялись систематические сводки и 

описания. Та.к, в работе Го.рдона (Gordoп, 1880) можно найти 
описание 17 вариаций ели обыкновенной, выделенных в зависи­
мости от строения кроны, интенсивности роста, размера листьев 

и пр. Для пихты европейской этот автор дает шесть разновидно­
стей, различающихся по форме ветвЛения, размерам и форме 
ствола, окраСIКе хвои. Гартвиг (Hartwig, 1892) у сосны обыкно­
венной описьшает пять вариаций, различающихся по окраске 
хвои, форме ветвления и характеру роста. Список таких работ 
можно продолжить. Не<;овершенство клас-сификации форм из­
менчивости ярко отражается на таксономических схемах. За ос­

нову выделения таксанов обычно брались морфологические 
признаки. При этом систематики эклектИ'чеоки ·соединяли два 
различных типа проявления внутривидовой изменчивости -
варьирование, связанное с географическим распространением н 
трансформацией вида, и. не связанный с ним тип безареальноi1 
язменчивостИ, обусльвленной влиянием генетических особенно­
стей организмов или действием э-кологических факторов. В ре­
зультате выделение таксанов одного ранга передко производи­

лось ·на основе разных .принципов: по характеру морфологиче­
ского уклонения или По специфичесн:им чертам ареала. Получа­
лась парадоксальная картина, когда ареальная форма по 
таксономической значимости оказывалась равной редко встре­
чающейся садовой вариа1,1.ии. Такой метод описания структуры 
вида сохранился и позднее. Хеги (Hegi, 1908), расчленяя вид 
Piпus silvestris, установИл пять разновидностей. Из них одна 
(Pinus silvestris var. fastigiata Carr.) выделяется по типу 
кроны деревьев (узко-пирамидальная форма). Остальные четы­
ре описаны в связи с их различной географической приурочен­
ностью (Piпus silvestris var. moпticola Schrбter, var. genuina 
Heer., var haпiata Steven, var. Eпgadineпsis Heer.). Сильна­
Тарука (Silva-Tarouca, 1913) описал у того же вида семь раз­
новидностей, три. из которых являются четко ареальными, 
а шесть- декоративными безареальными формами. 

Наиболее детальную к.11ассификацию внутривидовой измен­
чивости по характеру варьирующего признака дал Э. Цедер­
бауэр (Zederbauer, 1907). Он сделал это для хвойных пород, 
произрастаюш.их в Центральной Европе. Им бы.11и выделены 
с.11~дующие категории. 

А. Изменчивость ство.11а и сучьев (мутации). 
Формы: пирамидаJ1ьные, свисающие, кар.11иковые, змеевид­

ные, неветвистые, с распростертыми нитевидными, завивающи­

миен ветвями, сте.11ющиеся. 

Б. Изменчивость листьев (мутации). 
Формы: сизо.11истные, серебристолистные, зо.'!отистолистные, 

пестролистные, ювенильные. 

В. Изменчивость реnродуктивных органов (в основном флю­
ктуирующая). 

9 



Формы: красно- и зеленошишечные, различающи~ся по форме 
чешуй (у видов Picea), по величине шишек, листьев, по форме 
апофиза, размерам семян, окраске семян, величине крылаток 
(посJ,Iеднне пять групп только у видов Piпus). 

Цедербауэр дает сводку вариаций, представленных у хвой­
ных пород. Он отмечает, что роды одного семейства обычно­
III\\еют о;щнаковые вариации, а между семействами наблюдают­
ся существенные различия. Чем ближе в генетическом плане 
виды друг к другу. тем больший параллелизм проявляется в их 
нз~Iенчивости. Другиl\\и словами, Цедербауэр установн.1 прояв­
.1енне закона паралле.1ьной изменчивости, или закона гомологи-
ческих рядов, как его назва.1 Н. И. Вавилов. , 

В тот же период появилась еще одна, в настоящее время 
мало известная схема форм изменчивости, предложенная Кляй­
ном (Юеiп, 1908). Этот исследователь выделил для пихты 11 
ели следующие категории. 

А. Лузусы (Spielarteп), возникающие в результате мутаций 
в се~1енах 11ли почках: а- свисающие, Ь- траурные, с- змее­
ВIIдные, d- без боковых ветвей, е- колонновидные, f­
«вeдьi\IIIHЬI ~IeT.'IЬI» 11 шаровидные, g- карликовые, h, i, k- от­
личающllеся строением коры. Кроме того, возможно образова­
ние мутац11й, затрагиваюЩих форму, величину и окраску хвои, 
строение ш11шек и т. д. 

Б. Ростовые формы, возникающие в результате заболевания 
деревьев (бородавчатая ель, «зобовидная» ель). 

В. Экологические формы (канделя.бровидные, садовые, хо· 
дульные, сросшиеся, ветровые, изогнутые, ползучие, угнетенные,. 

поврежденные, пастбищные и др.). 
Кляйн отмечает малую ценность мутаций для .1есного хозяй-. 

ства. Они обычно гибнут в борьбе с более приспособленными 
собратьяыи. 

Классификация изменчивости по типу варьирующего призна­
ка сохранилась и до настоящего времени. Во многих дендро­
логических сводках используется деление вариаций по характе­
РУ изменчивости морфологических признаков -особенностей 
роста, формы кроны, ветвления побегов, длИны и формы хвои, 
формы плодов и шишек, величины их и т. д. На этой основе 
выделяются лузусы, аберрации, экады (Сукачев, 1938). Однако 
в настоящее время в таксономии обычно широко применяют 
географический подход, основанный на всестороннем изучении 
географической изменчивости. Эта форма изменчивости исследо­
валась еще в XIX в. Но более глубокое понимание географи­
ческой трансформации вида пришло уже в текущем· столетии, 
после классических работ А. Кернера, Веттштейна, В. Л. Кома­
рова и др. Особенно большую роль в дендросистематике сыгра­
JШ исследования .1есоводов Германии, России, Австрии и других 
стран, осуществивших грандиозные географические опыты, по­
зво.1ившие обосновать учение о так называемых географических 
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расах древесных пород. 1( этим работам мы еще вернемся ниже. 
Отметим лишь, что создание концепции географических рас 
вызвало появление новых таксономических схем, где все построе­

ния основываются на учете географическоij изменчивос1 и расте­
ний. Таковы, например, схемы внутривидовой структуры, пред­
ложенные 1(. Рубиером (RuЬпег, 1959), П. Свободой (Svoboda, 
1953) и др. 

Одновременно с классификациями дендрологов Цедербауэра 
и l(ляйна появилась схема генетика Лотси (Lotsy, 1906), кото­
рый выделил следующие категории изменчивости: 1) система­
тический полиморфизм; 2) полиморфизм, вызванный гибридиза­
цией; 3) непрерывная изменчивость; 4) прерывистая изменчи 
вость. Позднее В. В. Станчинекий (1927) предложил следующие 
подразделения. 

1. Циклическая изменчивость: а) развитие, возрастные и се­
зонные изменения; б} половой диморфизм и полиморфизм. 

2. Дифференциальная или поступательная изменчивость: 
а) индивидуальная- наследственная и ненаследственная; 
б} групповая- наследственная и ненаследственная. 

Ю. А. Филипченко (1934) выделял две категории изменчи­
вости: индивидуальную И групповую. Первую он подразделил, 
кроме того, на локальную (или географическую) и темпораль­
ную (отражающую влияние погодных условий сезона). Наибо­
лее пристальlfое внимание Филипченко обратил на изменчивость 
так называемых количественных признаков, исследованию кото­

рых он посвятил много очень интересных работ (Филипченко, 
1926, 1927, 1929, 1934). Но, кроме того, существуют, как из­
вестно, и качественные признаки. Одним из первых на этот 
факт обратил внимание еще Бэтсон (Batesoп, 1894), выде­
ливший меристические и конституционные вариации. Под пер­
выми он подразумевал различия индивидов по числу и порядку 

многомерных органов · (количество. лепестков, число пальцев 
и т. д.), а под вторыми- изменение самой конституции особи 
или отдельных признаков (окраска тела и т. д.). 

Проявления изменчщюсти в мире животных классифициро­
вали многие исследователи. Так, в 1936 г. Робсон и Ричардс 
(Robsoп, Richards, 1936) опубликовали свою классификацию. 
в которой изменчивость делитсЯ на структурную, функциональ­
ную и по активности особей. Кроме того, ими выделена шщи­
видуальная, групповая и видовая формы. В 1957 г. появилась 
классификация П. В. Терентьева. Он предлагает выделить то­
пографическую (географическую) изменчивость, морфячеекую 
(связана с экологическими условиями и определенными стадия­
ми развития) и неопределенную (подчиняется нормальной кри­
вой изменчивости). Е. И. Лукин ( 1962), обративший особое вни­
мание на экологическую изменчивость вида, приводит следую­

щие категории «изменений»: 1) сезонные, 2) хоролоrи.ческие, 
3) онтогенетические, 4) биоценотические и 5) коррелятивные. 
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С. С. Шварц (i963) выделяет, как он отмечает, лишь важ­
нейшие формы изменчивости: индивидуальную, биотопическую. 
возрастную, сезонную (хронографическую), географическую. 

Э .. Майр (1947) в своей работе «Систематика и происхож­
дение видов», с точ,ки зрения зоолога, высказывает ряд ценных 

положений о категориях изменчивости. Он считает, что наиболее 
важно изучение индивидуальной изменчивости, т. е. изменчи­
вости в пределах популяции, и групповой, под которой следует 
понимать изменчивость различных популяций в пределах вида. 
Наиболее обычной формой групповой изменчивости, пишет далее 
Майр является географическая. n общем можно считать взгля­
ды Майра в этом отношении близкими к мнению Фищшченко 
о формах изменчивости. Майр, однако, не останавливается на 
выделении только групповой и индивидуальной изменчивости 
а детализирует последнюю на следующие категории. 

Ненаследственная (фенотипическая) именчивость: 
а) индивидуальная изменчивость во времени. Сюда относят­

ся: возрастная и сезонная изменчивость одного индивидуума. 

сезонные поколения; 

б) биотопические формы. 
Наследственная (гецотипическая) изменчивость: 
а) половые различия и чередующиеся генетически различные 

поколения; 

б) индивидуальная генетическая изменчивость. 
Классификация Майра по некоторым пунктам встречает воз­

ражения, особенно с точки зрения ботаника. 
Недавно появилась очень интересная публикация А В. Ябло­

кова (1966). Автор считает целесообразным сгруппировать все 
явления изменчивости в три большие категории, которые долж­
ны рассматриваться отдельно. 

А Типы изменчивости (структурная, функциональная, био­
химическая, этологическая изменчивость, или изменчивость по­

ведения). 
· Б. · Проявления изменчивости (временная, весовая, линей-
ная, объемная, меристическая, колориметрическая, поверхно­
сти, угловая и полиморфическая изменчивость). 

В. Формы изменчивости (возрастная, п.оловая, хронографи­
ческая, биотопическая, в том числе географическая и травма­
тическая изменчивость). 

А. А. Парамонов (1967) явления изменчивости объединил 
в четыре группы: а) мутацИи, б) морфозы, в) модификации н 
г) комбинативная изменчивость. 

Большое внимание изучению изменчивости растений в пре­
делах вида уделила Е. Н. Синская. Она дает в одной из своих 
последних работ (Синская, 1963) перечень основных форм из­
·менчивости. При этом Сивекая не приводит какой-либо иерар­
хии этих форм, а лишь указывает на наличие следующих глав­
ных категорий изменчивости: флюктуации, обратимые колебания 

12 



приспособительного характера, клональпая изменчивость, воз­
растная изменчивость, изменчивость вследствие нарушения го-

1\tеостазиса растительного организма, групповая изменчивость, 

гибридизационная и интрогрессивная изменчивост~ рядовая, 
скрытая и явная изменчивость. Каждая из этих довольно разно­
образных категорий автором детально анализируется. В других 
своих работах Сииекая (1938, 1948) рассматривает географи­
ческую и экологическую изменчивость. 

Как правильно отмечает С. С. Шварц (1963), проявления 
внутривидовой изменчивости чрезвычайно. многообразны к 
сложны и «любая попытка их классификации будет в какой-то 
степени односторонней и формальной». Классифицирование фе­
номена изменчивости можно проводить с различных позиций. 

Прежде всего можно разделить изменчивость на модифика­
ционную и генетическую. Значение такого подразделения не 
нуждается в каком-либо объяснении. Но расчленение изменчи­
вости на наследственную и неваследственную представляет 

большую сложность, особенно при работе с многолетними ра­
стениями. Необходим тщательный генетический анализ всего 
имеющегося материала. Но дело не только в этом. Главное 
в том, что данное подразделение не исчерпывает всего много­

образия явления. Оно не учитывает специфики существования 
живых организмов в виде крупных демографdческих единиц и 
лишает исследователя возможности анализировать проблему из­
менчивости в популяционно-видовом плане, ограничиваясь орга­

низмеиным уровнем. Кроме того, нельзя забывать о паралле­
лизме модификационной и наследственной изменчивости (Кир­
пичников, 1935; Лукин, 1936; Шмальгаузен, 1940 и др). Деления 
на две формы изменчивости явно недостаточно, такая схема 
обедняет представление о внутривидовой изменчивости и не по­
зволяет раскрыть структуру вида. По существу, это подразде­
ление может применяться лишь для объяснения причин, вызы­
вающих изменчивость того -или иного признака. 

Можно классифицировать изменчивость по категориям при­
знаков, у которых она проявляется. Так, в частности, и делают 
Ромедер и Шёнбах в своей известной книге (1962). Авторы 
выделяют следующие категории. 

а. Изменчивость морфологнческих приЗнаков. 
б. Изменчивость физиологических свойств (сюда ·относятся: 

продолжительность вегетационного периода, скорость роста, ин­

тенсивность ассимиляции, особенности плодоношения и т. д.). 
в. Изменчивость качественных признаков (содержание раз­

личных веществ в органах растения). 
г. Изменчивость устойчиво"сти к неблагаприятным климати-

ческим условиям, вредителям и болезням. · 
Эта схема имеет определенную практическую ценность, ибо 

позволяет глубже оценить место и характер проявления измен­
чивости. Она довольно широко используется лесными селекцио-
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нер~tми 11 генетиками. Однако ограничение исследователя лишь 
рамками классификации изменчивости по варьирующим призна­
кам в высшей степени не целесообразно. При этом теряется 
основной стержень изучения внутривидовой изменчивости - по­
знание закономерности образования структуры вида. 

Многие дендрологи и селекционеры (В. Н. Сукачев, 
А. В. Альбенский, А. С. Яблоков и др.) используют подразде· 
ление изменчивости на географическую, экологическую (сюда 
же относится и лесоти.пологическая) и индивидуальную. Сущест­
во этих категорий не нуждается в дополнительноУ разъяснении. 
А. С. Яблоков в 1962 г., кроме того, выделил изменчивостh 
отдельных лесонасаждений в пределах одного типа леса, воз­
никающую в связи с различиями в истории в~зникновения и 

развития этих участков. Все селекционеры, имеющие дело с лес­
ными породами, большое внимание уделяют и возрастной 
изменчивости, хотя и не выч .. 1еняют ее в самостоятельную 

группу, поскольку считают ее явлением другого порядка, чем 

остальные формы изменчивости. 
Л. Ф. Правдин (1964) в своей монографии о сосне обык­

новенной пользуется как представленнем о географической 
(климатической) и экологической (почвенной) формах измен­
чивости, так и подразделением на д~е категории в зависимо­

сти от типа признаков: морфолого-анатомических, с одной сто­
роны, и эколого-физиологических, с другой. 

Рубпер (Rubner, 1959), Свобода (Svoboda, 1953) и другие 
применяют, по существу, понятие об эколого-географической 
изменчивости, одновременно рассматривая и морофо:югическую 
вариабельность древесных растений. 

Н. В. Дылис (1961) при описании изменчивости листвен-
ницы придерживается с.'lедующей классификации. 

l. Изменчивость строения зрелых шишек. 
2. Изменчивость· строения вегетативных органов. 
3. Изменчивость эколого-биологических свойств. 
К изменчивости строения автор относит и окраску шишек 

и Irобегов. Е. А. Пугач (l964a) всю изменчивость древесных 
пород считает «индивидуальной», включая сюда три категории: 
географическую, экологическую и морфологическую. 

t-Iельзя не заметить, что абсолютное бо.'lьшинство дендро.1о­
гов и многие селекционеры не придают значения определению 

понятий и систематизации категорий изменчивости. . · 
В литературе трудно найти общепринятые значения даже са­

мого понятия «внутривидовая изменсшвость». Так, зоолог 
А. В. Яблоков (1966) использу~т определение изменчивости 
Дж. Симпсона (1948): «наличие различий между особями в пре· 
делах скрещивающейся популяции». Это определение недоста­
точно полно характеризует данный феномен. Мы понимаем под 
внутривидовой изменчивостью проявление разнокачественности 
однотипных признаков или свойств у различных индивидуумов 
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одного вида, фиксируемое в один и тот же отрезок времени. 
На этой основе наблюдается проявление неоднородности разных 
особей и происходит дифференциация вида ца более мелкие 
подразделения. Понятие «изменчивость» следует отличать от 
«изменения». «Изменчивость» организмов- итог реализации на­
с.lедственной основы, «иэменение»- сам процесс трансформа­
ции таксанов во времени. 

На наш взгляд, основная цель в классификации феномена 
изменчивости заключается в выявлении закономерности струк­

тураобразовательных процессов. Поскольку эти процессы идут 
на уровне вида и популяции, то и классификация изменчивости 
з.о.1жна определяться популяционно-хорологическими аспекта­

ми. На этой основе мы выделяем так называемые формы измен­
чивости- Вместе с тем необходимо явление изменчивости разде­
лить и по группам изменяющихся признаков. В связи с этим 
следует вычленить категории изменчивости (Мамаев, 1967). 

Таким образом, мы выделили следующие формы изменчи-
вости. 

1. Индивидуальная изменчивость. 
11. Половая изменчивость. 
111. Хронографическая изменчивость (изменчивость во вре-

мени): а) возрастная, б) сезонная. 
IV. Экологическая изменчивость. 
V. Географическая изменчивость. 
Vl. Гибридагенная изменчивость. 
Учитывая разнородность признаков и свойств организмов, 

выделены три основные категории изменчивости, которые в свою 

очередь делятся на более м~лкие подразделения. 
l. Изменчивость структурных признаков (касается формы, 

размеров или количества органов, тканей, клеток). Для древес­
·ных растений можно дать следующие подгруппы. 

а. Изменчивость размеров органов растений. 
б. Изменчивость формы органов. 
в. Изменчивость количества органов. 
г. Изменчивость строения коры. 
д. Изменчивость анатомических признаков. 
2. Изменчивость функциональных признаков (касается фи­

зиолого-биохимических свойств). 
а. Изменчивость интенсивности физиологических и биохими­

ческих процессов. 

б. Изменчивость ростовых процессов. 
в. Изменчивость степени устойчивости растений (жара-, хо-

лода-, соле-, газаустойчивость и т. д.). 
г. Изменчивость фото'Г'ропической реакции. 
д. Изменчивость фенологических признаков. 
3. Изменчивость качественных (химических) признаков 

(варьирование в содержании различных элементов и веществ 
в тканях растения). 
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а. Изменчивость в содержании органических веществ. 
б. Изменчивость в содержании химических элементов. 
Этот список, по-видимому, можно дополнить упоминанием 

еще о некоторых признаках и свойствах. В пределах каждой 
формы изменчивости возможно изменение признаков всех трех 
категорий. 

Разделение признаков в указанных группах в известной мере 
является условным. Трудно разграничить, например, в ряде слу­
чаев анатомические и морфологические признаки. На самом 
деле, к какой категории следует отнести, допустим, изменчи­
вость размеров корней? Если речь идет о мелких всасывающих 
корешках, то здесь исследователь как будто имеет дело с ана­
томической изменчивостью. Если же он изучает мощные скелет­
ные корни дуба, то в этом случае можно говорить о морфоло­
гической изменчивости. Та же картина и в отношении очень 
многих других признаков. Исследователь нередко судит о кате­
гории признака лишь по инструменту, которым он пользуется 

при работе. 
Еще· сложнее обстоит дело с разделением некоторых фукцио­

нальных признаков. Активность ферментов, например, можно 
отнести и к физиологическим и · биохимическим признакам. 
Изменчивость ростовых процессов, выражающуюся в соотноще­
нии размеров растущих органов, одни исследователи относят 

к категории морфологических изменений, а другие - к числу 
физиологических. На наш взгляд, более правильно в этом слу­
чае морфологическими признаками считать те структурные осо­
бенности, которые характерны для окончательно сформировав­
шегося органа. В период же роста многие размерные показа­
тели следует отнести к категории функциональных признаков. 

Изменчивость· в содержании тех или иных органических ве­
ществ в клетке и химических элементов, находящихся в кле­

точном соке и протоплазме, мы вычленили в особую категорию 
изменчивости качественных (химических) признаков. Нередко 
nризнаки такого рода объединяют вместе с биохимическими. 
Однако более то:чно их сущность выражает термин «химиче­
ская изменчивость», предложенный В. И. Ниловым (1934), 
Н. Н. Ивановым ( 1935) и др., который отражает наблюдающие­
си в природе различия между особями (или ux группа.ми) по со­
держанию белков, жиров, алкалоидов и т. д. Мы даем для 
этой категории признаков другой термин (наряду с уже предло 
женным) -«качественные» признаки; поскольку к этой группе 
относятся и показатели, характеризующие окраску листьев, 

цветков и плодов растений. Их обычно относят к морфологи­
ческим признакам, забывая, что их проявление целиком зависит 
от содержания лигментов (хлорофилла, антоцианов, каротинои­
дов, ксантофилла). 

Для полной харак1еристики изменчивости растений нами 
введено новое понятие- «эндогенная изменчивость». Как изве-
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стно, древесные растения отличаются очень большим ко.rшче~ 
ством одноименных органов, образующихся в определенный 
rод,- листьев, цветков, плодов, семян, побегов, корней. С уве-. 
личением абсолютного возраста особи увеличивается обычно и 
количество этих органов. Набор таких метамеров в пределах 
организма, как и всякая совокупность, обладает определенной 
неоднородностью составляющих ее элементов. Возникает измен­
чивость-в пределах особи. Это явление принципиально другого 
тнпа, чем изменчивость отдельных индивидуумов в популяции. 

Мы предложили назвать его эндогенной изменчивостью, или 
разнокачественностью (Мамаев, 1968). Проявление изменчиво­
сти в пределах организма изучено поюJ слабо. Наиболее J<руп­
ной работой в этом направлении является книга Деннерта 
(Dennert, 1926). Деннерт, указывая на большое значение иссле­
дования изменчивости органоn внутри одного растения для об­
щего познания флюктуирующей изменчивости, отмечал необхо­
димость разграничения понятий. Он предложил изменения, на­
блюдаемые в пределах организма, называть флюктуациями, 
а са,мо явление- флюктуабильностью (FluktuabllШЩ в про­
тивоположность терминам «флюктуирующие вариации» и 
«флюктуирующая изменчивость», которые следует оставить для 
популяционного уровня. Такое подразделение в общем, конечно, 
справедливо, однако оно вносит определенное терминологиче­

ское усложнение в само понятие изменчивости и, на наш взгляд, 

удобнее пользоваться термином «эндогенна~ изменчивость» для 
обозначения варьирования органов или свойств в пределах ин­
дивидуума. 

Эндогенную изменчивость необходимо рассматривать и оце­
нивать как явление хронологически огран~ченное. При этом 
протяженность такого хроно"1огиче.ски определенного отрезка 

неодинакова в зависимости от признака; по которому наблю­
дается разнокачественность. Если для размера семени или по­
бега эндогенную изменчивость можно определять в течение дли­
тельного периода, то для многих физиолого-биохимических при­
знаков она может существовать в определенном плане лишь 

короткое время, а затем ее проявление будет уже иным. 
Выделение эндогенной изменчивости !{ак специальной кате­

гории необходимо в связи с тем, что ее недооценка может 
повлечь за собой серьезные методические просчеты при изуче­
нии форм и типов внутривидовой изменчивости. Им.еется очень 
много случаев, когда исследователь-дендролог, · забывая об 
изменчивости признаков в пределах организма, собирал ма­
териал, не дающий возможности· сколь-либо объективно судить 
о закономерностях внутривидовой изменчивости. 

Различные проявления изменчивости могут носить фенотиnи­
ческий и генатипический характер. В одном случае будут пре­
обладать наследственно закрепленные вариэции, в другом- фе­
нотипические, модификационные, обусловленные воздействием 
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факторов внешней среды. Однако не нсегда оказывается иоз­
можным расчленение изменчивости древесных растений на эти 
два типа. · 

Со времен Дарвина было известно, что изменения могут 
носить характер или мелких уклонений от типичной формы или 
довольно крупных вариаций. Позднее генетики и ботаники 
стали выделять так называемую прерывистую и непрерывную 

изменчивость. Первая форма представляет собой проявление 
крупных мутаций, а вторая ~ образование мелких отклонений 
от «нормального» типа строения организма, производящих 

в итоге впечатление наличия непрерывного ряда измененных 

индивидуумов. Как отмечает Мюнтцинг (1967), в этом случае 
также имеет место генатипическая дискретность, однако в свя­

зи со спецификой проявления полимерного типа наследования 
внешний эффект выражается в непрерывной из!IIенчивости, при­
чем различия между. особями еще ба.'! ее сглаживаются под дей­
ствием среды. В связи с этим генатипическую изменчивость, 
обусловленную полимерными генами. трудно отличить от измен­
чивости, вызванной исключительно влиянием внешней среды. 
Такой способ наследования, а, значит, и непрерывная форма 
изменчивости типична для количественных признаков, но не для 

альтернативных (Лобашев, 1967). Поэтому изменчивость коли­
чественного признака в отличие от альтернативного оценивает­

ся 3мплитудой его варьирования. Мы. как правило. име.'!и дело 
с количественными признаками, хотя в целом ряде случаев изу­

чались и альтернативные признаки. 

Предложенная нами классификация форм и категорий из­
менчивости древесных растений выгляди'!' следующим образом: 

Тип изменчивости 

.Внутривидовая 

Внутри организма 

Форма изменчивости 

Половая 
Индивидуальная 
Хронографическая 
Экологическая 
Географическая 
Гибридагенная 
Эндогенная 

J<атеrорни изменчивости 

Структурная 
Функциона.1ьная 
t<a чес'l'вен на я 

В пределах любой формы изменчивос'Ги возможно варьиро­
вание всех основных групп признаков и свойс.'Гв растений­
морфологических, анатомических, биохимических. физиологиче­
ских и т. д. И, наоборот, признак. относящийся к л.юбой из 
этих групп, может варьировать в различном плане: индиви­

дуальном, экологическом, географическом и т. д. Это, конечно, 
отнюдь не означает, что любой признак может претерпевать 
аналогичные изменения в индивидуальном rt>оrрафическом или 
другом аспекте-. Он 1может показывать большую вариабель· 
ность в одном случае и полное ее 01'сутствие- в другом. 

Кратко коснемся каждой из выделенных форм изl\Iенчиво­
сти с целью уточнения совокупности явлений. к ней относящихся. 
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Половая изменчивость nроявляется в виде существования 
в популяции разнообразных п~товых форм. У двудомных видов 
такие формы выделяются очень легко по присутствию на де­
ревьях генеративных органов того или иного пола. Однакu 
настоящих двудомных растений среди Jiесных пород очень не­
много. Большинство из них, в том числе виды хвойных, отно­
сятся к однодомным раздельнополым организмам. Существова­
ние у них сексуальных форм выражается лишь в том, что у от­
дельных особей образуются женские или мужские «цветки:.. 

Индивидуальная изменчивость понимается в основном как 
проявление генатипической дифференциации особей в пределах 
популяции. Природа биологическо.rо вида ха,рактеризуется не­
исчерпаемыми возможностями изменчивости генофонда. Под 
влиянием непрерывной панмиксии, спонтанного мутационного 
процесса и постоянных неопределенных флюктуаций экологиче­
ской обстановки в любой популяции, при одинаковом возрасте 
составляющих ее особей можно встретить тысячи разнообраз­
ных мелких и крупных вариаций и уклонений от нормального 
"Типа. Хотя инди.видуальная изменчивость имеет в основе гене­
тические причины, тем не менее обязательным ее компонентом 
>Шляются разного рода временные модификации, которые за­
частую очень трудно отличить от генотипических вариаЦий. 

Хронографическая (временная) изменчивость включает из­
менчивость возрастную и сезонную. Возрастная изменчивость 
связана с прохождением каждым индивидуумом определенных 

возрастных этапов от его зарождения до смерти. По мере ста­
рения организм испытывает ряд трансформаций, затрагивающих 
все его признаки и свойства. У многолетних растений на возра­
стную изменчивость накладывается сезонная, связанная с годич­

ными циклами, обусловливающими ежегодную цикличность­
повторение определенных фаз развития. 

Экологическая изменчивость отражает воздействие на расте­
ние определенной констелляции экологических факторов. Сущ­
ность этой формы изменчивости не нуждается в дополнитель­
ном объяснении. Яркие примеры экологических вариаций у дре­
весных пород- дуб на солонцах, сосна на болоте, кедр или 
вяз на каменистых обнажениях и т. д. 

Географиче<;кая ( эколого-•·еографическая) изменчивость -. 
результат хоралогической дифференциации вида. Попу.'lяции 
обычно сменяют друг друга в широтном или меридиональном 
направлении. Дендрологи установили проявление этой формы 
изменчивости в виде упомянутых выше географических рас. 

Гибридогенная изменчивость И'\tеет место, главным образом, 
в районах интрогрессивной гибридизации. При этом в популя­
циях одного вида наблюдается более или менее значительная 
примесь генетических элементов другого вида. Эта форма из­
менчивости проявляется далеко не всегда, лишь при наличии 

специфических условий. 
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Глава 11 

Район, методика и цели исследований 

Оценка литературного материала показывает, что наибо.'lее 
обширный материал о формах изменчивости собран дендроло­
гами и селекционерами Западной и Центральной Европы (Че­
хословакия, ФРГ, ГДР, ПольШа и др.), а также и отечествен­
ными исследователями, работавшими в европейской части 
СССР. В последние годы развернулись работы в данном направ­
лении и на территории США, Ка1-1ады и Японии. Изменчивость 
хвойных пород, произрастающих в восточных районах нашей 
страны, изучена гораздо слабее. Исследования,. результаты 
которых изложены в данной книге, проводились на Урале и при­
легающих районах, что дает возможность заполнить суще-ствую­
щий пробел в географии работ по изучению форм изменчиво­
сти. Данная территория Еесьма велика и очень разнообразна по 
своим природно-климатическим и другим условиям. В ее преде­
лах проявляются самые различные типы изменчивости, что бла­
гоприятствовало развитию исследований в интересующем нас 
направлении и позво.rшло сделать некоторые обобщения. 

Территория, на которой велись работы, охватывает следую­
щие геоморфологические районы: 1) осевую зону Урала со 
среднегорным рельефом; 2-3) западный и восточный ск.'!оны 
Урала с увалистым рельефом; 4) выровнеf/НЫЙ ленеплен За­
уралья и Зилаирекого плато; 5) поверхность выравнивания Пред­
уралья; 6) восточную часть Печорской низменности; 7) возвы­
шенности восточной окраины Русской равнины и 8) западные 
окраины Западно-Сибирской равнины (Борисевич, 1968). 

Большая площадь рассматриваемой ·территории, ее значи­
тельная протяженность с севера на юг, а также разнообразный 
рельеф определяют различия в климатических особенностях от-
дельных районов Урала и Предуралья. · 

Согласно климатическому районированию (Алисов, 1956) 
здесь располагается А т л антико-континентальная лесная область 
(занимает западную половину территории) с подобластями се­
веро- и юга-восточной, Континентальная лесная западно-сибир­
ская (восточная часть территории) и восточная подобласть Ат­
лантико-арктической (занимает Крайний Север). 

УральскИе горы являются препятствием на пути движения 
воздушных масс с запада на восток и сдерживают распростра-
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нение океанического климата в глубь Евразиатского материка .. 
В связи с этим Предуралье отличается от Зауралья понижен­
ным уровнем континентальности. Здесь, t<ак правило, меньше­
число часов солнечного сияния (на 100-200 час.), выше облач­
ность, меньше ко-личество суммарной солнечной радиации (на 
5-10 к.к.ал/см2 в год, по Барашковой, Гаевекому и Дьяченко,. 
1961), больше осадков (на 17-26%, по Хргиан, 1961). В итоге 
восточная часть территории отличается более жарким засушли­
вым летом и более холодной зимой по сравнению с западной. 
Кроме того, влияние Уральских гор проявляется не только в об­
щем ослаблении продвиж·ения атлантических воздушных масс 
на восток, но и в изменени~ типов циркуляции атмосферы, де­
формации воздушных потоков, что дает в итоге значительное· 
нарушение общего направления изолиний различных климатиче­
ских элементов. Создается также высокая степень ·межгодовой 
изменчивости климата Урала (Кувшинова, Фельдман, 1960). 

Особенно заметна трансформация климата на территории 
горной части Урала. Здесь .:>бычно выше количество осад­
ков, больше относительная влажность, ниже средние темпера­
туры. При этом важную роль играет абсолютная высота гор. 
В низкогорьях Среднего Урала отличиЯ горной части от рав­
нинной выражены гораздо слабее. В этом районе меньше ска­
зывается и преобразующее циркуляционный режим воздействие 
горных массивов. В целом же в горной части Урала наблю­
дается характерное отклонение ·некоторых изолиний в виде 
длинного языка, спускающегося к югу. 13 нр~::делах отдельных 
горных образований ярко выражена высотная поясность и диф­
ференциация пород в зависимости от ориентации склона. 

Меридиональное орасположенче Урала обусловливает менее 
заметное влияние его ~;~а перемещение воздушных масс с юга 

и севера. Поэто:му в направлении север- юг изменения теплово­
го режима и режима влажности, в общем, более закономерны 
и постепенны. Изменения идут относительно параллельна по ме­
ридиану. Нельзя не отметить, что тип изменения климатических 
показателей имеет особое значение для внутривидовой диффе­
ренциации растений. Учитывая его характер, можно ожидать 
более постепенную клинальную трансформацию признаков и 
свойств вида в направлении север -юг и более резкую- в на­
правлении запад- восток. В пределах горных областей возмож­
но нарушение клинальнога характера варьирования признаков 

и существование у растений своеобразных морфо-физиологиче-
ских уклонений. . 

Климат Урала и Приуралья сильно изменяется по мере 
продвижения в меридиональном направлении. Если на севере, 
в лесотундре, где уже произрастают хвойные деревья,· господ­
ствует очень холодная зима, а лето прохладное (по Кайгоро­
дову, 1955), то в южных условиях в степи и лесостепи, где 
также встречаются виды хв.ойных, преобладает умеренно холо)l-
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.ная зима при теплом лете. Среднегодовая температура изме­
няется от -3,5 до +3°, 

Разнообразие природных условий на Урале и в Приуралье 
выражается в формировании нескольких. ботанико-географиче­
ских зон, сменяющих друг друга в меридиональном направ­

лении. На равнинах выражены следующие зоны: тундровая, ле­
сотундровая, таежная ( бореально-лесная), широколиственная 
(неморальная), лесостепная и степная. Хотя Уральские горы 
и нарушают общую картину зонального распределения природ­
ных комплексов, резких границ между растительностью равнин 

и прилегающих ниэкогорий не наблюдается. Поэтому ботанико­
географические зоны продолжецы на горную часть и объеди­
нены с соответствующими аналогами, характерными для более 
или менее четко выраженной высотной поясности, имеющей ме­
сто на Урале. В результате все ботанико-географические зоны 
горного Урала смещены к югу (рис~ 1). 

В пределах· таежной зоны выделены, в соответствии с при­
пятым в геоботанических работах подразделением, пять подзон: 
предлесотундровых редкостойных лесов, северной, средней и 
южной тайги и переходпая к лесостепи подзона сосновых и бе­
резовых лесов (Горчаковский, 1968). 

Представители изученного нами семейства сосновых произ­
растают уже в зоне .лесотундрЫ. Здесь встречаются листвен­
ницы Сукачева и сибирская (последняя к. востоку от Уральских 
гор) и ель сибирская, образующие разреженные древостои 
очень низкой продуктивности . (Va-Vб. бонитета). Небольшве 
участки леса занимают речные долины (например, вдоль р. Усы, 
в Предуралье, и р. Собь- в горной части), иногда водоразде­
лы и защищенные от ветров пространства в горах. 

На севере таежной зоны, в подзоне предлесотундровых ред­
костойных лесов, леса занимают более значительные площади, 
образуя иногда довольно крупные массивы, главuым образом 
из ели сибирской в Предуралье и лиственницы в Зауралье. 
К этим основным лесаобразующим породам примешиваются 
сосна обыкновенная и кедр сибирский. Кедр встречается только 
на востоке этой подзоны, а сосна пропэрастает также и на запа­
де. 1( югу от р. Инты она образует довольно значительные 
массивы. Хвойные массивы располагаются в. чрезвычайно суро­
вых условиях Приполярного Урала и прилегающей территории. 

Рис. 1. Ботанико·географическое районИрование Урала и прилегающей терри­
тории (по П. Л. Горчаковскому) 

1- границы ботанико-географических зон;- 2- границы подзон; 3- постояню11е 

опытные участк>t; 4- временные опытные уча.:ткн. Зоны: /-тундровая; /1- лесотунд­
ровая; /11- таежная (подзона: а- предпесотундровые редкостойные леса, б- северная 

тайга, в- средняя тайга, :! -южная тайга, д- сосново-березовые леса); IV- шИроко­
лиственные леса (подзона: а- смещанные широколиственно-хвойные леса, б- широ-

колиственные леса); V- лесостепная; '111- степная 
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.Леса обычно заболоЧенные .низкой прr,дуктивности (V и ниже 
класса бонитета), редкостойные (полнота 0,2-0,4). 

Южнее располагается подзона северной тайги. Почти вся ее 
территория покрыта лесами, обычно сильно заболоченными. 
Значительные пространства (особенно в Зауралье) заняты бо­
лотами. Основной лесаобразующей породой на Русской равнине 
является ель сибирская, сменяемая сосной обыкновенной на пес­
чаных речных террасах и на сфагновых болотах. На Западно­
Сибирской равнине широко распространены сосновые леса. 
Встречаются здесь также и леса из ели и кедра. В горах Урала 
произрастают леса из ели, пихты и кедра и реже сосны (Гор­
чаковский, 1966; Игошин а, 1966). Продуктивность насаждений 
северной тайги весьма разнообразна. Чаще она характеризуется 
IV-V классами бонитета, сомкнутость довольно невысока я 
(0,3-0,5). 

В подзоне средней тайги условия уже более благоприятны 
_для произрастания хвойных пород. Однако зима в полосе сред­
ней тайги отличается продолжительностью и сильными мороза­
ми, особенно в восточной части района. Вегетационный период 
весьма короткий. Поэтому насаждения. не достигают высокой 
продуктивности. Кроме того, большую отрицательную роль 
играет сильное заболачивание территории, особенно в приле­
гающей части Западной Сибири. Господствующее положение 
из хвойных· пород в лесах западных склонов Урала и Пред­
уралья занимает ель сибирская, к которой примешивается пихта 
сибирская (Колесников, Шиманюк, 1969). На более легких по 
механическому ·составу почвах, а также на болотах произра­
стают сосновые леса. Крупные массивы сосны расположены, 
например, в районах верховьев Ижмы, Печоры, Камы. Вместе 
с сосной (а иногда и в чистом виде) нередко встречается 
лиственница Сукачева. В горных районах Среднего Урала пре­
обладают елово-пихтовые леса, к востоку уступающие место 
соснякам. В Зауралье во многих местах произрастает кедр си­
бирский, который в лесах Предуралья можно встретить доволь­
но редко (По в а рницын, 1944; Непомилуева, 1967). В Зауралье 
представлены также и лесные формации с елью сибирской, 
пихтой сибирской и лиственницей сибирской в качестве основ·­
ных или сопутствующих пород. 

Природные условия определяют формирование в подзоне 
средней тайги насаждений IV, реже III, а на заболоченных 
участках и V классов бонитета. · 

Подзона южной тайги характеризуется хорошими условиями 
для жизнедеятельности хвойных растений. Территория ее юж­
ной части покрыта елово-пихтовыми (на западе) и сосновыми 
(на востоке) лесами. Среди ельников и пихтачей Предуралья 
на Камской террасе, вдоль рек Сылвы и Чусовой расположены 
сосновые боры. И, наоборот, среди сосновых боров Зауралья 
иногда встречаются еловые и пихтовые леса. В Зауралье про-
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израстает также кедр (его доля значительно снижена по срав­
f{ению со средней тайгой) и лиственница сибирская. Горь1 по­
крыты еловЬ-пихтовой тайгой, а по восточным склонам~ сосно­
выми лесами. 

Продуктивность насаждений ·довольно высокая- ll-'-
111 класса бонитета, однако в низменной части Зауралья она 
зача,стую снижается до IV класса в связи с сильным Забола­
чиванием территории. 

В Ю!Го-восточной части тае)Кной зоны раопрострацен свое­
образный природный комnлекс переходиого типа -подзона со­
сново~березовых лесов.· Она несет определенное влияние близкой 
Казахстанской степи. Климат отличается теплым сухим летом и 
довольно-_ суровой зимой. ЗабоЛа<~ивание· территории выражено 
очень слабо. В силу благоприятных условий местопроизрастания 
древостои из пр~обладающих здесь сосны обыкновенной и бе­
резы бородавчатой (реже пушистой) характеризуются наилуч­
шими показателями- l...,.-11 классами бонитета. На горных скло­
нах Урала встречается лиственница, граница ареал~ которой 
спускается на юг примерно до 52° с. ш. (Бобров, 1929). Вдоль 
северо-западной границы возможно произрастание ели и пихты 
(Колесников, 1961). 

В юга-западной части Урала располагается зона широко.'lи­
ственных лесов с двумя подзонами: смешанных широколиствен­

но-хвойltых лесов и широколиственных лесов. Климат -здесь 
сравнительно мягкий, лето продолжительное, теплое, влажное; 
зима более мягкая, многоснежная. В западных предгорьях Ура­
ла, а также в горах Южного Урала широко распространена 
ель, которая поднимается до верхней границы леса. Здесь 
встречается также и сосна обыкновенная. Виды ели изучены 
слабо, но некоторые исследователи считают, что здесь ель 
европейская переходит в сибирскую (Сукачев, 1928). Леса на 
равнине характеризуются в среднем 11 классом бонитета, а в го­
рах- 111-IV. 

Лесостепь на Урале располагается по южной окраине как 
таежной, так и цшроколиственно-лесной зон. Для нее характерен 
засушливый климат, с жарким (особенно в восточной части) 
летом. Зима- холодная в Зауралье и более теплая- на запа­
де. Из хвойных пород встречается, в основном, сосна обыкно­
венная и изредка лиственнiЮ.а. Характерной особенностью лесо­
степи я-вляется чередование лесных массивов с распаханными 

степными участками. 

Наиболее крупные массивы сосновых боров встречаются -в 
лесостепи Челябинской и Курганской областей. Они достаточно 
хорошо описаны в литературе ·(Соловьев, 1960; Колесников, 
1961). Их можно разделить на две формации: сосновые боры 
на каменистом субстрате и боры на песках. Продуктивность 
сосновых лесов весьма разнообразна: от 1 до 111-IV классов, 
чаще 11-111.-
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Степи Урала и прилегающей территории также не лишены 
хвойной древесной растительности. Здесь встречаются остров­
ные сосновые боры. Из наиболее крупных участков следует на­
звать Брединский, Джабык-Карагайский, Бузулукекий и другие 
массивы. В восточной (Зауральской) половине степи, к которой 
приурочены многочисленные сосновые массивы, климат конти­

нентальный с суровой малоснежной зимой и жарким летом. Ча­
сто наблюдаются суховеи. Продуктивность лесов снижается 
в среднем до 111 класса бонитетов. 

Оценивая значение природных факторов для жизни хвойных 
растений, следует отметить их большую неоднородность на изу­
ченной территории. Все виды семейства Рiпасеае произрастают 
в весьма разнообразных почвенных и климатических условиях. 
Это, безусловно, не может не сказываться на характере важ­
нейших их признаков и свойств вида. При этом особое значе­
ние имеет неравноценность разных видов· уральских хвойных 
в отношении диапазона охватываемых экотопов. Сосна обыкно­
венная, как следует из вышеизложенного, является на Урале 
чрезвычайно пластичной-породой, с большой экологической ам­
плитудой. Она пропэрастает во всех подзонах тайги (от пред­
лесотундровых редкостойных .до сосново-березовых ·лесов), 
в широколиственных лесах лесостепи и степи, всюду занимая 

обширные территории. Она встречается как в Предуралье, так 
и в Зауралье, на равнинах и в горах. Однако ее отличитель­
ной особенностью является относительно слабое продвижение 
в горы, она почти нигде не выходит на верхнюю границу леса. 

Нет ее и у северной границы лесов, в лесотундре. К почвенным 
условиям сосна не требовательна и ее насаждения охватывают 
чрезвычайно широкий перечень почвенных разностей. Она ра­
стет на слабосформиро~анных каменистых почвах, на тяжелых, 
средних и легких суглинках, на песках, супесях и торфах, пред­
почитая, однако, легкие почвы. Сосна пропэрастает на подзоли­
стых, дерново-подзолистых, гарно-лесных, серых и темно-серых 

лесных, глеевых, болотно-торфяных и других почвах. В оr­
ношении увлажнения почвы она также чрезвычайно лабильна, 
вынося как сухие дюнные пески или горные склоны, так и за­

болоченные уЧастки, где больше не может расти ни одна другая 
древесная порода. 

Ель сибирская распространена на Ур-але почти так же широ­
ко, как и сосна. На север она заходит дальше, пропэрастая 
уже в лесотундре и образуя северную границу леса. На юг она 
спускается к зоне широколис"'венных лесов, охватывая обшир­
ные пространства тайги. Особенно распространена ель в райо­
нах Предуралья, а также в горах, всюду, где имеется доста­
точная влажность почвы и атмосферы. Ель менее характерна 
для Заура-!IЬЯ и восточных склонов Урала в связи с малым 
количеством осадков и недостаточным увлажнением почвы и воз­

духа. В горах она всюду- на Приполярном, Северном, Среднем 
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и Южном Урале- образует верхнюю границу леса. Местами 
ель даже заходит в тундру. В лесостеnи, степи и сосново-бере­
зовых лесах этот вид отсутствует. Ель довольно требовательна 
к плодородиЮ и особенно увлажнению почвы. Она не выносит 
сухих почв и сильной заболоченности: пропэрастает на подзоли­
стых и дерново-подзолистых и горно-лесных почвах тяжелого и 

среднего механического состава. 

Пихта сибирская · похожа по экологической амплитуде на 
ель сибирс~ую, однако она. менее холодостойка. По этой причи­
не она отсутствует на северной границе леса, несколько отсту­
пая к югу, а в лесах подгольцового пояса Урала гораздо реже. 
чем ель выступает в качестве доминанта (Горчаковский, 1966). 
Как примесь к ели пихта пропэрастает на всей территории 
таежной зоны и в широколиственных лесах. Она также, как и 
ель, не выносит сухости почвы и не растет на болотах. Чувстви­
тельна к повышенному плодородию. 

Кедр сибирский более стенотопный вид по сравнению с пре­
дыдущими. Его ареал на Урале ограничивается Приполярным, 
Северным и Средним Уралом и Приуральем. На юг он спускает­
ся в основном до 58° с. ш., хотя отдельные его островки 
встречаются до широты 56°55' и даже южнее. В Предуралье 
кедр встречается гораздо реже, чем в Зауралье. Пропэрастает 
он и в горах Урала, иногда образуя верхнюю границу леса 
вместе с елью, пих.той и лиственницей. На северную границу 
леса кедр не выходит. К почвенио-гидрологическим условиям 
относительно требователен. Он обычно встречается на серых 
глееватых почвах, подзолистых или горно-подзолистых, а также 

слабо сформированных щебенистых. 
·Лиственницы Сукачева и сибирская - виды, весьма близкие 

по своИм экологическим особенностям. На Урале, в горной и 
предгорной части, и на равнинах Предуралья в основном растет 
лиственница Сукачева или формы, пеj\еходные к сибирской. На 
Полярном и Приполярном Урале nетречается типичная сибир­
ская лиственница (Горчаковский, 1968). Лиственничники рас­
пространены на равнине от лесотундровой (и даже туfщровой) 
зоны до южной окраины лесостепи, а в горах- от нижних до 
верхних пределов леса. Это говорит о большой холодостойко­
сти и зна'Чительной экологической а•мплитуде вида. Однако 
чистые листвениичинки встречаются относительно редко в связи с 

малой конкурентноепособиостью этой породы. Лиственница 
требовательна к почве, лучше растет на основных горных п<:>· 
родах, не переносит песков и заболоченности. 

Характерной чертой нашего исследования было одновремен­
J;IОе детальное изучение всех форм внутривидовой изменчивости. 
Б<тыirинство наиболее ценных по своей точности работ до сих 
пор 1проводилось на ограниченных участках. Так, Прихойзер 
(Priehuusser, 1956) изучал индивидуальную изменчивость ели 
обыкновенной на относительно небольшой территории Баварско-
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го леса, Корженивекий (Korzeniewski, 1953) -на еще меньшей 
территории Черногорского леса. Такого же масштаба исследова­
ния большинства других западноевропейских, а также и совет­
ских исследователей. Это позволило им ·оценить характер ин­
дивидуальной изменчивости вида лишь на ограниченном участке, 
что не дает возможности судить об общих закономерностях 
варьирования. С другой стороны, такие авторы крупнЫх сводок 
по внутривйдовой систематике, как В. Н. Сукачев ( 1928), Сво­
бода (Svoboda, 1953, 1955), Н. В. Дылис (1961) и многие дру­
гие, не имели возможности глубоко оценить индивидуальную 
изменчивость при широком географическом диапазоне исследо­
ваний. Это определило возникновение целого ряда спорных по-. 
ложений в области оценки форм изменчивости древесных расте­
ний. Во избежание этого, мы одновременно проводили детальное 
изучение проявлений всех форм внутривидовой изменчивости на 
основе специально разработанной методики. 

Сбор материала для изучения закономерностей внутривидо­
вой изменчивости нами проводился на специальных опытных 
участках, как правило, в старых (VI-VI 1 класса возраста) 
насаждениях, заложенных в различных пунктах Урала. При 
этом опытные участки 'разделялись на две группы: основные и 

дополнительные (см рис. l). Наиболее дета.1ьно изучались пер­
вые, с них собирались образцы хвои, шишек и семян, прово­
дился детальный обмер и описание деревьев. На дополнитель­
ных участках собиралась часть образцов, обмера деревьев обыч­
но не делалось. Основные опытные участки расположены в Пред­
уралье, Зауралье и в горной части Урала и охватывают. все 
ботанико-географические зоны и подзоны, за исключением широ­
колиственной и лесостепной, где заложены то.'lько дополнитель­
ные опытные участки. Климатические особенности каждого 
участка отражают специф~:~ку · природного района, в котором они 
располагаются. С севера на юг, соответственно с изложеюtой 
выше характеристикой района исследований, изменялись все по­
казатели климата. Хорошо заметно также изменение метеороло­
гических элементов при продвижении с запада на восток и при 

подъеме в горы. 

Опытные участки отражают природно-к.rшматические особен­
ности той или иной подзоны и в ботанико-лесоводствеином от­
ношении (табл. l). При закладке их выбирались более или ме­
н~е типичные для данного района экотопы. За основу брались 
наиболее распространенные типы л~са из группы зеленомошни­
ков в южной и средней тайге и сос~оюво-березовых лесах, более 
увf!ажненные- багульниковые, долгомошники, сфагновые­
в северной тайге; травяные боры- в лесостепной и степной 
зоне. При описании типов леса мы руководствовались, главным 
образом, работами уральских геоботаников 11 лесотипологов­
П. И. Чудникова, Б. П. Колесникова, Н. А. Коновалова, 
П. Л. Горчаковского, Ф. А. Соловьева, Р. С. Зубаревой и дрr 
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Другой особенностью нашей работы явилась попытка од­
новременной оценки признаков различных категорий- струк­
турных, функциональных и качественных (химических). Трудно 
назвать исследовщше, в котором автор пытался бы всесторон­
не оценить ту или иную форму изменчивости с охватом разно­
образных признаков. Обычно выбираются лишь показатели од­
ной категории. Сташкевич (Staszkiewicz, 1961, 1963), например, 
исследовал только морфологические особенности шишек сосны. 
На их характеристике основаны все соображения автора о так­
сономии и филогении вида. йентис-Шаферова (Jeпtys-Szaferowa, 
1949-1952) избрала, наоборот, морфологию листьев берез, а Го­
лубчик (Ho.lubcik, 1966) -форму чешуй ели обыкновенной и т. д. 
Есть попытки оценить внутривидовую изменчивость по некото­
рым качественным признакам, например по содержанию сухого 

вещества в хвое сосны (Langlet, 1936), эфирных масел в живи­
це сосны (Бардышев, 1958), содержанию сахаров в хвое (Во­
роланов, 1954) и т. д. Однако следует иметь в виду, что глу­
бокое познание сущност~ изменчивости лежит на пути иссле­
дования всего комплекса признако:s и свойств вида. В связи 
с этим мы изучили ряд показателей, причем одни из них (струк­
турные признаки, особенно более доступные- размер ствола, 
шишек и т. д.) удалось оценить более гЛубоко, а другие (осо­
бенно функциональные и качественные) -менее детально. 

На осщ>вных опытных участках проводилось описание расти­
тельности, почвы и таксационных ·показателей насаждений. За­
тем модельные деревья, обычно в количестве 100 экз., выруба­
лись (кроме участков в степных борах) и детально описывал·и_сь 
их морфологические особенности: общая длина ствола; его диа­
метр на высоте 1,3 .м; длина до первого мертвого сучка и пер­
В()Й живой ветви; протяженность грубой темной корки; длина, 
ширина и форма кроны; распределение побегов по половым ти­
пам; окраска и строение коры; замерялея прирост верхушечно­

го побега за возможно большее число лет (обычно за 30). Под­
считывался на пне возраст деревьев. Со всех деревьев отбира­
лись обр·азцы хвои с трех частей кроны (верхней, средней и 
нижней трети)., с побегов разного возраста (для сосны обычно 
до 5-6 лет, для других видов- до 10-14 л~т). Собирались 
все спелые женские шишки. В условиях лаборатории проводи­
лись измерения длины хвои и ее количества на побегах. Част\) 
образцов хвои исtюльзовалась для анатомического анализа. Для 
этого готовились обычно временные препараты. У большинства 
образцов проводилось определение количества сырой золы ме­
тодом сухого озоления. При изучении зольности бралось до 
50-100 деревьев с каждого участка. Большое количество образ­
цов было необходимо для получения статистически достовер­
ных данных. Из части хвои делалось определение общего. 
фосфора по Лоренцу, азота и кальция (Петербургский, 1961). 

Специальному изучению подвергзлись пигменты пластид-
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хлорофиллы а и б. Определение велось на более молодых де­
ревьях (II класса возраста) на четырех опытных участках. Се­
зонная и индивидуальная изменчивость определялась на одном 

участке (в районе Свердловска), в других районах проведены 
разовые определения (в конце июля- начале августа). Во всех 
случаях изучалось содержание пигментов в свежей только что 
собранной хвое во избежание ошибок, связанных с распаде­
нием их при фик~ации. Определение велось методом бумажной 
хроматографии, разработанным в Ботаническом институте 
АН СССР (Сапожников, Бронштейн; Красовская, 1955). Для 
анализа химического состава хвои использовались образцы с 
10-15 деревьев с каждого участка. 

Изучение анатомического строения хвои велось на 12-15 
(иногда 5) модельных деревьях с участка. Обычно использова­
лась хвоя со средней части кроны. С каждого дерева, с росто­
вых, женских и мужских побегов (у ели- только. с ростовых), · 
отбиралось 15 пар хвоинок среднего для данного района раз­
мера. Препараты, как правило, просматривались без дополни­
тельного окрашивания, поскольку все анатомические элементы. 

у хвои хорошо идентифицируются. Игла разрезалась всегда на 
середине, получалась целая. серия срезов, из которых отбирал­
ся наименьший по величине поперечника (этим способом пре­
дотвраrцалось использование косого, не строго перпендикуляр­

ного длине иглы, среза, замеры которого дают искусственно 

увеличенные показатели анатомических элементов). На попереч­
ном срезе изучались: его ширина, высота; ширина и высота 

проводяrцего пучка; толrцина кутикулы, эпидерм~;~са, гиподермы, 

эндодермы; размеры смоляных каналов (в двух направлениях); 
количество каналов, клеток ксилемы, трансфузионной ткани, 
склеренхимных волокон, хлорофиллоноеной паренхемы. Изуча-­
лась форма паренхимных клеток и клеток эндодермы, располо­
жение смоляных каналов и некоторые другие особенности строе­
ния хвои. У спелых женских шишек определялась длина, абсо­
лютно сухой вес (после высушивания при 105°), форма и 
размеры семенных чешуй (с зарисовкой их), окраска, количе­
ство поЛiюзернистых и пустых семян (после высушивания при 
55-60°). Полнозернистость семян определялась взрезыванием. 
Для удобства шишки сразу же распределялись на фракции 
по их длине ('Через 5 .м.м), и подсчеты семян 1Проводилиеь от­
дельно по фракциям. Это дало. возможность изучить эндоген­
ную изменчивость ш'ишек. в пределах дерева. Семена также 
взвешиваЛIИсь по отдельным фракциям, рассчитывался средний 
вес и количество для каждой фракции, а затем для целог<' 
дерева. Поскольку шишки с разных частей кроны собирались 
отдельно, получен мат~риал, характеризуюrций особенности пло­
доношения с различных уровней кроны. У семян и крылаток сос· 
ны, ели и пихты определялись также окраска с детальным ее 

описание'td и обьединением потом в цветовые группы. 
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В шишках, семенах и крылатках . всех хвойрых nород про­
водилось изучение пигментов, обусловливающих образование 
окраски. При этом использовалась методика идентификации фе­
нольных соединений, описанная Зейкелем (1968), Гейсеманам 
(1960) и Шмидтом (1960) .. 

Семена сосны обыкновенной и ели сибирской из большей 
части основных опытных участков проращивались при различ­

ных режимах температуры и при разной степени засоленности 

субстрата с целью изучения дифференциаЦии вида по биоло­
гическим свойствам. Контролем служили варианты, где семена 
проращивались на водопроводной воде при температуре 1&--20°. 
Проращивание во всех случаях велось на фильтровальной бу­
маге, в чашках Петри. Для опытов использовались обычно се­
мена от 20-25 (иногд.а-10~50) деревьев с каждого участка. 

Отдельную серию опытов составляли эксперименты по изу­
чению дифференциации потомства отдельных популяций по бы­
строте роста. Здесь использовались как проростки (обычно од­
помесячные растения на стадии образования семядолей), так и 
молодые растения, выращенные на специальном субстрате 
(речной песок с добавлением питательного раствора). Во вто­
ром случае применялея метод выращивания в вегетационных 

ящиках с поступлением воды сниЗу. Этот метод успешно при­
менялея нами на протяжении многих лет (Мамаев, 1956). Сеян­
цы (или проростки) различного. возраста по мере окончания 
опыта отмывзлись от песка (или просто вынимались из чашек 
Петри в случае выращивания на чистой воде), измерялись и 
взвешивались. Анализ растений проводился с разделением их 
на корневую, стеблевую части и хвою (семядоли у проростков). 
Закладывались также и полевые опыты на территории ботани­
ческого сада Института экологии растений и животных УНЦ АН 
СССР. Проведены посевы сосньi обыкновенной и пихты си­
бирской. 

Большое внимание было уделено изучению морфологии пыль­
цы сосны обыкновенной. Она собиралась в период ее высыпа­
ния из микроспорангиев, затем на временных препаратах после 

фиксации в спирте и окрашивания в растворе ацетокармина 
(способ, близкий к методу Водхауза, Wodehouse, 1935) она за­
рисовывалась под микроскопом с помощью рисовального аппа­

рата (увеличение Х600). На рисунках измерялись основные 
элементы пыльцевых зерен: общая длина тела (L), длина те.,'lа 
(А), высота тела (В), длина (С), высота (D) ВОЗJtУШНОГО Mem· 
ка. Все обозначения приняты, согласно имеющнмся в литерату­
ре данным (Моносзон-Смолина, 1949, и др.), кроме того вве· 
дено понятие о спарусности» пыльцы С + D/A + В. 

Изучались особенности формирования мужских генератив­
ных органов у сосны обыкновенной. Для этого были испопьзо­
ваны, в .,основном; три участка в Зауралье. На них периоди­
чески отбирались образцы мужских почек и прослеживалась 
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постепенная смена этапов органогенеза от нача.'1а .зак.'1адки 

мужской шишки до вы.'1ета зре.'1ой пы.'1ьцы. При отборе образ­
цов подбира.'1ись ветви одного порядка, распо.'1оженные на од­
ной высоте и ориентированные в одну сторону света. Наблю­
дения велись на молодых (11 К.'1асса возраста) деревьях. На 
этих же деревьях собиралась пы.'1ьца и бра.'1ась хвоя д.'1Я опре­
деления пигментов. Все остальные признаки изучались обычно 
на взрослых деревьях (обы,чно Vl К.'1асса возраста), у которых 
сформировался опреде.'1енный устойчивый тип морфоструктуры. 
Известно, что в мо.'1одняках некоторые признаки (главным обра­
зом, размер шишек и семян) весьма изменчивы; стабильность 
их проявляется лишь в зрелом возрасте. Поэтому мы исполь­
зовали, в основном, старые насаждения, у которых уже стаби­
лизировались морфологические показателн. 

Характеристику всех признаков и свойств дерева мы пыта­
лись, по возможности, выразить в виде чисел. Материал, полу­
ченный нами, довольно обширен. Он включает, прежде всего, 
2100 срубленных на основных пробных площадях модельных де­
ревьев,_ которые детально описаны и обмерены. Проведено опи­
сание, Qбмер, взвешивание и получение семян из 180 тыс. ши­
шек сосны, 3000 ели, многих сотен шИшек пихты, кедра и ли­
ственницы. Кроме того, описаны размеры шишек и форма че­
шуй еще у 2100 деревьев ели. 

Точно такие массовые методы применялисЪ и при изучении 
других показателей. 

Так, размеры хвои и охвоенности побегов получены при об­
мере хвои у 550 модеЛьных деревьев сосны, 290 деревьев ели, 
115 деревьев кедра и т. д. Это составляет многие десятки ты­
сяч измерений отдельных элементов (игл). Особенности анато­
мического строения хвои изучались на 1270 препаратах сосны, 
240 ели, 150 пихты. Проведено опреде.'1ение золы в хвое 350 де­
ревьев сосны и 80 - ели, хлорофиллов в хвое 70 деревьев, каль­
ция- в хвое 105 и· шишках 110 деревьев, фосфора- у 70 де­
ревьев сосны. Проращивалось около 750 образцов семян сосны 
обыкновенной и около 100- ели сибирской. Примерно на 2/з 
из них проводилось морфаметрическое изучение проростков. 
Кроме того, заложены вегетационные опыты, где растения, по­
лученные из семян около 150 образцов, замерялись в более 
старшем возрасте. 

Такой материал дал нам возможность во всех случаях при­
менять для обработки методы вариационной статистики. Для 
каждого признака находилось среднее арифметическое (Мер), 
ошибка среднего арифметического (т), квадратячеекое отклоне­
ние (о), точность (Р). При сравнении одноименных признаков 
использовался критерий Стыодента- Фишера с вычислением 

Mt-M, 
t = У . Для оценки роста сеянцев в полевых опытах 

т~+т~ 



nрименялея в ряде случаев дисперсионный анализ. Широко ис­
пользовалось для оценки взаимосвязи признаков вычисление 

коэффициента корреляции (г) и (реже) корреляционного отно­
шения (Т)). l(ак уже отмечалось, вычисление статистических nо­
казателей проводилось раздельно на трех уровнях изменчиво­
сти: эндогенном (в пределах организма), индивидуальном 
(в пределах насаждения) и географическом (в пределах всего 
района исследований). 

В отличие от принятого в научной практике метода оценки 
степени варьирования признаков. с помощью лимитов мы приме­

нили всюду расчет величины коэффициента вариации С. Это 
дает возможность 1получить более объективное .представление об 
амплитуде изменчивости nризнаков (Мамаев, 1968, 1969). 

В работе приведены лишь итого11ые данные наших расчетов. 
Почти весь промежуточный материал в целях сокращения объ­
ема рукоnиси опущен, хотя он и был бы полезен для более 
nолного представления о характере изменчивости тех или дру­

гих nризнаков. Во многих случаях по той же причине не указа­
ны значения статистических показателей- о, С, t и т. ·д. Объ­
яснительный текст также сильно сокращен, и многие положе­
ния изложены тезисно. 

Изложение результатов исследований nроводится nутем оnи­
сания каждой формы изменчивости. При этом преследовалась 
цель осветить следующие воnросы: 

а) показать стеnень изученности той или иной формы измен­
чивости; 

б) описать характерные особенности проявления rroй или 
иной формы у разных видов семейства Рiпасеае; 

в) показать причины возникновения изменчивости данного 
тиnа; 

г) установить основные закономерности варьирования nри­
знаков разных категорий в пределах каждой формы изменчи­
вости. 



Г л а в а 111 

Эндогенная изменчивость 

Эндогенная изменчивость у древесных растений наблюдается 
по многим структурным признакам- по размерам и форме 
листьев, по размерам и форме цветков, плодов, семян и ши­
шек, по размерам побегов, окраске органов, их опушенности, 
числу листьев, плодов, цветков на побеге, по размеоам пыльце­
вых зерен, по анатомическому строению лист~ев и побегов. Из 
функциональных признаков неоднородны показатели фотосинте­
за, дыхания, ферментной активности тканей листьев, интенсив­
ность роста побегов, способность укоренения черенков и т. д. 
Изменчивость по качественным· признакам наблюдалась в отно­
шении содержания хлорофилла и антоцианов в листьях и по­
бегах, количества воды в них, по содержанию аскорбиновой 
кислоты, зольных элементов и азота, углеводов, белков, алка­
лоидов, глюкозидов, ростовых веществ и т. д. Эндогенная из­
менчивость в корне отличается от изменЧивости индивидуумов 

в популяции прежде всего тем, что носит, как правило, фено­
типический характер (хотя в пределах организма вередко на­
блюдается и возникновение генотипических уклонений - почко­
вых вариаций). 

В основе эндогенной изменчивости организма лежат две при­
чины. Это, во-первых, биологические особенности роста и раз­
вития данного вида, обусловливающие взаимокорреляцию орга­
нов в пределах индивидуума. Многие виды древесных растений 
отличаются характерной способностью образовывать мощную 
центральную ось роста, доминирующую в пределах организма. 

К ним, например, относятся почти все виды из семейства Pi­
naceae. Осевой побег у них имеет максимальные показатели для 
образующихся на нем органов- хвои, шишек, почек. У него 
интенсивнее происходит усвоение углекислоты и обменные про­
цессы. По мере роста дерева главный участок роста переме­
щается выше. Верхушка дерева и его органы имеют господ­
ствующее положение в организме, получают большую часть ми­
неральных веществ и воды, имеют лучший доступ света. В них 
выше содержание ауксинов. Нижележащие органы обычно го-. 
раздо слабее развиты. В течение жизни дерева происходит не­
прерывное перемещение ярусов роста и изменение положения и 

роли органов в кроне. У прочих древесна-кустарниковых пород 
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также наблюда~тся данное явление, но в менее выраженной 
форме, чем у хвойных. У пальм вообще растет только верху­
шечная меристема, а боковые почки не развиваются. 

Во-вторых, огромное значение имеют особенности взаимодей­
ствия органов растения с внешней средой. В различных участ­
ках кроны или корневой системы дерева наблюдается сильное 
колебание показателей комплекса экологических факторов и 
контакт растения и сре,цы происходит nо-разному. Эндогенная 
изменчи~ость признаков внутри индивидуума имеет приспособи­
тельное значение, именно благодаря ей осуществляется принцип 
единства растения и среды в индивидуальном плане. Более мощ­
ный побег в кроне обычно развивается там, где имеется луч­
ший доступ света. К этому пункту направляется более мощный 
ток воды и минеральных элементов, здесь энергичнее синте­

зируются биоло.гически активные вещества, активнее идет транс­
пирация, фотосинтез и дыхание, образуются цветки и плоды. 
По всем этим показателям данный побег будет отличаться от 
затененного побега. Последний, однако, может иметь листву с 
повышенным содержанием хлорофилла, а его клетки характер­
ны некоторой удлиненностью. При дальнейшем усилении зате­
нения побега размеры анатомических элементов уменьшаются, 
листья этиолируются. В общем, растение осуществляет принцип 
единства со средой путем саморегуляции ростовых и других 
процессов, за счет чего в нем й возникает эндогенная измен­

чивость органов, тканей, фи:щологических процессов и биохи­
мических превращений. Организм не может не обладать этим 
свойством. 

В последнее время в семеноведении растений выделяют три 
типа разнокачественности семян в пределах организма в зави­

симости от ее причи~:~: экологическую, матрикальную и генети­

ческую (Строна, 1966). Хотя явление разнокачественности семян 
и нельзя nолнос1ъю отождествлять с эндогенной изменчивостью 
других органов растения, в то же вре·мя между ними имеется 

ч много общего. В частности, первые две группы причин (эко­
логические и матрикальные), как мы уже заметили, служат 
основой формирования разнокачественных органов: побегов, 
листьев, плодов и т. д. Однако в образовании семени важней­
шую ·роль играют, кроме того, факторы, связанные с генети­
ческой неоднородностью организмов, определивших его форми­
рование, тогда как для рассматриваемых нами признаков они 

имеют лишь спорадическое значение. Поэтому в дальнейшем 
при оценке эндогенной изменчивости генеративных признаков 
мы не затрагиваем вопроса разнокачественности семян по их 

основным признакам - наследственным свойствам, которые 
определяются генотипом не только материнского дерева, но и 

отцовского; а разнокачественность семян, следовательно, может 

рассматриваться, по существу, уже не как проявление измен­

чивости в. пределах одного организма, а скорее как дифферен-
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циация особей в популяции. Исключение представляют размеры 
семени и его окраска, которые у хвойных растений обусловле­
ны наследственными свойствами материнского организма и раз­
личиями в условиях формирования семян в. разных частях де­
рева. 

Амплитуда эндогенной изменчивости, по существу, специаль­
но почти никем не изучалась. Ряд теоретических соображений 
по этому поводу можно найти, однако, в работах Деннерта 
(Deпneгt, 1926), Н. П. Кренке (1933-35) и ряде других. Не­
который фактический материал имеется в исследованиях лесных 
селекционеров, но он разрознен и касается лишь отдельных 

признаков. При этом указанным данным не придается само­
стоятельного значения. 

Эндогенная изменчивость, вероятно, может проявляться у 
всех признаков индивидуума, которые характеризуют органы. 

образующиеся во множественном количестве. Выше уже гово­
рилось о варьировании таких функциональных и качественных 
щ.JИзнаков, как интенсивность физиологических процессов, со­
держание в тканях различных органических веществ и т. д. 

Uднако амплитуду изменчивости признаков данного типа труд­

нu uценить с помощью объективных математических критериев, 
поскольку фактический материал ограничен. Это лучше сделать 
путем оценки изменчивости структурных признаков древесных 

растений. 
Сначала коснемся вегетативных органов (табл. 2) 

Таб.llица 2 

Эидогеииаа изменчивость некоторых вегетативных органов взрослых деревьев 

в necax Ypana 

1 лимиты 1 Число 
Вид Орrан Показетель коэффициента выбо-

вариации рок 

Сосна обыкно- Однолетние побеги .Длина 33,9--63,3 5 
венная 

Одновозрастная Длина 11,1-17,7 9 
хвоя 

То же Число смоляных 11-13 3 
каналов 

ширина 6,2-9,6 4 
высота 5,5-8,8 4 

Ширина проводя- 8,0-12,6 z 
щего цилиндра 

Кедр сибирский Длина 8,5-16,2 4 
Ель сибирская Однолетние побеги 40,9-41,1 2 

Одновозрастная хвоя 14,1-19,3 2 
Пихта сибир- Однолетние побеги 42,3 1 
екая Одновозрастная 20,1 1 

хвоя 
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Рис. 2. Величина прироста ПО· 
бегов и длина хвои в разные 
годы в зависимости от поло­

жения ветвей в кроне. Деревья 
сосны обыкновенной нз Челя-

бинской обл. 

Прнрост: 1- осевого nобега; 2-
бокового побега на деревьях Vl; 3-
на деревьях 1 класса воз·раста. 

Длина хвои: 4- на осевом побеге; 

5 - на боковом побеге деревьев Vl; 
6- на боковом побеге 1 класса 
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У всех видов наибольшей амплитудой изменчивости характе­
ризуется величина прироста, образовавшегося в том или другом 
году. Длина хвои имеет гораздо меньший размах варьирования, 
что говорит о довольно высокой степени независимости этого 
признака от внешней среды и, что особенно интересно,~ об от­
носительной независимости от условий роста побега. При боль­
шом колебании размеров прироста хвоя изменяет свою величи­
ну гораздо слабее, хотя закономерную связь и известную синх­
ронность в изменении этих двух показателей нельзя отрицать. 

Величина анатомических элементов хвои показывает низкий 
уfювень изменчивости - значение коэффициента вариацИи не 
превышает 12-13%. 

Размеры вегетативных органов, как мы отмечали, зависят от 
коррелятивных соотношений меж~у побегами в кроне и коле­
бания значений факторов внешней среды в различных частях 
кроны. Проиллюстрируем это пщюжение. 

Снижение прироста боковых ветвей достигало у молодых 
деревьев около половины его длины у осевого побега, тогда 
как размеры хвои уменьшились в среднем примерно на 1/4 

(рис. 2). У молодых деревьев ярко проявляется доминирующая 
роль осевого побега и хвоя на боковых ветвях Гораздо короче, 
чем на главных. Однако граДиент снижения ее размера гораздо 
слабее выражен, чем у самих побегов. У старых деревьев раз­
личия в приросте осевых и боковых побегов менее заметны, 
они не превышают 30-40%. Хвоя же отличается еще меньше­
на осевых побегах она длиннее, чем на боковых в среднем лишь 
на 4--"-7%. Следовательно, ростовые. корреляции слабо сказы­
ваются на дифференциации ·размеров хвои в пределах орга­
низма. 

На рассматриваемый показ!!.тель могут влиять также усло­
вия среды, изменяющиеся по уровням кроны. Приведем данные 
о средних размерах хвои сосны и кедра в разных частях· кро­

ны - на верхушке, в средней части и нижней (рис. 3). Как 
видно, различия эти очень невелики и, как правил_о, статисти­

чески недостоверны, хотя у кедра некоторое увеличение длины 

89 



хвои на верхних ветвях и наблюдается. Таким образом, поло­
жение .побегов. в ярусах кроны мало отражается на размерах 

хвои. Более важную роль играет их распределение в преде­

лах ветви дерева по порядкам ветвления. Большое значение 
имеют также условия водоснабжения и минерального питания 
ветви, а в ·ее пределах- отдельных побегов. Кроме того, 
влияют самые разнообразные случайные факторы (механические 
повреждения побегов или хвои, нападение. вредителей, заболе­
вание, сильное затещ~ние ветви и т. д.). Все это создает пред­
посЫлки для флюктуирования вегетативных признаков орга­

низма. 

Обратимся к генеративным признакам. Имеется богатаЯ ли­
тература о варьировании размера шишек различных видов хвой­
ных в пределах кроны одного дерева. Однако она касается. 
главным образом, вопроса об изменеюш величины шишек в раз­
личных ярусах кроны. Материалов об общей амплитуде измен­
чивости генеративных: органов на дереве гораздо меньше. 

Проведеиные нами наблюдения показывают (табл. 3), что 
эндогенная изменчивость генеративных признаков характери­

зуется довольно разли,чной амплитудой колебания (:рис. 4). Для 
линейных размеров она лежит обычно в пределах знаЧения 

Табпица 8 

8вдоrеииав изменчивость некоторых генеративных nризнаков хвойных nород, 

nроиэрастающих в necax Ypana 

Вид 
1 лимиты 1 Чнслп 

Орган Поквзатель коэффициента выбо-
вариации рок 

Сосна обыкно- Спелые женские Длина 9,0-18,1 50 
венная шишки 

То же Вес 18,4-25,5 11 
Семена 23,6 1 
Крылатки Длина 16,0-19,1 2 
Мужские колоски 13,6-18,3 8 
То же Ширина 4,9-14,1 8 
Мужские стробилы Длина 6,3-10,5 8 
Пыльцевые зерна Общая длина 3,3-7,5 43 
То же Высота тела 6,2-8,6 5 

Длина воздушных 7,5-10,5 7 
мешков 

Кедр сибирский Спелые ж~иские Длина 12,3-17,8 & 
шишки 

То же Вес 22,7-26,7 4 
Ель сибирска.я Длина 7,7-14,4 7 

Вес 19,4-21,6 3 
Пихта сибир- Длина 6,6-13,5 4 
екая 
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Табо1•11а f 

Срциие размеры шишек с:ос:иы в разных час:,..х кроны 

' Части кроны о 

:lиfl 

Раlон oil!..o Показетель 

1 1 

:!..ofl вepXHII среднии ИИЖИII ., .. ." 
.Мср±m .Мср±m .Мср±m :r~~ 

ИвдеJiьский 50 Вес,~ 2, 78±0,09 2,96±Р,О8 3,06±0,101 
(СвердJIОВСКаЯ 5О Длина, .м.м 34,1 ±0,57 35,2±0,53 35,5±0,57 
обл.) 

Талицкий 26 Вес, г 2,98±0, 18 3,01 ±0,21 3,04±0,24 
(Свердповская 26 Длина, .м.м 33.2±0,76 32,9±0,81 33,1 ±0,99 
обл.) 

Белорецкий 43 . • 37,6±0,52 38,2±0,45 38,7±0,52 
БАССР) 43 Вес, г 4,59±0,15 4,65±0,13 4,59±0,13 

С= 8-15%. Такой показатель типичен для размера спелых 
женских шишек и мужских колосков. Длина крылаток варьиру­
ет на более высоком уровне (16-19%), а размеры стробилов 
и ·nыльцы отличаются низкой амплитудой иэменчивости (3-
10%). Один и тот же признак- длина шишек- у разных ви­
дов хвойных имеет весьма близкую а!'dплитуду колебания, если 
оценивать ее по коэффициенту вариации (7-18%). 

Коэффициент цариации весовых показателей во всех слу­
чаях примерно в два раза превышает амплитуду линейного по­
казателя того же признака. Это объясняется тем, что при ве­
совых характеристиках наблюдается как бы сложение амплиту­
ды линейных измерений (длины и ширины). Превышение весо­
вой амплитуды колебания признака над линейной было показано 
на зоологических объектах И. И. Шмальгаузеном (1935). 
В дальнейшем мы рассмотрим подробнее (на более репрезен­
тативном материале) зависимость между колебаниями весовых 
и линейных измерений прйзнака. 

Наши данные о величине коэффициента вариации органов в 
пределах кроны дерева согласуются с материалами других авто-

ров. Так, А. И. Ирошников L •• • (1963) для линейного размера 
шишек кедра сибирского при­
водит цифру С = 7-17%, 
С. А. Петров ( 1962) для сосны 
обыкновенной 6-8%. По Рен­
валлю (Renvall, 1912), коэф-

Рис. 3. Длина хвои сосны обыкно­
венной (!) и кедра сибирского (2) в 
разных частях кроны дерева. Сверд-

.1овская обл. 
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фициент вариации длины шишек в кроне сосны колеблется от 7 
до 14%, а по Мишукову (1966), от 7 до 18%. Для лиственницы 
сибирской Н. В . Дылис (1947) дает величину С= 6-16%, а 
В.С. Онучи н ( 1962) несколько более высокое значен-ие коэффи­
циента С= 8,1-20,2%. К сожалению, для вегетативных орга­
нов нам не удалось найти в литературе каких-либо сведений о 
величине коэффициента вариации. 

При суждении о причинах, вызывающих эндогенную измен­
чивость. генеративных органов деревьев, целесообразно исполь­
зовать имеющиеся у нас данные о размерах шишек на разных 

уровнях кроны (табл. 4). 
Они rюказывают, что средние величины практически одина­

ковы во всех частях кроны (коэффициент достоверности раз­
личия почти во всех случаях меньше 2) и положение в кроне 
не сказывается на размерах (длине и весе) шишек. Лишь в 
насаждении, произрастающем на Северном Урале, намечается 
тенденция к увеличению веса шишек в нижней части кроны. 
Значение коэффицuента достоверности повышается до 2,2. При 
анализе каждого дерева в отдельности можно наблюдать, что 
у основной массы индивидуумов обычно встречаются небольшие 
или несколько более заметные, но незакономерные флюктуации 
nризнака. В то же время у некоторых экземпляров можно за­
метить определенную дифференциацию величины шишек в за­
висимости от того, в какой части кроны они сформировались. 
Таких деревьев обычно имеется не более 20-30% от общего 
числа. Их анализ представляет значительный интерес для выяс­
нения причин, вызывающих варьирование размера шишек в 

кроне. 

Рассмотрим более детально морфологические особенности 
этих деревьев (табл. 5). 

Рис. 4. Эндогеняая изменчивость размера шишек сосны обыкно11енной. Зила· 
· ирекий район БАССР 
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Табаица 5 

Морфоаоrи'lеские аокаа&'rе/IИ аеревьев сосим, имеющих аакоиомериое изменение 

раамероа шишек no '1аст11м крон•• 
(от aepxнell к нижиеll) 

Увuн11енне шишек Уменьшение wнwек . Ствол Крона . Ствол Крона 
:! :! 

i 
11 ~ 11'";; ~ 

11 ..: ~~ .; i 
_,. 

i t .. .о :с 

!е Palloн 

~ 
о iE ... о 

,. 
j ! 11 ~ ~ ! .. • '"i!! • -~ :11 .. '1 "'о lf • • '1 1 ol • ·~ о в • !1!11 ! :с ;! :с :с 

:;.о ~ !. ;.о :1 :1 !,• ,. .. ... "'11 ~:; " :r! 
... "'11 :r~ u u .. u u .. ut 

Ивдепьский 13 
(Свердповская 
обп.) 

27,4 43,9 45,1 5,6 7 24,6 35,9 35,7 4,3 

Тапицкий (Сверд-
ловекая обп.) 

6 29,9 51 ,о 48,2 10,0 4 29,7 45,5 37,7 6,0 

Бепорецкий, 9 23,0 46,8 69,0 4,6 5 23,3 44,5 58,9 4,4 
БАССР 

Деревьев с отчетливо выраженным закономерным увеличе­
нием или снижением размера шишек от верхушки кроны к ее 

нижним частям немного, что не позволяет провести статисти­

ческую обработку материала. Однако ·и без такой обработки 
заметны характерные особенности деревьев с разным типом эн­
догенной динамики размера шишек. Экземпляры, у которых 
наблюдается постепенное увеличение веса 11 длины шишек от 
верхней части кроны к нижней, отличаются в среднем боль,шей 
толщиной ствола, раскидистой мощной кроной, занимающей бо­
лее значительную часть ствола, чем у деревьев, относящихся к 

противоположной группе. По всем признакам это представите­
ли «господствующих» классов Крафта или особи «ускоренного 
развития». При более детальном анализе заметно, что такие де­
ревья, как правило, имеют более толстые ннжнне сучья даже 
при их длине, не превышающей размеры ветвей других экзем­
пляров. Это обстоятельство создает более благоприятные усло­
вия для питания развивающихся шишек. Мощные нижние вет­
ви усиленно снабжают генеративные органы водой и минераль­
ными веществами; конкурентные взаимоотношения между от­

дельными побегами кроны складываются таким образом, что 
нижние ветви попадает больше и ассимилятов. 

Верхние ветви таких деревьев обычно слабее развиты и усту­
пают первенство в конкурентной «борьбе» органов за пищу ниж­
ним ветвям. 

Иное дело у экземпляров, имеющих более тяжелые и круп­
ные шишки в верхней части кроны. Здесь боле~ сильным раз-
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витнем отличаются ветви на верш·ине дерева, что и определяет 
выгодные условия для развивающихся женских шишек. 

В случае равномерного развития ветвей наблюдается вар~и­
рование трофических условий формирования шишек и они имеют· 
относительно одинаковый вес в верхней, средней и нижней ча­
стях кроны дерева. 

Таким образом, варьирование размеров шишек в пределах 
организма подчиняется, прежде всего, общим законам роста и 
формирования кроны и связано с наличием ростовых взаимо­
корреляций внутри организма. Это утверждение не противоое­
чит принципу зависимости размеров генеративных органов (как 
и всех других) от колебания факторов внешней среды, посколь­
ку само развитие кроны дерева определяется в значительной. 
степени внешними причинами. Однако связь между экологиче­
скими факторами и размером шишек опосредована через корре­
лятивную систему роста органов растения. 

На размерах шишек отражаются и другие факторы. Из них 
следует назвать ориентацию кроны по странам света. Л. Ф. Прав­
дин (1931) показал различия в качестве семян в зависимости 
от сектора кроны, где они формировались, у деревьев ели обык­
нов-енной, а В. И. Носков (1954), Л. Н. Грибанов (1959), Да­
миан и др. (Damian, Negгutiu, Beldeaпu, 1964) у сосны обыкно­
ненной. Имеет значение также действие ветра, механические и 
биотические повреждения, колебания температур в кроне дере­
uа и соотношение между количеством шишек, образующихся 
в разные годы на той или иной ветви. Кроме того, строение кро­
ны дерева ·СИ.'Iьно отклоняется от той идеальной схемы, которая­
была нами нарисов.зна. Иногда мощные ветви образуются на се­
редине кроны. В другом случае, наоборот, средняя часть состоит 
из тонких слабых ветвей, тогда как на верхушке и у основания 
находятся то.'lстые крупные ветви. Все это сказывается на разме­
ре шишек, обуслов.1ивая существование самых разнообразных 
отклонений от нормы. Но общая тенденция, тем не менее, сохра­
няется. Величина шишек в пределах организма зависит, в пер­
вую очередь, от развития ветвей. Это подтверждают и исследо­
вания Ценча (Zentsch, 1961), установившего зависимость между 
весом шишек и толщиной побегов, к которым они прикреп.'lены. 

Данчая закономерность, но в более слабой форме наблюда­
ется частичцо и в отношении веса семян. Из общего ко.'lиче­
ства 28 деревьев, отличающихся закономерным nовышением 
веса шишек сверху вниз по кроне, такое же закономерное уве­

личение веса семян имели 10 деревьев. У остальных семена 
были одинаковыми во всех частях кроны. Из 16 экз,, имевших 
снижение веса шишек, сохранили такую же закономерность в 

отношении веса семян только 2 дерева. Это говорит о том, что 
размер семян отличается повышенной стабильностью по сравне­
нию с размером шишек. Особенно ясно это проявляется у осо-
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бей, харак·теризующихся снижением размера шщпек в нижней 
части кроны. Вес семян не показывает в этом случае синхрон· 
ного падения:. Природа «оберегает» растение от чрезмерного из­
менения размера сто.'!Ь важного органа, как семя. Ес.1и бы ор­
ганизм не облада.'I таким свойством стабилизации размера се­
мени, то шиШки· из нижней части кроны деревьев со слабораз­
витой ·кроной потеряли бы свое биологическое значение как 
репродуктивного органа, поскольку очень ме.1кие семена имеют 

плохую всхожесть. 

В то же время увеличение размера се.мян, нередко наблю­
дающееся в нижней части кроны деревьев с мощной кроной (в 
нашем опыте 10 из 28 образцов), является, напротив, полезным 
биологическим свойством и встречается гораздо чаще, Ч&\1 пре· 
дыдущий случай (2 из 16 образцов). 

Характерно, что семена в нижней части кроны обычно всегда 
немного крупнее, чем на вершине дерева (на 0,2-0,4 мг). Хотя 
статистическая достоверность этой разницы недостаточна (коэф­
фициент t не превЫшает значения 1 ,3), факт увеличения веса 
семян в нижней части кроны не вызывает сомнения (табл. 6) 
Это еще раз свидетельствует о большой роли, которую играет 
степень развития ветви, на которой формируются женские шиш­
·ки. Мы имели дело во всех случаях со старыми (старше 120 лет) 
насаждениями. В этом периоде рост в высоту сильно ослабе­
вает; теряется функция доминирования верхушки и мощные бо· 
ковые ветви, особенно нижние, начинают более успешно перехва­
тывать воду, минеральные соли и ассимиляты у других частей 
кроны. Hg этих ветвях складываются несколько более благо· 
приятные условия для питания шишек и семян. 

Табпнца 8 

Вес (яz) семан в разных частах кроны. 

Покаэано среднее арифметическое (М) н ero ошибка (m) 

Раlов 

Ивдельtкий (Свердловская 
oбJr.) . . . . . . . . . . 
ТалицкиА 
обл.) . 

(Свердловская 

Белорецкий (БАССР) . 

Число 
модельных 

деревьев 

45 

20 
44 

Части кро11ы 

верхини ср2дНRЯ 

4,42±0,111 4,46±0,118 

4, 7.7 ±0, 197 4,81 ±0, 178 
4,98±0,141 5,11 ±0,123 

ННЖВ811 

4,64±0,111 

5,11±0,184 
5,20±0,161 

В литературе имеются довольно противоречивые данные о 
размерах шишек и семян, формирующихся на разных уровнях 
кроны. Так, по исследованиям О. Г. Каппера (1926), у сосны 
наиболее крупные Шишки и семена ·образуются в средней части 
кроны, по В. П. Князеву (1954) и Ценчу. (Zeпtsch, 1961),-
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в нижней, по Е. Д. Годневу ( 1960) ,- в верхней. Д. А. Стецкая 
(1957) и В. И. Носков (1954) считают, Что тип изменения ве­
личины шишек сосны в кроне зависит от густоты стояния на­

саждений - в низкополнотном древостое более тяжелые шишкИ 
в нижней части, а в высокополнотном - на вершине. У ели 
обыкновенной по одним данным более длинные шишки нахо­
дятся в верхнем секторе кроны (Правдин, 1931). По наблю­
дениям Голубчика (Holubcik, 1967), длина их не связана с по­
.южением в кроне. У лиственницы европейской и дугласин 
(Winjum, Johnsson, 1964) длина шишек и качество семян сни­
Jkаются сверху вниз. Указанные противоречия объясняются тем, 
что авторы изучали деревья с кронами различного типа разви­

тия. При большом многообразии крон и при обычном числе 
моделей это может дать не совсем точное представление об 
изменениях величины шишек или семян. 

Значение ростовых корреляций для эндогенной изменчивости 
генеративных органов легче установить на примере сосны обык­
новенной, чем для других представителей семейства Pinaceae, 
у которых, как правило, урожай сосредоточен в верхней части 
кроны (кедр сибирский, ель, нихта). Однако общие закономер­
ности зависимости размера плодовых образований от степени 
развития побегов, по-видимому, сохраняются и у этих видов. 

Не следует забывать, что закономерное увеличение разме­
ров генеративных органов по мере усиления развития ветвей 
проявляется только при оценке Этого признака в пределах од­
ного индивидуума. Если же брать разные деревья, то очень ча­
сто можно встретить случаи, когда у экземпляра с мощными 

ветвями шишки (и семена) более мелкие, чем у экземпляра 
со слаборазвитой кроной. На этом мы остановимся более под­
робно в главе, посвященной индивидуальной изменчивости. 
Мы оценили эндогенную изменчивость признаков по ее ве­

личине. Но для более глубокого познания этого явления боль­
шое значение может представлить оценка типа распределения 

величин, характеризующих тот или иной признак. С этой сто­
роны, весьма интересным и полезны.м оказался графический 
метод анализа вариационных рядов. Были использованы кривые 
распределения размеров (длины) шишек сосны у 25 модельных 
деревьев, произрастающих в светлохвойных лесах Южного Ура­
ла (Белорецкий район). С них были собраны все шишки, обме­
рена их длина и построены кривые распределения отдельно 

для каждого дерева. Форма кривой характеризовалась показа­
телем асимметрии (или косости) Ав (Федоров, 1957). При 
этом предполагалось, что форма кривой должна быть близ­
кой к нормальному распределению <Ав= -О), но моЖет пока­
зывать асимметрию, если на варьирующем признаке отражается 

воздействие каких-либо факторов, сдвигающих его частоту в ту 
или другую сторону от среднего значения. Этим методом поль-
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зуются в генетике для изучения варьирования исслед;уемых при· 

знаков (Шварц, 1967). 
Полученные данные (табл. 7) свидетельствуют, что действи· 

тельно преобладают (приблизительно на 2/ 3) индивидуумы, 
у которых распределение шишек по размерам характер»зуется 

нормальной кривой. 
Близким к нормальному считают распределение, когда кри· 

вая имеет показатель асимметрии А. = О ± 0,25. При А. >. 0,25 
наблюдается явная положительная симметрия, при А.<-0,25-
четко выраженная отрицательная. Таким образом, в нашем слу· 
чае 16 кривых (N!! 9-23) весьма близки к нормальному типу, 
две (N!! 24-25) -характеризуются положительной асимметрией 
и семь (N!! 1-7) -отрицательной. Как видно, среди асиммет· 
ричных кривых преобладают кривые с отрицательным показа· 
телем косости. Следовательно, в изученном древостое кривые 
распределения размеров шишек в пределах кроны дерева в 

ряде случаев отличаются несколько удлиненной левой частью и 
более крутой и короткой правой половиной. Это говорит о то·м, 
что действующий в пределах организма «механизм» стабилиза· 
ции размеров шишек более резко ограничивает верхний nредел 
величины данных органов, чем нижний. Организму «не выгодно» 
чрезмерное увеличение размера генеративных органов, посколь­

ку может происходить слишком большой расход ассимилятов на 
их формирование, что, в свою очередь, чревато опасностью на· 
рушения некоторых жизненно важных функций растения. 

Таблица 7 

Покаэатель асимметрии (А•) вариационных кривых длины шишек (Lш) 

в nределах кроны отде.nьных деревьев сосны, nровзрастающих на Южном Ypa.ne 
(БелорецкнА р-н, БАССР) 

Номер 1 L ••• 1 
модели -

1 
2 
3 
4 
5 
6 
7 
8 
9 

10 
11 
12 
13 

38,8 
37,7 
41,2 
40,5 
41,5 
33,1 
37,7 
38,2 
32,2 
37,8 
38,4 
30,0 
34,8 

-0,639 
-0,578 
-0,509 
-0,445 
-0,410 
-0,371 
-0,343 
-0,201 
-0,121 
-0,091 
-0,071 
-0,070 
-0,065 

Характер 1 Номер 1 L 1 
распределении модели ш . 

Отрицательная 14 32,2 
асимметрии 

15 38,0 То же .. 16 39,0 
.. 17 38,5 . 18 30,0 . 19 39,0 . 20 37,1 

Нормальное рас. 21 30,6 
пределемне 

22 39,0 То же .. 23 .З7 ,2 . 24 35,5 . 25 35,6 . 
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-0,047 
-0,025 
-0,025 
-0,001 
+0,020 
+0,059 
+0,133 
+0,140 
+0.144 
+0,154 
+0,255 
+0,285 

Характер 
распределении 

Нормальное рас-
предел~нне 

То же . . . . . . . 
Положительная 
аснмметрн1 



Изученное насаждение сосны расположено в горах Южного 
Урала, где размеры шишек несколько выше обычных- у мо­
дельных деревьев они достигают средних значений 30,0-41,2 мм. 
В других районах Урала шишки несколько мельче. Не исклю­
чено, что данное обстоятельство может повлиять на тип распре­
деления показателей, характеризующих данJiый признак, и из­
менить характер кривых. В связи с этим был обследован уча­
сток, находящийся на довольно бедных песчаных почвах над­
пойменной террасы р. Камы в Пермской области, где шишки 
сосны гораздо мельче- короче на 5-10 мм и легче на 1-2 г. 
Однако какого-либо изменения описанной выше закономерности 
не наблюдалось (табл. 8). Из 25 моделей шесть имелй кривые, 

Табпица 8 

Покаэатеn• асимметрии (As) вариационных кривых двииw шишек (L 111 ) 

в вредепах кронw отдеn•нwх дерев•е• сосны, проиэрастающих в Предурu•е 

(ЧаАковскиR р-н, ПермскоА обп.) 

Номер 1 L 1 IIOДU\1 111 

1 32,0 -0,729 Отрицательная 
асимметрия 

2 28,4 -0,519 То же 

3 33,9 -0,470 . 
4 32,4 -0,466 . 
5 28,6 -0,396 . 
6 37,0 -0,266 . 
7 37,5 -0,193 Нормальное 

распределение 

8 28,8 -0,189 То же 

9 32,8 -0,170 . 
10 34,7 -0,147 . 
11 35,2 -0,044 . 
12 34,2 -0,044 . 
13 29,0 -0,007 . 

14 28,6 

15 27,4 
16 35,0 
17 27,0 
18 31,7 
19 31,5 
20 34 "..! ' . 
21 27,5 
22 34,3 
23 30,4 
24 28,9 
25 33,7 

+0,016 

+0,017 
+0.025 
+0,032 
+0,043 
+0,057 
+0,063 

+0,097 
+0,097 
+0,119 
+0,178 
+0,218 

Харакrер 
расnределенна 

Нормальное 
распределение 

То же . . . . . 
. . . . . 

характеризующиеся отрицательной асимметрией, а остальные. 
показали нормальное распределение. Кривых с положительным 
значением коэффициента асимметрии не оказалось вообще. Та­
ким образом, и в данном насаждении наблюдается тенденция 
к ограничению верхнего предела размера шишек. Однако верх­
ний предел лежит ниже, чем в предыдущем участке, поскольку 
условия среды довольно сильно отличаются. Большое значе­
ние имеют, по-видимому, и генотипические особенности каждого 
древостоя. Кстати, своеобразие генотипического набора отража­
ется и в том, что в пределах одного участка не наблюдается 
пропорциональной зависимости между типом распределения 

48 



признака й размером шишек. Для каждого генотипа характе­
рен свой средний оптимальный размер шишек и он (генотип) 
специфически отзывается на ноздействие экологических фак­
торов. 

Аналогичную картину мы наблюдали для характера распре­
деления признака и в других насаждениях. Так, у 12 деревьев 
ели сибирской (Шалинский район Свердловекой обл.) кри­
вые распределения длины шишек характеризовались: 3- отри­
цательной, 1 -положительной асим-метрией, 8- нормальной 
кривой. 

Исходя из анализа всех этих данных можно полагать, что 
амплитуда эндогенной изменчивости регулируется в процессе... 
взаимодействия индивидуума со средой, причем это_ регулирова­
ние идет в основном по пути ограничения верхних пределов 

абсолютных величин шишек. Нижние пределы стабилизируются 
менее четко. 

Как уже отмечалось, исс.1едованию и оценке эндогенной из­
менчивости до сих пор почти не уделялось внимания. Дендроло­
ги и ~елекционеры обычно не вычленяли этого типа изменчи­
вости, что, несомненно, должно в ряде случаев сказываться на 

получаемых ими результатах. По существу же исследование 
закономерностей внутривидовой изменчивости растений должно 
начинаться с изучения эндогенной изменчивости, с оценки ее 
амплитуды. При этом, в частности, будут получены данные о 
числе образцов, которые необходимо отбирать с каждого расте­
ния. И лишь на основе представления о величине эндогенной 
изменчивости того или иного признака следует переходить к 

оценке его варьирования в попу.1яции. 

Подводя итоги, можно сделать следующие краткие выводы: 
Эндогенная изменчивость- свойство, присущее всем видам 

древесных растений и распространяющееся на все признаки, 
которые характеризуют «Множественные» органы. 

Ве.'lичина амплитуды эндогенной изменчивости колеблется 
в широких пределах- от очень низкой до очень высокой. Она 
зависит, в первую очередь, от признака и в меньшей степени 
от систематической принадлежности растения. Амплитуда эндо­
генной изменчивости признакоспецифична, но не видоспецифич­
на. Это довольно четко проявляется у видов семейства Pina-· 
сеае, но, по-видимому, данная закономерность распространяется 

и на другие древесные породы (Мамаев, 1968). 
Причинами, вызывающими эндогенную изменчивость у расте­

ний, являются флюктуации микроклимата в кроне дерева или 
условий питания в сфере распространения корневой системы, 
коррелятивные отношения между органами в процессе роста, 

различные механические и биотические повреждения и т. д. 
Однако для структурных признаков наибольшее значение имеют 
отражающие цикл онтогенетического развития ростовые корре­

ляции, через которые опосредовано также и действие внешней 
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среды. В с~язи с этим варьирование таких признаков, как раз­
меры хвои, шишек, семян и т. д., зависит в определенной сте­
nени от колебания величины побегов в кроне, и, следовательно. 
от особеннос.тей развития той или иной части кроны или ветви. 
Все органы дерева, кроме длины годичного побега, обнаружи­
вают довольно высокую степень независимости от непосред­

rтвенного действия факторов внешней среды. 
Принцип гамеостаза функций и строения живых организ­

мов распространяется и на закономерности эндогенной изменчи­
вости. Он проявляется в данном случае в том, что растение 
обладает свойством саморегулирования амплитуды эндогенной 
изменчивости. При этом реализуется наиболее оптимальный тип 
взаимодействия организма с окружающей средой. 



Г лава IV 

Половая изменчивость 

Все разнообразие половых типов у древесных растений укла­
дывается в четыре основных категории. 

1. Однодольные обоеполые гермафродиты (мужские и жен­
ские органы находятся в одном цветке). 

2. Однодомные раздельнополые растения (мужские и жен­
ские органы в разных цветках на одном растении). 

3. Двудомные (мужские и Женские цветки на разных 
особях). · 

· 4. Полигамные (им~ются мужские, женские и гермафродит· 
н'ые цветки). 

В пределах этих категорий выделяются различные сексуаль­
ные формы или типы (Kerпer, 1891; Jampolsky, 1922; Correns, 
1928; Розанова, 1935). Половая изменчивость в популяции 
наиболее резко проявляется у дuудомных видов, население· ко­
торых строго дифференцировано на «МУЖСКИе» И «ЖеНСКИе» ОСО­
би. Однако она передко цаблюдается и у однодомных раздель­
нополых растений и у ролигамных, в случае появления инди~ 
видуумов с заметным преобладанием цветков одного пола .. 

Половой диморфизм двудомных видов относительно хорошо 
изучен у таких растений, как конопля, хмель, кукуруза, огур­
цы, щавель (Hartmann, 1956; Минина, 1962). Есть данные и в 
отношении древ·есных видов- тополей, ив, эвкоммии, бархата, 
облепихи, ясеней, кленов, маслины, тунга., айланта и др. 

Деревья разного пола у двудомных видов различаются мно­
t·ими морфологическими и другими особенностями. Еще Гейер 
(Heyer, 1884) приводил данные о том, что мужские экземпляры 
айланта и клена красного имеют большую высоту, чем женские. 
Позднее накоплены дополнительные данные о морфологических 
и физиологических особенностях половых форм .(Джапаридзе, 
1963, 1965). 

В отношении однодомных видов, у которых половой димор­
физм наблюдается в связи с преобладанием на различных эк­
земплярах цветков одного пола, также было проведено немало 
исследований. Большинство их авторов пытались установить раз­
личия, сущест.вующие между индивидуумами разного пола . 

. Однако решение этой задачи оказалось очень сложным делом. 
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Изучение таких однодомных видов древесных растений, как 
дуб, береза, вяз и другие, пока не дало определенных резуль­
татов. 

Распределение деревьев сосны обыкновенной 
по половым типам 

Древесны~ породы из с~мейства Рiпасеае также относятся к 
однодомным раздельнополым видам. Разделение полов у них 
происходит обычно в пределах организма, хотя в ряде случаев 
наблюдается существование и однополых индивидуумов. Изу­
чение половой дифференциации хвойных деревьев сиJIЬНО за­
трудняется характером распределения шишек в кроне (женские 
шишки обычно размещены на вершине), мелкими размерами 
и в связи с этим слабой доступностью для наблюдения муж­
ских шишек, а также поздним наступлением периода репро­

дукции. Исключение представляет сосна обыкновенная, которая 
отличается целым рядом особенностей, позволяющих более лег­
ко наблюдать образование женских и мужских генеративных 
органов с молодого возраста до отмирания дерева. Поэтому мы 
использовали (как и другие исследователи) для изучения поло­
вой изменчивости хвойных, главным образом, данные о поло­
вой специфике этого вида. 

Соображения о существовании у сосны векоторой половой 
дифференциации можно встретить еще в работах Зябловекого 
(1804), П. Дивава (1809), Гартигов (Hartig а. Hartig, 1834), 
фон Моля (Von Mohl, 1845). Затем проблему пола у сосны 
исследовали С. З. Курдиани (1912), Сильвен (Silven, 1908), 
Ренваль (Renvall, 1912), О. Г. Каппер (1926), Мюллер (Miil­
ler, 1937) и др. Позднее появились обстоятельные работы 
Л. Ф. Правдина (1950), А. П. Юновидава (1950), Т. П. Нек­
расовой (1954, 1960), Мельхиора (Melchior, 1960; Melchioг, Heit­
miШer, 1961). Многие из авторов этих исследований. приходят 
к заключению о том, что пол у сосны в основном определяет­

ся условиями внешней среды и коррелятивными соотношениями 
ростовых процессов. Л. Ф. Правдин выдвинул гипотезу об эво­
люционном разделении полов, происходящем у Pinus silvestris 
на современном этапе ее филогенеза. Несмотря на многочислен­
ные попытки, пока никому не удалось доказать существования 

оnределенных различий в морфологии или биологии «половых 
типов» сосны. Надо заметить, что специальных исследований 
такого рода с использованием репрезентативноГо материала, по­

чти не проводилось. 

В 1954-1964 rr. мы провели работы по определению про­
цента участия различных половых типов сосны для некоторых 

областей лесной зоны европейской части СССР и прилегающе­
го к ней района Западной Сибири. Наблюдения вел·ись, глав­
ным образом, на срубленных модельных деревьях 110-150-лет-
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него возраста, произрастающих в различных типах леса (но в 
основном в борах-брусничниках). Установлено наличие в лесной 
зоне семи половых типов деревьев сосны. 

А. Женские индивидуумы. Их характеризует абсо.пютное 
преобладание женских шишек и почти полное или полное от­
сутствие мужских. 

Б. Мужские индивидуумы. Абсолютное преобладание муж­
ских шищек; женские встречаются единично или отсутствуют. 

В. Индивидуумы с явным преобладанием женских шишек. 
Мужские шишки име1,0тся в относительно меньшем количестве 
и обычно на нижцих, реже средних, ветвях. 

Г. Индивидуумы с явным преобладанием мужских шишек; 
женских цветк;ов мало, они только на верхних ветвях. 

Д. Индивидуумы с небольшим числом женских (на верхних) 
и мужских (обычно на нижних ветвях) шишек. 

Е. Индивидуумы с брльшим количеством женских (на вер­
шине и в середине кроны) и мужских (на средней и ниж.ней, 
нередко и в верхней частях кроны) шишек. · 

Ж. Нецветущие. 
Заметим, что количество мужских цветков, которое может 

образоваться, по абсолютной величине всегда гораздо больше, 
чем женских. На 1 погонном метре побега (плодоносящей ча­
сти кроны) насчитывается женских цветков до 6-8, но обычно 
'0,5-2, тогда как мужских обычно 2-5, а очень часто 8-12 и 
даже 16-20. Поэтому мы использовали относительную шкалу 
степени цветения (Мамаев, 1956а), согласно которой количество 
мужских и женских шишек оценивается на основе различных 

абсолютных показателей. Например, 11НдИВ11дуумы из группы 
В {преобладание женских шишек) могут иметь одинаковые аб­
солютные значения количества мужских 11 женских цветков 

хотя относительные показатели здесь и различны. 

И~:~тенсивность образования шишек того или иного пола на 
одном и том же дереве в различные годы неодинакова. 

Во избежание ошибки при подсчете числа цветков и опре­
делении полового типа дерева мы испо.'!ьзовали данные о цве­

тении за три года. Как известно, у сосны следы шишек долго 
сохраняются на ветвях и по ним легко· определить по.'! дерева. 

В раопределении деревьев различных по.товых типов по гео­
графическим районам существенных отличий нет (табл. 9). 
В лесной зоне, где проводились исследования, как правило, 
преобладают индивидуумы, продуцирующие и мужские. и жен­
ские шишки. Из смешаннополых деревьев спелого возраста бо­
лее всего обильно цветущих из группы Е (1/ 3- 1/2. от всех 
экземпляров). Деревья уже достигли этапа усиленного плодо­
ношения, рост в высоту сильно замедлен, кроны разрослись, 

нu них ежегодно образуется значительная масса мужских ши­
ше-к и 1ПО нескальку сотен (и даже тысяч) женских (за один 
год). 
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Таб .. иqа 11 

Расаре.ц,.евие ao,.oawx тиаоа Аереа•е• сосиw VI-VIII кпассоа аоараста, 
ароиарас~аюших а рами•нwх раlоиах necвol аоиw, ".(, 

Половые тиаы 

Область, 
Подзона 

1 1 1 1 1 \ж ресnублика 
А Б в г д Е 

Волоrодская Южная тайга 4,1 о 16,7 25,0 16,7 37,5 о 
Пермекая Южная тайга о о 16,5 20,9 22,0 40,6 о 
Свердловекая 

север Северная • 4,1 9,3 16,5 25,7 13,5 30,9 о 
юг Сосново-бере- 1,0 2,0 17,1 15,9 9,8 53,7 0,5 

зовые леса 

Башкирская То же 1,0 1,1 17,2 23,2· 8,0 49,5 о 
АССР 

Смешаннополых слабо цветущих деревьев группы Д в 110-
150-летнем возрасте меньше, чем индИвидуумов группы Е: около 
1/Jo-1/s от общего количества. Всего· же ·смешаннополые ин­
дивидуумы соr:тавляют в сумме 45-'-'-60% древостоя. Остальная 
часть (почтИ половина деревьев) падает на долю типов с преоб­
ладанием мужских или женских цветков. Из них чаще всего 
встречаются особи с преобладанием мужской сексуализации 
(тип Г), хотя на них развиваются и женакие цветки. Доля 
таких экземпляров составл-яет обычно 1/s-1/7 часть спелого 
древостоя. Несколько меньше (1/б часть) индивидуумов, у ко­
торых при малом количестве мужских цветков значительное 
развитие получают женские (тип В). И, наконец, настоящих 
двудомных растений «еудиойкистов», по М. А. Розановой (1935), 
очень немного- до 4, а обычно до 1% или нет совершенно. 
Некоторое отклонение от общего правила представляет север­
ный участок Свердловекой обл., где много (9,3%) «мужских» 
экземпляров. Увеличение числа деревьев типа Б объясняется 
несколько более старым возрастом деревьев на этом участке. 
Нецветущих деревьев (тип Ж) в наших наблюдениях почти не 
было. В VI-VII классах возраста сосна обязательно образует 
женские или-мужские шишки, или те и другие одновременно .. 

Приведеиные данные говорят о том, что доля участия в по­
пуляции различных nоловых типов в разных районах лесной 
зоны одна и та же. Каких-либо резких отклонений не наблю­
дается. Различия в географической среде (в пределах этой 
зоны) существенно не влияют на изменение полового типа 
сосны. 

Около половины всех деревьев являются отчетливо смешан­
нополыми. а другая половина характеризуется более или менее 
резким уклонением в сторону мужской или женской сексуали­
зации. При этом полностью однополых «женских» Или «муж-
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ских» индивидуумов встречается очень немного. Поэтому трудно 
согласиться с теми авторами, которые указывают на глубокую 
дифференциацию сосны обыкновенной по половым типам. 

Сходную картину распределения половых типов мы наблю­
дали также у ели сибирской, кедра сибирского и лиственни­
цы Сукачева. Как правило, у них на одном дереве образуют­
ся и мужские и женские шишки. Однако у кедра и ели ко­
личество генеративных зачатков обычно значительно меньше. 
чем у сосны. Особенно сильно это проявляется в неурожай­
ные годы, когда резко снижается число женских шишек. Кроме 
того, у кедра, ели, а также и пихты образование генератив­
ных органов начинается значительно позже, чем у сосны - в 

условиях Урала обы'Чно nосле 40 лет (в сомкнутых насажде­
ниях). Лиственница же по типу пбловой дифференциации весь­
ма близка сосне. 

~орфолоrические особенности деревьев 
различных половых типов 

Как отмечалось в обзоре литературы, многие исследовате:ли 
(Ренвалль, Мюллер, Правдин, Некрасова и др.) касались спе­
циально вопроса о половых :гипах сосны обь1кновенной. Однако 
никто из них не дал конкретной морфологической характери­
стики индивидуумов, различающихся по типу образующихся на 
них шишек. Поэтому мы приведем некоторые данные, получен­
ные при изучении половых форм сосны в лесах Урала. 

На рис. 5 показаны особенности габитуса деревь~в. расту­
щих на четырех опытных участках. Расчеты показали, что меж­
ду деревьями разных половых типов нет достоверных разли­

чий по высоте ствола. В каждой группе представлены инди­
видуумы разнообразной высоты. Почти такая же закономерность. 
и в отношении диаметра ствола. При этом обнаруживается 
сильная изменчивость толщины отдельных деревьев в пределах 

каждого полового типа. Однако весьма характерно снижение 
среднего диаметра деревьев типа Д, отличающихся малым ко­
личеством как женских, так и мужских шишек. Это так назы­
ваемые экземпляры замедленного развития, которые длитель­

ный период находились в относительном угнетении, а в настоя­
щий момент имеют высоту не ниже средней. При анализе раз­
меров кроны у них обнаруживается уменьшение ее диаметра 
и протяженности по стволу по сравнению с другими типами. 

У деревьев типа Е, а нередко и типа А отмечается увеличе­
ние протяженности и диаметра кроны. В старых сосновых на­
саждениях у деревьев одного полового типа ствол и крона 

могут быть самой разнообразной величины и формы и, наобо­
рот, при одной характеристике ствола и кроны возможно нали­
чие или преобладание генеративных органов разного пола. Ис-
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Рис. 5. Размеры ствола » кроны 
у деревьев различных половых 

типов в различных районах 
Урала 

1- Чайковский р·и ПермскоА обл., 

11 - Ивдельский р·н н /// - Тапнц­
кнА р-н СвердповскоА обп.. IV­
БепорецкнА р-н БАССР. Поповые 

типы: А - женские; Б- мужские; 

В - с преобпадаинем женских ши­

шек; Г - с преобпаданием муж­

ских шишек; Д- обоепопые зк­

земппяры с мапым копичествои 

мужских н женских шишек; Е -
обоеnопые с бопьшнм копнчеством 

мужских н женских шишек; Hn­
высота дерева; Dц - днаметр дере­

ва; _ Lнр- протяженность кроны; 

Dкр- диаметр кроны 

ключение nредставляют дерt:вья с малым количеством шишек 

(мужских и женских} - они обычно имеют меньший диаметр 
ствола и кроны. 

Для характеристики формы ствола деревьев мы высчитали 
величину отношения высоты их ствола к диаметру ( относитель­
ную высоту). Этот nоказатель отображает итог развития дере­
ва в зависимости от· степенИ сомкнутости полога и светового 

режима насаждения. Чем гуще стоят деревья и меньше доступ 
света к их кронам, тем выше абсолютное значение относитель­
ной высоты. Изученные экземпляры сосны характеризуются в 
зависимости от половой группы следуюшими показателями 
(табл. l О). 

Т а б 11 и ц а 10 

Относнтепьна• высота (Mcp±m) Аеревьев сосны обыкновенной разаичиых поповых 
rpyoo в иасаждени•х СвердповскоА обп. 

Половой тип 

Район 

1 1 l 1 1 
А Б в г д Е 

ИвдельскиА 58,8±2,97 57,7±2,38 62,3±3,46 63, 7±3,32 62,6±2,28 57 ,3± 1,21 
ТалнuкиА - - 74,8±2, 78 74,4±4,43 79,6±3,20 67,9±1,67 
To:r же_ .. 81,5±7,50 81,3±7,23 83, 7±8,31 87,1±4,89 95,2±3,33 82,3±3,12 
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В старых древостоях относительная высота имеет весьма 
низкую величину (60-80). Ее варьирование в зависимости от 
полового типа дерева не подчиняется определенной закономер­
ности. Однако можно отметить, что экземпляры с обильным 
ко.1ичеством как мужских, так и женских шишек (тип Е) чаще 
характеризуются сниженной относительной высотой по сравне­
нию с другими типами. Они отличаются несколько большей 
·rолщиной при сниженной высоте ствола. Это свидетельствуе'l 
u их господствующем положении в насаждении. В то же время 
особи с малым количеством мужских и женских шишек (тип Д) 
..~аметно превышают другие деревья по абсолютному значению 
относительцой высоты Н/Д. Как уже отмечалось выше, они 
имеют меньший диаметр, что и влечет за собою снижение этого 
показателя. Такие деревья входят (или входили ранее) в кате­
горию особей, испытывающих более сильное воздействие окру­
жающих деревьев, конкурирующих с ними за свет, влагу, пи­

тание. Их относительная угнетенность и вызвала снижение ин­
тенсивности образования шишек. В результате типы Д и Е 
достоверно различаются по относительной высоте друг от друга, 
а в ряде случаев и от иных половых типов. Остальные половые 
группы при некоторых колебаниях средних значений данного 
показателя не показывают статистической достоверности разли­
чий. Это обусловливается в определенной степени и тем, что в 
пределах каждой группы относительная высота у разных де­
ревьев сильно варьирует. 

Была определена также толщина основных скелетных сучь­
ев, образующих крону дерева (табл. 11). 

При этом толстыми считались ветви с диаметром (у основа· 
нИя) более 18-20 с.м, средними- 10-18 с.м и тонкими- ме­
нее 10 с.м. Оказалось, что у полового типа Д (слабое женское 
и мужское «цветение») преобладают экземпляры с тонкими вет­
вями, а у типа Е (сильное женское и мужское «цветение»), 
наоборот, с толстыми и средними. У других двух типов (с от­
носительным преобладанием генеративных органов -.ого или 

т а б oll и ц а 11 

Расnреде.nеиие деревьев в npeдe.nax no.noвoA rpyonы 
по то.nщине основных ветвеА, % 

Половой тип 

Район 
Деревья 

с ветвями Г 1 Д 1 Е 

Талицкий (Свердловская обл.) Толстыми 28,6 25,0 о 47,0 
Средними 47,6 41,7 20,0 36,7 
Тонкими., 23,8 33,3 80,0 16,3 

Чайковский (Пермская обл.) Толстыми 42,9 41' 1 6,2 40,0 
Средними 35,7 49,9 40,7 51,6 
Тонкими 21,4 10,0 53,1 8,4 
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иного пола) деревья имели ветви разнообразной толщины. К со­
жалению, в нашем распоряжении было слишком мало материа­
ла в отношении «однополых» экземпляров (типы А и Б). 

Различия в морфологическом 
и анатомическом строении хвои 

и ее количестве в зависимости 

от полового типа побегов 

Обратимся теперь к характеристике хвои- важного ассимиля­
ционного органа (табл. 12). 

Как известно, у изученных нами видов крона разделяется 
по генеративным ярусам-нобеги с женскими шишками обычно 
расположены в верхней части, а с мужскими- в нижней (Гор­
чаковский, 1958). Такое размещение может отражаться на раз­
мерах игл, анализ хвои надо проводить раздельно с побегов 
разного пола с учетом их расположения в кроне. У видов рода 
Pinus разделение побегов на группы по по.'lовой принадлежно­
сти осуществляется очень легко, чего нельзя сказать о видах 

Pic~a и Ables, у которых плохо сохраняются с.1е.::tы мужских 
шИiuек. Поэтому наши данные относятся только к в1цам Pinus. 

У сосны обыкновенной в любой части кроны максимальный 
размер хвои имеют женские побеги. Это является следствием 
их более мощного развития .. Побеги, несущие женские шишки, 
как правило, рнзвиваются на осевых ветвях, имеющих лучшие 

условия питания. Мужские шишки формируются обычно на по­
б~гах второ1·u порядка, отличающихся сниженным приростом. 
Поэтому их хвоя имеет меньшие размеры. Раз.1ичня всюду 

Вид 

Сосна обыкновен-
на я 

Кедр сибирский 

Т а блиц а 12 

Размеры хвои ростовых и половых noбeroa 

· (ИвдельскиА Р·Н Свердловекой обА.), Al-" 

Часть кроны 

f верхняя 

1 

,·ре~няя 

="' .,.о 

Мер± т 1 
Мер± т 

1 f-og n n 

р 40,6±0,52 87 40,1 ±0,59 97 
9 44,9±0,60 85 45,9±0,61 74 
~ 39,3±0,50 73 40,3±0,44 86 
р 101,4± 1,26 86 95,3± 1,18 97 
9 100,8± 1,27 53 - -
$ - - 88,4± 1,87 3\ 

1 

нижняя 

Мер± -т 1 n 

43,7 ±0, 70 88 
48,0±0,65 82 
41,3±0,50 85 
94,7±1,17 100 

- -
84,2±2,68 7 

П р и м е ч а н и е. n - ко .. ичество мо.11ельных .11еревьев; Р - ростовые побеrн; 9 - женские 

nобеrи; ~ - мужские побеrн. 
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достоверны (t>З,О). Примерно в таких же условиях развиваю1-
ся и ростовые побеги. Хвоя на них лишь немного превышает­
хвою мужских побегов. У кедр'а наименьшие размеры также­
имеет хвоя побегов, на которых расположены мужские шишки. 
Что же касается хвои женских и ростовых побегов, то она не 
различается по размерам. У кедра, как известно, женские шиш­
ки образуются обычно лишь на самых верхних хорошо осве­
щенных мощных ветвях, в средней и нижней частях кроны их 
обычно не бывает. На мощных верхних ветвях хорошо развита 
и «ростовая» хвоя, не уступающая по длине «женской». 

!Jазмеры хвои разного типа не остаются неизменными в раз­
личных частях кроны. У сосны наблюд·ается некот_орое увели­
чение размеров хвои ростовых, женских и мужских побегов 
о1· верхней части крgны к нижней. У кедра, наоборот, на вер­
хушке дерева хвоя женских и ростовых побегов крупнее. 

Таким образом, размерь! хвои варьируют в зависимости от 
того, на каком типе побега она сформировалась. 

Детальный анаЛиз основных размерных показателей, харак­
теризующих анатомическую структуру хвои на поперечном сре­

зе, не показал существенных различий между побегами разно­
го пола (табл. 13). Величина центрального проводящего цилин­
дра, степень развития покровных тканей, диаметр и количество 
смоляных каналов зависят в основном от общих размеров хвои. 
Наблюдающиеся в ряде случаев различия недостаточно резко 
заметны или мало достоверны. Для более глубокого представле­
ния об отклонениях в анатомическом строении игл сосны в за­
висимости от типа побега лучше представить имеющийся мате­
риал в форме относительных индексов, что позволяет устранить 
влияние абсолютных размеров хвои. Расчет относительных ве­
личин показал, что они -колеблются в зависимости от места сбо­
ра образцов. Что же касается влияния половой специфики по­
бегов, на которых образовалась хвоя, то ее роль сводится к TO:\>Iy, 

ЧТ9-ХВОЯ- JHi «мужских» побегах несколько более выпуклая, IJ('~I 
на ростовых и особенно на «Женских». Кроме того, у нее не­
сколыко гуще раополагаются смоляные каналы (потому ниже 
индекс A/N). Для более детального анализа анатомического 
строения хвои приведем результаты изучения трех моделей сос­
ны из Аман-Карагайского бора Казахской ССР (табл. 14). 

Анатомическая структура хвои, как показывают эти наблю­
дения, относительно мало различаются у побегов разных типов. 
Довольно четко проявляется лишь наличие в трансф~ltНОЙ 
паренхиме «же.нскQ_Й_>~_ хвои пов~шеннрrо числа трахе!ЩНЬ!Х кле.­
ток и склеренхимных волокон, а в проводящем пучке- ксилем­

ных волокон. Это сви.це_т~льствует о лучших условиях поступле­
ния :ВQды и минер а:iiьных веществ .в хвою женских-··побеrов- и 
о более прочном строении ее тканей по сравнению с побегами 
другого типа. 
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Таблица 18 

Абсолютны~ и относительные размеры анатомических элементов 

хвои сосны обwкноаениоА на побегах разного пола 

(Средние показатели вля 10 модельных деревыв) 

Свервловская обл. 

1 

Курганская обл. 
Талицкнll р-н Курrакскнll р-к 

Показатель 
побеги 

р 
1 9 1 

1 
~ 1 

р 
1 9 ! ~ 

Абсолютные размеры (среднее ариф-
метическое, .мк) 
Хвоя 
ширина (А) 1480 1550 1420 1260 1380 1300 
высота (В) . 710 740 700 630 690 670 

ЦПЦ* 
ширина (а). 910 Q80 864 760 880 820 
высота (в) . 340 360 337 310 340 330 

Толщина покровных тканей (э) . 33 33 32 33 32 33 

Диаметр углового смоляного канала 89 91 85 85 88 91 

Диаметр срединного смоляного ка-

н ала 67 68 66 69 65 67 

Число смоляных каналов (N), шт. 11,2 11,7 11 '9 10,0 11,2 10,6 

Относительные показатели 
А! В 2,09 2,10 2,03 2,08 2,13 1,97 
а{А 0,62 0,63 0,61 0,60 0,64 0,63 
вiВ 0,48 0,49 0,48 0,49 0,49 0,49 
вtа 0,37 0,37 0,39 0,41 0,39 0,40 
э/В 0,46 0,46 0,45 0,52 0,49 0,46 
A!N 132 132 129 120 123 122 

-• ЦПЦ - Центральный проводящиll цилиндр. 

Данное заключение подтверждает соображения о лучших 
условиях минерального питания более мощных побегов, выска­
занное выше 1• В пользу этой точки зрения косвенным образом 
свидетельствуют и данные Губера, показавшего, что у верхних, 
более сильных побегов выше относительная проводящая поверх­
ность (отношение поверхности древесины к транспирирующей 
поверхности). 

«Мужская» хвоя отличается несколько повышенным количе­
ством периферических смоляных каналов. В то же время сре­
динные смоляные каналы в большем числе развиваются в хвое 
женских побегов, а на мужских ветвях они встречаются гораздо 
реже. 

1 По нашим данным, процент золы в хвое женских побегов деревьев сосны в 
кв. 153 Талицкого лесничества был выше, чем в хвое мужских побегов, на 
0,10-0,30% (у женских побегов зо.'Iьность составляла в зависимости от нх 
расположения в кроне 2,56-2,74, а у мужских-2,43-2.49%). 
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Т а б .11 и ц а 14 

лиатоми'!еское строение одиолетиеll хвои сосны обыкновеииоR 

на побегах разиого пола 

Показатель 

Число слоев rиподермы 

Число слоев ассимиляционной парен-
химы о о ••• о •• о о о о о о • 

Число смоляных каналов: 

периферических . 
nромежуточных 

срединных 

центральных 

Число живых паренхимных клеток 
в трансфузионной ткани . . • . . . 

Число трахеидных клеток в транс­
фузионной ткани . . . . . • . . . 

Число склеренхимных волокон 

в трансфузионной ткани . 

Число ксилемных клеток в одном 
пучке •..•...... 

Число флоэмных клеток в одном 
пучке .... 

Число устьиц 

р 

9,8-11,0 
1,5-3,2 
1,8-6,2 

0-1 

42-121 

184-250 

82-116 

54-60 

80-111 
15-20 

Побеги 

1 
(иногда 2) 

2~ 3~ 

9,5-14,8 
1,0-2,5 
2,8-8,2 

0-1 

64-102 

233-293 

107-133 

68-119 

75-129 
17-19 

12,0-13,5 
1,7-2,0 
0,8--5,0 

0-1 

54-101 

158-268 

94-104 

57-100 

89-112 
16-19 

В связи с тем, что на мужских побегах часть их занята 
колосками, общее количество хвои должно быть меньше, чем 
на других ветках. Данных об охвоенности побегов разного пола 
в литературе почти нет. Наши наблюдения (рис. 6) показывают, 
что женские и ростовые побеги сосны и кедра мало различают­
ся по степени охвоенности, а также и по продолжительности 

жизни хвои. Хвоя сосны держится на побегах в условиях се­
верной тайги около 5-6 лет, на что указывает резкое сниже­
ние числа игл, приходящегося на один погонный сантиметр дли­
ны побега. На пятом году жизни хвои любого типа побегов 
охвоенность еще достаточно высока- 4,3-7,5 на погонный сан­
тиметр. На шестом году она резко· снижается, особенно у жен­
ских побегов, а на седьмом году ХIЮИ почти не остается сов­
сем. Количество хвои на мужских побегах всегда ниже, чем 
на женских или ростовых, на 30-40%. Охвоенность женских и 
ростовых побегов различается менее заметно. Это ,говорит о том, 
что характер коррелятивных отношений процесса роста и орга­
ногенеза у женских и ростовых побегов однотипен- на опреде~ 
ленном отрезке побега и здесь и там образуется одинаковое 
число брахибластов. Если бы· такого стр,огого соотношения про­
цессов роста и органnrРнР:~а не наблюдалось, то степень охвоен-
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Рис. 6. Охвоенность nобегов 
разного nола в зависимости от 

их возраста у деревьев сосны 

обыкновенной и кедvа сибир­
ского. Ивдельский р-н Сверд­
ловекой обл., 1961-1967 rг., на­
саждения VI-VII классов воз-

раста 

Побеги: 1 - ростовые; 2-
женские; 3,... мужские; А- сосна 

обыкновенная; Б - кедр· сибирски\\ 

ности должна была бы измениться у побегов разных типов. Сле'­
довательно, усиленный приток воды, минеральных веществ' н 
ассимилятор we нарушает сложившихся в пределах организма 

коррелятивных связей. 
У кедра несколько иное положение. Охвоенность мужских 

побегов мало отличается от охвоенности женских и особенно 
ростовых (разница составляет 5-20%). У однолетних женских 
побегов охвоенность иногда может быть несколько выше, чем 
у ростовых того же возраСТа, но обычно охвоенность и жен­
ских и ростовых побегов кедра одинакова. По мере старения 
женский побег, как правило, более интенсивно теряет хвою и 
становится менее охвоенным. Следовательно, продолжительность 
жизни хвои у кедра больше, чем у сосны обыкновенной, за­
висит от пола побега, на котором она формируется. На жен­
ских побегах хвоя опадает обычно на год раньше, чем на ро­
стовых и мужских. 

Это объясняется большим расходом воды и питательных ве­
ществ на формирование крупных кедровых шишек, конкурирую­
щих с другими органами данной ветви. 

Таким образом, наблюдаются некоторые различия в характе­
ре охвоения побегов и в морфологии хвои в зависимости от 
половой дифференциации побегов в пределах кроны дерева. Эти 
различия, естественно, не могут не сказываться на физиологи­
ческих признаках отдельных деревьев. Если в кроне той или 
иной особи образуются преимущественно мужские шишки (типы 
Б, Г), то она становится более изреженной, ажурной в силу 
преобладания в ней слабо охвоенных мужских побегов. Асси­
милирующая пЛощадь листьев в этом случае сокращается из-за 

уменьшения их количества и размеров. В случае образования 
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nреимущественно женских шишек (тиnы А, В) крона дерева 
должна быть более густой, хвоя несколько увеличена в размере 
даже 1no сравнению с ростовы·ми побегами (у сосны обыкновен­
ной) и тем ·более сравнительно с мужскими ветвями. Этообстоя­
тельство должно сказываться на жизнедеятельности и темnах 

роста дерева. Однако, как отмечалось выше, заметных разли­
чий между деревьями отдельных половых групп по их высоте 
и диаметру или размерам кроны не наблюдается. Как среди 
«мужских», так и среди «женских» экземпляров есть высокие 

и низкие, толстые и тонкие, ширококронные и узкокронные де­

ревья. 

Характеристика плодоношении деревьев 
различных половых групп 

Рассмотрим, какими особенностями плодоношения характери­
зуются указанные половые типы. В эволюции всех живых орга­
низмов количественная и качественная стороны размножения 

имеют выдающееся значение. Преимущества того или иного 
вида или 1гру•nпы особей в лределах вида по генеративным приз­
накам ·при условии равенства дру.гих показателей позволяют им 
более успешно распространяться и осваивать новые территории .. 
Целесообразно оценить различнl!lе Половые типы с этой стороны. 
Однако материалов такого··рода для сосны обыкновенной очень 
мало. Имеются лишь отдельные сведения. Например, Н. В. Ко­
телова 0956) считает, что женские экземпляры сосны имеют се-
мена .повышенной всхожести. · 

В нашем распоряжении имелнеБ данные о количестве сnе­
лых женских шишек на деревьях разных половых типов по 

трем участкам и сведения о морфологических показателях, ха­
рактеризующих шишки и семена сосны по пяти участкам. Обра­
тимся сначала к данным о размере урожая сосновых шишек, 

Они получены на основе сплошного учета шишек на срублен­
ных деревьях (табл. 15). Меньше всего женских шишек на ин-

TaCioiiRIIB 11 

Среаиее иоан•ество caeawx шишек на OAIIOM Ае~~еве 
у рваных aoaoawx тнаоа, IВТ• 

no..oawe тиnа 
Район 

1 1 1 1 А 6 в г д Е 

Ивде..ьский (Свердповская об.11.) 593,8 17,4 457,7 114,2 73,2 437,6 
Тuицкий (Свердповская 06.11.) . 
участок 1 Не опре- 11,0 280,3 88,7 56,6 301,4 

депено 

участок 11 107,0 18,0 269,2 60,1 64,4 262,2 
Бепорецкий (Башкирская АССР) 626,0 748,3 134,1 110,9 394,1 
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дивидуумах типа Б- обычно один-два десsпка, редко более, 
иногда нет совсем, при очень большом количестве мужских цвет­
ков. Весьма примечательно, что «мужские» особи почти всегда 
несут некоторое количество женских шишек, т. е. не являются 

абсолютно однополыми. Несколько больше шишек продуцируют 
деревья типов Г и Д, обычно· несколько десятков. но не редко 
(тип Г особенно) и сотен (до 500). Деревья с жеuской сек­
суализацией (типа А и В), а также сильно цветущие смешан­
нополые особи (типа Е) плодоносят гораздо сильнее- обычно 
на каждом экземпляре насчитывается несколько сотен спелых 

женских шишек, в отдельных случаях 1000, а изредка при хо­
рошем урожае даже две-три тысячи. Отличие группы сильно 
плодоносящих типов А, В и Е от группы слабо плодоносящих 
Б, Г и Д вполне достоверно и доказывается статистически. 
В Пределах одной первой группы различия уже не столь ве­
лики. Во многих случаях они определяются случайным сочета­
нием факторов и не являются достоверными (t<З). В преде­
.1Jах каждого полового типа колебания в размере плодоношения 
очень велики. Их амплитуда определяется коэффициентом ва­
риаци!:f С, равным 40-80% и более. Следовательно, достовер­
ных отличий деревьев женской сексуализации от смешаннопо­
лых по интенсивности плодоношения не наблюдается. 

Таблица 18 

Средний вес шишек (чнспнтепь, z) н сем11н (знаменатель, мz) 
у деревьев разных половых типов 

1 Число 1 
Половые типы 

Район моде-

1 1 в\ 1 1 · лей А Б г д F. 

Чайковский (Пермская обл.) . 85 
2,38 2,62 2,55 2,61 
4,28 4,33 4,61 4,34 

Ивделъский (Свердловская обл.) 92 
2,15 2,84 2,76 2,88 2,96 3,00 
4,20 4,74 4,70 4,35 4,97 4,54 

Талицкий (Свердловская обл.) 101 
3,08 2,83 2,77 3,03 2,40 2,85 
5,14 6,18 4,91 5,22 4,90 4,97 

Белорецкий (Башкирская АССР) . 95 
4,53 4,10 4,16 4,15 4,55 
4,31 4,81 4,95 5,23 5,12 

В табл. 16 показаны некоторые особенности плодоношения 
разных половых типов- средний вес шишки, вес семян и со­
держание полнозернистых семян в шишке. Средние величины, 
характеризующие вес шишек и семян, весьма близки у деревьев 
разных половых типов. 

Наблюдаемые различия невелики. Они несколько больше 
для веса шишек (до 10-25%), но колебания признака не за­
кономерны и статистически не существенны. 
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Т а б .11 и ц а 17 

СреАИее •ис:по поо~~иоэериис:тых семаи 

в шишках Аерев•ев разных поповых типов 

Palloo 1 
Число 1 Половые типы 
1111~~е- А 1 Б 1 В 1 Г 1 Д 1 Е 

Чайковский (Пермская обл.) . 85 - - 6,5 6,8 8,4 8,2 
Ивдельский (Свердловская обл.) 92 6,2 6,7 6,9 8,5 8,1 7,6 
Талицкий (Свердловская обq.) 101 5,0 1,2 5,7 3,4 3,0 4,5 
Башкирская АССР 95 19,5 - 14,6 11,7 13,6 13,6 

Такая же картина наблюдается и в отношении среднего ко­
личества полных семян в шишке. (табл. 17). Различия во всех 
случаях недостоверны, кроме типа Б из южной части Свердлов­
ской обл. Здесь мужские индивидуумы сосны имеют гораздо 
меньшее количество семян в шишке (одно-два), чем у других 
типов. Разница достоверна при сравнении типа Б с типами 
А, В и Г, т. е. с экземплярами, имеющими преобладание жен­
ских шишек, или смешаннополыми. 

Расчет величины коэффициента вариации трех изученных 
признаков свидетельствует о том, что каждый признак харак· 
теризуется своим уровнем изменчивости, который, !По-видимому, 
мало зависит от полового типа деревьев. Для среднего веса 
шишек ·коэффициент вариации достигает 16-25%, редко мень­
ше, для среднего веса семян 11-17%, а для полнозернистости 
шишек он возрастает до 40-60%. Такие цифры близки к сред­
ним данным об амплитуде индивидуальной изменчивости при­
знаков (см. главу V). Это свидетельствует о высокой степени 
дифференциации деревьев, относящихся к одному половому 
типу. ' 

Т а б .11 и ц а 18 

Амппиту,~~;а коаебаииа приэкаков у Аерев•ев раэиых поо~~овых тиnов 

в ИвАе.ll"с:ком palloнe Свермовсхоll oб.ll. 

Половые типы 

Признак 
А • в Б г д Е 

Вес wilшeк, ' • • 1,60-2,52 2,37-3,77 1,89-3,40 2,28-4,83 2,35-3,60 1,63-4,45 . семкв, .IU . . 3,37-5,46 3,92-5,34 3,02-6,31 3,61-5,08 3,60-7,32 3,47-6,34 
Чис.ао семки в шиш-

ке, шт. '. ~ .. 2,9-12,0 1,3-11,5 1,7-10,0 4,6-13,4 3,9-14,7 • 0,5-13,2 

В каждом половом типе есть экземпляры и с мелкими и с 
крупными семенами и шишками (табл. 18). 

Следовательно, половые т.ипы по своему rенотипическому 
составу весьма разнородны. Это доказывается и тем, что в 
nределах каждого из них. встречаются экземпляры разлИчных 
«Цветносеменных рас» (табл. 19). 
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Табпица 18 

Расоредепеиие АеJ)ев~оев сосны ооыкиовеииоА 

ра3Jiиqиых nоповых типов оо окраске семви 

(ТалиuкиА р-и СвермовскоА обл.), % 

Половой тиn 

Окраска семвн 
А Б в г д Е 

Черная 40 50 46 41 58 47 
Коричневая 40 25 36 36 16 19 
Светлая . 4 4 10 5 
Пестрая 4 5 6 
Темно-серая 20 6 5 6 
Прочая 25 4 9 16 17 
Число модельных деревьев, шт. 5 4 28 22 19 64 

Как правило, преобладают деревья с черными семенами -
таких около половины. Много встречается индивидуумов, имею­
щих коричневые семена. Встречаются также деревья с пестры­
ми, светлыми, темно-серыми и другими семенами. Это соот­
ветствует общей картине распределения «цветносеменных рас:;, 
сосны в лесах Урала, о чем будет сказано ниже. В пределах 
половых групп примерно сохраняется типичный для популяциа 
характер распределения индивидуумов по окраске семян. Неко­
торые отклонения у типов А и Б (в них -отсутствуют· светлые 
и пестрые семена) объясняются недостаточным количеством изу­
ченных экземпляров сосны. 

Не установлено и достоверных различий между половыми 
типами по качеству образуемых ими семян (табл. 20). 

Табпица 20 

Абсопютиав всхожест~о семви дерев•ев сосны обыкиовеииоlt 

раuиqиых поповых типов nри комивтиоlt температуре, % 

Район 

Ивдельсций (Свердловская обл.) . 
Талицкий (Свердловская обл.) . . 
Белорецкий (Башкирская АССР) . 
Чайковский (Пермская обл.) . . . 

А 

95,5 

94,0 

Половые тиnы 

в 

90,2 
97,2 
91,2 
98,0 

г д 

90,5 
97,3 

88,0 92,0 
91,0 

Е 

84,4 
99,2 
89,5 
96,3 

Однако деревья «женского» типа, не продуцирующие муж­
ских колосков, имеют несколько повышенную всхожесть семян 
по сравнению с экземплярами других половых типов. К со­
жалению, подобных особей в насаждении встречается очень ма- . 
ло и их изучение сильно затрудняется в связи с невозмож· 
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ностью статистической обработки данных. Не удалось по той 
же причине изучить и всхожесть семян «мужских» деревьев. 

Таким образом, качество плодоношения сосны обыкновен­
ной мало связано с половым типом индивидуума. Оно, как 
будет показано ниже, более заметно ·зависит от генатипических 
особенностей особи. Поэтому вряд ли можно согласиться с 
А. С. Яблоковым (1962), считающим, что всегда следует пред­
почитать семена с женских деревьев всем другим по причине 

их якобы более высокого качества. 

Некоторые соображения 
о причинах половой изменчивости 

у хвойных деревьев 

Мы показали, что у соснь1 обыкновенной, а также, вероятно, 
и у многих других представителей семейства Рiпасеае, наблю­
дается довольно четкая дифференциация особей на половые ти­
пы. Однако эту дифференциацию следует считать условной в 
том плане, что она выражается лишь в относительном преоб­
ладании у индивидуумов генеративных органов того или иного 

пола. Чисто «мужских» или «женских» особей не существует. 
Даже те деревья, которые нами выделены в качестве однопо­
лых форм (типы А и Б), обычно образуют органы противопо­
ложного пола. Если это не наблюдается в данный момент, то 
все равно происходило на том или ином этапе онт()генеза. Сле­
довательно, сексуализация хвойных пород относительна. 

Какие же причины лежат в основе половой дифференциации 
особей данной группы растений? В свое время мы на приМере 
той же сосны обыкновенной показали, вслед за Мюллером, Рен­
валлем, Лравдиным и другими, что для образования шишек то­
го или иного пола в пределах кроны решающее значение имеют 

условия среды (Мамаев, 1956а, 1956б). В сомкнутом насажде­
нии совершенно отсутствуют женские шишки на нижних час­

тях кроны. Они приурочены в основном к освещенным верх­
ним частям. На нижних ветвях и на отставших в росте де­
ревьях образуются мужские шишки. Такая же картина у кедра, 
ели, лиственницы, пихты. В приспевающем насаждении, в связи 
со снижением полноты и улучшением условий освещения в ле­
су, женские шишки начинают появляться на средней и даже 
нижней части кро_ны. Чем более развито дерево, тем лучше 
освещенность кроны, тем далее вниз по ее ветвям опускают~я 

женские.шиШки (табл. 21). 
Следовательно, очень ярко проявляется большое значение 

усиленного освещения, а также тепла и, вероятно, водио-мине­

рального питания (оно лучше у мощных осевых ветвей, где 
развиваются женские· шишки) для женской сексуализации по­
бегов. Совокупность экологических факторов влияет на процесс 
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Т а б.11 н ц а 21 

Ко.11нчество мужских н женских шишек (в ус.11овных бu.11ах) 

на рамнчных част•х кроны Аерев•ев сосны обыкновенноа· в Во•оrоАскоА об.11. 

Часть кр!)НЫ 

!<ласе KJI8cc верхнвв 1 среАНвв 1 вв•н•• 
возраста Крафта 

Пол шишек деревьев 

Q 1 l 1 Q 1 l 1 Q 1 ~ 

Ill I-11 2,7 0,6 0,6 1,4 о 2,4 
ш 0,7 о о 0,3 о 0,3 

IV-V о о о 1,0 о 2,0 
IV I-11 2,9 1,1 1,1 2,3 о 2,7 

III 2,0 1,0 0,5 1,0 о 1,2 
IV-V о о о 0,5 о 1,0 

v I-11 3,0 1,2 1,2 2,5 0,3 3,0 
ш 2,6 1,4 0,9 1. 7 0,4 2,4 

IV-V о о о о о о 

сексуализации не прямо, а опосредованно, опреде.1яя мощность 

развития побега в кроне, что в свою очередь обус.lОВЛitвает 
перераспределение ассимилятов, биологически активных и мине­
ральных веществ и воды· в системе ветвей. В завнеимости от 
этого перераспределения и происходит опреде.1ение направления 

сексуализации побега. Искусственное изменение распреде.'lения 
ве1Цеств· в кроне дерева изменяет направ.:1енне по.'lовой диффе­
ренциации побегов. Наши опыты показа.1и. что кольцевание 
30-летней сосны (Никольское лесничество, Во.lОГОДСКОЙ обл.) 
вызвало смену генеративных ярусов кроны - выше места коль­

цевания стали развиваться вместо женских то.'lько мужские 

шишки, а ниже- женские и небр.'lьшое ко.1нчество мужских. 
Случаи спонтанного изменения закономерного размещения гене'­
ративных ярусов (женский- вверху, мужской- внизу) на про­
тивоположное распределение (у отдельных nl'rneit) мы наблю­
дали неоднократно в лесах Воронежской, В.1а;щмнрской, Сверд­
ловекой и других областей. 

Весьма характерным показателем, свн;tете.lьствующим о 
большой зависимости полоопределения у соtны от экологиче­
ских факторов, является также образование· на побеге одного 
года одновременно мужских и женских шишек. Такие случаи 
довольно часто наблюдались, например, в степных борах Ка­
захстана, где условия вегетации характерны наличием в отдель­

ные годы резких отклонений погоды от многолетней нормы. 
Так, в 1960 г. из 350 просмотренных нами побегов 16 имели 
одновременно и мужские и женские шишки, образовавшиеся в 
один и тот же (196Q) год. Кроме того, передки случаи, когда 
под воздействием метеорологических факторов происходит сме-
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на пола побега- мужского на женекиИ и наоборот. Подобное 
явление отмечено во многих районах Урала (Свердловская и 
Пермекая области, БАССР и др.), в Казахстане. О том, что в 
этом случае действуют условия погоды, говорит тот факт, что 
в определенный год обыt~но можно наблюдать лишь один оп­
ределенный тип смены пола. Наиболее же убедительным дока­
зательством влияния погоды является неодинаковое обилие 
мужских или женских колосков в разные годы. Так, в отдель­
ные годы образуется больше мужских шишек, в другие - мень­
ше. Особен~о сильно неравномерность «цветения» проявляется 
в отношении женских шишек, количество которых по годам 

(особенно у пихты сибирской и ели сибирской) сильно колеб­
лется. 

Из табл. 21 отчетливо виден онтогенетический сдвиг соот­
ношения полов по мере старения деревьев. От 111 к IV классу 
возраста, наряду с увеличением количества женских шишек, 

усиливается степень мужского «цветения». Мужские шщпки об­
разуются в V классе возраста у большого числа деревьев, они 
проникают и в верхние этажи кроны. Особенно много их у 
деревьев ускоренного развития, имеющих большую раскидистую 
крону. Причина этого кроется, прежде всего, ·в том, что при 
старении дерева происходит неуклонное разрастание кроны, 

формируется масса обрастающих бо.11ее мелких побегов. По­
следние и служат местом образования мужских шишек, посколь­
ку в сложной конкуренции между органами дерева в их поч­
ках и тканях самого побега и хвои создаются условия для 
мужской сексуализации. По-видимому, важен не столько сам 
возраст дерева, сколько система архитектоники его кроны. За 
это говорит и наличие у старых деревьев во многих случаях 

очень большого количества женских шишек и, наоборот, у мо­
лодых деревьев (111 класс) при разрастании их кроны- боль­
шого числа мужских шишек. И лишь позднее, на стадии нача· 
ла отмирания дерева (в возрасте 160-200 лет сосны, а для 
кедра еще выше) количество женских генеративных зачатков 
сокращается, так как условия питания всех ветвей резко ухуд­
шаются. 

О роли питания тканей побега для направления его сексуа­
·лиэации свидетельствует целый ряд факторов: уменьшение n 
nределах кроны размера мужских побегов по сравнению с жен­
скими (Мамаев, 1956а), образование мужских шишек на обра­
стающих, а не на главных осевых элементах ветвей, формиро­
вание у хвои женских побегов анатомо-морфологической струк­
туры, направленной на обеспечение усиленного снабжения nи­
тательными веществами и водой, доставляемыми через ксилему. 

Приведеиные выше данные о половой дифференциации сос­
ны обыкновенной касаются в основном старых насаждений. Рас­
тения перешли возраст, в котором происходят интенсивные из­

менения в типе сексуализации, здесь уже наблюдается опреде-
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ленная стабилизация по.1а у индивидуумов. Это, кстат11. позво­
ляет более обоснованно изучать половую дифференциацию н ус­
танавливать ·признаки, характеризующие тот или иноil половой 
тип. В старом возрасте деревья различных половых групп поч­
ти не различаются по высоте, диаметру и форме ство.1а, диа­
метру и форме кроны, по весу образуемых ими шишек и семян, 
по полнозерности и окраске семян и другим признакам. Исклю­
чение представляют лишь слабо плодоносящие (и слабо «цве­
тущие») экземпляры типа Д, имеющие сниженный диаметр кро­
ны и ствола, более тонкие ветви и повышенную относитель­
ную высоту. Основным различием половых типов является 
присутствие на них побегов разного пола и, соответственно, спе­
цифической хвои, не говоря уже о шишках. Следовательно, 
половая специализация особи в возрасте 100-129 лет и выше, 
по-существу, не сказывается на «в:rоричных» признаках орга­

низма, за исключением ассимиляционных органов, их ко:шче­

ства и размеров. Другое дело, молодой организм. Здесь наблю­
дается явная корреляция между половыми признаками и мно­

гими другими свойствами и признаками индивидуума. Мощное 
вл11яние среды и ростовых корреляций ведет к половой диф­
ференциации. Прои.сходят изменения облика растений-=- высо­
ты, диаметра, строения кроны и т. д., влекущие за собой фе­
минизацию или маскулинизацию организма. К зрелому возрасту 
упомянутые морфологические различия меж;ду половыми фор­
мами стираются, но высокая степень относительной половой 
дифференциации особей в насаждении остается как итог всего 
предыдущего развития организма. Сформировавшийся ранее тип 
архитектоники кроны на долгое время определяет продуцирова­

ние растением генеративных органов того или иного rюла на 

определенных ветвях. Следовательно, половые формьi наших 
хвойных пород представляют в основном явление фенатипиче­
ского характера, закрепившееся как свойство данного органиэ­
ма в результате его длительного специфического развития в 
онтогенезе. 

· Однако гипотеза о происходящем в эволюционном плане 
процессе разделения полов у сосны обыкновенной не может 
быть окончательно отвергнутой. Наряду с половыми форма'\111, 
носящими сугубо фенатипическую природу, в популяциях иног­
да встречаются вариации генатипического характера. Несколько 
таких индивидуумов найдено в различных районах Ypa.1n 
(табЛ. 22). Они обычно вь!деляются некоторыми особенностями 
из массы так называемых «мужских» и «женских» деревьев, 

охарактер'изованных выше. Основным их отличием является поч­
ти абсолютное преобладание генеративных органов одного пола, 
хотя условия появления противоположных зачатков и сущест­

вуют. В то же время обычные «мужские» или «Женские» осо­
би, появление которых обусловлено фенат-ипическими причина­
ми, всегда имеют небольшое количество шишек другого пола. 

' 
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ТабАица 22 

Характеристика морфоАоrических особениостеll rеиотипи•еских noAoвt.lx форм 
сосны обыкиовенноll. 

:1 
"' а: .. · .. .. cu 
Q :1 
"' .. 
':1 = CQ t:t 

32,9 
32 

31,2 
42 

27,7 
34 

28,9 
30 

29,9 
43 

27,6 
31 

28,3 
32 

28,6 
41 

Свердяовскаll об11., Та11ицкиll лесхоз. Vl кАасс возраста 

>.Z .. 
"""' 

Q 
~ .. .. ,.,. 

~Q " 
:а· 

8cJ2CII 
... = ':IQ Q Толщина 

Окраска листоватой коры ~ .. а .... о. Форма кроны Q .. " сучьев .. :а., """' iiE ""'" ":;s о. 
.,Qu .. 
:; .: :в 

.. .. cu 
:CQ :1 

"'"' " a.oS ~~ = t::Qu t:t 

Мужские формы 

Узкая, за-Желтая 17 29 3,5 
остренмая 

Средние 

Желто-зеленая 24 26 4,0 Однобокая, 
Толстые 

редкая 

Красновато-желтая 27 35 4,5 Однобокая 

28 36 3,7 Узкая, 
Тонкие 

острая 

Женские формы 

Овальная, 
Желтая 30 33 6,0 

густая 
Толстые 

25 41 4,5 Овальная Средние 

Желто-зеленая 17 35 5,0 Тонкие 

Серовато-оранжевая 26 39 6,5 Овальная, 
Средниt> 

заостренная 

=· 
Q 

"' .. 
0: 
Q 

"' Q .. 
"' Q 
о. 

; 
~~ 

56 

53 

54 

45 

57 

56 

65 

54 

Кроме того, у генотипических половых форм наблюдаются не­
которые отличия в строении кроны и ствола. Иногда габитус 
этих деревьев. (в старых насаждениях) хара·ктериэуется снижен­
ным диаметром ствола по сравнению со средними деревьями, 

меньшей степенью разрастания кроны и т. д. 
В пределах группы генотипических половых форм встре­

чаются весьма разнообразflые варианты по высоте. толщине, 
nротяженности грубой коры, весу семян и шишек, окраске се­
мян и т. д. Однако у мужских особей по сравнению с женски­
ми (и обоеполыми индивидуумами), несколько меньше размеры 
кроны. По другим показателям у однополых деревьев нет отли­
чий от обоепо.71ЬIХ. 
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Не имея существенных отличий от основной массы обоепо­
лых особей, отдельные деревья по неизвестным причинам обра­
зуют цветки только одного пола. Как показывает анализ, это 
происходит в течение .многих лет. Мужские экзем.пляры не про­
дуцируют женских шишек, хотя их ветви хорошо освещены . и 
осевые побеги по своим размерам являются типичными для 
женских. В то же время женские экземпляры почти не могуr 
образовывать мужских шишек, хотя внутри их кроны имеете}! 
достаточное количество мелких обрастающих веток, на которых 
обыч1ю размещаются мужские «цветки». Все отобранные моде­
ли являются здоровыми нормально растущими деревьями, без 
каких-либо пороков, которые иногда вызывают ненормальные 
изменения в сексуализации растений. Не находя причи·н внеш­
него порядка, вызывающих в настоящее время или повлияв­

ших на прошедших этапах онтогенеза на специфику определе­
ния пола, мы можем отнести образование этих форм лишь бла­
годаря своf:lственной виду индивидуальной изменчивости. В дан­
ном случае проявляется внУтрипопуляционная индивидуальная 
генотипическая изменчивость по типу сексуализации. Способ­
ность к образованию генеративных органов того или иного пола, 
по-видимому, также может варьировать, как и все другие при· 

знаки. 

Весьма интересно, что отдельные особи имеют некоторую 
тенденцию к формированию гермафродитных побегов, на кото­
рых одновременно появляются (в один и тот же год) и жен­
ские и мужские шишки. Выше говорилось об отдельных слу­
чаях такого рода, когда подобные побегИ встречаются у отдель­
нЫх деревьев в единичном количестве - обычно не более 1-2% 
от всей массы побегов. Иногда Же можно встретить. деревья, 
у. которых обоеполых побегов образуется много. Такой экземп­
ляр был встречен нами в Ивдельском районе Свердловекой обл. 
(модель N!! 26, кв. 183, Ивдельского лесничества). Это дерево 
148 лет, высота 28,7 .м, диаметр 53 с.м. Женских шишек на нем 
образуется мало, !':fУЖСких, наоборот, очень много. В 1961 г. 
у него появилось значительное количество гермафродитных по­
бегов. Другое дерево найдено в Аман-Карагайском бору Куста­
найской обл. (модель N2 71, Ново-Нежинское лесничество). Воз­
раст его около 100 лет, высота 25 .м, диаметр 40 с.м. На дере­
ве много мужских «цветков», в 1960 г .. часто встречались побе­
ги с однрвременным образованием мужских и женских шишек. 
Отдельные деревья с «обоеполыми» побегами можно увидеть 
также и в .tJ.ругих местах островных боров Казахстана, в Чай­
КОJ3СКОМ. районе Пермекай обл. на Южном Урале. 

Таким образом, все ВИДЫ семейства Pinaceae и OTHOCЯTCSI 
к раздельнополым однодомным организмам, у них проявляется 

половая дифференциация. Она заключается в том, что часть 
особей имеет тенденцию к преимущественному образованию 
мужских или женских генеративных органов, а ·другая часть 
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(большая) продуцирует органы обоих полов. В результате та­
кого процесса сексуализации популяция расчленяется на поло­

вые типы. Происходит как бы специализация особей -одни иэ 
них· являются основными продуцентами женских генеративных 

зачатков и семян, другие- мужских зачатков- пыльцевых зе­

рен, а третьи -и того и другого. 

Разделение полов у хвойных пород, кроме того, происходит 
и в пределах организма -одни побеги несут мужские, а дру­
гие -женские шишки. Мужские и женские побеги сосны обык­
новенной, кедра сибирского и других видов различаются по 
своим морфологическим особенностям. На женских побегах, 
в частности, более крупная и густая х·воя, ее анатомическое 
строение способствует улучшению трофики ассимиляционного 
аппарата, а через его посредство- формирующихся женских 
генеративных органов. На мужских побегах хвоя короче, ее 
меньше количественно, у нее имеются и некоторые анатомиче­

ские особенности. Причину данного явления следует видеть в 
специфике снабжения побега питательными веществами и водой. 
Этот процесс опосредован в сложных конкурентных взаимоот­
ношениях между отдельными органами дерева и проявляется на 

фоне структурных преобразовiший кроны дерева в ходе онтоге­
неза при решающем воздействии совокупности экологических 
факторов, действующих внутри фитоценоза. 

Указанные структурные пре6бразования вызывают смену на­
правления сексуализации по мере старения дерева и в основ­

ном определяют появление индивидуумов различных половых 

типов. В то же время у представителей семейства Pinaceac 
наблюдается, по-видимому, образование специфических половых 
форм в связи с проявлением присущей виду генотипическоit 
изменчивости. 



Г.'lава V 

Индивидуальпал изменчивость 

Индивидуальная изменчивость вндов Pinaceae была отмечена 
еще в работах систематиков конца XVIII- начаЛа XIX в. Нан­
более полно она в то время была охарактеризована в сводке 
Лоудона (Loudon 1829, 1838). Последний описал семь разновид­
ностей сосны обыкновенной (vulgaris, horizontalis, uncinata, 
шonophylla, scariosa, intermedia, tortuosa), представляющих 
проявление индивидуальной изменчивости. Для лиственницы ев­
ропейской Лоудон приводит восемь разновидностей (repens, 
flore ~lba, flore rubra, pendula, compacta и. др.), для ели­
одиннадцать (communis, nigra, pendula и др.). Но сводка Лоу­
дона не исчерпывала всего разнообр.азия индивидуальной из­
менчивости хвойных, уже известного в то время. Так, у него 
нет, например, упоминания о лузусах ели, различающихся по 

окраске молодых шишек, которые Эттельт описал еще в 1792 г. 
(Ri.ihl, 1928). 

Позднее многочисленные нарИdЦИИ хвойных видов были опи­
саны в трудах крупнейших си~тематиков- Декандоля (De Can­
dolle, 1824-1868), Энглера и Прантля (Engleг, Prantl, 1877-
1908), Бейссиера (Beissner., 1891), Гордона (Gordon, 1880), 
Гартвш·а (Hartwig, 1892), Ашерсона и Гребиера (Ascherson, 
Graebner, 1896--'-1935), Сильвы-Таруки (Silva-Taгouca, 1913) 
и др. ]\ этому периоду число индивидуальных отклонений, нау­
ченных дендрологами, заметно увеличи.'lось. Если в книге Лоу­
дона ДJIЯ ели обыкновенной приводится список лиillь 11 вариа­
ций, то в специальной работе по семейству Pinaceae, опубли­
кованной Гордоном, приводится уже 17 разновидностей. ]\ на­
шему времени оно возросло до 59 (Eiselt, 1964). Увеличение 
числа описанных вариаций отмечается и в отношении других 
видов Pinaceae. · 

Изучение внутривидовой индивидуальной изменчивости за­
метно усилилось в 20-30-е годы текущего столетия, после того 
как были подведены первые итоги опытов с географическими 
культурами древесных растений. Оценка индивидуальной из­
менчивости дала толчок к развитию лесной селекции, которая 
в значительной степени основывается на отборе н разведении 
хозяйственно ценных вариаций древесных пород. Появиюtсь 
крупные монографии Фабрициуса (Fabricius, 1922), Лёфф.1ера 
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(Loffler, 1923), Буссе (Busse 1932), Кобранова, (1925), Су­
качева (1928). В них ставились многие важные проблемы лесной 
селекции, в том числе вопрос об индивидуальном отборе. Со­
здается концепция так называемых «плюсовых деревьев». 

В последние три десятилетия исследования индивидуальной 
изменчивости 'у видов семейства Рiпасеае проводились очень 
широко. Они позволили получить достаточно детальное пред­
ставление о характере варьирования признаков в пределах по­

пуляции у ряда видов, распространенных на Европейском кон­
тиненте. Большинство видов хвойных, произрастающих на Ура­
ле и в Сибири, изучены слабо. 

У сосны обыкновенной к настоящему времени наилучшим 
образом исследованы вариации: по форме кроны, строению ко­
ры, окраске семян, форме апофиза, окраске и величине ши­
шек, окраске мужских шишек, быстроте роста, смолопродуктив­
ности. 

У кедра сибирского изучались вариации: по форме кроны, 
структуре коры, характеру плодоношения (величине и форме 
шишек), маслопродуктивности семян. 

Для ели сибирской имеются небольшие данные об индиви­
дуальной изменчивости типа ветвления побегов, строения коры, 
окраске молодых шишек и форме семенных чешуй. 

У лиственницы сибирской детально изучена изменчивость 
по форме и величине шишек, строению их чеШуй, по структуре 
коры. 

И, наконец, индивидуальная изменчивость пихты сибирской 
nочти не исследовалась. 

Мы попыта:Лись изучить варьирование как можно большего 
числа признаков. Каждому биологическому виду свойственно 
наличие огромного числа показателей, по которым он может 
быть охарактеризован. Трудно претендовать на изучение сколь­
либо значительной их доли, поэтому в данной работе сосредо-
7очено внимание лишь на некоторых, наиболее существенных 
nризнаках. Оценка их изменчивости необходима для общего 
nредставления об исследуемых нами таксономических единицах. 
К: этим признакам следует отнест.и особенности, характеризую­
щие размер и форму ствола и кроны дерева»· ассимиляцион­
ный аппарат, мужские и женские шишки, семена и вырастаю­
щие из них проростки и .сеянцы. 

Изменчивость размеров ствола деревьев 

Как известно из лесной таксации, распределение деревьев в 
одновозрастном насаждении по их размерам характеризуется 

обычно кривой нормального распJ>еделения, имеющей значи­
тельную асимметрию (Анучин, 1952). При этом деревья изме­
няются по высоте таким образом, что наибольшее из них отли-

16 



чается от среднего на 10-14%, а наименьшее- на 20-32%. 
По диаметру отклонения еще сильнее: в среднем на 70% - "~ 
сторону увеличения и на 50% - в сторону снижения толщины 
(Тюрин, 1945; Schiffel, 1930). Приведем в качестве примера 
изученные нами насаждения сосны обыкновенной и кедра сибир­
ского в Свердловекой обл. ( табл. 23). 

Высота и диаметр в древостоях сос·ны изменяются почти в 
полном соответствии с отмеченной закономерностью. Лишь в 
более старом насаждении варьирование диаметра несколько 
превышает норму. Что же касается кедра, то изменчивость его 
стволов проявляется гораздо сильнее и не укладывается в рам­

ки правила, полученного при изучении сосны обыкновенной, ели 
обыкновенной, бука западного и других европейских нород. 
Кедр отличается высокой теневыносливостью и может много 
десятилетий существовать под пологом леса (Колесников, 1956), 
чего нельзя сказать о сосне обыкновенной. Это и обусловли­
вает очень высокое варьирование высоты и диаметра кедра в 

насаждении. Коэффициент вариаци11 превышает обычную вели­
чину почти вдвое. 

таблица ?.3 

Иамеи'lнв·ость размера ствоАов Аеревьев в оАНовозрастиых иасажАенн•х 

Древесна11 порода н местона-
хожАенне )"18стка 

Сосна обыкновенная, Та-
лицкий лесхоз, кв. 153 
Сосна обыкновенная, Ив-
дельский .лесхоз, кв. 183 
Кедр сибирский; Ивдель-
ский лесхоз, кв. 170 . . . 

Древесна11 пороАI н· местона-
хожАенне участка 

о сна обыкновенная, Та-с 
.11 ицкий лесхоз, кв. 153 
Сосна обыкновенная, Ив-
е.льский лесхоз, д 

к 
с 

кв. 183. 
едр сибирский, Ивдель-
кий лесхоз, кв. 170 

Возраст, 
лет 

111 т 

а. 
u 
~ 

110-130 29,7 0,17 

140-150 26,3 0,25 

150-170 19,5 0,37 

ПроАолженне тall11. 23 

.'lfep• ся т с,% 

36,3 0,76 22,0 

43,4 0,74 17,3 

29,4 1,01 30,5 

76 

Высота 

IIIKCHIIIIJIЬ• киннмаль-

Blll на я 

с, % 
Al 1 ~от 1% от JC Мер ер 

5,9 34,1 115 23,8 но 

9,7 31,0 116 12,8 75 

16,4 24,6 150 8,9 45 

·--
Днаметр 

~·т::: 1 ··~:-~ 
ся мер ся мер 

-

60 165 20 55 

65 150 27 62 

53 174 10 29 



Распределение числа деревьев по высоте и диаметру под­
чиняется весьма интересному правилу. Количество стволов 
меньше среднего дерева составляет большую часть общего чис­
ла, а деревьев больше среднего- меньшую. Еще Байзе (Weise, 
1880) показал, что это соотношение составляет 57,5 и 42,5% 
(для распределенйя по диаметру). Позднее наличие такой об­
щей закономерности подтвердили Шиффель (Schiffel, 1930), 
А. В. Тюрин (1931), М. В. Давидов (1951) и мн. др. 

Следовательно, кривая распределения числа деревьев в на­
саждении должна быть отриЦательно асимметричной, иметь рас­
тянутую левую половину. Специалисты в области лесной так­
сации не задавались целью объяснить биологический смысл это­
го явления. Однако такая особенность не случайна. Она отра­
жает общее свойство размерных показателей, характеризующих 
величину того или иного органа растения. Это свойство заклю­
чается в том, что в пределах одного древостоя у видов, способ­
ных образовывать сомкнутые группировки, к которым относятся 
многие древесные породы, существует бо.1ее сильное ограниче­
ние максимальных размеров органов, чем минимальных. Ниж· 
ние пределы значения признака ограничивает своеобразная сре­
да, создающаяся внутри растительного сообщества, под пологом 
.neca, а на верхних пределах на размеры органа оказывают дав­
ление также факторы среды и биологические особенности вида. 
Поэтому особи из правой части кривой распредеЛения элимн­
нируются сильнее, чем из левой, и кривая приобретает отри­
цательную асимметрию. 

Эта закономерность, безусловно, может очень часто нару­
шаться в зависимости от степени и характера воздействия эко­
логических факторов, определяющих нижние или верхние пр~­
делы значений признака. Кроме того, влияет возраст древостоя 
и биологические свойства вида. 

Некоторые примеры, иллюстрирующие· данную закономер­
ность, были приведены выше для эндогенной изменчивости раз­
меров шишек. В целом же познание этого свойства растений 
еще ждет своего исследователя. 

Индивидуальная изменчивость деревьев по энергии прироста 
имеет важнейшее хозяйственное значение. Поэтому она много­
кратно изучалась. Одним из первых ее исследовал Цедербауэр 
(Zederbauer, 1912). Затем Берндт (Behrndt, 1935), Шрёк (цит. 
по Ромедер, Шёнбах, 1962), Веттштейн (Wettstein, 1957), Иль· 
мужt~нский (IImurzynsky, 1961) показали в специальных опы­
тах эту неравномерность роста потомсто отдельных деревьев. 

В. И. Носков (1961) наблюдал рост 10-летносо потомства сос­
ны от 77 отдельных деревьев. Зависимость высоты растений 
о·т ·того, с какого дерева были взяты семена, оказалась более 
сильной, чем лесатипологическое происхождение семян. Наи­
.11'1Чшее потомство дали деревья 1 класса роста. 

Представление о наследственной константности быстроть• 
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роста у древесных пород вошло важнейшей составной частью 
в учение о плюсовых (элитных) деревьях. Оно сложилось преж­
де всего в Швеции (Liпdquist, 1951; Syrach Larsen, 1956), 
а затем стало разрабатываться и во многих других странах 
(Ромедер, Шёнбах, 1962; Яблоков, 1962; Вересин, 1963). 

К:ак известно, селекционеры считают быстрорастущими 
(плюсовыми) особи, которые превышают по своей высоте и 
диаметру средние показатели насаждения, 11 ~lед.lеннорастущи­

ми (минусовыми), если они ниже. Конкретная вe.lliЧIJHa этого 
превышения или, наоборот, снижения раз111еров. указывается 
весьма ориентировочно. Так, А. С. Яблоков (1965) по.1агает. 
что плюсовые деревья сосны обыкновенной. е.111 11 .lнственни­
цы должны превышать среднюю высоту на 4-5 .н. а п.1юсовые 
деревья кедра на 1-2 м. Диаметр же до.тжен быть то.1ще, 
чем у среднРго дерева, на 50%. Ермаков 11 др. (1962) для 
плюсовых деревьев сосны обыкновенной приводят пок;нателп 
превышения по сравнению со средними д.1я насзж.J.енпя. 15-
30% для высоты и 9-22% для диаметра. 

Руководствуясь общепринятыми кр,итериюш. :>.1ы вы.J.е.111.1И в 
некоторых из обследованных нами насажденнil СiЫL'Трорастущие 
индивидуумы (табл. 24). В сосновых насзж.J.еннях оказа.1ось 
7-13% экземпляров, значительно (прпмернL~ нз 4 .lt) превы­
шающих среднюю высоту древостоя. Дово.1ьно часто у этих 
экземпл5tров больше и диаметр. В ке.J.рово~! насаждении высо-

табо~~ица 24 

Чисо~~о и характеристика быстрорастущих ocoбelt 

в иасаждеии11х сосны обыкиовеииоlt и кедра сибирского 

"' Пр('вышенне 

"' 
.., 
а. "' 

бt,~строрасту-.. .. ..; ,_ 
"' щоtх особ:А ,_ 

ii С! 11~:1 средними .. .. "' >. ... u u " Вид Район 
.. .. :11 "' 

,_ 
"' "' .. "' u :z: "' ~~ о о .. "" no вы- no дна-
"' "' .. 

= g_ . соте метру 

" u ~ 5 ,_:.: 
" u u"" .. .. .. .. о 

~ с.м 1·% " " о. .::. • u 
~ :.:: u u ~с 

Сосна Свердловекая обл. 
обыкно- Ивдельский лесхоз, 

венная кв. 183. III VIII 26,3 43,4 9,4 4,2 16 7,7 .18 
Там же, Bepxoтltp-
ский лесхоз, кв. О . II VII-VIII 27,9 37,6 7,1 3,5 14 8,3 22 
Там же, Талицкий 
лесхоз, кв. 197 11 VI-VII 28,7 38,0 13,2 3,8 13 1, 7 . 5 
БАССР, Белорецкий 
лесхоз, кв. 85 11-III VI :24.т2.5 8,{) 4,5 18 нет нет 

Кедр си- Свердловекая обл. 
бнрский Ивдельский лесхоз, 

кв. 170 . IV VIII-IX 1 ч :;.·)() 4 21,0 4,4 22 9,2 31 . ··г·. 
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ких деревьев (на 4-5 .м выше средних) мы нашли 21%: Повы­
шенная встречаемость высокорослых деревьев у кедра по срав­

нению с сосной объясняется сильной изменчивостью этого вида, 
о чем говорилось выше. Лучшие деревья кедра заметно отли­
чаются от средних и по диаметру. 

Особый интерес представляют морфологические признаки 
быстрорастущих деревьев. Этому вопросу посвящена достаточно 
большая литература. Однако можно с уверенностью сказать, 
что какой-либо ясности здесь пока не получено. Приведем .не­
которые наши данные для сосны обыкновенной, произрастаю­
щей в кв. 153 Талицкого лесхоза (табл. 25). 

Быстрорастущие fl!:дивидуумы весьма разнообразны по сво­
им МО!"'фалогическим особенностям. Среди них есть деревья раз­
'!:J.Jоразного диаметра (от 32 до 56 с.м) и сбежистости (отно­
сительная высота колеблется от 58 до 101). Грубая кора за­
нимает от 12 до 34% общей протяженности ствола. Длина. кро­
ны также весьма разнообразна, она колеблется от 1 /s до 1/2 

высоты дерева. Сильно изменяется длина хвои, вес и длина 
шишек, вес семян. Апофизы варьируют по форме от почти пло­
ских (балл· 1, 5) до крючковатых (балл 5). Окраска семян мо­
жет быть и черной, и коричневой, и светло-серой, а окраска 
крылаток варьирует от бледной до темно-коричневой. Средние 
показатели быстрорастущих деревьев по большинству призна­
ков близки к среднему значению для пробной площади в це­
лом. Исключение представляет- вес шишек, который у быстро­
растущих экземпляров определенно выше. Некоторое превыше­
ние (статистически не подтвердилось) показывают также длина 
шишек и вес семян. 

Таким образом, группа быстрорастущих индивидуумов неод­
нородна и представляет сложный конгломерат генотипов. Это 
можно просJiедить не только для Талицкого района, но и на 
примере других изученных нами популяций сосны. 

Деревья замедленного роста в том же насаждении харак­
теризуются меньшей толщиной ство.(!а, некоторым увеличением 
протяженности кроны в связи с менее интенсивным очищением 

ствола от ветвей, сниженной относительной высотой, более мел­
кими шишками. По остальным признакам отличий от группы 
быстрорастущих деревьев не отмечено. Расчет коэффициентов 
достоверности различий (t) между признаками быстро- и мед­
леннорастущих деревьев (насаждение в кв. 153 Талицкого л~с· 
лоза) показывает, что имеются ясные отличия только по сред­
нему диаметру ствола и весу" шишек и то лишь при низком 
доверительном уровне Р = 0,95%. Так, для среднего диаметра 
t = 2,2, для веса шишек 2,1; для относительной высоты дерева, 
протяженности грубой коры и длины кроны 1,5, длины хвои 
1,1, длины шишек 2,0, величины апофиза- 0,6, веса семян-0,2. 

Для группы деревьев замедленного роста также характер­
на высокая степень вариабильности признаков. Это говорит о 
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Тsбпица ~5 

Характеристика морфопогических признаков деревьев сосны оаыкновеииоll 
раэnичиоll вепнчииы. Свермовскаа обп., Тапицкиll песхоз, кв. 1118. 
Возраст деревьев 111-180 пет (приведены средние величины и лимиты) 

Ствол 

1 1 

Группа деревьев Относитель-
Высота, ж Диаметр, с.м иая высота 

Быстрого рос- 32,7 39,3 84,9 
та (32, 1-34,1) (32-56) (58-101) 

Замедленного 27' 1 35,0 79,4 
роста (25,8-27,4) (28-45) (61-97) 

Все насажде- 29,7 36,3 85,5 
ние 

• Протяwенность грубой коры, в % от высоты дерева • 
.. Хво• ростовых побегов, с верхней части кроны. 

1 

Длина кроны 
(% от высоты 

Г. к• ствола) 

22,8 30,5 
(12-34) (16-53) 

25,9 35,9 
(17-37) (23-62) 

25,9 31 '7 

том что в ее состав включаются особи с самыми разнообраз­
ными морфологическими особенностями. 

Облии деревьев разного типа весьма изменчив в зависимо­
сти от генатипической структуры древостоя, от истории его раз­
вития и условий внешней среды. В том же Талицком районе 
нами был изучен участок сосны того же· возраста в кв. 197. 
Сравнение двух групп деревьев (быстро и медленно растуiЦих) 
показало несколько отличнJ>Iе результаты, чем в кв. 153 
(табл. 26). Здесь в группу быстрорастуiЦих входят еiЦе более 
толстые деревья, чем в предыдуiЦем случае. В кв. 153 разница 
по диаметру достигала в среднем лишь 4 с.м., а в кв .. 197 уже 
10 с.м.. Кроме того, в кв. 197 быстрорастуiЦие деревья имеют 
крону большей протяженности по сравнению с медленнорасту­
IЦимИ и более легкие семена. Морфологические признаки, при­
суiЦие быстро- или медленнорастуiЦим индивидуумам, мало ста- · 
бильны и могут меняться от одного насаждения к другому. 

В основе этого явления могут лежать две причины. Во­
первых, не исключено отсутствие корр~ляций между способ­
ностью дерева к той или иной интенсивности роста и морфологи­
ческими признаками. Несмотря на значительное число прове­
деиных исследований . большинство селекционеров не могут 
вПолне определенно указать на признаки, которые явно свиде­
тельствовали бы о наследственной передаче свойства быстроты 
роста. Наш~:~ данные подтверждают эту точку зрения. Во-вто­
рых фитоценотическая обстановка в лесу оказывает моiЦiюе 
воздействие на развитие деревьев, оnределяя их положение в 
насаждении. Особи, у которых крона оказывается в затенении. 
отстают в росте даже в случае их выдаюiЦихся наследствен-
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Шишки Семена 

Длина, 

1 1 

1 Величина Вес 1000 шт. z 1 хвои.••, Вес, z Длина, АСАС апофиза, балл Окраска• .. 
AC.II 

.'53,9 3,42 34,4 3,3 .'5, 12 Черная, свет-

(42-72) (1,8-5,8) (27-43) (1 ,.'5-5) (3' 84-6' 42) по-серая, 

ричненая 

ко-

56,6 2,75 31,6 3,1 5,16 Черная, темно-

(44-70) (1 ,5-4, 1) (24-37) 1,5-5) (3,42-7 ,05) серая, корнч-

невая, светлая 

53,2 2,88 32,2 3,0 5,03 Разнообраз-
на я 

... На первом месте указана преобладающ111 окраска, затем по мере с~tижс·tия доли лcp~ll'h~п тoli 

или иноli цветносеменноll .расы• другие оттенки. Taкoll порядок при11ят н ниже. 

Группа 

Быстрора-
стущие 

Таб.nица 26 

Характеристика морфопоrических признаков 

быстро- и мемеииорастущих .~~;еревьев сосны обыкиовеиноll 

('кв. 197 Талицкоrо лесхоза) 

Ствол .. Шишки .. 
"..~ .. ~ ., _., . 

' ~g 
:а ... .; о ,.: 

:is .. ;,= ,.u = i1i о :а 
., 

=~ 
3 

Возраст 11· :!о .. 11 
0:~ #U ..... 

0: ~ =~ !ё~ .. о :о .... 
·:~ .. ~ .. g; • = • 5 • ~~~ = :f'" 1: ;а .. :f .. .. 

i!!: .. u :!~ u ... s ~~ .:а ~~ "' 
.. 

~ uu о: .... u .. -е- IZI 

117-135 30,8 44,0 70,3 20,8 45,7 3,26 2,8 4,56 

Семена 

окраска 

!-lерная и 
коричаевав 

Медленно- 112-127 25;1 34,8 73,2 26,7 37,1 3,48 2,9 5,66 Черная, корич-
растущие 

невая, серая 

Груая кора. 

ных качеств. И, наоборот, хорошо освещенные деревья могут 
пробиться в верхний ярус насаждения и показать хороший при­
рост nри менее выраженной способности к быстрому росту. 

ИэменчJtвость формы ствола 
. (относительной высоты) дерева 

Для характеристики формы ствола обычно используют· видовыР 
числа и коэффициент формы ствола. Однако возможно и прн­
менение так называемой относительной высоты дерева Н/Д~ 
высота ствола/диаметр ствола (Медведев, 1884). Чем выше сбе · 
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жнетость ствола, тем меньше абсолютное значение относитель­
ной высоты, и наоборот. 

Вычисление этого показателя не представляет какой-дибо 
сложности при наличии данных о высоте и диаметре дерева. 

Тем не менее сведений о варьировании этого признака в насаж­
дении почти нет. Приведем некоторые примеры изменчивости 
деревьеп п спелых насаждениях по их относительной высоте. 
У деревьев сосны обыкновенной VI-VII класса возраста, про­
Iврастающей в Талицком лесхозе Свердловекой обл. относи­
тельная высота изменялась на одном участке (квартал 153) от 
52,8 до 1"25,6 при средне>й величине 85,5 и коэффициенте вариа­
ции, равном 20,4%. На другом участке (кв. 197 того же лесхо­
за) она варьировала от 54,2 до 108,3 при средней величине 
70,9 и коэффициенте 16,0%. У кедра сибирского VIII-IX к·лас­
са возраста, произрастающего в Ивдельском лесхозе Свердлов­
екай обл., показатель относительной высоты колебался от 46,2 
до 101,2 при среднем значении 70,6 и коэффициенте вариа­
ции 15,7%. 

Как видно, относительная высота варьирует довоЛьно силь­
но- в насаждении встречаются очень сбежистые деревья (Н/д 
колеблется от 50 до 60) и очень полнодревесные (Н/Д> 100). 
Причину дифференциации деревьев по этому признаку следует 
искать в большой мозаичности распределения экологических 
факторов в лесу и во взаимовлиянии деревьев друг на друга. 
Лесоводы еще в прошлом столетии отмечали увеличение сбега 
ствола у деревьев, произрастающих на открытых местах (Ар­
нольд, 1891; Турский, 1899, и др.). То же самое наблюдается 
и в насаждении. Чем гуще древостой, тем сильнее взаимовлия-

Таблица 27 

· Характеристика морфологических nризнаков деревьев сосны обыкновенной, 
имеющих нанболее высокую н низкую относительную высоту. ТалицкнR песхоз, 

кв. t/18 (nриведены средние величины н пнмиты) 

Ствол 

l"pynna Средний 
протяжен-деревьев возраст, лет относительная 

высота высота, At диаметр. с ..м ность rplбoA 
коры 

с низкой 127 55,9 30,0 54,0 29,2 
относнтель- (120-137) .(52-:-61) (27, 5-32, 3) (45-60) (20-34) 
110й высо-
той 

С большой 118 108,0 29,8 27,6 22,8 
относитель- (104-115) (101-115) (24,2-32,5) (22-32) (12-34) 
ной вы со-
той 

• В % от высоты ствола. 
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ние растений. При этом слабее развивается крона, в резудь­
тате уменьшается прирост по диаметру и усиливается рост 

в высоту, чем и вызывается увеличение абсолютного значения 
показателя Н/Д. Учитывая это, следует ожидать наличие за· 
висимости между развитием кроны и величиной относительной 
высоты. Известно, что ширина кроны четко коррелирует с дна· 
метром ствола (Поляков, 1959; Кондратьев, 1961; Liebold, 1963; 
Boucek, 1966, и др.). Поэтому можно nредnолагать существо· 
ванне связи относительной высоты с диаметром ствола. Как 
показали расчеты, она проявляется очень ясно (рис. 7). Кор­
ретщия характеризуется высоким . значением соответствующих 
коэффициентов. Так для сосновых насаждений корреляционное 
отношение '11 = 0,901 ± 0,016 (Талицкий район, кв.153),для кед­
ровников '11 = 0,883 ± 0,023 (Ивдельский район). 

Как показали исследования, деревья с низкой относитель­
ной высотой представляют собой мощные ширококронные эк­
земпляры 1, реже 11 классов Крафта с большим количеством 
женских и мужских генеративных органов. Это деревья уско­
ренного типа развития. Деревья с высоким значением показате­
ля Н/Д являются в основном тонкомернЬIIМи, уз·кокронными 
особями 11-IV классов Крафта. На них обычно мало женских 
шишек. 

В качестве примера в табл. 27 приводится для 120-летнего 
насаждения сосны (в Талицком районе Свердловекой обл.) ха­
рактеристика 10 деревьев сосны, имеющих наиболее высокую, 
и· 10 деревьев- самую низкую относительную высоту. Они поч­
ти не различаются по высоте ствола, но очень сильно разли­

чаются по диаметру ствола и кроны, протяженности кроны. 

Большинство деревьев с низкой относительной высотой отно-

Крона Шишки 

число 
Вес 1000 се-

АИаметр, протяжен- величина ano- число маи, г 
.АС кость• на дереве, вес, z фнэа, бам семан. шт. 

шт. 

10,2 45,3 400 3,27 3,1 7,5 4,73 
(8-14) (32-49) (50-900) (2,4--5,8) (2,5-4) (2-15) (3' 58-6' 05) 

3,5 22,5 90 2,59 3,3 3,8 4,55 
(3--5) (15-33) (0~150) (1 '7-3,4) (1-4,5) (1-10) (3 '63-5. 43) 
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сятся к 1 классу Крафта, а большинство из другой группы -
ко 11 классу. У первых в связи с более сильным развитием 
кроны в несколько раз больше шишек, притом более тяжелых 
и содержащих больше семян. По форме апофиза шишек обе 
группы не различаются, так же как и по весу семян. Харак­
терно преобладание в группе деревьев с высоким показателем 
Н/Д черносеменной расы (около 2/з, тогда как у второй груп­
пы с черными семенами имеется лишь 1 /з деревьев). Это 
наводит на мысль о том, что указанные две группы деревьев 

иногда могут быть генотипически различны. Интересно, что бо­
.1ее сбежистые деревья (с низким значением Н/Д) несколько 
старше по возрасту (на 5-10 лет). 

Это позволило им занять .господствующее лоложение в на­
саждении, поскольку возрастное преимущества в 5-10 лет име­
ет определенное значение в период дифференциации древостоя 
(1-11 классы возраста). По-видимому, с различиями в возрасте 
связана и генатипическая дифференциация этих групп по окрас­
ке семян, а также различия по протяженности грубой коры_ 
Деревья с низкой относительной высотой обычно характери­
зуются более развитой грубой корой. 

Следовательно, с относительной высотой деревьев коррели­
рует целый ряд важных морфологических признаков. Это опре­
деляется прежде всего тем, что данный показатель фиксирует· 
в себе историю роста дерева и, что особенно важно, степень 
его «господства» в насаждении. При обычном глазомерном оп­
ределении степени господства, т. е. класса Крафта, исследо­
ватель отмечает в основном . современное состояние древостоя 
и меньше учитывает историю его развития. Кроме того, точ­
ность такого опреде.1ения оставляет желать много лучшего. 

Изучение же относите.'!ьной высоты дает более точное и глубо­
кое представление о характере прежнего развития индивиду­

ума, ·об особенностях его роста. 
Различия во внешнем облике деревьев, имеющих неодина­
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50 

qo :.=~·. ·-·: 
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ковую относительную высоту, 

не сказываются на темпах ро­

ста их потомства. Так, взаимо­
связь между относительной вы­
сотой дерева и средними раз­
мерами проростков из его 

семян в опытах 1963 и 1968 гг. 
характеризовались следующи­

ми величинами коэффициента 

Рис. 7. Взаимосвязь диаметра ство.1а 
и относительной высоты у деревьев 
сосны обыкновенной VI класса воз-

раста. Талицкий лесхоз, кв. 15.3. 



корреляции: 

Происхо:ии~евве семкн 

Тuицкий лесхоз, кв. 197 
• • кв. 9 .. 

Курганский лесхоз, кв. 36 . 

Число 
потомете 

16 
10 
13 

Отиоситепь-
Отвоситепьиак иак 
высота и вес .цпииа rипо-
проростка KOTИIIR 

--0,344 

+0,116 

--0,057 
+0,170 
+0,171 

Нетрудно заметить. что какая-либо корреляция отсутствует. 
По-видимому, быстрота роста потомства не связана с типом 
развития материнского дерева. 

В свое время мы показали, что деревья с низкой относи­
тельной высотой- «деревья ускоренного развития»- имеют 
более раннюю кульминацию прироста по высоте, чем деревья 
«замедленного развития» (Мамаев, 1956а). Это определяется 
конкретными условиями среды, складывающимвся в данном 

микроучастке леса. Среда имеет решающее значение в формиро­
вании того или иного типа развития. При благоприятных усло­
виях дерево получает преимущества в росте, развивает мощную 

крону, усиленный прирост, его ствол отличается сниженной отно­
сительной высотой. И, наоборот, при неблагоприятных условиях 
(затенение соседями) дерево имеет замедленное развитие, его 
крона меньше, относительная высота больше 1• 

Однако данное обстоятельство не исключает возможности 
появления особей, отличающихся генетически обусловленным 
предрасцоложением к ускоренному или замедленному развитию 
и образованию ствола с пониженной или. наоборот, повышен­
ной относительной высотой. Но такие случаи встречаются го­
раздо реже и для роста насаждения более важно решающее 
воздействие мозаичного распределения экологических факторов. 

Изменчивость размеров и формы кроны 

Как уже отмечалось, размеры кроны в основном определяются 
типом развития дерева- у толстомерных индивидуумов уско­

ренного развития крона гора_здо мощнее. С величиной кроны 
тесно связана толщина ветвей. Размеры кроны деревьев в одно­
возрастных насаждениях варьируют очень сильно. 

Приведем данные для сосновых насаждений VI-VII классов 
возраста из Талицкого лесхоза Свердловекой обл: 

Квартал 

197 
153 

Кпасс 
бонитета 

11 
1 

Средний 
JUI8мeтp 

кроны, .11 

5,4 
5,6 

лимиты 
диаметра 

кроны, .. 
3---12 

2,5-12 

Коsффи­
циеит 

вариации, 

С,% 

36,7 
34,3 

Дпииа 

кроны лимиты 
( '\(, ОТ ВЫ• JIJIHHЫ 

соты кроны 
CTBOJia) 

43,9 
31,7 

17-72 
11-62 

Ко9ффи­
циеит 

вариации, 

с, % 

26,6 
33,7 

1 Нельзя забывать, что наиболее отчетливо эта закономериость проявляется 
при довольно резких различиях в условиях среды. Обычно же в насажде­
ниях большинство деревьев представлено особями промежуточного типа раз­
вития, когда характерные черты того ми иного ·типа развития заметны ме­

нее отчетливо. 
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На одном участке можно встретить экземпляры с очень 
широкой кроной (10-12 .м у деревьев 100-120-летнего возра­
ста) и, наоборот, очень узкой (2,5-3 .м). 

Коэффициент вариации для диаметра кроны у сосны дости­
гает 34-37%. Почти так же велика амплитуда изменчивости 
протяженности кроны по стволу. У старых сосен она может 
занимать от 1 /1о до 7/1о длины ствола. В первом случае 
жИвые ветви располагаются лишь на самой верхушке дерева, 
во втором - они опускаются далеко вниз, не достигая уровня 

почвы всего лишь на 7-8 .м. 
В лесах Урала у хвойных пород встречаются самые разно­

образные вариации по форме кроны. Особенно изменчива в этом 
отношения сосна обыкновенная. Поэтому можно привести 
лишь основные типы ее кроны (характерные для насаждений 
старше 100 лет). 

Типичная формое (крона яйцевидная или эллиптическая, 
в насаждениях VI класса возраста имеет ширину 5-7 .м). 

Раскидистая (ширина кроны 9-11 .м и более), встречается 
часто. 

Колоннавидная (крона довольно узкая, 4-6 .м ширины, 
плотная, длинная). Встречается относительно редко (3-5%). 

Пирамидальная (узкая, длинная, 3,5-5 .м ширию'~I, заострен­
ная, ветви обычно тонкие), такая крона имеется не более чем 
у 2-3% деревьев. 

Шаровидная (укороченная, притупленная крона, ередню 
размеров или широкая, сучья обычно толстые), встречается ред­
ко (до 1-2% от общей массы деревьев), рис. 8. 

Многосучковатая (с большим количеством ветвей, разнооб­
разной ширины), встречается изредка. 

Однобокая (самых различных вариантов). Формируется та­
кая крона очень часто, особенно ·у деревьев 111-IV, реже 
11 класса Крафта. . 

В пределах каждой из этих вариаций можно выделить, 
кроме того, деревья с более густой и более редкой кроной, 
с более толстыми и, наоборот, тонкими ветвями, с горизонталь­
ными, приподнятыми или опущенными ветвями. 

У кедра сибирского в старых древостоях Ивдельского райо­
на можно схематически выделить следующие. формы строения 
кроны. 

Типичная (обратно-яйцевидная и эллиптическая), образует­
ся наиболее часто. 

Цилиндрическая (более сжатая, компактная), встречается 
реже. 

Шаровидная, формируется редко. 
Однобокая разных типов. 
У пихты сибирской намечены три основных вариации: 
пирамидальная (ширина кроны 2-3 .м); 
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Рис. 8. Сосна обыкновенная с шаровидной формой кроны. Аман-КараrайскиА' 
бор, Кустанайская обл. 



ширококронная (3-4 .м); 
многовершинная. 

У ели сибирской сJ~.ематически намечены две основные ва-
риации: 

с узкой кроной (пирамидальная); 
с широкой кроной. 
Первая вариация имеет диаметр кроны 3-4 .м, а вторая-

4-5 .м. 
У .11иственницы Сукачева можно выделит следующие типы 

кроны: 

типичную (овально-яйцевидную); 
колоннавидную (более узкую); 
с изогнутой вершиной; 
однобокую ( флагаобразную). 
Все названные формы строения кроны хвойных пород описа­

ны в типичных для произрастания данного вида условиях. В вы­
сокогорьях, на болотах; в лесотундре встречаются разнообраз­
ные .вариации, образующиеся под влиянием экологических фак­
торов. Следует отметить, что отдельны~ nариации, отмеченные 
выше (однобокая крона, с изогнутой вершиной и др.) также 

· представJJЯЮТ, по существу, результат воздействия экологиче­
ских факторов (затенение и охлестывание соседними деревьями, 
влияние ветра). 

Изменчивость окраски и строения коры 

У видов семейства Pinaceae наблюдается значитель11ая измен­
чивость коры. по его строению и окраске. Варьирование этих 
признаков иногда очень велико и довольно трудно поддается 

классифицированию. 
В сосновых насаждениях со времени Зейтца (Seitz, 1927) 

лесоводы Западной Европы выделяют четыре вариации деревьев 
по строению грубой коры: пластинчатокорую, чешуйчатокорую, 
ракушчатокорую и обычную (с низко опущенной зеркальной 
корой). Многие отечественные авторы применяют деление сосны 
на груботрещиноватую и мелкотрещиноватую вариации (Гроз­
дав, 1961; Мишуков, 1964; Коновалов, Пугач, 1968; Ni.cota, 1963). 
Каждый из них уточняет эту классификацию для своего района 
и пытается найти корреляцию между строением коры и приро­
стом дерева или другими его свойствами. 

Деревья со.сны различаются по протяженности грубой тем­
ной коры. Вариации с высокоподнятой грубой корой встречены 
в Белоруссии (Василевская, 1963), в Пермекай обл. (Мамаев, 
1965а), Польше (Tumilowicz, 1960). 

В Врянекой обл. произрастает сосна с красноватой корой 
(Гроздов, 1961). У нее более узкая крона и пр очная древесина. 
Такая же сосна растет и в островных борах Казахстана (Пет­
ров, 1962). Н. В. Котелова (1961) во Владимирской обл. выде-
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.1яет розово- и же.покорую вариацию (вторая, по ее мнению, 
растет быстрее). В Венгрии произрастает сосна с серой корой 
(Bakos, 1965). 

Наибо.1ее детальную к.1ассификацию вариаций коры у сосны, 
пронарастающей в Шотландiш, дают Стевен и Кар.1ай.1 (Steven, 
Caгlisle, 1959). Они описывают три основных типа (П.lОСКJIЙ, 
гребневидный или бороздчатый, расслоенный) и девять проме­
жуточных. 

Строение коры считается хорошим диагностическим пр11.зна­
ком д.1я оценки генетического разнообразия попу.1яцнй елн. 
Имеется ряд работ, начиная от Шретера (Schroeter, 1898). в ко­
торых показана из:о.1енчивость е.1и обыкновенной по. строению 
коры и обсуждается воnрос о корре.1яции этого признака с дру­
гими особенностюш деревьев. В Врянекой обл., в Бе.1оруссии 
и Марийской АССР чаще всего встречается чешуйчатая форма 
ели обыкновенной и реже- г.1адкокорая слабочешуйчатая 
(Милютин, 1959; Пче.'lин, 1959; Го.'Iод, 1966). В Костромской 
обл. А. С. Яб.1оков (1965) выде.'IИ.'I вариации с грубой шерохо­
ватой 11 г.1а.1кой корой. В Эстонии Этверк (1966) описа.1 кор­
ковую, г.1адкокорую и про:о.1ежуточную вариации, а в Латвии­
Ронис ( 1966) - г.1адкокорую, чешуйчатую !i соснововидную. По­
томство грубокорой е.111, по данным С. А. Ростовцева ( 1962). 
росло быстрее, че:о.1 потоыство г.'lадкокорой вариации. Л. И. Ми­
лютни (1959), Б. В. Гроздав (1961) и Э. Я. Ронис (1966) счп­
тают, что си.'lьночешуйчатая (б.1изкая к грубокорой) форма 
имеет бо.'lее высокий прирост. По исс.1едованиям В. И. Парфе­
нава (1964), в б.1агопрнятных ус.1овиях в .'lecax Бе.'Iоруссии 
чаще встречается г.1адкокорая форма е.'IИ обыкновенной. Роме­
дер (Rohmedeг, 1966) вы.1е.1И.1 .1.1я .1есов Uентра.1ьноil Европы 
ель с «сосновови.1ной» корой (то же, чтои грубокорая вариация) 
и прове.1 ря.1 эксперю1ентов, показавтих нас.1едование этого 

прпзнака у пото:о.1ства. Из:о.1енчпвость коры других видьв из 
се:о.1ейства Pinaceae изучена гораз.1о хуже. 

Сум:о.шруя итоги исс.1е.:юванпй, проведеиных на Урале, мож­
но сделать некоторые выво.1ы об из:о.Iенчивости строения и окра­
ски коры у местных впдов. 

· Для сосны обыкновенной с.1едует выде.1ять вариации по 
окраске тонкой листовой коры (от серого и зе.1еноватого до 
желтого 11 красноватого оттенка) и вариашш по высоте подня­
тия по стволу грубой темной коры. Как известно, листоватая 
кора расположена в верхней части ствола, а грубая кора­
в нижней (рис. 9). 

Кроме того, имеются вариации по то.1щине грубой коры и 
характеру ее трещиноватости: п.1астинчатокорая и чешуйчато­
карая. 

Л.1я кедра сибирского характерна изменчивость окраски. 
то.1шины и высоты ПО.1НЯПIЯ грубой коры. Н. А. Луганский 
( 1962), в частности, описа.1 на Ура.1е две крайних вариации-
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Рис. 9. Граница перехода грубой коры 11 .1исто11ую кору и сосны обыкиоl!еи­
ной VI класса возраста. БатаннческиА сад r. Свердловска 



кедр С «СОСНОВИДНОЙ» И «еЛОВИДНОЙ» КОрОЙ. У первоЙ -кора 
голстая, трещины глубокие, площадки крупные, цвет коры жел­
то-бурый или светло-желтый. У второй- кора более тонкая~ 
с мелкими трещинами, серовато-черная. 

У ели сибирской выделяются вариации в зависимости от 
типа строения коры: с гладкой, пластинчатой и продольно"тре­
щиноватой корой (Некрасов, 1966). 

Для пихты сибирской мы описали вариации по окраске коры 
(темно-серого, серого и светло-серого, иногда красноватого от­
тенка) и по толщине коры (с более и менее толстой корой). 

Для лиственницы Сукачева на Среднем Урале Е. А. Пугач 
(1964б) выделяет мелкобороздчатую и глубокобораздчатую 
форму. Мы также находили эти вариации в лиственничных на­
саждениях Урала. 

Следует иметь в виду, что признаки, характеризующие ок­
ра.:;:ку, строение и толщину коры, очень сильно изменяются 
в онтогенезе дерева. Поэтому описание морфологических осо­
бенностей коры необходимо проводить на спелых деревьях VI­
VII класса возраста. 

Сначала остановимся на варьировании протяженности гру­
бой темной коры (табл. 28). 

Таблица 28 

Изменчивость оротаженности rрубой темной коры 

на ствоnе деревьев сосны обыкновенной и кедра сибирскоrо 

VI-VIII к.11ассов возраста в Свердповской об.n. 

Проткжеииость rрубой коры 

Лесхоз абсолютnав (ж) отиосительиав, '1Ь от высоты 
ствола 

мер+ т 1 ЛНМНТЫ 1 С, '1Ь мер+ т 1 
Лнкнты 1 с '1Ь 1 • 

Сосна обыкновенная 

ТаJrицкиii, кв. 

197 .... 7,9+0,30 3,8-14,6 29,4 28,5+1,15 12,6-53,5 31,2 
ТаJrицкий, кв. 

153. ... 7,7+0,18 3,5-13,1 24,9 25,9+0,71 11,6-45,6 28,3 

Кедр сибирский 

кв. 170 . . 14,6+0,38 5,0-21,3 22,8 69,2+1,45 40,~97 ,3 19,2 Ивдельский, 1 1 1 1 1 1 

. По протяженности грубой темной коры особеuно сильно­
варьирует сосна обыкновенная, коэффициент вариации при этом 
достигает 28-31%. · 

Встречаются экземпляры, у которых грубая кора занимает 
лишь примерно 1/1о часть высоты ствола, тогда как у дру· 
гих она поднимается до половины ствола и выше. У деревьев 
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сосны VI-VII классов возраста, произрастающих на Урале, 
грубая кора занимает в среднем 25-30% протяженности ство­
ла. У кедра сибирского грубая кора развита гораздо сильнее, 
она обычно поднимается на высоту около 3/ 4 длины ствола. 

Достоверных ра~личий в морфологии шишек и особенностях 
семян, по высоте деревьев и протяженности кроны у грубоко­
рых и тонкокорых деревьев не обнаружено. Установлена лишь 
корреляция между длиной грубой коры и типом развития дере­
ва. Особи ускоренного развития имеют несколько увеличенную 
протяженность грубой коры. Однако такая связь обнаруживает­
ся на фоне большого генотипического варьирования по данному 
признаку коры. 

По окраске листоватой коры старые деревья сосны можно 
разделить на пять основных групп: а) с красноватым, б) с жел­
товатым, в) зеленоватым, г) желто-оранжевым и д) с пепельно-

. серым оттенком. Краснокорые, желтокорые и оранжевокорые 
индивидуумы имеют почти одинаковую среднюю высоту, диа­

метр ствола, величину Н/Д. Они характеризуются разнообраз­
ной окраской и формой шишек и их чешуй, окраска семян у них 
также сильно варьирует. Все эти признаки не показывают опре­
деленнрй зависимости от окраски коры дерева. Только деревья 
с желто-зеленой корой выделяются меньшей толщиной ствола, 
небольшой кроной и повышенной относительной высотой. Они 
характеризуются замедленным развитием. По-видимому, специ­
фические условия развития задержали образование ~ их коре 
красящих лигментов и определили повышенное содержание хло­

рофилла. 

Изменчивость физико-механических своАств 
древесины 

В пределах насаждения наблюдается варьирование физических 
и механических своств древесины у отдельных индивидуумов. 

В нашем распоряжении имеются данные в отношении сосны 
обыкновенной. В 1961 г. в Талицком районе (Талицкае лесни­
чество, кв. 153) было срублено 15 деревьев сосны в возрасте 
120-130 лет. Они относились к 1-II классам Крафта и росли 
в одинаковых условиях вблизи друг от друга (на расстоянии 
до 200 .м). Их физико-механические свойства показали очень 
небольшую степень варьирования. 

Такие физические свойства древесины, как ее объемный вес, 
водопоглощение, степень тангентальной усушки, варьируют на 
очень низком уровне (С = 5,9-8,9%). Более высокую амплиту­
ду изменчивости имеет только коэффициент радиальной усушку 
(табл. 29). По-видимому, у деревьев одного возраста, одно­
типнЫх по своему развитию и рядом произрастающих, форми­
руется древесина с выравненными свойствами. Это определяет 
слабу_ю степень изменчивости механических свойств (табл. 30) 
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Для изученных показателей (скалывание вдоль волокон, стати­
ческий изгиб, твердость) коэффициент вариации колеблется от 
5,9 до 13,6% и лишь в одном случае достигает величины 20,1 %. 

Имеющиеся в литературе небольшие данные о высокой из­
менчивости механических свойств древесины у отдельных де­
ревьев получены, вероятно, в связи с большой неоднородностью 
условий местопроизрастания и связанной с этим неравномер­
ностью развития особей, а также из-за разновозрастиости де­
ревьев. Достоверные данные о различии физико-механических 
свойств, как правило, получаются при анализе деревьев из 

разных, притом сильно различающихся друг от друга, типов 

леса (Петруша, 1959; Цыбык, 1963). Л. М. Перелыгин (1953), 
показавший различия в свойствах древесины в пределах одно­
·возрастного насаждения сосны, имел дело с деревьями быстро­
го и замедленного роста (т. е. угнетенными и, наоборот, хорошо 
развитыми), у которых класс роста изменяется от I до IV. Мы 
же брали для анализа менее различающиеся особи I-III клас­
сов. Их высота кодебалась от 26,5 до 30,9 м, диаметр от 31 
до 45 см. 

Для формирования прочной древесины особое значение имеет 
объемный вес древесины. Между этим. показателем и механи­
ческими свойствами древесины существует тесная связь. По 
Л. М. Перелыгину (1949), она выражается коэффициентом кор­
реляции r = 0,15-0,93. По нашим данным, существует следую­
щая корреляция между объемным весом, с одной стороны, и со­
противлением при сжатии вдоль волокон- r = +0,927, величи­
ной коэффициента усущки- r = +0,917, сопротивлением при 
тангентальном статистическом изгибе- r = +0,94, сопротивле­
нием при скалывании- r = -0,129. 

Учитывая наличие такой связи, мы выделили на изученно!\1 
участке деревья с более прочной и менее прочной древесиной. 
К: первым относятся экземляры с повышенным объемным весом. 

Деревья с более тяжелой древесиной имеют увеличенную 
твердость и прочность при сжатии и статическом изгибе (мень­
Ше поглощают воды). Однако устойчивость на скалывание у них 
ниже, а коэффициент усушки выше. Деревья с различной проч­
ностью древесины внешне мало отличаются друг от друга. В то 
же время можно заметить, что у индивидуумов с более тяже­
лой и прочной древесиной имеются признаки замедленного раз­
вития- у них несколько более высокий показатель Н/Д и 
меньший диаметр ствола. При расчете корреляции между объем­
ным весом и относительной высотой оказалось, что коэффициент 
r = +0,316. Это свидетельствует о существовании взаимозави­
симости между признаками. Данный вывод вполне согласуется 
с исследованиями Л. М. Перелыгина (1953, 1956), отметившего 
повышенный <nредел прочности при сжатии и изгибе и больший 
объемный вес у деревьев ели и сосны замедленного роста и 
развития. 

94 



Изменчивость морфологических признаков хвои 

Размеры хвои у изученных видов заметно варьируют в зави­
симости от индивидуальных особенностей того или иного дерева. 
В одном насаждении можно встретить индивидуумы с длинными 
иглами и, наоборот, более короткими. Изменчивость по данному 
признаку почти совершенно не изучена. Исследователи ограни­
чиваются общим высказыванием о больШом варьировании раз­
мера листьев у древесных пород или указанием на крайние 
пределы значения признака. 

Измерение хвои крайне трудоемкий процесс, тем ·более, 
что необходимо учитывать довольно высокую степень ее эндо­
генной изменчивости. Проведеиные подсчеты показывают, одна­
ко, что варьирование размеров хвои в пределах насаждения 

нестоль велико, коэффициент вариации колеблется в пределах 
10,2-14,8% (табл. 31). Максимальные размеры превышают ми­
нимальные примерно в два раза, но крайние варианты встре­
чаются редко, и основную массу составляют особи со средними 

Т а б л и u а 31 

Иэмеи'lивость срцнеА мины хвои отАеl\ьных Аеревьев кеАра снбирскоrо, 

сосны обыкновенной и епи сибирской в СвермовскоА обl\. 

(хвоа ростовая, с верхней части кроны, среднее за 3-5 лет), .11.111 

Число 
лимиты 

(среднее длР. 
Вид. модельных Palloн Мср±т отдельных с,% 

деревьев деревьев) 

Сосна обыкновенная 87 Талицкий 56,2±0,89 32-74 14,8 
Кедр сибирский 86 Ивдельский 101,6± 1,25 74-123 13,5 
Ель сибирская 55 Шалинекий 15,6±0,26 11-20 12,6 

размерами хвои, в связи с чем абсолютное значение коэффи­
циента вариации невелико. 

К.аковы же причины, ВЬJзывающие появление в насаждении 
короткохвойных и длиннохвойных вариаций? Здесь несомненно 
наличие влияния разнообразных экологических факторов- ос­
вещенности, температурного режима и т. д. Однако, как мы 
показали в главе сЭцдогенная изменчивость», более важным 
является не прямое воздействие на признак факторов внешней 
среды, а опосредованное влияние их через систему ростовых 

корреляций организма. Поэтому трудно представить существо­
вание прямой связи между экологической обстановкой, в, коrо­
рой находится тот или иной индивидуум (в пределах одного 
древостоя); и размерами ero листовых органов. 

Простой расчет коэффициента ·корреляции между длиной 
хвои и высотой дерева подтверждает это соображение. Для 
соснового насаждения Ивдельского участка r = + 0,068, что 
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означает отсутствие связи. В то же время взаимозависимость 
между длиной хвои и относительной высотой тех же деревь­
ев характеризуется коэффициентом r.:...... -0,452 (rmт = 3,6). 
Здесь наблюдается достоверная отрицательная корреляция. 
Следовательно, линейные размеры хвои не з~шисят от е~ распо­
ложения на том или ином уровне древесного полога насажде­

ния, а связаны с типом развития дерева. Чем быстрее оно раз­
вивалась, чем мощнее его ствол и крона, тем меньше значение 

его относительной высоты и тем крупнее хвоя на ветвях этого 
дерева. Однако из этого правила имеется немало исключений. 
В насаждениях сосны модели, имевшие самую мелкую хвою 
(36-39 .мм), характеризовались низкой относительной высотой 
ствола (Н/Д = 51 ...;- 61). Следовательно, кроме факторов, свя­
занных с процессом роста и развития деревьев, воздействуют 
и другие причины, возможно, генетического порядка. 

Изучение морфологических особенностей длинно- и коротко­
хвойных деревьев сосны показала, что хвоя у длиннохвойных 
сосен в среднем на 12-15 .мм длиннее, чем у короткохвойных. 
У первых обычно меньЦiе относительная высота ствола и значи­
тельно крупнее шишки и семена. Наблюдается синхронность 
в изменении размеров хвои и генеративных органов. Однако 
эта взаимосвязь заметна лишь в отношении крайних вариаций. 
Лри расчете. коэффициента корреляции для всех индивидуумов, 
включая и промежуточные по величине хвои, связь ослабляется. 
Так, между средней длиной хв.ои деревьев и средним весом 
шишек r = +0,305 (r/mr = 2,1), а между длиной хвои и средним 
весом семян r = +0,203 (r/mr = 1,3). Корреляция, как видно, 
весьма незначительна и мало достоверна (особенно для веса 
семян). 

Что же касается прочих признаков--высоты ствола, протя­
женности кроны и грубой коры, окраски семян, диаметра кро­
ны - то в отношении их для сосны обыкновейной вообще · не 
обнаружено определенной связи с размером хвои. Эти признаки 
варьируют в древостое независимо от изменения длины хвои. 

У кедра сибирского корреляции между длиной хвои и отно­
си1'ельной высотой не обнаружено. Расчеты для Ивдельского 
участка показали отсутствие связи (r = 0,097). Не исключено, 
~то это объясняется высоким возра:то~ кедрового насаждения. 

Изменчивость анатомических признаков хвои 

Анатомические особенности хвои у отдел.ьных деревьев варь­
ируют в зависимости от действия экологических факторов. и дру­
гих причин. Н.· П. Мишуков (1964), изучавший индивидуаль­
ную изменчивость сосны обыкновенной, · приводит значения 
коэффициентов вариации для количества смоляных каналов. 
Они равны 16-21%. Из других работ по анатомии хвои можно 
упомянуть исследования Моисеевой (1938), усталовившей от-
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:утствие различий в анатомии хвои у форм сосны, различаю­
щихся по строению грубой коры. Л. Ф. Правдин (1964) отме­
чает, что такой анатомический признак, как количество и распо­
ложение· смоляных каналов в иглах сосны, сильно варьирует 

от дерева к дереву. 

Приведем наши данные об изменчивости некоторых показа­
телей у. различных индивидуумов сосны обыкновенной одного 
возраста на Чайковском участке в Пермской обл. (табл. 32). 

Таблица 32 

Варьирование размеров и кояичества некоторых анатомических эяементов 

на поперечном срезе одиояетнеll хвои ростовых побегов. 

Чаllковскиll район Пермскоll обя. 

Показатель 

Среднее число смоляных каналов . . . . . . . . . . 
То же клеток эндодермы . . . . . . . . . . 
То же склеренхимных клеток в сосудисто-проводя­
щем цилиндре • . . . . . . . . . . . . . . 
То же крахмалоносных клеток в сосудисто-прово-
дящем цилиндре . . . . . . ...... . 
То же клеток ксилемы в одном пучке . . . . . . 
То же трахеидных клеток трансфузионной ткани . 
То же устьиц на периметре иглы . . . . . . . . 
Средняя величина (дли!!а) клеток эндодермы, .мк . 
То же гиподермы, .мк . . . . . . 
Средняя толщина эпидермиса, .мк . . . . . . . . 
То же кутикулы, .мк . . • . . . . . . . . . . 
Средний диаметр углового смоляного канала, .мк 

Высота сосудисто-проводящего цилиндра, .мк 

Illирина сосудисто-проводящего цилиндра, .мк . . 

1 лимиты сред-1 
них величин 

7-12 
40-50 

62-81 

44-65 
36-48 
134~170 

14-18 
32-40 
12-17 
10-16 
5-8 

74-88 
260-350 
680-920 

С,% 

14-18 
8 

9 

10 
10 
9 
10 
5 
11 
13 
13 
10 
8 
10 

Из этих материалов можно сделать вывод о довольно слабой 
индивидуальной изменчивости анатомических особенностей 
хвои. Эти признаки варьируют на низ·ком уровне (5-10%). Не­
сколько большей индивидуальной изменчивостью характеризует­
ся только число смоляных каналов. Обнаруживаемая обычно 
высокая степень варьирования анатомических признаков объяс­
няется, с одной стороны, эндогенной изменчивостью этих струк­
тур, а с другой, их большой зависимостью от колебания эко­
логических факторов. Сильно влияет также варьирование, опре­
деляемое различиями возраста деревьев и пола · побегов. Эти 
формы изменчивости не всегда учитываЮтся при исследовании. 
В связи с тем, что на амплитуду изменчивости могли влиять 
колебания размеров хвои, целесообразно оценить величины 
относительных показателей, характеризующих анатомические 
структуры (табл. 33). 
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Таблица 33 

Изменчивость индексов, характеризующих анатомическое строение о;tно11етне11 хвои 

сосны на поперечном срезе. Чаllковскиll р-н Пермскоll об./!. 

Показатель 1 A[L 1 B1L 1 BIA 1 afA I•!B l•fa 1 s,p 1 h1,"B) hz В! .\·с S 113 /А 
лимиты ~- 0,022-1 0,010-10,46-10,57-1o,44-10,36-l 0,25-1 о6оо9-,. О,010-11ЕО-2101 о6026-о1оз7 01018 о~51 о.671 o.s2 о543 о.зs ~012 u,он 1 .о32 
с, % 8,1 ~0,4 6,2 1>,8 1>,5 ,4 1,2 1.,2 14,8 8,4 1>,4 
П р и м е ч а и и е. 

А - ширина иrлы; а - ширина со~удисто-

провоJJящеrо дНJ\индра; 

В - толщина • ; в - высота 

L - длина • ; Sц - ппощадь 

S - площадь поперечного сечения иrлы; 

h К - TO.lЩIIHЗ h:~~TIIK)'.lbl; 

hz - TO.lЩIIHЗ ГIIПО.:tермы; 

Л' с - ЧНС.10 CK.l~pc>HXIIMHЫX 1\.leTOK; 

/э - д.шна h.leroh 9Н.:tозермы. 

Индексы варьируют почти совершенно так же, как 11 абсо­
лютные значения. Достаточно, например, сравн11ть ~1еж.J.у собою 
изменение толщины кутикулы или гиподерl\lы с варь11рованием 

этих· величин, отнесенных к толщине 11глы. Обращает на себя 
внимание очень низкий уровень колебания 11Н.J.екса BiA (отно­
шение толщины иглы к ее ширине), а также 11 нн.J.ексов, пока­
зывающих удельный вес сосудисто-проводящего щt.li!H.J.pa на 
поперечном сечении иглы (а/А, в/В, Sц/S) 11 ca~юii формы 
проводящего цилиндра в/а. Это говорит о бо.1ьшоli устойчиво­
сти формы хвои у разных по своим 1\Юрфо-фшио.lопtчесюtм 
особенностям деревьев. 

И в то же время бросается в глаза значите.1ьное варьпрова­
ние индексов A/L и B/L, что отража~.t· на.1нчне бо.1ьшого ко­
лебания в длине иглы у разных Iшдивн.J.ууl\юв при сохранении 
характернойвидовой формы листа. 

Таким образом, индивидуальная 1\Зl\Iенчнвость сосны обык-, 
новенной по анатомическому строению хво11 характеризуется 
низким уровнем. 

Такая же закономерность обнаруж11вается 11 прп изучении 
хвои пихты сибирской. Приведем пример д.1я насаждения· из 
Тавдинского района Свердловекой обл. Относительные показа­
-rели анатомиче.ских элементов однолетней хвqп ростовых побе­
гов колебались следующим образом: 

Показатель 

Лимиты 

с,% . . 

AIL B/L 

0,042-- 0,014--
0,065 0,027 
12,0 15,9 

В/А 

0,33-
0,41 
7,3 

а/А 

0,22-
0,27 
6,8 

вf В 

0,48-
0,56 
5,0 

вjа 

0,73--
0,83 
4,8 

Коэффициенты вариации формы поперечного сечения иглы и 
сосудисто-проводящего цилиндра характеризуются низким зна· 

чением- 5,0-7,3%. Индексы A/L и B/L отличаются гораздо 
более высокой амплитудой колебания. 
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Подводя итог изучению анатомии и морфологии хвои, можно 
отметить, что индивидуальная изменчивость отдельных деревьев 

по. данным признакам проявляется, главным образом, в замет­
ном варьировании длины хвои. Возможно, даже выделение в на­
саждении длинно- и короткохвойных индивидуумов, четко раз­
личающихся по данному признаку. Длина хвои частично корре­
лирует с относительной высотой дерева и, вероятно, отражает 
условия развития данной особи. Данное обстоятельство свиде­
тельствует о модификационном характере изменения данного 
признака. В то же время ряд факторов говорит о параллельной 
генатипической изменчивости размеров хвои. 

Что же касается анатомического строения лист-а хвойных, 
то здесь наблюдается очень слабая индивидуальная изменчи­
вость и довольно высокая стабильность большинства анатоми­
ческих структур, за исключением числа смоляных каналов. По­
следний показательвесьма изменчив.Это объясняется тем, что 
смолоносвая система является, по-видимому, менее важным 

приелособительным признаком, чем анатомические структуры, 
обеспечивающие основные физиологические функции, свойствен-

. ные зеленому листу. 

Индивидуальная изменчивость 
по некоторым биохимическим (качественным) признакам 

Индивидуальная изменчивость. хвойных растений по биохими­
ческим признакам изучена слабо, исключение представляют 
многочисленные исследования содержания и качества сосновой 

живицы. Это объясняется в значительной степени трудностью 
получения репрезентативного материала. Мы провели ряд иссле­
дований биохимической изменчивости сосны обыкновенной в ле­
сах Урала. Рассмотрим сводную таблицу о варьировании 
~одержания в однолетней хвое сосны воды, минеральных эле­
ментов, золы и хлорофилла (табл. 34). 

Наименьшей изменчивостью характеризуется содержание ор­
ганического вещества и свободной воды. Как было показано 
нами для других видов (Мамаев, 1969), содержание связан­
ной воды отличается более высокой степенью варьирования. По­
видимому, для растения особенно важен общий запас влаги 
в листьях, а разные ее формы могут пополняться одна за счет 
другой, что и вызывает колебания их процента в тканях. 

Высокую стабильность имеет также и содержание органи­
ческого вещества в хвое молодых растений. 

Количество хлорофилла и общей золы в хвое сосны колеб­
лется относительно слабо. Более сильно варьирует содержание 
минеральных элементов- фосфора, калия и кальция, а также 
и азота. · 

Рассмотрим более детально. изменчивость отдельных де­
ревьев по содержанию в их хвое золы. В качестве примера 
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Таб.llица34 

Иидивидуалыfаll иэмеиqивость некоторых биохимиqеских (каqествеииых) nризнаков 

у сосны обыкновенноR 

" :11• .... 
Показатель Время набл юденив ою; С,% 

5~~« 
:S:~co= 
:r:== 

Старые деревья 

Содержание в 
бодной воды 

хвое СВО• Сентябрь 1956 2 3,3- 8,7 

То же, хлорофилла а Июль-август 1963-1964 гг. 5 7,6-16,1 
СЫрОЙ ЗОЛЫ Зимний период 1959-1960 гг. 6 6,3-13,7 
фосфора Зимний период 1959~1963 гг. 6 9,2-18,2 
кальция Зимний период 1960-1965 rr. 8 16,7-24,8 

Однолетние растення 

Содержание в хвое орга- Осенний пернад 1966 г. 3 5,2-6,3 
ннческого вещества 

То же, азота Осенний период 1966 г. 3 13,7-17,4 
фосфора Осенний период 1966 г. 3 14,1-17,2 
калия Осенний период 1966 г. 3 13,8_.:_17,9 

можно привести 120-летний сосняк, расположенный в квартале 
153 Талицкого лесхоза. 

У дерева с максимальным значением признака содержание 
золы (в % на абсолютно сухое вещество) примерно в 1,5 раза 
превышает минимальную величину: 

Число модельных 
деревьев 

Среднее содержание 
золы мср±т лимиты с,% 

50 2,65±0,036 2,07-3,26 9,9 

Однако в целом варьирование этого признака в популяции 
незначительно (С = 9,9%). Накопление зольных элементов в 
хвое показывает высокую стабильность, заметные отклонения 
от среднего содержания в однородных условиях среды наблю­
даются редко. 

Варьирование рассматриваемого признака мало связано с 
абсолютными размерами дерева, длиной его кроны и протяжен­
ностью грубой коры. Об этом говорит низкая и недостоверная 
величина коэффициента корреляции 

между процентом золы н высотой дерева . . . 
то же золы н длиной кроны . . . . 

золы н длиной грубой кopj>I . 

r±m = -0, 119±0, 139 
r±m = -0,220±0, 133 
r±m = -0,218±0, 133 

Однако установлена определенная зависимость содержания 
золы в хвое от показателя Н/Д: здесь r±m = -0,375±0,121. 
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Бо.тее ~ющные «господствующие» деревья ускоренного развИтия 
от.1нчаются несколько повышенным содержанием зольных эле-

1\Il'нтов. Этому способствует их сильно развитая корневаЯ систе-
1\Iа, позволяющая более успешно извлекать из почвы минераль­
ные вещества. 

В отношении индивидуальной изменчивости хвойных пород 
по накоплению зеленых пигментов материалов немного. Правда, 
нмеются очень важные исследования Э. Б аура (Baur, 1920), 
а также В. Н. Любименкои А. Паламарчука (1916), Л. П. Брес­
лавец (1920) и других, свидетельствующие о том, что концент­
рация хлорофилла в пластидах представляет наследственно по­
стоянный признак. Были выделены расы, различающиеся по 
количеству хлорофилла в листьях: нормально окрашенные (vi­
гidis), желто-зеленые (xaпthoviгidis), бледно-зеленые (albovi­
гidis или chlorina), альбиносы (alblna) и желтые (xantha). 
В. Н. Любименко и В. А. Бриллиант (1924) впервые обнаружи­
ли чистые альбиносы у сосны и ели. Позднее появился целый 
ряд исследований альбиносных молодых растений (проростков) 
у сосны австрийской (Johnson, 1948), сосны обыкновенной 
(Eiche, 1955), ели обыкновенной (Tгalau, 1958), а также у яч­
меня (Gгanick, 1949, цит. по Tгalau, 1958; Wettstein, 1960) 
и других видов. Все эти исследования, как правило, затрагивали 
вопрос об индивидуальной изменчивости в накоплении хлоро­
филла у растений на самых первых этапах их жизни (проро­
стки 11 сеянцы). Неизвестно, сохраняются ли различия между 
отдельными особями на других этаnах онтогенеза, в более стар­
шем возрасте. 

Мы изучили амnлитуду изменчивости деревьев сосны по со­
держанню разных форм хлорофилла (табл. 35). Для этого 
в течение ряда лет ежемесячно определялось количество хлоро~ 

филла в хвое молодых 20-25-летних сосен, произрастающих на 
одном участке и одинак~во освещенных. · 

Таб11ица 85 

Изменчивость содержанив х11орофи1111а (.кг 1 г сырого веса) в одно-двух11етней 

хвое сосны 

(окресТ<IОсти r. Свермовска) 

~ Однолетняя хвоя Двухлетняя хвоя 

& 

1 1 1 
1 с,% 

с> ::f 
о. "' Mcp±m Мср±т с> v Лимиты С,% Лимиты 

"' "' ;< ::;: 

а+Ь VIII 0,65±0,030 0,56-:-0,79 13,8 1,07 ±0,055 0,88-1,38 15,4 
а+Ь IX 0,74±0,034 0,60-0,89 13,8 0,94i-0,041 0,84-1,10 10,7 
а VIII 0,50±0,022 0,44-0,60 13,3 0,79±0,037 0,60-1,00 14,1 
а IX 0,56±0,025 0,47-0,67 13,4 0;70±0,034 0,62-0,86 12,0 
ь VIII О, 15±0,008 0,12-0,19 16,2 0,28±0,018 0,21-0,38 19,7 
ь IX 0,18±0,010 0,13-0,22 16,3 0,24:1:0,019 0,22-0,34 19,3 
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Амплитуда изменчивости содержания общего хлорофилла 
(а + Ь) характеризуется коэффициентом С= 10,7-15,4%. Почти 
также колеблется количество хлорофилла а (С= 12,0-14,1 %), 
причем особых различий в варьировании лигмента в однолетней 
и двулетней хвое не имеется (хотя абсолютное количество его 
далеко неодинаково). Содержание же хлорофилла Ь колеблется 
более заметно (С= .16,2-19,7%). Это как будто бы противоре­
чит имеющимся данным Чрелашвили ( 1965) о большей устой­
чивости в растении хлорофилла Ь по сравнению с хлорофил­
лом а. Но Чрелашвили имеет в виду стабильность лигмента 
в онтогенезе растения, а не в пределах популяций. 

Теперь обратимся к характеристике отношения хлорофилла 
а/Ь. Этот показатель весьма изменчив, что было показано еще 
старыми работами Еладека (цит. по Любименко, Бриллиант, 
1924). Впоследствии это было подтверждено целым рядом ис­
следователей. Вилльштетер и Штолль (WillsUШer, Stoll, 1913) 
установили более чем 50 лет назад, что отношение а/Ь колеб­
лется около величины 3,0. Для древесных видов приводятся сле­
дvющие соотношения afb: в листьях лещины обыкновенной 4,3, 
у. пузыреплодника калинолистного 4,8, чубушника венечного 3,8 
(Seybold, Weisweller, 1942); бука лесного 3,7; (Egle, 1937); 
сосны 2,7, платана кленолистного 3,2-3,5, бузины черной 2,0-
2,6 (Крамер, Козловский, 1963); лещины обыкновенной- 2,5-
3,6 (Sauber, Harter, 1959), сосны обыкновенной 2,6, пихты 1,8, 
е.'!и сибирской 1,5, лиственницы сибирской 3,2 (Козловский, 
1965), яблони 1,3-4,4 (Проценко, 1965) и т. д. 

По нашим данным (Мамаев, 1965б), средняя величина отно­
шения afb менялась от 2,69 до 3,33 в зависимости от месяца 
наблюдения и возраста хвои. Это несколько выше цифры, кото­
рую даютКрамери Козловский. 

При детальной оценке величины отношения а/Ь у отдель­
ных экземпляров сосны отмечается слабое варьирование этого 
показателя: 

Однолетня« хвон Двухлетння хвоя 

Покаэатель август сенткбрь авгус.т сентябрь 

Средняя величина а{Ь • 3,4. 3,2 2,8 2,9 
Лимиты 3,1-3,7 2,9-3,6 2,5-3,2 2,6-3,6 
с, %. 6,0 7,6 8,6 13,2 

Разница ·между показателями а/Ь в один и тот же срок 
у отдельных деревьев достигает обычно всего лишь 20-30%, 
в то. время . как для содержания хлорофилла а и Ь она равна 
50-100%. В связи с этим и амплитуда изменчивости отношения 
а/Ь силЬно снижается и всегда характеризуется пониженным 
уровнем. Коэффициент вариации колеблется от 6,0 до 12,7%, 
тогда как для общего количества хлорофилла он примерно 
вдвое боль·ше. Следовательно, этот признак у растений более 
стабилен. · 
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Анализ показателя а/Ь у различных деревьев пока не 
дает основания говорить о наличии индивидуумов, характери­

зующихся определенными особенностями в соотношении двух 
форtм хлорофилла. Однако данные Тралау (Tralau, 1958), на· 
шедшего у ели вариации со сниженным содержанием хлоро­

филла Ь, позволяют предполагать, что поиски таких форм не 
безнадежны. 

Весьма интересную вариацию ели сибирской Picea obova­
ta Ldb. var. albospicata со сниженным содержанием зе.JJеных лиг­
ментов мы нашли в Кудымкарском .т1есхозе Пермекай обл. 
(Мамаев, 1969). Она отличается от типичной е.'! И оригинальной 
окраской хвои- иглы на побеге текущего года не темно-зеле· 
ные, как обычно, а беловато-желтые со с.1абым зе.1еным оттен· 
ком. Хвоя второго года окрашена в светло-зеленый цвет, и лишь 
на третьем году жизни окраска игл становится характер_ной­
густо-зеленой. Все это придает дереву необычный пестроватый 
облик и делает его весьма декоративным. 

Подведем итог. В отношении так называемых качественных 
(биохимических) признаков хвои изучаемые BIIJ.Ы обнаружи· 
вают определенную степень индивидуальной нзменчивости. 
Обычно она относительно невысока (для таких признаков, как 
содерЖание в хвое воды, общей золы, органнческих веществ), 
несколько больше для зеленых лигментов и ОТJ.е.1ьных мине­
ральных элементов (особенно кальция). В связп со слабой из­
менчивостью в пределах древостоя дово.ТJьно трудно выдетпь 

вариации, отличающиеся от средних инднвидуумов по содержа­

нию этих веществ. Однако в ряде случаев вqзможно и появ.ТJение 
мутаций, резко уклоняющихся от нормы. Такне варнации найде­
ны пока лишь в отношении содержания х.'Iорофнлла- у «бело· 
хвойной» ели содержание зеленых лигментов снижено в 2-
3 раза по сравнению с нормальными экземп.1ярами. 

Чаще же изменчивость по биохимическпм признакам укла­
дывается в обычный вариационный ряд и может быть изображе­
на кривой нормального распределения. ИнJ.нвндуа.'!ьная измен­
чивость биохимических признаков частично определяется исто­
рией развития древостоя и его отдельных единиц. Деревья 
лучшего развития сильнее поглощают 1\Шнеоа.!Jьные элементы 

почвы. Кстати, такую мысль высказывал Г. Ф. Морозов еще 
в1912г. 

Изменчивость мужских шиuiек (пыльников) 

Наиболее четко индивидуальная изменчивость мужских· шишек 
nроявляется в отношении их окраски. У сосны обыкновенной 
еще в начале nрошлого столетия было установлено наличие 
двух вариаций- желто-зеленоnыльникавой и карминово-красно· 
nыльниковой. Однако специальных исследований этих вариа­
ций nроведено мало. 
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Стевен и Карлайл в лесах Шотландии не установ11.111 1\ор­
реляции окраски пыльников с условиями местообитанни нлн 
возраtтом дерева. Т. П. Некрасова ( 1959), а вслед за ней и 
Г. М. Козубов (1962) считают, что краснопыльникавые сосны 
более Приспособлены к условиям севера (Кольский п-ов), чем 
желтопыльниковые. Обе вариации повсеместно встречаются в ле­
сах Урала -от степных боров до северной тайги. Кроме двух 
основных типов, мы наблюдали еще и промежуточную фор­
му- с розовыми пыльниками. Ее существование, по-видимому, 
частично связано с погодными условиями, так как одни и 

те же деревья в разные годы иногда могут изменять окраску 

от ярко-красной до розов-атой (Мамаев, 1965в). 
Нам не удалось найти каких-либо определенных различий 

между этими основными вариациями· по внешним прнзнакам 

деревьев (габитусу, приросту, коре). Пров~денные нзмерения 
пыльцевых зерен также не показали ощутимых раз.'lичий ни 
в абсолютных, ни в относительных величинах: 

Окраска пыльников L, .мк А, .мк в~ .мк с, .мк AJL B.L А/В Парусность 

Зеленая ........ 68,8 46,5 36,7 23,3 0,68 0,53 1,27 0,64 
Красная .••••••• 66,7 45.,8 35,9 22,7 0,69 0,54 1,26 0,64 

Амплитуда индивидуальной изменчивости мерных признаков, 
характеризующих мужские шишки, колеблется в зависимости от 
типа признака. У мужских шишек, собранных 28-29 апреля 
1967 г. в Джабык-Карагайском бору Челябинской обл, варьи­
рование признаков выглядело таким образом: 

Показатель 
Длина wиw- Чнсqо стро- Длина стро- Число микро-

ки, .м.м билов, wт. била, .м.м спорофиллов, 
wт. 

Абсолютная величина (ли-
ми ты) 13,6-23,2 29,1-54,3 2,2-3,0 40,9-76,5 

Ко:~ффициент вариации . 14,6 15,7 . 12,6 16,8 

Из числа изученных признаков несколько выше изменчивость 
количества органов. В общем же варьирование относительно 
невелико. · 

По абсолютной величине коэффициент вариации прибли­
жается к амплитуде эндогенной изменчивости. Иск.'!ючение 
представляет лишь повышенная ичдивидуальная изменчивость 

длины стробила. По-видимому, этот признак теснее связан с ге­
нетическими особенностями того или иного индивидуума; чем 
оста.'!ьные признаки, и сильнее варьирует от дерева к дереву. 

Размеры пыльцы сосны в пределах одного дерева, как было 
nоказано, варьируют слабо. Точно так же невелика н инди­
видуальная изменчивость этого признака. Для примера приве­
дем данные для насаждения сосны, расположенного вблизи 
Свердловска (Уктусские горы). 

Варьиров&ние размеров и фор1мы пыльцевых зерен сосны на 
Уктусском участ.ке: 
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nока за тел ь L, .мк А, .мк В,.мк С,.мк Д, .мк A!L А/В 
napyc-
н ость 

Мер . · 67,8 46,1 36,4 22,8 29,5 0,68 1 ,27 0,56 
Лимиты . 61,0- 42,0- 31,0- 20,0- 27,0- 0,63- 1,15- 0,51-

-74,5 -49,5 -41,5 -25,0 -32,5 -0,73 -1,35 -0,60 
С, 0/о. 4,1 3,7 5,7 5,4 4,5 4,2 3,5 4,4 

Как nравило, коэффициенты вариации достигают лишь 4-
5%. И размеры, и форма пыльцевых зерен показывают высо­
кую стеnень стабильности. При этом нет каких-либо различий 
в варьировании тех или иных размеров- все они строго кор­

релируют друг с другом, отклонения от средних значений очень 
невелики. 

Одню<о при внимательном анализе можно выделить отдель­
ные индивидуумы, у которых эти отклонения более заметны. 
Некоторые экземпляры отличаются более мелкой пыльцой (L = 
= 60-63 .мк). Это можно обнаружить нз кривой расnределения 
(Мамаев, 1965). Другие имеют пыльцу несколько крупнее 
обычной (L = 71-74 мк). Деревьев с мелкими и крупными 
пыльцевыми зернами насчитывается не более 20%. Особенно 
редки индивидуумы с мелкой пыльцой. · 

Обнаруживается тесная связь (r = +0,720) между длиной 
тела: пыльцевого зерна L и его парусностью. Под «парус­
ностью» мы понимаем показатель, обеспечивающий летучесть 
пыльцы. Чем он выше, тем легче может распространяться пы.'!ь­
ца. воздушными потоками. У мелких пыльцевых зерен парус­
иость равна 0,59-0,60, у средних 0,62-0,65, у крупных 0,65-
0,71. Следовательно, крупная пыльца разлетается на более да­
лекое расстояние. Мелкие пыльцевые зерна, ~по-видимому, фор­
мируются в менее благоприятных условиях у ослабленных дере­
вьев. Но здесь нужны еще дополнительные исследования. 
Мы наблюдали у пыльцы сосны обыкновенной также и из­

менчивость по скорости ее прорастания. Приведем пример для 
двух индивидуумов из Пермекай обл. (табл. 36). 

Таблица36 

Прорастакие пыпьцы отдепьных деревьев сосны обыкновенноR, 

пронsрастающliх вбпнан r. Пермн 
(опыт проводился в июне-июле 1963 r.) 

Энергия прорастанни, % зерен проросших (нислитель) 
н набухших (знаменатель) 

Абсояютная 
Н о мер модели 

1 1 1 1 

всхожесть, % 

2 суток 3 суток 4 суток б суток 10 суток 

1 
1 

о о 
1 

42,4 42,2 65,2 76,1 -- -- -- --
55,3 60,0 27,3 30,0 10,9 

2 26,~ 48,8 47,8 

1 

67.,7 83,6 91,2 
64,7 27,9 41,3 14,1 7,6 
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Многие пыльцевые зерна со второго дерева дали. пыЛьце­
вую трубку уже через двое суток после начала опыта, а на 50% 
они проросли через трое суток. В то же время пыльца с дерева 
N!! 1 быстро набухала, но очень медленно образовывала пыльце­
вую трубку (лишь на четвертый день после намачивания). 
Абсолютная всхожесть в конце опыта у обоих образцов не­
сколько выравнялась. Аналогичную картину показали образцы 
и с других участков. 

Таким образом, мужские генеративные органы варьируют 
по-разному. Наибольшей стабильностью обладают пыльцевые 
зерна, их размеры строго закодированы и мало изменяются. 

Более заметно колеблются размеры мужских шишек, длина и 
число стробилов и микростробилов. В общем же амплитуда· их 
изменчивости относительно невелика. 

Индивидуальная изменчивость размеров 
и формы женских шишек 

Большинство исследователей плодоношения хвойных пород, на­
чиная от Кинитца ( Юeпitz, 1881), указьшают на высокую инди­
видуальную изменчивость размеров шишек. Приводятся и неко­
торые конкр·етные данные о величине изменчивости. Стевен и 
Карлайл (Steven, Carlisle, 1959) определяют, например, колеба­
ние длины шишек. сосны у отдельных деревьев в Шотландии 
величинами от 2,0 до 6,5 см. В лесах Европы описаны формы 
сосны с /Мелкими (vаг. паnа Carriere) и крупными (var. macro­
carpa Sсhгбdег) шишка1ми. Вес может колебаться от 2 до 
18 г, согласно данным Е. Д. Годнева (1960) для Бузулук-
екого бора. . 

Для средней длины шишек кедра сибирского в Лено-Илим­
ском междуречьи А. И. Ирошников и др. (1963) приводят край­
ние величины 49-77 мм, а для Западного Саяна- 55-85 мм 
(Ирошников, 1963). При этом коэффициент вариации в преде­
лах насаждения составлял 7-20%. У лиственницы сибирской, 
произрастающей в горах Алтая и Саянах, средняя длина шишек 
колеблется от 14,3 до 39,0 мм, в Прибайкалье и районе верхней 
Лены- от 15,6 до 42,1 мм (Дылис, 1961), в Тувинской АССР­
от 17 до 34 мм (Онучин, 1962). У лиственницы Сукачева, про­
израстающей на. Среднем Урале, длина· шишки колеблется, по 
данным Дылиса (1947), от 23,6 до 37,8 мм, а по данным Пугача 
(1964а),- от 15 до 40 мм. Можно привести еще целый ряд 
примеров для других пород. Но это не имеет смысла, поскольку 
абсолютные велИчины, флюктуирующие в зависимости от раз­
личных причин, не дают правильного·представления о величине 

амплитуды индивидуальной изменчивости. Кроме того, в этих 
определениях, как и в большинстве других, обычно не учитыва­
лось влияние .энДогенной и. экологической изменчивости, что и 
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Sсм 

а 

Рис. 10. Изменчивость среднего размера шишек ели в nределах одной поnу· 
· .~ яц1ш. Южная тайга Предуралья 

повлекло искусственное увеличение амплитуды варьирования в 

исследованиях многих из указанных авторов. 
Приведем некоторые наши данные (табл. 37, рис. 10). Они 

показывают, ч.то линейные размеры шишек отдельных деревьев 
хвойных пород, произрастающих в лесах Свердловекой обл., 
варьируют относительно слабо. Максимальное значени~ превы­
шает минимальное обычно на 30-80%. Амплитуда изменчиво­
сти характеризуется коэффициентом вариации r = 9,3-12,9%. 
При этом уровень изменчивости у всех изученных видов при­
близительно одинаков. Разницу в значении С, равную примерно 
3%, для наших объектов нельзя считать существенной. 

Средний вес шишек, собранных с тех же деревьев, имеет 
гораздо . более высокую амплитуду колебания. Она характери­
зуется лимитами, различающимиен друг. от друга в 2-3 раза 
и коэффициентом С= 22-28% . Как мы отмечали в главе 
«Эндогенная изменчивость», варьирование весовой характери­
стики сильно превышает колебание линейных размеров. При 
этом обнаруживается тесная взаимосвязь между величинами 
коэффициентов вариации длины (CL) и веса (Ср) шишек. Имея 
значительный материал по сосне обыкновенной, мы вычислили 
отношения между этими показателями и получили формулу 

Ср = 2,4 CL. 

Точность этой формулы достигает 5,8%, отклонения доволь­
но незна.чительны (о ::!:: 0,485). 
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Индивидуальную изменчивость по размеру шишек графиче­
сюl можно представить в виде кривой нормального распрсделе­
НIIЯ. При этом кривая обладает заметной асимметрией (рис. 11). 
Хар:штерно, что для сосны обыкновенной почти во всех случаях 
асимметрия является положительной. 

Величина коэффициента асимметрии (А.,) кривых распреде­
ления шишек сосны по средней длине: 

РаАон сбора шишек 

Талицкий Лесхоз, кв. 153 . 
• • кв. 197 . 

Ивдельский лесхоз, кв. 170 

Число модельных Ко3ф4·ициент 
деревьев, шт. асимметрии As 

106 +0,371 
70 +0,463 

101 +0,882 

Такое совпадение, по-видимому, не является случайныы. По­
ложительная асимметрия означает, что у некоторого чис.r1а ин­

дивидуумов средний paзl\Iep шишек отклоняется от норма.1ьного 
распределения в сторону превышения. По мнению С. С. Швuрца 
(1967), такое явление у позвоночных животных свидете.1ьствует 
о намечающемся эволюционном сдвиге размера органа в сторо­

ну его увеличения. Можно предположить, что у сосны обыкно­
венной в Зауралье также наблюдается прогрессивное уве.lнче­
ние размера шишек. 

Характерно, что для данного признака направление аси!\lмет­
рии эндогенной изменt.;ивости противоположно асимметрни инди­
видуальной изменчивости. В пределах организма наб.1юдается 
регулирование верхнего предела размера органа, тогда как в по­

пуляции, наоборот, происходит относительный подъе~I верхне­
го лишпа и ограничение нижнего. Это объясняется раз.111чноi'l 
прирадой сил, управляющих изменением размера органа в пре­
делах индивидуума и в рамках популяции. В перво~I с.1учае 
величина шишек определяется воздействием факторов внешней 
среды и совокупностью внутренних ресурсов организ!\lа. Во-вто­
роы- г.1авное значение имеют непосредственно факторы есте­
ственного отбора, направляю-
щие ход эволюционного разви­

тия популяции. В результате 11 
аозникают ·ПрОТИВОПО.lОЖНЫе 

тенденции в изменении разые­

ра органов. 

Расс:-.rотрюt зависимость 
величины шишек от морфоло­
гических особенностей деревь-
ев. 

Рис. 11. Кривая распределения де· 
ревьев сосны обыкновенной no сред­
нему раз~Iеру шишек (в см). Ивдель-

сюiii лесхоз, кв. 183 
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Многие исследователи (Каппер, 1926; Стратонович, Забороn­
ский, 1930; Тимофеев, 1939, и др.) считают, что размеры шишек 
уменьшаются по мере усиления угнетенности деревьев. В отно­
шении же связи с другими признаками деревьев наблюдений 
очень не!lшого, и они противоречивы. Для уральской листвен­
ницы Е. А. Пугач ( 1964б) показал увеличение размера шишек 
у меакобороздчатой формы. Для кедра сибирского Н. А. Лу­
ганский ( 1 962) отметил увеличение шишек у соснововидной фор­
мы, у ели сибирской М. С. Некрасов (1966) считает доказан­
ным образование более крупных шишек у деревьев с продольно 
трещиноватой корой, компактным ветвлением и красными моло­

дыми шишками. 

На одном из наших опытных участков (кв. 97 Талицкого 
лесничества Талицкого лесхоза) деревья с самыми крупными 
шишками отличались от экземпляров с·наиболее мелкими шиш­
ками несколько сниженным показателем Н/Д и сильнее раз­
витой кроной (табл. 38). Кроме того, у них немного выше по 
ство.'lу поднимается грубая кора и образуются более- крупные 
семена. По другим признакам различий не установлено. В пре­
делах той и другой группы имеются индивидуумы разлинной 
высоты, диаметра, грубскорые и со слаборазвитой грубой корой, 
с длинной и короткой, с широкой и узкой кроной. Шишки той 
и другой группы имеют разнообразные формы апофиза и содер­
жат семена черного, коричневого, серого о.ттенков. Такое варьи­
рование определяет отсутствие статистической достоверности 
раз.'lичий меЖду мелкошишечными и крупношишечными де­
ревьями по величине Н/Д и по протяженности грубой коры 
(t < 2,0). Достоверная разница имеется только в отношении 
среднего диаметра кроны (t = 2,8) и веса семян (t = 2,7). 

Таблица 88 

Характеристика морфо.11оrических оризнаков деревьев сосны обыкновен-

ной, различающнхся по размерам шишек. Талицкий лесхоз, кв. 197 
(Приведены средние величины и лимиты) 

Ствол Крона 

высота, .JI 1 
относительная 1 протяженность 

диаметр, см высота rpyбoll коры• 1 
протяжен-

диаметр, .lil кость• 

27,7 1 (26, 0-30, О) 

28,2 1 (21 ,9-31,6) 

Крупношишечные деревья 

41,3 68,1 31,0 6,5 
(32-50) (56-79) (1 7-42) (3-9) 

М е n к о ш и ш е ч н ые д е !-' е в ь я 
38,6 

(28-46) 
74,8 26,9 4,4 

(61-93) (17-47) (3-8) 

• В % от высоты ствола. 

110 

43,8 
(20-72) 

42,4 
(24-60) 



Снижение относительной высоты у крушюшишечных де­
ревьев (на этот раз достоверное статистически, t = 4,9). наблю­
дается и в другом насаждении (кв. 153) Талицкого paiiuнa. 
Это связано с большой толщиной этих экземн.1яров. У крупно­
шишечных деревьев тяже.1ее семена, что uтр:1жает коррелятив­

_ную связь между размерами шишек и семян. По остальным при-
знакам, в том числе и по протяженностн 1·рубой коры, раз­
личий между вариациями не имеется: 

Покаэатель (среднее значение) 
Крупношишечные 

дереоьв 

Ствол 
высота, м . . . . . . 
диаметр, см . . . . . 

Относительная высота . . . . 
Протяженность грубой коры, 
% от высоты ствола . 
Длина кроны, % от высоты 
ствола. 

Шишка 
вес, z 
длина, мм . . . . . . 

Величина апофиза, балл 
Вес 1000 семян, z ... 

30,6 
41 '7 
74,6 

22,5 

31 '1 

4,40 
37,2 
3,3 
5,39 

Мt·~кошишечныс 
деревья 

29,9 
31,5 
96,3 

25,0 

31,3 

1 ,83 
27,5 
3,1 
4,65 

Выше были показавы особенности крайних, четко различаю­
щихся по величине шишек вариаций сосны. Прн расчете же ко­
эффициентов корреляции между весом шишек и отдельными 
нризнаками для всего древостоЯ получена следующая картина 

(Талицкий лесхоз): · 

осе. z 

Участок 

ко. 197 
кв. 153 

Шишки 

Высота 
ствола 

-0,173 
+0,3t9 

величина 1 
апофнза, дпнна, ..11..11 

балл 

Днаметр 
ствола 

+0,034 
+0,250 

вес\~ шт.,, 

Относительная 
высота 

-0,168 
-0,239 

Сt•мсна 

Крупношишечные деревья 

Длина rрубоА 
коры 

-0,145 
-(',078 

окраска 

(4,2-5,6) (1,5-4) (34-.44) (5,10-8,07) ро-коричневая 1 
4,87 1 2,6 1 39,5 1 5,79 1 Черная, коричневая, пестраи, се-

1 
2,28 l 

(1,Н-2,7)1 
2,7 

(1-4) 

М е л к о 111 и 111 е ч н ы с д е р е в ь я 

1 
30,4 1 4,64 ll<оричiJевая, 

(27-33) (3,1/i-.5,70) черная 
тем но-корн •r IICt!aя, 
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Вес шишек может быть связан с высотой и диаметром де­
рева (кв. 153) и может варьировать независимо (кв. 197). Он 
всегда (хотя и слабо) коррелирует с относительной высотой де­
рева. КоэффИциенты корреляции при этом имеют небольшую 
величину. Вес шишек не связан с протяженностью грубой 
корь1. 

Абсолютное. значение r при расчете тесноты связи с исполь­
зованием всех деревьев насаждения, как видно, очень невелико. 

Зависимость веса шишек от размеров ствола более заметно про­
является при уче'tе вариаций, имеющих крайние по размеру 
шишки. При ·учете же всей массы особей древостоя эта зависи­
мость маскируется действием многих других факторов. На фор­
мировании шишек·того или иного размера сказываются, прежде 
всего, генатипические особенностИ отдельных индивидуумов. Из 
других факторов следует отметить степень развития деревьев, 
которую характеризует показатель Н/Д- относительная вы­
сота. Чем ниже относительная высота дерева, а следовательно, 
выше уровень развития дерева, тем обычно крупнее образую­
щиеся на нем шишки. Однако из этого правила очень много ис­
ключений. Явное совпадение сниженной величины Н /Д с высо­
ким весом шишек, и, наоборот, повышенной величины Н/Д с 
низким весом шишек бывает не так часто: у 20-30% деревьев. 
В оста.1ьных случаях корреляция менее тесная, а у 15-20% де­
ревьев взаимосвя~ь носит противопо31ожный характер: у толстых 
деревьев ускоренного развития с низкой относительной высотой 
ствола образуются мелкие шишки, а у экземпляров более за­
медленного развития с высокой относительной высотой ствола, 
наоборот, крупные. 

Генатипическое влияние оказывается более мощным факто­
ром изменения веса шишек, чем неравномерность процесса раз­

вития от дельны;х: индивидуумов. 

Что же касается длины шишек, то этот показатель тесно 
коррелирует с их весом. На это указывают многие исследова­
тели. Так В. П. Гаврись (1938) приводит величину коэффици­
ента корреляции между длиной и весом шишек r = +0,82. По 
нашим данным, у сосны обыкновенной в Талицком районе зави­
симость между длиной и весом шишек в пределах насаждения 
характеризуется коэффициентом r = 0,831, у ели сибирской в 
Тавдинском районе r = +0,718. Наряду с такой высокой кор­
реляцией можно наблюдать дов~:>льно многочисленные случаи, 
когда шишки одного размера сильно различаются по своему ве­

су, и, наоборот, шишки одного веса несдинаковы по длине. Это 
объясняется различной толщиной шишек. 

Форму шишек можно оценить при помощи коэффициента д/L 
(отношение максимального диаметра шишки к ее длине). Этот 
nоказатель варьирует относительно слабо (табл. 39). 

Наибольшей округлостью (Д/L = 0,69-0,97) характеризу­
ются шишки кедра сибиоского, наибольшей удлиненность\() 

112 



Табо~~нца :JU 

Варьирование формы шишек (DI L) у разных ви.~tов хвонных 

J!ид 

Сосна обыкновенная 

Кедр снбнрский 

Ель снбнрская 

Palloн Лимиты С, % 

Свердловекая обл., Талнц- 0,40-0,56 8,0 
кий лесхоз 

Свердловекая обл., Ивдсл1.- 0,69-0,97 9,8 
ский лесхоз 

Коми АССР, Тронцко-Пе- 0,25-0,38 10,5 
чорский лесхоз 

(Д/L = 0,25-0,38) -шишки ели сибирской. Амплитуда из­
менчlшостн разных видов одинакова- коэффициент Д/ L са­
мых толстых шишек отличается от самых узких примерно на 

50%. Коэффициент вариации колеблется в пределах от 8,0 до 
10,5%, т. с. почти одинаков. 

ИсХО/LЯ ИЗ получеННЫХ ДШJНЫХ О веЛИЧIII!е ОТНОШеНИЯ диа­
Метра шншек к их длине, можно выделить у изученных видов 

ряд вариаций. У сосны обыкновенной не.1есообразно выделить 
но форме шишек следующие вариации: 

с узко-конусовидными шишками (Д/L = 0,45 и менее); с ко­
нусовидными (Д/L = 0,46-0,54). 

с широко-конусовидными (Д/1. = 0,55 н бо.11ее). 
У кедра сибирского выделяются следующие варианты с цилин­
дрическнмн шишками (Д/L = 0,80 и меньше). с яйцевидными 
шишками (Д/L = 0,81-0,90), округлые (Д/L = 0,91-I,O). 
Л. Ф. Правдин описывает также конические шишки кедра. 

У ели сибирской можно выделить формы шишек: узко-цилинд­
рические (Д/L = 0,20-0,25), цилиндрические (Д/L = 0,26-
0,30), широко-цилиндрические (Д/ L = 0,31-0,35). 

У nихты сибирской выделяются \'ЗI<а-цн.1индрические шишки 
(Д/L = 0,32-0,36), цилиндрические (Д/L :-- 0,37-0,42), широ­
l<о-цилиндрические (Д/L = 0,43-0,50). Kpol\le того, у nихты на­
блюдаются различия по форме верхушки шнш1ш- она может 
быть заостренной, округлой или 'притупленноii (рис. 12). 

Следует ожидать, что с формой н разl\lерами шишек связано 
количество находящихся в них семян. В отношении влияния ве­
личины шишек на выход семян известно существование тесной 
нрямой корреляции. 

Однако содержание семян в шншl\:lХ р:1вноii величины силь-· 
но варьирует, это дало повод мноrНI\1 сс.'!еlщlюнерам предпо­

лагать существование генетическ01"1 р:131ЮJ\:1Чественности де­
ревьев по данному nризнаку (Simak, 1953; 1\\ншуков, 1966). У~а­
занный вывод был получен на основе оценю1 небольшого мате­
риала. Например, М. Шимак изучил всего .11ишь два дерева со­
сны. Поэтому вознИкла необходимость провести наблюдения на 
более репрезентативном материале. 
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5см 

о 

Рис. 12. Различная форма шишек пихты сибирской. Артинекий р·н Свердлов­
екай обп . 

Прежде всего отметим, что варьирование количества семян 
в шишках очень ве.1ико (табл. 40) . Оно превышает уровень варь­
ирования бо.1ьшинства изученных нами признаков древесных 
растений, за исключением прироста побегов и некоторых других 
функциональных особенностей организма . С.'Iедовательно, в на­
саждении всегда имеются индивндуумы с ;чалым количество~! 

сеr.1ян в шишке и, наоборот, с высоким их содержанием. Так, 
при слабом урожае сосны в Сверддовской об.'I. в 1959 г. в 
древостое бы.'!и экземпляры со сре.J.ним содержанием семян ~~е­
нее одной штуки в шишке, а с другой стороны -с содержание~! 
15-17 семян. 

Варьирование признака неодннаково в разные периоды­
оно выше в годы с поиижеиным урожаем по сравнению с уро­

жайными годаr.ш. В нашем примере коэффициент С у сосны 
меняется от 34,8-38,4% в одном году, до 56,5-68,3% в друго~I. 

Характерно, что чис.'!о полнозернистых семян в шишке варьи­
рует более си.1ьно, чем их общее количество (С выше на 4-
20%). 

Наконец, с.1едует обратить внимание на более высокий уро­
вень изменчивости данного показателя v сосны обыкновенной 
по сравнению с кедром и пихтой. Отчасти это можно объяс­
нить тем, что пос.1едние два вида изуча.1ись в годы относи­

те.пьно хорошего урожая, поскольку в другой период на них 
почти совершенно не обнаружено шишек. У сосны в год nовы­
шенной урожайности (1962) показатель изменчивости также 
снижен (С = 34,8-38,4%). 

Чем определяется высокий уровен_ь варьирования данного 
показателя? 

Прежде всего следует обратить внимание на большие раз­
.'шчия деревьев в насаждении по величине их шишек. Этот фак­
тор, несомненно, имеет большое значение для повыШения уров­
ня изменчивости попу.'lяции по содержанию семян в шишках от­

·де.'lьных индивидуумов. Чем крупнее шишка, тем обычно больше 
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Табпица 40 

Изменчивость числа семви в шишках раЭJ\ичных видов хвоllных 

"' 
Общее число (числи-.. тель) и число полных 

"' .. .. (знаменатель) семян .. .. 
в одноА шншке 

Внд РаАон !Е 
Q, .. 

о .. 
Q, 

о 

1 с,% 
;., .. .. u лимиты, шт. 
о "' t... ::r 

Сосна обыкновенная Талицкий (Свердлов- 1959 103 0,7-16,9 56,5 
екая обл.) 0,4-13,7 68,3 
Там же 1962 41 6,9-29,6 34,8 --

5,4-25,6 38,4 
Сосна обыкновенная Ивдельский (Сверд- 1960 103 0,8-19,4 36,2 

довская обл.) --
0,5-17,4 47,5 

Кедр сибирский Там же 1967 30 25.~77.0 25,6 --
8,~77.0 44,1 

Пихта сибирская Шалинекий (Сверд- 1960 34 150.~344.3 20,6 
ловекая обл.) 

Не опреде- -
лен о 

в ней содержится семян. Связь между средним весом шишек и 
средним число.м полнозернистых семян в насаждениях сосны в 

различных районах Урала выражается коэффициентом корре­
ляции, величина которого колеблется от +0,233 до +0,601. Поч­
ти во всех случаях эта величина статистически достоверна. 

Однако отклонения от такой зависимости встречаются часто: Де­
ревья с одинаковым весом шишек могут иметь различное содер­

жание в них. семяц. Следовательно, на варьировании числа се- · 
мян в шишке, кроме индивидуальной изменчивости деревьев no 
среднему весу шишек, сказываются и другие причины. Можно 
предположить, что играют роль следующие факторы: а) мозаич­
ность распределения пыльцы в лесу (от этого зависит число 
пыльцевых зерен, попавших на женскую шишку); б) многооб­
разные факторы, действующие на половую сферу в процессе ее 
формирования и подготовки к гаметогенезу, в процессе самого 
гаметогенеза и дальнейшего образования семени; в) индивиду­
альные особенности отдельных деревьев по форме шишек, раз­
мерам и строению чешуй. 

Изменчивость формы чешуй у шишек 

Форма семенных чешуй у шишек видов хвойных изменяется до­
вольно сильно, причем у каждого вида наблюдаются свои ха­
рактерные вариации. 

·1/5 
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Рис. 13. Шишки сосны обыкновенной с разлнчноii формоi"I апофиза 
Аман-Карагаltскнlt бор, Кустанайская обд. 

У сосны обыкновенной можно выделить следующие основные 
вариации. 

1. Вариации по величине выступающей части апофиза (рис. 
13). Мы взяли за основу классификацию Энглера (Engler, 1913) 
и предложили следующее подразделение шишек по форме щит­
·Ка (апофиза.): щиток ·плоский (f. plana Engler) -балл 1, щиток 
слабо бугорчатый- балл 2, щиток бугорчатый (f. gibba Eng­
lcr) -балл 3, щиток с сильно выдающимся выступом- балл 4, 
щиток с очень длинным (5-8 .мм) обычно изогнутым выступом 
(f. reflexa Engler) -балл 5. 

Характеристика степени разрастания щитка цифровыми ин­
дексами позволяет данный признак из категории альтернатив­
ных показателей перевести в число обычных количественных 
обозначений, которые легко обрабатываются простейшими мате­
матическими приемами. 

2. Вариации по форме основания щитка: 
основание щитка ·вытянутое (отношение ширины к длине 

d/l = 0,70-0,80), основание щитка ромбическое (d/L = 
= 0,85-1,10), основание широкое (d/l = 1,15-1,40). 

3. Вариации по величине семенных чешуй: чешуи крупные 
(наибольшая ширина 1 О .мм и более), чешуи средние (ширина 
6,5-9,5 .м.м), чешуи мелкие (6 .мм и меньше). 

Размеры указаны для шишек длиной 30-40 мм. 
У кедра сибliрского выделяются вариации чешуи: 
а) с удлиненной клиновидной отогнутой верхушкой чешуи 

(отношение ширины чешуи к длине ее достигает величины 
0,60-0,80, угол расхождения верхних краев изменяется в пре-
делах 90-110°); . 

б) с короткой округлой слабо отогнутой верхушкой (отноше­
ние d/l лежит в пределах 0,40-0,60; угол расхождения краев 
достигает значения 110-120°). 

Эти вариации весьма четко выделяются, хотя форма чешуи 

116 



и ее апофиза у кедра сильно изменчива даже в пределах одной 
шишки. Предлагается дать этим резко различающимся и широ­
ко распространенным на Урале вариациям специальное назва­
ние: а- f. scuarrosa, б- f. adpressa. 

У ели сибирской индивидуальная изменчивость проявляется 
в варьировании верхней части семенных чешуй и их формы. 
Поэтому выделяются следующие вариации. 

1. Различающиеся формой чешуй: с удлиненными чешуями 
(величина d/l менее 0,65), с округлыми чешуями (d/l = 
= 0,65-0,75), с широкими чешуями (d/1>0,75). 

2. Различающиеся формой окончания семенных чешуй: семен­
ная чешуя сверху округлая с цельным слабо зазубренным или 
волнистым коаем f. orblculata, как она была названа нами (Ма­
маев, Некрасов, 1968); край семенной чешуи неясно-треуго.-1ьной 
формы, цельный, иногда зазубренный (f. aпgulata), верхняя 
часть чешуи лопатчатая, с зазубренным или волнисто-зубчатым 
краем (f. spathulata). 

Из описанных трех лузусов чаще всего встречается псрвьiй, 
представляющий основную массу деревьев (рис. 14). Что же ка­
сается размера чешуй, то они оказались тесно связанными с об­
щей длиной шишек (г= +0,65-0,70). 

На Западном · Урале эти вариации постепенно сменяются 
группой форм, которые мы, вслед за Ф. А. Тепло·уховым (Teplo­
uchoff, 1868), называем елью уральской. Прав!tа, Теплоухов, не 
признававший видовой самостоятельности ели сибирскоi'1, как 
известно, относил эти формы к виду Picea aЬies. Он выделил в 
пределах данного вида разновидности var. uralensis (ель ураль­
ская) и var. altaica (типичная ель сибирская). С учетом совре­
менных представлений о структуре рода Picea наиболее пра­
вильным, очевидно, будет отнесение урадьской формы к виду Pi­
cea obovata. Ель уральская, как и сибирская, имеет мелкие 
(5-7 с.м) шишки. 

У е.тш уральской можно вы;Lелить следующие основные ва­
риации, различающиеся по строению семенных чешуй (рис. 15): 

семенные чешуи ясно треугольные, различно удлиненные 

\f. iriangtilata), семенные чешуи обратно яйцевидные с вьпя­
нутым зазубренным верхним краем (f. exserta), чешуи ромбо­
видные, значительно расширенные с почти правильным, остро 

двузубчатым, узким или широким оттянутым кончиком (f. blden­
tata), верхний край чешуи слегка вытянут, выемчато-пильчатой 
формы (f. emarginata), край чешуи образует как бы фигурную 
скобку, сильно вьпянутую посередине в острие или зубец (f. uni­
dentata). 

Кроме того, имеется очень большое число промежуточных ти­
пов. 

У пихты сибирской изменчивость чешуй менее заметна, чем у 
других видов. Однако в ее популяциях на Урале встречаются 
IШДIШИдуумы: 
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Рис. 14. Шишки ели сибирской из южной тайги За>'ра.1ья. Ярковский р-н 
Тюменской области 
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о 

Рве. 15. Шишки ели сибирской (урапьская форма) из южной тайги. КуеДнн­
ский р-н Пермекай обл. 



С раз.1ичной шириной семенных чешуй: 
округлыми чешуями (отношение ширины к длине менее 

0,40), широкими чешуями (отношение d/l бо.lее 0,40). 
С разной формой верхнего края чешуи: 
овальным краем, слабо-треугольным. 
Мы перечислили лишь основные изменения семенных чешуй 

у видов семейства Рiпасеае. Кроме них, имеются еще и неко­
торые другие менее заметные вариации. 

Абсо.1ютное большинство дендросистематиков и селекционе-
ров (Сукачев, 1928, 1936; Dengler, 1944; Ромедер, Шёнбах, 1962; 
Правдин, 1964, и др.) склоняются к мнению о том, что все ва­
риации видов хвойных, различающиеся строением чешуй, имеют 
наследственную основу. 

Какое значение могут иметь все эти многочисленные флюк­
туации в жизни растений? Пока трудно судить об их роли, по­
скольку изучение ее весьма сложно. Однако о значении этих 
вариаций можно догадываться, исследуя характер коррелятив­
ных связей показателей семенных чешуй с другими более важ­
ными особенностями растений. Имеются, например, некоторые 
небольшие данные о том, что величина апофиза шишек сосны 
связана с качеством помещающихся в них семян (Авситидий­
ский, 1902; Василевская, 1963). Н. В. Седельникава (1965) счи­
тает, что f. reflexa характеризуется повышенным содержанием 
семян в шишках. Однако эти данные мало убедительны. 
Мы провели изучение характера коррелятивных связей од­

ного признака -формы апофиза у шишек сосны- с другими 
1\Юрфологическими признаками. Этот признак исследуется с дав­
них пор для характеристики селекционно-генетических особенно­
стей раз.1ичных внутривидовых таксанов сосны обыкновенной. 
Kpol\le того, его изучение не вызывает каких-либо затруднений. 
Этот признак, как было отмечено, поддается математической 
обработке. 

Сначала приведем данные об амплитуде изменчивости вели­
чины выступающей части апофиза (с помощью описанной выше 
пятиба.1.1ьной шкалы) в сравнении с признаками, характеризую­
щюш форму семенных чешуй у других видов хвойных (табл. 41). 

Ве.111чина выступа апофиза колеблется очень сильно, гораздо 
заметнее, чем другие признаки чешуй. Размеры чешуй отлича­
ются с.:1абой степенью варьирования, пос.1едняя даже несколько 
ниже изменчивости длины шишек. Это свидетельствует о высо­
кой устойчивости размера чешуй. 

Деревья, имеющие шишки с апофизоl\1 разных типов, по су­
ществу ничем не отличаются друг от друга (табл. 42). У них 
одинаковая средняя высота, сходный средний диаметр и окраска 
семян. Намечающиеся различия по другим признакам объясня­
ются, по-видимому, случайным подбором отде.1ьных вариаций в 
разных участках. Так, в кв. 153 Талицкого .1есхоза у деревьев 
с крючковатым апофизом шишки несколько крупнее, а грубая 
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Таб.nица 41 

Иидивидуа.nьиан изменчивость nрнзиаков, характеризующих строение н форму 

семеиных чешуй 

(Свермовская обл.) 

лимиты 
Признак Вид Район средних с,% 

ве.1ИЧНН 

BemiчJ: 1а выступ:~ а по- Сосна обыкновен- Талицкий 1-5 31-39 
физа, ба.1л на я 

Ддина се~tенной чешуи, Ель сибирская Первоурадь- 14-21 7,3 
.м .м с кш\ 

То же Пихта сибирская Шалинекий 13-17 6,2 . Кедр сибирский Ивдельский 19-27 7,8 . Сосна обыкновен- . 6-12 10,0 
на я 

1 

Т а блиц а 42 

Морфо.n оrнческ ан характеристика деревьев с шишками, имеющими разную форму 

аnофнза 

(кв. 153, Талнцi<оrо лесхоза) 

Показате.1ь 
---;-f . ...:.._pl_an_a ___ l----,--f ._g_I_ь_ьа ___ \ f. reflexa 

Мер Лимиты Мер 1 Лимиты Мер \ Лимиты 

Ствол 
высота, м 29,7 28-32 29,2 25-32 29,8 28'-32 
диаметр, см 35,4 28-50 38,0 28-52 36,5 26-48 

Относительная вы-
сота 85,5 63-104 75,9 55-96 84,4 67--'108 

Длнна кроны, % . 31,1 26-35 38,8 26-49 34,3 26-53 
Протяженность 
грубой корки, % 27,4 16-37 22,6 12-31 24,6 17-33 

Шишки 

вес, г.'. 2,89 1,67-4,47 3,01 2,17-4,02 3,09 2,45-4,12 
длина, мм 31,2 26,7-39,2 32,7 29,7-35,8 33,5 31,0-36,7 

Коэффициент P!L 
(отношение веса 
шишки к ее дли-

не) 0,93 0,62-1,14 0,92 0,74-1,08 0,92 0,79-1,14 
Семена, вес 1000 г 5,06 3,94-6,16 4,90 4,42-5,72 5,90 4,26-5,89 
Окраска . ·. Разнообразнаи: черная, коричневая, серо-коричневая, серая 

кора выше поДнимается по стволу, чем у f. plana. В то же вре­
мя в кв. 197 того же лесхоза, наоборот, шишки f. plana немного 
крупнее, чем .у f. reflexa, а средняя протяженность грубой корки 
меньше. Форма. шишек, определяемая. по величине отношения 

P/L, также не связана с типом апофиза. Вес семян у деревьев с 
крючковатыми шишками несколько выше на обоих участках, 
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хотя статнстически эти различия не всегда достоверны. ввиду 

·сильного разброса данных. В квартале 197 коэффициент t очень 
низок (менее 1,5), в квартале 153 он достигает довольно высоких 
значений (t = 2,6...:_4,0 при сравнении веса семян крючковатых 
шишек с плоскими и бугорчатыми). Для проверки были изучены 
еще шишки из кв. 97 Еланекого лесничества того же Талицко­
го лесхоза. Здесь шишки f. reflexa имели вес 1000 семян 5,58 г, 
f. gibba- 5,98, f. · plana- 5,79. На этот раз семена тяжелее у 
шишек с бугорчатым апофизом, но различие недостоверно. В Ив­
дельском лесхозе вес семян был следующим: f. reflexa - 4,98; 
f. gibba- 4,82; f. plana- 4,21 г. У крючковатых шишек вес 
семян больше, но превышение такженедостоверно (t = 1,5). 

Таким образом, даже в пределах одного крупного лесного 
массива (Талицкий лесхоз) возможны различные варианты со­
отношения веса семян. Иногда он оказывается более высоким у 
крючковатых шишек, иногда, наоборот, у плоских или бугорча­
тых. Однако несколько чаще встречается первое сочетание, ког­
да шишки крючковатой вариации имеют более тяжелые семена. 

Т а б л и.ц а 43 

ВеJtичииа коэффициента корреJtяции между признаками чewyll 

и другими особенностями деревьев 

Коррелирующий признак 

Вид Район Признак вЫсота 

1 

размер !вес сеJ.СЯН ствола (д.1И118) 
шишек 

Ель еибир- Троицко-Печор- Длина чешуи {l) 1 +0,237 +0,598 -
екая с кий Фор.'.!а чешуи (d ![) -0,169 +0.137 -

Пихта е11- Шалинекий Длина чешуи (/) -:-о, 266 +0,128 +0,549 
бирекая 

Фор~1а чешуи (d.'l) +0,074 +0,431 -0,397 

Кедр еибир- Ивдельскиii Д.1ина чешуи ([) +0,051 +0,692 +0.156 
нй Фор~1а чешуи (dfl) +0,052 +0.618 +0.268 

Как было отмечено, форма апофиза не связана с каким­
либо другим признаком дерева. Вычисление коэффициентов кор­
реляции показывает, например, полное отсутствие связи между 

величиной апофиза и высотой дерева -для разных районов 
Урала коэффициент «Г» ко.1еf!.1стсн от + 0,035 до -0,226. Вза­
имосвязь между этим признакО.\1 и лиаметром дерева характери­

зуется коэффициентом коррелнuии r = -!-0,127--;--0,160. Поэто­
му при селекции сосны обыкновенной 11<1 fJI.Icтpoтy роста можно 
не учитывать варьирование формы аноrf1и·1а шишек. 

У других видов признаки, характерюующие форму семенных 
чешуй, также не имеют определенной свн:т с высотой ствола и 
весом семян (табл. 43). Коэффициенты коррелнции имеют не­
большую величину и различный знак. 
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Более четко заметна зависимость между размером шишек и 
длиной и формой чешуй. Чем крупнее шишки, тем длиннее их 
чешуи. Кроме того, у крупных шиш~к увеличивается показатель 
формы чешуи d/l. Чем длиннее шишка, тем относительно шире 
ее чешуйки. В отношении веса семян получены противоречивые 
результаты- у пихты сибирской наблюдается пропорциональ­
ная зависимость между весом семян и длиной чешуйки (положи­
тельная) и в меньшей степени формы чешуйки (отрицательная). 
У кедра сибирского величина коэффициента корреляции, харак­
теризующего взаимосвязь веса семян и длины чешуи, незначи­

тельная. 

Между длиной чешуи и формой ее также существует явная 
корреляция. Так, у ели- уральской (Красноуфимский райщ1 
Свердловекой обл.) между длиной чешуи и отношением d/l име­
ется связь, выражаемая коэффициентом r = -0,437. У кедра си·­
бирского, произрастающего в Щурышкарском районе Тюмен­
ской обл., величина r достигает -0,43, а у насаждений из Ив­
дельского района· Свердловекой обл. -0,58. Для пихты сибир­
ской значение коэффициента корреляции колеблется от -0,21 
(Троицко-Печорский район Коми АССР) до -0,52 (Шалинский 
район Свердловекой обл.). Все коэффициенты достоверны, кро­
ме r = -0,21. Чем короче семенная чешуя, тем она относитель­
но шире. И, наоборот, длинные чешуи кажутся более узкими. 

Таким образом, можно определенно утверждать лишь о на­
личии взаимокорреляции между признаками одной группы: меж­
ду длиной шишки и длиной, семенных чешуй; между длиной 
шишки и формой ее чешуй; между длиной чешуй и ее формой. 

Изменчивость деревьев в насаждении 
по интенсивности плодоношения 

В одновозрастном насаждении количество шишек (и, следова­
тельно, семян), продуцируемое отдельными деревьями, чрезвы­
чайно варьирует. Деревья высших классов Крафта почти.всегда 
более интенсивно плодоносят (Морозов, 1912; Лесные культуры, 
1949; Тольский, 1950). Как правило, наблюдается корреляция 
между толщиной дерева и обилием шишек (Огиевский, 1904; Со­
болев, Фомичев, 1908). Л. Ф. Правдин (1936) приводит для ели 
обыкновенной математическое выражение этой зависимости: 
r = +0,70; zp = 15,7; d = 189 (zp- количество шишек, d­
диаметр дерева). Значений коэффициента вариации обычно 
не приводится. 

При изученИи плодоношения сосновых насаждений мы полу­
чили данные об амплитуде изменчивости данного признака 
(табл. 44). Она чрезвычайно высока и достигает 59-82%. Спе­
лые насаждения сосны характерны тем, что обычно на всех здо­
ровых деревьях имеется хотя бы небольшое число шишек. И лишь 
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Таб.1ИЦ8 44 

Изменчивость плодоношеии11 деревьев сосны 1-111 классов роста 
в спе.,ых насажденпАх Талицкоrо лесхоза. 

Урожай 1959-tllliO rr. 

1 ... .,"! ~~ =-
u~ ~=C':I лимиты, 11 роб на я п,ющ~дь Состав .. " ~g=~ с, % VO. о :о; шт. 

"'"' v о. ., с. :;s v C::.t.lo:JO. 
"'о = с. u~a~ :.::., <Q:Z: <::<:::1 

N~ 1. кв. 130 8С2Б 1 Vl 30 37 182 . 11-700 7:3,0 
Х2 2. кв. 153 1 ос -!-1) Vl 30 37 180 2-900 82,0 
N2 3, кв. 197 8C2IJ VI 28 39 256 22-840 80,6 
."J'2 4, KlJ. 197 8С2Б Vll 29 45 319 86-940 li3,9 
.N2 5, кв. 97 IOC+IJ VI 27 45 390 49-1200 .'i9,3 

сильно угнетенные, отставш11е в росте и начинающ11е отмирать 

экзем11ляры IV-V к.1ассов роста почти полностью теряют сnо­
собность к п.1одоношенню. 

Так же, как. и другие авторы, мы наблюдали довшiыю тес­
ную и в основном достоверную корреляцию :-.1ежду интенсiiВIЮ­

стыо IIлодоlюшення 11 днаметром дерева (Мамаев, Я цен ко, 1968). 
Вычислен11е завнснi\IОСТII по формула!\! прямо.1инейной и кри­

волинейной связи дали примерно одинаковые результаты. В на­
шем примере, однако, корреляuня оказалась во многих случаях 

:-.tенее тесной, чем в работе Л. Ф. Правдина для ели обыкно­
венной. Величина коэффнциента корреляции для сосновых на­
саждений ко.1еба.1ась в преде.1ах +0,22+0,57. а величина кор­
реляционного отношения от 0,36 до 0,61. 

Урожай сосны снлыю колеблется в зависимости от целого 
ряда факторов. Из них, в частностн, большое значенне имеет 
относительная высота (Н/Д), характернзующая, как уже отме­
чалось, тип развития дерева. Деревья ускоренного развития 
(с малой относнте.1ьной высотой) отличаются обычно более 
сиnыiым плодоношением н, наоборот, особи замедленного раз­
вития ИI\Jеют меньшее число шншек. В то же время абсолютная 
высота не оказывает влняння на интенсивность плодоношения. 

Это видно на следующем прнмере: 

Признак 

Высота дерева 
То же 
Относительная высота 
ство.1а 

То же 

Участок 

Талнцкнй, кв. 197 
кв. 153 
кв. 197 

кв. 153 

Связь с интенсивностью 
n"олоношения (г ± т,) 

-t-0, 146±0,188 
-0,180±0, 150 
-0,327 ±0, 128 

-0,467 ±0,088 

Прн общем заJ<ономернОI\1 нзмененин количества шишек в зa­
BI!CI!!\IOCTII от тнпа развития дерева в одновозрастном насажде­

нин иногда встречаются очень похожие друг на друга по мор­

фо.'!опlчесюJм признакам нндивидуумы, у которых интенсив-
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· ность плодоношения сильно различается. Приведем пример. 
В кв. 153 Талицкого лесхоза из обследованных 108 деревьев 
было найдено несколько штук, резко отклоняющихся по количе­
ству шишек от· средней нормальной для данного типа развития 
величины (табл. 45). У деревьев одной пары одинаковая высо­
та, диаметр и показатель Н /Д, характеризующий тип разви­
тия. У них крона примерно одинаковой величины. Тем не 
менее одно дерево пары имеет хорошее или обильное плодоноше­
ние (несколько сот шишек), а другое- очень слабое (несколь­
·ко десятков шишек). Так, первая пара деревьев отличается наи­
более высоким значением Н/Д. Это деревья 111 класса Краф­
та, имеющие замедленное развитие. У них небольшой диаметр 
кроны, сниженная высота и диаметр ствола, довольно сл·абое 
плодоношение. Тем не менее модель N!! 35 превосходит по ин­
тенсивности плодоношения модель N!! 93 в 10 раз. Деревья вто­
рой пары имеют несколько сниженную относительную высоту. 
У них лучше развита крона, толще и вь1ше ствол. Шишек на них 
гораздо больше. Различие между сильно и слабо плодоносящи­
ми экземплярами достигает 18-кратной величины. 

Третья пара- деревья ускоренного развития, господствую­
щие в древостое. Они несколько старше других, имеют очень 
толстый ствол, огромную крону, сильное плодоношение. Однако 
модель N!! 38 образовала шишек в 10 раз больше, чем модель 
N!!73. 

При изучении других опытных участков сосны мы также 
встречали экземпляры, по неизвестным причинам образовавшие 
шишек или . мнqго больше или много меньше средней величи­
ны. Таких деревьев мало- обычно до 5% от всей массы особей 
в насаждении. Очевидно, это индивидуумы, у которых имеется 
предрасположенность к повышенному или понижениому образо­
ванию шишек в связи с неизвестными физиологическими 6собен­
ностями. Зачастую это происходит в связи с определенным ти­
пом сексуализации, присущим тому или иному индивидууму. 

Обычно же наблюдаемые различия в плодоношении деревьев 
одновозрастного насаждения определяются типом развития де­

рева и мощностью (диаметром) его кроны, а также воздействи· 
. ем факторов внешней среды. Индивидуальная изменчивость по 
интенсивности плодоношения видов из семейства Pinaceae носит 
ярко выраженный модификационный характер, за редким исклю­
чением являясь итогом сложных взаимодействий между орга­
низмом и средой. Об этом свидетельствуют многочисленные ис­
следования советских и зарубежных авторов. 

Индивидуальная изменчивость веса семян 

Колебания среднего веса семян у отдельных деревьев весьма 
значительны, хотя обычно и гораздо меньше, чем варьирование 
веса шишек. Максимальные размеры превышают наименьшие 
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примерно в 2,5 раза. В любом насаждении есть деревья с очень 
мелкими семенами и очень крупными. Исключение представля­
ют участки леса низкой продуктивности- на скалах, на сухих 
бесплодных песках, на болотах в лесотундре, т. е. в пессн­
мальньiх для ро<;та древесных пород условиях. Обращает на се­
бя внимание одинаковый уровень изменчивости семян у разных 
видов (табл. 46). 

Т а б .n и ц n 46 

Иидивидуuьиаа изменчивость среднего веса 1000 семав 
у различных видов хвоАвых в .11есах СаермовскоА обо~~. 

Вид РаRон 
llнмнты средних 

величин, : 

Сосна обыкновенная Талицкий 3,42-7,94 
Кедр сибирский Ивдельский 142,0-277,1 
Ель сибирская Шалинекий 2,48-6,58 
Пихта сибирская 6,0-19,3 
Лиственница Сукачева Средний Урал (по 

Пугачу, 1964а) 
7,0-12,0 

С,% 

16,7 
14,6 
17,5 
20,7 

У сосны обыкновенной, кедра сибирского и ели сибирской 
величина коэффициента вариаЦии колеблется от 14,6 до 17,5%. 
·Некоторое исключение представляет пихта, у которой коэффи­
циент немного выше. 

Рассмотрим зависимость между средним весом семян отдель­
ньiх деревьев и их другими особенностями. Считается, что этот 
признак имеет большое значение для жизни растений- круп­
ные семена дают более жизнеспособные всходы. Приведем свод­
ную таблицу величины коэффициента корреляции, характеризу­
ющего взаимосвязь между весом семян и размерами ствола 

деревьев (табл. 47). 
Вес семян обнаруживает некоторую связь с высотой дерева. 

Об этом свидетельствует наличие во всех случаях одинаково-

Т а б.~ и ц а ~7 

Ве.11нчина коэффициента корре.11ации между весом 1000 сеиаи 
и размерами ство.11а деревьев сосны обыкиовеииоА 

в различных районах )'pa.na 

Свердповская обл. 

Ивдель-
ТалнцкиА лесхоз 

Верхотур-
Показетель скиА лесхоз скнR лесхоз 

кв. 197 1 кв. 153 кв. 30 кв. 183 

Ствол 

высота -0,400 -0,054 -0,262 -0,120 
диаметр -0,233 -0,157 -0,405 +0,055 

Относительная высота . -0,117 +0.025 +0.368 -0,192 
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КJ;рганская 
о л., Про-
светский 
лесхоз, 

кв. 36 

-0,161 
-0,091 
-0,001 



го (отрицательного) знака у коэффициентов корреляции. Одна­
ко эта зависимость лишь в одном случае (кв. 197) является 
статистическн достоверной. Н а других участках корреляция 
очень невелика. Зависимости веса семян от диаметра дерева н 
его относительной высоты не установлено, за исключением Вер­
хотурского участка. 

Какой вывод можно сделать, учитывая полученные данные? 
У более высоких деревьев семена во многих случаях оказы­
ваются мельч~ чем у экземпляров средней величины. Вряд ли 
это обусловлено наследственными особенностями групп деревь­
ев, различающихся по высоте. На величину семян могут влиять 
экологические факторы или эндогенные причины, дифференци­
рованные у деревьев разной величины. Для выяснения их воз­
действия рассмотрим некоторые материалы об изменении веса 
семян у деревьев сосны обыкновенной различной высоты на раз­
ных уровнях кроны (рис. 16). 

В квартале 197 Талицкого участка вес семян повышается у 
деревьев меньшей высоты и на нижних частях кроны. Это по­
вышение заметно весьма отчетливо. Коэффициент достоверности 
различий (t) может иметь величину до 2,5-3,0, а иногда и боль­
ше. Особенно хорошо проявляются различия веса семян, собран­
ных с высоких и низких деревьев, а также семян, образовав­
шихся в разных частях кроны (t = 2,5-3,5 и даже 12,4 при раз­
ностном методе расчета). 

В квартале 153 того же лесхоза выявленная выше законо­
мерность выражена очень слабо.· Вес семян на этом участке со­
вершенно не связан с высотой дерева. Хотя здесь и замечено 
некоторое повышение веса семян в нижней части кроны, коэф­
фициент достоверности различий между весом семян из разных 
ее частей равен обычно 0,03-1,60, что свидетельствует о недо­
казанности этих различий. Лишь в одном случае (у деревьев 

Рис. 16. Средний вес семян 
сосны обыкновенной у деревьев 
разной высоты на ра:~личных 
уровнях кроны. Талнцкий р-н 

В - верхняя; С- средняя; Н­

нижняя чаети кроны; Ср -срединА 

вес для дерева. Деревья: 1- высо­

кие; /1- средние, //1- низкис 

р~ 
11 6 ш 

lf6. 
~ 

1 /97 

2 

о 
8 С Н Ср 8 С Н Ср 8 С Н Ср 

Pz 

::!111111 
О 8СНСр 8СНСр В"СНСр 
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средней величины) t = 3,91 при разностном методе расчета раз­
личий между верхней и нижней частями кроны. 

Следователыю, даже в одном районе (оба участка располо­
жены в Талицком лесхозе) возможно отсутствие и наличие за­
висимости веса семян от размеров дерева и яруса кроны. Это 
объясняется тем, что влияние экологических факторов может 
перекрываться большим варьированием веса семян отдельных 
индивидуумов. Роль экологических факторов здесь второстепен· 
на. Более важны, по-видимому, генетические причины, обуслоn­
ливающие формирование семян того .или другого веса. Кроме 
того, особую роль играют факторы, связанные с проявлением 
эндогенной изменчивости деревьев. Как было отмечено выше, 
на сильных, лучше обеспеченных водно-минеральным питанием 
и пластическими веществами ветвях формируются более круп­
ные шишки. Такими ветвями нередко являются нижние. n связ11 
с чем размер шишек может увеличиваться сверху вниз 110 кро­

не. Шишки крупнее также у деревьев ускоренного разоития, от­
личающихся низкой относительной высотой ствола и имеющих 
мощную крону. Однако вес семян значительно слабее связан с 
развитием ветвей н кроны, он стабилен и более независим от 
условий питания побегов, чем вес шишек. Об этом, в частности, 
свидетельствует отсутствие корреляции между весом семян 11 от­

носительной высотой деревьев (табл. 47). 
Таким образом размер семян сосны изменяется по своим за­

конам. Будучи в определенной степени связанным с величиной 
шишек, в которых формируются семена, раз~ер последних мо­
жет зависеть от действия кшшх-то нео·пределенных экологиче" 
ских факторов или внутренней среды растения (эндогенных при­
чин). Поэтому возможно колебание размера семян в завнеимо­
сти от уровня кроны (или высоты дерева), где они сформиро­
вались. Наиболее же важным фактором индивидуальной измен­
чивости семян является генатипическое варьирование этого при­

знака. В насаждении, в непосредственной близости друг от дру­
га могут произрастать индивидуумы, не различающиесн no пнеш­
нему облику, но имеющие семена, различающиеся по весу в 2-
2,5 раза. Следует отметить, что распространенное мнение о 
большой зависимости веса семян от размера шишек нnлнется 
несколько преувеличенным. 

Индивидуальная изменчивость деревьев 
по биологическим особенностям семян 

Полнозернистые семена хвойных пород слабо различаются по их 
абсолютной всхожести. Коэффициент вариации этого признака 
редко достигает 10-12, а обычно не превышает 3-6%. Практи­
чески все полные семена обычно прорастают. Абсолютная всхо­
жесть полнозернистых семян зависит от погодной обстановки в 
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период их созревания, а также от условий и срока хранения 
семян. На большую роль последней группы факторов для сохра­
нения высокого качества семян указывают практически все ав­

торы (Бартон, 1964). Наши опыты в общем подтверждают дан­
ную закономерность (табл. 48). При длительном хранении семян 
они постепенно теряют всхожесть. Это общеизвестно. Более важ­
ным фактором явилась установленная в этих опытах неравно­
мерность падения всхожести у семян отдельных деревьев, за 

счет чего обычно и происходит увеличение коэффициента вари­
ации признака при хранении семян. Кроме того, оказалось, что 
семена различного происхождения теряют всхожесть в неодина­

ковой степени. Так, семена из Талицкого района сохраняли вы­
сокую всхожесть и через 23 месяца, а семена из Гайнекого 
района снизили свое качество уже через 17 месяцев. Следова­
тельно, наблюдаются флюктуации величины абсолютной всхоже­
сти в. зависимости от географического происхождения семян и 
свойств материнских деревьев. 

Таблица 48 

Иэменqивость абсолюrноll всхожести семян сосны обыкновенноll при t = JB-20• 
(результаты оnытов 1964-1968 rr.) 

Абсолютная всхожесть 

Срок Число мо-
Район хранения, лелей средняя ве- С,% 

месяц личина, % лимиты, % 

1 

Талицкий (Свердловская 
обл.) 2 12 98,1 92-100 2,7 
Там же. 23 9 97,3 91-100 2,7 
Гай некий (Пер мекая обл.). 12 9 96,0 90-98 2,9 
Там же 18 12 89,4 64-100 11 ,6 
Чайковский (Пержкая 
обл.) 5 13 95,4 82-100 5,9 
Там же 33 11 85,4 70-97 9,2 

Варьирование за счет индивидуальных особенностей деревь­
ев очень незначительно, оно увеличивается лишь у семян с по­

ниженной всхожестью в связи с тем, что у отде.1ы1ых деревьев 
имеется много се~1ян с нежизнеспособным зародышем. 

Иное по.1ожение в отношении изменчивости энергии nрора­
стаю/я (таб.1. 49). Этот показатель чрезвычайно вариабилен, 
причем амплитуда изменчивости зависит от периода, когда про­

водится оценка энергии прорастания. Особенно велика она в 
первые дни после начала прорастания семян. Затем, по мере по­
вышения числа прорастающих семян, амплитуда изl\Iенчивости 

резко падает. У сосны обыкновенной и ели сибирской нет paз­
JIIIЧIII"I в динамике ве.1ичины коэффициента вариации. У обоих 
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Та6.11кца 49 

·изменчУвость энергии прорастанив семвн в различные периоды 

1 
Число дыеА, 

Энергия прорастанки 

Вид, условия проращнвания 

1 

прошедших 

1 лимиты, '!о с. '!о после замачн- средняя 

вання семян величина 

Сосна обыкновенная, 19 деревь- 5 11,5 О-58 124,1 
ев нз Белорецкоrо района t = 6 58,0 26-96 36,7 
-16-20°. Май 1962 r. 7 81,7 51-100 14,0 

8 85,2 66-100 12,0 
Ель сибирская, 10 деревьев ИЗ 4 7,4 0-22 95,6 
Шалинекого района t=20-23°. 5 28,6 15-40 34,3 
Сентябрь 1965 r. 6 36,9 23-43 18,8 

7 41,0 25-47 16,2 
8 42,1 27-47 14,3 

видов он постепенно снижается. Колебания в общем очень вы­
соки- от 95,6-124,1% в первые дни прорастанин и уменьшают­
ся до 12,0-14,3 в конце периода. Поэтому исследование варьи­
рования данного признака сильно осложнено необходимостью 
учета различных факторов внешней среды. 

Многие авторы (Самофал, 1926; Огиевский, 1949) утвержда­
ют, что энергия прорастанин возрастает прямо пропорциональ­

но абсол19тной всхожести семян. Действительно, это наблюдает­
ся особенно четко при учете всех вылетающих из шишек семян, 
в том числе и пустых, а также без учета индивидуальных свойств 
деревьев. При проращивании же только полноз~рнистых семян и 
оценке индивидуальной изменчивости данная закономерность в 
ряде с.1учаев не наблюдается. По нашим данным, корреляция 
между абсолютной всхожестью и энергией прорастанин семян у 
отдельных деревьев сосны обыкновенной характеризуется коэф­
фициентом г, величина которого колеблется от +0,118 до +0,395, 
т. е. может быть весьма незначительной. Это свидетельствует о 
том, что энергия прорастанин не всегда зависит от общей всхо­
жести семян данного индивидуума. Данное свойство представ­
ляет, по-видимому, генотипически закрепленный признак. 

Особый интерес приобретает изучение прорастанин семян 
при действии различных факторов внешней среды. При этом 
моЖно получить более полное представление о норме реакции 
вида, и, что наиболее важно для наших целей, представление о 
дифференциации особей в пределах вида по отношению к небла­
гаприятным факторам. В таких условиях проявляется «скрытая 
изменчивость» организма. Метод проращивания семян при раз­
личных режимах, по существу, представляет метод «анализиру­

ющих сред», который широко прИменяли Е. Н. Сииекая (1963), 
М. Г. Агаев (1957, 1958). На обычных фщrах различные биоти­
пы могут характеризоваться близкими показателями, поэтому 
отсутствует возможность для анализа популяции. На разлагаю-

/317 



щих фонах признаки биотипов (или их групп) из скрытых ста 
новятсЯ явными вследствие различий между ними по норме 
реакции (Синская, 1961). Мы использовали в качестве ан али· 
зирующих фонов различные режимы темлературы и засоленно­
сти субстрата. · 

Обратимся к рассмотрению результатов опытов по проращи­
ванию семян при различной температуре .. Как например приведем 
данные по семенам сосны обыкновенной из Башкирской АССР 
и Талицкого района (табл. 50). 

Наилучшая всхожесть семян сосны наблюдается при темпе­
ратуре 16-20°. При этом прорастание происх.одит в наиболее 
короткий срок- в течение 7-10 суток оно полностью заканчи­
вается. При температуре 8-10° абсолютная всхожесть снижает­
ся на 3-7%, а время прорастанин удлиняется до 25-30 суток, 
а иногда (у долго хранившихся семян) и еще больше. При про­
ращивании в термостате (t = 30-31°) всхожесть сильно пада­
ет- на 10-25%, а прорастание полностью заканчивается на 
6-8-е сутки. В этом варианте очень значительный процент про­
ростков оказался нежизнеспособным, они погибали через не­
сколько дней. Повышенная температура в сочетании с высокой 
влажностью воздуха в термостате вызывала развитие грибной 
флоры, загнивание проростков и их массовое отмирание. 

ТабJiица 5О 

Иамеичивость абсояютиоll всхожести семаи сосиw обwкновеиноl 

при разяи•ноll температуре орорастаииа 

(февраль, 1962 г.), % 

Происхож.11ен11е семан 

Покаватель 
Зилаирекий Р·Н 

БАС~Р 
Бело~ецкиА Р·Н 

АССР 
ТалиuкиА G-и 

Cвep.II.IIO&cкo обл. 

S-10" j16-20• jзо-з1• s-11•J16-20"Jзo-з1• s-1o•J16-20• J ЗО-31" 

Абсолютна& всхо- 1 1 1 
жесть (Мер> ... 90,7 93,9 7.5,3 89,8 93,7 69,6 89,7 97,2 88,6 

Лимиты ...... 78 1- 81,7- 64~5- 67 0- 68 0- 56 0- 86 8- 9~1- 78~9-
97,о 9К,5 8 ,3 9А,о 100,0 100,0 100,0 ,5 9 ,о 

Коаффициент в а-

риации ...... б,Н 5,0 1з,.з 8,9 9,3 23,6 11,1 2,7 7,0 

Воздействие неблагаприятных температур оказывает диффе­
ренцирующее вJJияние на семена: уровень изменчивости изучае­

мой совокупности при t = 8-10° и t = 30-31° превышает тако­
вой при оптимальных условиях. При этом наблюдается явное 
усиление дифференциации по мере падения всхожести семян. 
Можно вычислить статистическую зависимость между абсолют­
ной всхожестью и коэффициентом ее вариации. Она очень тес­
на - r = -0,905+0,060. Чем сильнее падает всхожесть семян, 
тем выше поднимается уровень изменчивости совокупности инди­

видуумов по биологическим свойствам семян. Следует отметить, 
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что у свежесобранных семян сосны уровень изменчивости данно­
го признака незначителен (обычно до 10-13%) даже при мало 
благоприятных условиях прорастания. Это объясняется тем, что 
они сохранили в этих условиях достаточно высокую всхожесть. 
При длительном хранении (2-3 года и более) семена показыва­
ют сильное снижение всхожести при высокой или низкой темпе­

ратуре проращивания. В данном случае и уровень изменчивости 
резко поднимается- до 30...:._40% и выше. 

Семена различных деревьев неодинаково реагируют на тем­
пературный режим. У отдельных индивидуумов семена снижают 
всхожесть при высокой температуре, у других, наоборот, при 
низкой; у третьих - наблюдается повышение всхожести при 
проращивании при +8-10°. Возможны и другие варианты. 
Можно выделить пять типов прорастанин семян (табл. 51). 

Таблица 51 

Распредепенне деревьев сосны обыкновенноll, пронэрастающнх в rорных 
palloнax БАССР, по типам прорастанн• их сем•н при раэпнчных 

режимах rемпературы 

Тип прорастанин 

Абсолютная всхожесть одинакова nри всех 
изученных режимах (8-10, 16:-20 и 30-31 °) 
Абсолютная всхожесть nри темnературе 16-
20 и 8-10° одинакова, а nри 30-31 о сни­
жается 

Абсолютная всхожесть снижается nри 8-10 
и 30-31° 
Абсолютная всхожесть nри 8-10° выше, 
чем nри 16-20°, а nри 30-31 о ниже 
Абсолютная всхожесть nри 16-20 и 30-31 о 
одинаковая, а nри 8-10° снижается 

Термостойкость 
семян 

Высокая 

Семена холодо­
стойкие, но сла­
бо жаростойкие 

Слабая 

Семена холодо­
стойкие 

Семена жаро­
стойкие, но слабо 
холодостойкие 

1 
Чнспо 

дер%ьев, 

4 

56 

20 

16 

4 

Как видно, большая часть деревьев сосны, произрастающих 
в горных районах Башкирской АССР, имеет условно·холодостой­
кие семена (таких около 60%). Против высокой температуры 
( +30-31°) семена сосны менее У.Стойчивы и обычно снижают 
всхожесть при ее действии. Однако небольшая часть деревьев 
продуцирует семена, которые одинаково хорошо прорастают как 

прп + 16-20, так и при +30-31°. Относительно жаростойких 
деревьев очень немного- до 8% от общего числа особей .. При 
этом появившисся проростки мало жизнеспособны. 

В общем, деревья сосны обыкновенной, происходящие и.з од­
ной популяции, имеют семена неодинаковые по их термостой­
кости. 

Теперь обратимся к салеустойчивости семян. Для ее оценки 
использованы также семена сосны из Талицкого района, кото-
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рые проращивались в чашках Петри в растворе NaCI трех кон• 
центраций: 0,05 н, 0,10 н, 0,20 н. Контрол~м служила чистая 
вода. Температура проращивания + 16-20°. 

Субстрат концентрацией 0,05-0,1 н нес'колько угнетал про­
растание семян. 

Покаэатель 

Абсолютная всхожесть (Мер) 
Лимиты .......... . 
Ко:~ффициент вариации .. . 

Контроль 

94,8 
88-100 

4,8 

0,05 н 

91,0 
66-98 

10,5 

0,1 н 

89,3 
70-98 

10,1 

0,2 н 

50,2 
18-82 
51,6 

В отдельных случаях он даже вызывал незначительную сти­
муляцию всхожести. Однако появляющиеся проростки мало жиз­
неспособны и в дальнейшем обычно погибают. Их размеры при 
концентрации 0,05 н достигают 50-70 мм, а при концентрации 
0,1 н не превышают 30-40 мм. При концентрации NaCI, равной 
0,2 н, всхожесть резко падает. Кроме того, снижается и энергия 
прорастания. Период прорастания растягивается и увеличивает­
ся по сравнению с контролем и раствором более слабой концент­
рации на 3-5 дней. 

При увеличении концентрации раствора обычно наблюдается 
усиление дифференциации деревьев по всхожести их семян. 
У отдельных особей проявляется большая, а у других мень­
шая устойчивость к засолению. Особенно ясно это наблюдается 
при варианте с высоким содержанием соли 0,2 н. Некоrорые об­
разцы сохраняли высокую всхожесть- около 80%, другие- по­
чти теряли способность к прорастанию. Они обычно набухали, 
но их ·зародыш отмирал и происходило загнивание эндосперма. 
Проросшие семена давали корешок общей длиной 2-13 мм. 
Иногда образовывался и rипокотиль. Затем растения быстро по­
rибали. При этом различия в абсолютной всхожести обычно бы­
ли настолько велики, что коэффициент варнации возрастал до 
40-50% и более . 

. Таким образом, усиление неблаrоприятноrо действия солево­
го раствора повышает уровень изменчивости признаков. В этом 
случае, как и в предыдущем, проявляется зависимость 1\fежду 

коэффициентом вариации и абсолютной всхожестью семян- чем 
последняя выше, тем меньше амплитуда нэменчивости признака. 

Нельзя не отметить также, что семена, хорошо прорастающие 
на чистой воде, лучше прорастают и в солевом растворе. Вы­
числение коэффициентов корреляции между процентом всхоже­
сти семян в благоприятных условиях и этим же показателем 
в условиях высокой концентрации NaCI показало колебание r от 
+0,28 до +0,73. Следовательно, семена лучшего качества обыч­
но и более солеустойчивы. 

В пределах вида возможна дифференциация особей по ра­
диорезистентности их потомства. Об этом, в частности, сви­
детельствуют резу.-:Iьтаты нашего опыта по изучению устойчи­
вости семян ели сибирской. Были взяты семена одинакового, 

133 



размера от 10 деревьев 11 подвергнуты облучению в течение 
24 м ин. ( \fощность 2,5 ты с. рентген./час, из"1учатель- Со80). 
Об.1ученйе проводилось в октябре 1966 г., затем семена высея­
ны в чашки Петри и проращнвались при комнатной температу­
ре одновременно с контролем. Из этих семян получены также 
о.:~.номесячные проростки. 

Облучение указанной мощности почти не повлияло на спо­
собность семян к прорастанию. Без изменения осталась И амп­
пптуда варьирования признака. Но его воздействие четко проя­
вп.lось на характере развития проростков ели, полученных из 

этих семян (таб.'l. 52). 
Табо~~ица Sl 

Впиииие гамма-обпучения на одиомесачные проростки епи обыкиовенноl 

Дпина rиnокотнля 

1 

Дпина ~емядо.1и 1 Число семядолей 

Покаэатель 
1 Контроль 1 Контроль Опыт Опыт i Контроль Опыт 

Средняя величина, .к.к 40,9 48,6 11,0 12,3 7,3 7,2 
лимиты, .11.11 ..... 32,5-47,8 45,4-51,4 9,4-12,4 11,6-13,~ 6,6· 8,1 6,8-7,6 
Коsффициент вариа-

цин,% 12,5 3,5 10,7 4,8 6,2 4,6 

У всех образцов отмечено снижение под влиянием облуче­
ния размеров гипокотиля и семядолей; число семядолей по впол­
не понятным причинам осталось без изменения. Облучение выз­
вало одновременно заметное увеличение диапазона изменчиво­

сти признаков. Оно оказалось особенно сильным у длины гипо­
котиля- значение коэффициента С возросло до 12,5 против 
3,5% в контроле. 

Хотя потомство всех деревьев реагировало на облучение се­
мян снижением интенсивности роста, тем не менее проявилась 

определенная дифференциация отдельных образцов. При сред­
нем уровне снижения прироста · под влиянием облучения на 
17,9%, потомство некоторых деревьев показало уменьшение раз­
нера гипокотиля на 29-35%. а в других, наоборот, лишь на 4-
7% .. Первые образцы, по-видимому, менее резистентны, чем 
вторые. 

В общем воздействие любых неблагоприятных для прораста­
ния семян факторов повышает амплитуду варьирования и выяв­
ляет скрытую изменчивость. 

Изменчивость окраски женских шишек 

Вариации видов семейств Pinaceae. по окраске шишек следуеr 
разделить на две группы: а) вариации по окраске молодых ши­
шек, образующиеся в связи с неодинаковым цветом семенных п 
кроющих чешуй в первые 1-3 месяца после их формирования 
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и б) по окраске спелых шишек, обусловленные различной окрас­
кой семенных чешуй. 

Первая группа представлена на Урале следующими вариаци­
ями: шиШки зеленой окраски; шишки малиновой или другой 
красноватой окраски; шишки промежуточной окраски (розова­
той, зелено-красной, светло-малиновой). 

Все эти вариации нами обнаружены у ели сибирской, лист­
венницы Сукачева и сосны обыкновенной, причем в самых раз­
личных районах Урала. Мы пока не имеем достаточных мате­
риалов о встречаемости таких вариаций у кедра сибирского и 
пихты сибирской. У сосны обыкновенной вариации по окраске 
молодых шишек мало заметны, их можно наблюдать лишь в 
течение 1-2 недель, у лиственницы и ели, наоборот, различия 
резки и наблюдаются длит~льный период. Многие исследователи 
связывают окраску молодых шишек ели и лиственницы с дру­

гими признаками и свойствами деревьев (Окунев, 1953; Лагов, 
1959; Некрасов, 1966). Мы изучали у сосны обыкновенной взаи­
мосвязь окраски мужских и женских «соцветий» и установили, 
что почти одинаково часто встречаются случаи совпа·дения и не­

совпадения одинаковой окраски тех и других. Вероятность сов­
падения окраски равна 0,31, несовладения 0,22, смешанных слу­
чаев 0,47. Однако наблюдается пекоторая тенденция «сцепле­
ния» признаков зеленой о~раски: у зеленопыльниковых вариаций 
молодые женские шишки окрашены в зеленый цвет чаще, чем у 
краснопыльниковых- в красный. Красные пыльники чаiце сов­
мещаются с женскими шишками промежуточной окраски. На об­
щем же фоне распределения в популяции окрасочных вариаций 
вероятность совпадения окраски мужских и женских органов со­

сны весьма незначительна. Можно почти с одинаковым шансом 
на успех встретить случаи совпадения окраски и, наоборот, рез­
кого несовладения или вариант, когда зеленые или красные 

шишки одного пола соединены на одном дереве с «цветкамю> 

противоположного пола, имеющими промежуточную окраску. 

С тех же деревьев, на которых изучалась окраска «цветков>>, 
были собраны семена. Их сопоставление с вариациями по ок­
раске пыльников и молодых шишек показала, что во всех цве­

товых группах обычно имеются семена многих оттенков - от 
светлых до чернык. Однако наблюдаются некоторые различия 
в преобладании деревьев с той или иной окраской семян. 

· Вариации по окраске спелых шишек, определяемые цветом 
наружной части семенных чешуй, более разнообразны. У сосны, 
произрастающей в лесах Западной Европы, окраска в·арьирует 
от палево-желтой до темно-коричневой и от зеленой до серой 
(Sylven, 1916; Rubner, 1934; Steven, Carlisle, 1959). 

У сосны обыкновенной на Урале встречаются следующие ос­
новные оттенки: зелено-серый, песочный, коричневый, серый. 
У кедра сибирского: буроватый, светло-серый, фиолетовый. У елп 
сибирской: светло-коричневый, темно-коричневый, . фиолетово-
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коричневый. У лиственницы Сукачева: светло-бурый, желтовато­
. бурый, темно-бурый. У пихты сибирской: зеленовато-бурый, бу­
рый, темно-бурый. 

Многие из указанных вариаций соответствуют в основном тем 
формам, которые· были выделены другими исследователями 
(Л. Ф. Правдиным, Н. В. Дылисом и др.). Следует отметить, 
что все выделенные вариации имеют чрезвычайно много nере­
ходных или смешанных оттенков, что затрудняет их описание. 

Нельзя также забывать и о том, что пигменты, определяющие 
окраску чешуй, легко разрушаются или меняют оттенок. Так, 
при хранении шишек ели разной окраски они впоследствии при­
няли общий светло-бурый оттенок. Из фиолетово-коричневых 
шишек пигмент (по-видимому, антоциановой природы) может 
вымываться водой. Каждому индивидууму свойственна своя 
специфическая окраска шишек. Однако на освещенной 'Части ши­
шек, как правило, наблюдается усиленное образование IПигмен­
та, здесь окраска почти всегда более интенсивна. 

Большинство исследователей придают окраске шишек хвой 
ных диагностическое значение при выделении форм, важных 
для систематики и в селекционно-лесоводственном отношении. 

В связи с этим мы проанализировали у одной из вариаций 
сосны коррещщии между окраской шишек и другими особенно­
стями деревьев. 

Была изучена коричневошишечная вариация благодаря тому, 
что она наиболее четко выделяется среди всех других оттенков 
и удобна для изучения. Л. Ф. Правдин (1960) и И. Н. Лигачев 
(1962) отметили повышенное качество семян у этой вариаЦии. 
Встречается коричневошишечная сосна редко. Обычно в попу­
ляции таких деревьев всего 3-5%. Иногда вообще не встреча­
ются экземпляры с коричневыми шишками. Это не всегда позво­
ляет иметь в достаточном количестве материал для статистиче­

ской обработки и затрудняет анализ коррелятивных связей. Кро­
ме экземпляров с густо·-коричневоокрашенными шишками, встре­

чаются деревья с менее интенсивной коричневой окраской. Мы 
r,ключили их в группу «коричневошишечной» вариации при рас­
четах ср·едних показателей. 

При сравнении некоторых морфологических признаков, ха­
рактеризующих вегетативные органы деревьев (ствол, кору, 
хвою), каких-либо существенных отклонений у экземпляров с 
коричневыми шишками не обнаружено (табл. 53). 

По величине (высоте и диаметру) деревья разных вариаций 
в большинстве елучаев не· различаются. Отклонения в сторону 
превышения или уменьшения не более 5-6%. Правда, на Гайн­
еком участке коричневошишечная сосна имеет средний диаметр 
на 17% выше, чем деревья с иначе окрашенными шишками. 
Однако разница не достоверна: коэффициент t < 3. Почти нет 
различия и в длине хвои на ростовых побегах. На всей терри­
тории Урала деревья с коричневыми шишками образуют хвою 
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Таблица 53 

Сравнительна• характеристика вегетативных орrанов кориqневошишеqноА сосны 

Высота 11ерева Диаметр дерева 
Протяжен-

ность rрубоА . 
Длина однолет-
ней ростопой 

коры хвои 

Район 

1 1 1 1 

%" 
раз-

% 
раз-

% 
раз-

% 
раз-

иица ница ннuа ница 

Гайнски_й . 104. Нет 117 Н!д"" 132 Есть - -
Чайковский 105 . 99 Нет 108 Нlд 101 Нет 

Ивдельскиii 103 . 105 . 112 Н. д 99 . 
Белорецкий 97 . 100 . 91 Нiд 107 . 
Талицкий . 97 . 100 . 111 Нiд 105 . 
Курганский 104 . 106 . - - 101 . 
• Здесь и в остальных случаях дается величина показзтеля коричневошишеч:10й coclihl в срав­
нении со средней арифметической дпя всеrо участка. Последняя принята за IOO'f0 • 

•• Н/д - разница недостоверна. 

такого же размера, как и деревья с шишками песочного, серо­

зеленого или другого цвета. 

Несколько иное положение с таким наследственным призна­
ком, как протяженность по стволу грубой коры. У коричневоши­
шечной сосны грубая кора обычно занимает· несколько большую 
часть длины ствола, чем у других вариаций по окраске шишек. 
На Белорецком участке, наоборот, у коричневошишечной сосны 
протяженность грубой коры несколько меньше. Однако в боль­
шинстве случаев достоверность различий нами не доказана из­
за редкой встречаемости коричневошишечных сосен, что в связн 

Табпица 114 

Сравнитепьна11 характеристика генеративных орrанов корнчневошишечиоА сосны 

Число 
Д,Лнна Вес Вепнчина полных Вес семян 
шишек шишек апофиэа сеаян 

в шишке 

Район .. .. .. .. .. 
:::1 $ :::1 :::1 :::1 

% = % % = % = % "' = = = = = 
"' ·"' "' "' "' .. .. .. .. .. 
"' "' "' "' "' 

Гайнекий 107 Нет 102 Нет 97 Нет 81 Н/д 103 Нет 

Чайковский 100 . 103 . 114 Н/д 86 . 95 . 
БеАОрецкий 103 . 109 Н/д 93 . 103 . 107 . 
Ивдельский 100 . 97 Нет 123 . 88 . 95 . 
'Галицкий 108 Н/д 119 Н/д 68 . 117 . 110 Н/А 

Курганский 93 Нет 92 . 104 Нет 105 Нет 92 . 
Семиозерный 103 . 112 . 103 . 169 Есть 111 . 
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с одновременной очень сильной изменчивостью длины грубой 
коры затрудняет статистический анализ. 

При оценке показателей, характеризующих количественные 
признаки шишек сосны (табл. 54), также не выявлено их взаи­
:vrосвязи с окраской шишек. Шишки корJ:!чневой формы по длине 
почти совершенно не отличаются: расхождения достигают всего 

2-7%, что, конечно, несущественно. Большей частью невел11КО 
от.'!ичие коричневошишечной сосны и по весу шишек и семян. 
В ряде случаев оно, правда, достигает 10-12 и даже 19% в сто­
рону повышения веса по сравнению с сосной, имеющей серо-зе­
леные шишки. Таким увеличением характеризуются коричневые 
шишю1 и семена из них в Талицком и Семиозерном районах. 
Однако амплитуда колебания веса в предеЛах каждой окрасоч­
ной вариации значительна. Это не позволяет считать степень 
раЗm1чия достоверной. Еще более резко это сказывается nри вы­
числении средней величины апофиза и количества полных семян, 
содержащихся в шишке. Эти показатели различаются иногда 
довольно значительно- на 30 и даже 70%. В то же время ко­
эффициент t, характеризующий· достоверность отклонений, обыч­
но меньше 2, что говорит о необходимости уточнения намечаю­
щейся связи между окраской шишек, с одной стороны, 11 количе­
ством семян в ней и величиной апофиза, с другой. Лишь в одном 
случае коэффициент достоверности приближается к 3 (t = 2,5)­
nри установленин зависимости числа полных семян от окраски 

шишек в Семиозерном районе. 
В северных и западных районах Урала у коричневошншеч­

ной сосны содержание полных семян меньше (81-83%), а в юж­
ных 11 восточных- больше ( 103-169%), чем у деревьев, имею­
щих шишки других оттенков. При этом во второй группе 
(южные и восточные районы) увеличение количества семян в 
большинстве случаев совпадает с увеличением веса коричневых 
шишек. В то же время в северных и западных районах при со­
хранеюш веса коричневых шишек примерно на том же уровне, 

что и у основной массы популяции, количество в них полных 
семян падает. Следовательно, на этой территории Урала корич­
невошишечные особи несколько снижают способность к образо­
ванию полнозернистых семян, а в более сухих и теплых восточ­
ных районах, наоборот, повышают. Это говорит о возможности 
существования ,климатической законо:vrерности в плодоношении 
вариаций, различающихся по окраске шишек. 

Наши материалы, таким образом, показывают, что вариации 
по окраске шишек не имеют достоверных различий по морфо.'!о­
гическим особеннс;стям- размерам ствола, хвои, размерам и 
форме шишек, весу семян. Намечается лишь векоторая неясвая 
тенденция к увеличению числа семян в шишке у коричневоши­

шечной сосны в юга-восточном направлении. Свойства коричне­
вошишечной вариации сосны отличаются большим непостоянст­
вом, что связано с генатипической неоднородностью этой формы. 
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Изменчивость окраски семян 

У изученных видов хвойных мы наблюдали различные вариа­
ции по окраске семян. 

У сосны обыкновенной можно выделить следующие группы: 
группа светлых семян (var. leucosperma Litw·.), куда входят 

семена почти белой, желтовато-белой, светло-серой и серой ок­
раски (а-6, 6-6, д-1, в-3, в-4, з-4, к-2, о-4, по 
А. С. Бондарцеву); 

группа коричневых семян (vаг. phaeosperma Litw.). В нее 
включены семена со светло-коричневой, коричневой, темно-ко· 
ричневой, палевой, ярко-коричневой и тускло-коричневой окрас­
кой (6-4, 6-5, в-7, д-7, з-5, к-7, .ы-6, н-1); 

группа с переходной окраской (серо-коричневой и черно-ко­
ричневой, промежуточной между а-1, а-2 и в-7, д-7, з-5 
и др.); 

гру;ппа черных семян (var. melaпosperma Litw.), к которой 
относятся черные и темно-серые семена (а- 1, а- 2); 

группа пестрых семян (var. baliosperma Litw.). Эти семена 
имеют. мозаичную окраску, чаще светло-серую или светло-корич-

невую с черными и коричневыми пятнами. . 
Другие виды из семейства сосновых, произрастаiощие на 

Урале, имеют слабую изменчивость по данному признаку. У пих­
ты сибирской не установлено существования заметных различий 
по окраске семян, они имеют однотонный светло-желтый оттенок. 

У кедра сибирского можно выделить четыре следующие ва­
риации по окраске семян: 

с темно-коричневой (темно-бурой) окраской (примерно л- 5, 
по А. С. Бондарцеву); 

с коричневой (бурой) окраской (в- 7, д- 7); 
со светло-коричневой (светло-бурой) окраской (промежуточ­

ной между ж -2 и м -6); 
с красно-бурой окраской (промежуточной между ж- 1, в-1, 

n-7). 
У ели сибирской встречаются особи с семенами: 
темно-коричневой (темно-бурой) окраски; 
коричневой (бурой) окраски; 
светло-коричневой (светло-бурой) окраски; 
пестро-бурой ( редк()). 
Обозначения окраски, по А. С. Бондарцеву, близки преды­

дущему описанию семян кедра. 

Имеют ли приспособительное значение вариации по окраске 
семян? Существуют ли различия во внешнем облике и свойствах 
деревьев различных цветносеменных «рас» 1? Пока эти вопросы 
не решены. 

1 Мы применяем предложенный еще С. 3. Курдиани термин цветносеменная 
«раса», имея при этом в виду его условность. 
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Табянца Sll 

Изменчивость некоторых морфояоrнческнх nризнаков у цветносеменных рас 

сосны обыкновенноR в кв. 158 Таяицкоrо яесхоэа 

Протяженность Вес шишки 

Цветносеменная раса 
грубой коры 

с, 'lo 1 
лимиты, %Н с,% 1 лимиты, ' 

Черносеменная 28,9 11,6-44,1 29,1 1,67-5,81 
Коричневосеменная 30,6 13,4-45,6 22,2 1 ,55-4,16 
Светлосеменная 20,7 16,7-28,6 21,2 1,94-3,27 
Вся популяция 28,3 11,6-45,6 28,1 1,52-5,81 

Наиболее обширная литература· о вариациях по окраске 
семян имеется в отношении сосны обыкновенной. При этом 
данные о свойствах семян различной окраски нередко противо­
речивы. Большинство исследователей приходит к выводу, что 
черносеменная раса приносит более крупные и тяжелые семена 
(Кобранов, 1914; Тольский, 1921; Антипин, 1927; Егоро~ 1934; 
Правдин, 1958; Некрасова, 1960; Петров, 1962; Василевская, 1963, 
многие считают также, что всхожесть ее семян выше, чем у дру­

гих рас (Кобранов, 1914; Тольский, 1921; Ашипин, 1927; Техне­
ряднов, 1959). Однако В. М. Орлова (1956) получила большую 
грунтовую всхожесть, наоборот, при проращивании коричневых 
семян, а Л: Н. Грибанов (1959) на основании длительного изу­
чения казахстанской сосны пришел к выводу об отсутствии свя­
зи веса семян с их окраской. Аналогичные результаты получилч 
В. И. Носков (1961) в лесах Воронежской обл., И. Н. Лигачев 
(1957) в Бурятской АССР и Г. М. Козубов (1962) на Кольском 
полуострове. Имеются сведения (Василевская, 1963) о на.rшчии 
связи окраски семян с величиной апофиза шишек. В литерату­
ре встречаются данные о том, что черносеменная раса обладает 
лучшими полезными качествами- повышенной салеустойчиво­
стью (Шахов, 1952), смолапродуктивностью . (Проказин, 1958), 
выживаемостью, что потомство черносеменных деревьев несколь­

ко быстрее растет (Мамаев, 1959). Шотт (Schott, 1907) указы­
вал на наличие черных семян у быстрорастущих форм сосны. 
В то же время А. П. Тальекий (1921) установил лучший рост 
сеянцев из светлых семян. 

В общем, работ, глубоко освещающих корреляцию между ок­
раской семян и другими свойствами деревьев сосны обыкновен­
ной, немного. В большинстве случаев ИССJlедователи лишь кон­
статируют наличие в том или ином конкретном древостое варн­

аций по окраске семян. 
Чтобы глубже познать совокупность деревьев, которую мож­

но назвать цветносеменной расой, нужно оценить амплитуду из­
менчивости признаков особей, входящих в эту группу. Предста-
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1 

Вмичииа апо.фиэа Число полных семки 
в шишке 

Вес семени 

с.% 1 лимиты, балл с.% 1 JIHMHTbl, ШТ. с~% 1 лимиты • .. , 

33,9 1-4,5 60,2 O,J-9,9 15,7 3,55-7,94 
23,4 2-5 68,7 0,8-9,1 10,3 3,82-6,54 
38,9 1,5-5 79,1 0,4-11,7 15,5 4,56-7,16 
31,3 1-5 70,0 0,4-14,7 16,7 3,42-7,94 

вим это на примере одного из участков, расположенного в квар­

тале 153 Талицкого района. При этом изменчивость оценивается 
по коэффициенту вариации С (т. е. в относительных величинах) 
и по лимитам (абсолютная величина) (табл. 55). 

Каждая из цвет'носеменных рас представляет собой набор 
индивидуумов, характеризующихся чрезвычайно изменчи13ыми 
морфологическими признаками. Вариация по окраске семян не 
является монолитной группой, отличающейся совокупностью оп­
ределенных морфологических показателей. Она сложена массой 
неодинаковых пu многим признакам особей. Во всяком случае 
признаки, которые послужили материалом для табл. 55, в пре­
делах каждой цветноссменной группы сильно варьируют. Сте­
пень их изменчивости близка к изменчивости всей популяции 
Некоторое исключение представляет свеrлосеменная раса, да и 
то в связи с малым количеством взятых для изучения деревьев. 

Экземпляры со светлыми семенами, как правило, на Урале 
встречаются очень редко. 

Наибольшей изменчивостью из изученных признаков харак­
теризуется количество полнозернистых семян, содержащи:хся в 

шишке, а наименьшей - вес семян. 
Различия веса шишек (табл. 56) у деревьев отдельных рас 

обычно невелики, и коэффициент достоверности чаще свидетель­
ствует об их несущественности. Однако в отдельных случаях 
они могут быть значительными. При этом в зависимости от гео­
графического района соотношение среднего веса шишек разных 
цветноссменных рас неодинаково. В одном районе наибольшим 
весом отличаются черносеменные деревья, в другом - коричне­

восеменные, в третьем- светлосеменные, в четвертом- все ра­

сы имеют одинаковые шишки. Так, наиболее крупные шишки у 
светлосеменной расы были собраны в Ивдельском лесхозе (тя­
желее на 1/ 3 по сравнению с черносеменными деревьями). 
В Верхотуреком районе шишки тяжелее у коричневосеменных 
экземпляров. На юго-востоке (три участка: Талицкий, Курган­
ский, Семиозерный) во всех случаях более крупные шишки у 

141 



РаАон 

Гайнекий . 
Чайковский . 
Белорецкий . 
Ивдельский . 
Верхотурекий 

Талиикий 

Курганский . 
Семиозерный . 

Таб.11иа.а • 

Раса 

черно­

семенная 

100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 
100 

1 
корнчнево-1 
семенная 

101 
100 
103 
96 

113 
92 
80 
95 

светло­

семенная 

100 
97 

130 
91 
98 

100 
87 

1 
nестро­
семенная 

88 
103 
92 

черносеменных деревьев. Однако различия в весе и здесь ста­
т.и.~.:тически мало достоверны. При наибольшей разнице в 20% 
(Курганский участок) коэффициент t достигает значения 2,7. 
Lнижение веса шишек, наблюдаемое в направлении с юга на се­
вер, у деревьев, различных по окраске семян, происходит не 

вполне одинаково. У черносеменных экземпляров в лесостепной 
зоне (Талицкий и Курганский участки) снижение веса менее 
сильно выражено, чем у коричневосеменных. У первых размер 
шишек по сравнению с максимумом, имеющим место в Аман­
Карагайском бору Кустанайской области (Семиозерный район) 
падает ю1. 15, а у вторых- на 25%. В лесной зоне (Гайнский, 
Чайковский, Белорецкий, Верхотурекий и Ивдельский участки), 
наоборот, наблюдается несколько бо.1ее сильное снижение веса 
шишек черносеменной расы (на 30% по сравнению с макси­
мальным значением), чем у коричневосеменной (на 31%). Опти­
мум роста шишек черносеменной расы сосны как бы несколько 
смещен к юга-востоку по сравнению с коричневосеменной. 

Что же касается размеров шишек светлосеменных и пестро­
семенных особей, то для них нет какой-либо определенной за­
кономерности. Это объясняется отчасти и тем, что таких деревь­
ев в насаждении мало, в связи с чем трудно получить доста­

точно представительный материал. Главная же причина·, по-ви­
димому, заключается в том, что эта группа деревьев состоит из 

экземпляров, которые на самом деле относятся к различным ок­

расочным вариациям. Действительно, пестрыми мы называем и 
свет;Iые семена с черными точками, и светло-коричневые с тем­

ными разводами, и желтоватые с темно-коричневыми пятнами. 

Также различны по своему генезису и светлые семена. 
Черносеменная и коричневосеменная расы в большинстве слу­

чаев не отличаются друг от друга по весу семян (рис. 17). Ис­
ключение представляiот семена Курганского участка, наблюдает-
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Рис. 17. Относительный вес се­
мян различных цветносеменных 

«рас:. сосны обыкновенной 

Пермекая обл.: 1- Гайнский; 

2- Чайковский район; 1- Бело­

рецкий р-и БАССР; Свердnовская 

обл.: 4- Ивдельский; 5- Верхо­

турский; 6 - Тал.ицкий р-н; 7 -
Кургаиекая обл.; 8- Семиозерный 
р-н !(устанайской обл., а- черно­

семенная сраса•, 6 - коричневосе­

меииая 

§а 
6Q 0., 
60 

'dJ 

ZD 
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ся разница 16% в пользу черных семян, коэффициент достовер­
ности t = 2,6. Светлые семена, как правило, крупнее черных или 
коричневых, хотя возможно и противоположное соотношение. 

Пестрые семена обычно мало отличаются по весу от семян пре­
обладающей черной и коричневой окраски. 

Не удалось уловить и определенной закономерности в изме­
нении содержания семян и величины апофиза. Число семян иног­
да может быть больше у черносеменной ·расы, иногда у корич­
невосеменной, а зачастую у светлосеменной. В одних случаях 
апофиз крупнее на шишках с черными семенами, в друrих .....-на 
шишках с коричневыми семенами, в третьих- со светлыми Ни­
же приведено среднее значение балла, характеризующего вели­
чину апофиза: 

Гайнекий Чайковский 
Белорецкий 

Ивдельский Тuиuкий 
район район район район 

[Uетиосеменная \)аса Пермской Пермской раАои Свердлов- Св~длов-
обл. об л. БАССР ской обл. ско o6JI. 

Черносеменная 3,21 3,02 2,84 2,47 3,16 
Коричневосеменная 3,17 3,49 3,09 2,68 2,80 
Светлосеменная . . 2,83 2,80 2,67 3,77 2,46 

Достоверность различий ·для отдельных районов обычно ха­
рактеризуется коэффициентом t < 3. Изменчивость этих призна­
ков в пределах расы весьма значительная и не уступает ампли­

туде варьирования всей популяции. 

У сосны обыкновенной изредка попадаются деревья. с семе 
нами, не имеющими темного пигмента в поверхностных слоях 

·оболочки. По своей белой окраске они очень похожи на пустые 
партенокарпические семена, которые в небольшой примеси име­
ются почти в каждой шишке у обычных вариаций. При прора­
щивании всхожесть таких белых («беловатых», по нашей клас­
сификации) семян, как правило,· не уступает всхожести темно­
окрашенных особей. Эти деревья обычно относят к светлосемен­
ной расе. Однако они отличаются по своему происхождению от 
других светлосеменных деревьев, поскольку могли, по-видимому, 

образоваться из любой другой расы вследствие какого-то нару­
шения в обмене .веществ, приведшего к потере способности син­
тезировать лигмент в оболочке. В этом отношении белые семена 
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сходны с пустыми, у которых также нарушилась цепь реакции, 

ведущих к образованию пигмента. Белоцветные деревья почти 
не отличаются от других по среднему весу шишек и по числу 

полных семян в шишке, но, как правило, имеют более тяжелые 
семена. Так, из 19 изученных деревьев повышение веса семян 
по сравнению со средним наб.1юдалось у 13 моделей, а сниже­
ние - только у трех. 

Качество семян, различающихся по окраске 
их оболочки 

Семена сосны черной, коричневой, черно- и серо~коричневой и 
пестрой окраски, по существу, почти не отличаются друг от дру­
га по абсолютной всхожести (табл. 57). Колебания этого пока­
зателя в отдельных районах достигают обычно величины 2-3%, 
что находится в пределах точности опыта. Лишь в Башкирской 
АССР наблюдается некоторое увеличение всхожести черноокра­
шенных семян сосны по сравнению с семенами коричневых от­

тенков. Однако эти различия относительно неве,чики. 
Заметно отличаются по абсолютной всхожести семена серой 

и светлой окраски. Их всхожесть ниже· на 20-25% по сравне­
нию с семенами других оттенков. Такую же закономерность ус· 
таиовил П. В. Антипин (1927) для сосны Бузулукекого бора. 
Однако в опытах Н. П. Кобранова (1925) серые семена почти 
не отличались по всхожести. от черных, а белые показали рез­
кое снижение качества (на 25%) из-за большого числа пустых 
семян. 

Пестрые семена· в наших опь!тах имели высокую абсолютную 
всхожесть. 

Таблица 57 

А:бсолютиав всхожесть (1.1. в.) и энерrив nрорастани• (а. n.) •ерез 8-S суток 
семвн сосны обыкновеиноll, имеющих разли•ную окраску 

Периекая обл. Башкирская АССР Свермов-
екая об.11. 

Окраска ГаАнскнll ЧаАковскиll ЭН.IIанрскнll Бепорецкнll Талицкиll 
р-н р-н р-н р-н р-н 

а. 8., в. n. а. в.l э. n. а. в.l э. n. а. 8.1 э. n. а. 8.1 э. n. 

ч ерная 95,3 60,3 96,9 92,3 97,7 72,5 93,4 56,8 96,1 74,2 
Коричневая . . . 97,5 53,0 98,0 95:о 94,0 77,1 87,8 58,7 96,9 53,4 
Черно-коричневая 93,3 63,0 - - 95,5 48,5 88,7 58,7 - -
Серо-коричневая . - - - - 95,0 81,6 86,0 67,5 99,2 55,7 
Серая . 

' - - 77;0 69,0 - - 69,0 55,0 - -
Пестрая . - - 98,0 92,0 - - - - 98,1 81,2 
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В отношении энергии прорастанин семян сосны различной 
окраски мы не установили какой-либо определенной законо­
мерности. Этот показатель имеет высокую амплитуду варьиро­
ванl!я. Следует лишь отметить низкую энергию прорастанин 
черно-коричневых семян, собранных в Зилаиреком районе Баш­
кирекон АССР. В. то же время семена этого оттенка, собран­
ные в Белорецком районе, отличались достаточно выеокон энер­
гией прорастания. Это наводит на мысль о том, что энергия 
прорастанин не коррелирует с окраской семян, а варьирует не­
зависимо. Действительно, в пределах одной цветносемеlfНОЙ расы 
встречаются индивидуумы как с высокой энергией прорастания, 
так и с низкой. · 

Так, в пределах черносеменной расы качество полнозерни­
стых семян отдельных деревьев варьировало следующим обра­
зом: 

Проис:~ождение семкн 

Пермекая обл., Гайнекий р-и . 
Башкирская АССР, Белорецкий р-н 
Свердловекая обл., Талицкий р-н . . 

Абсолютнан 
всхожесть 
(лимиты), % 

90-98 
94-99 
91-99 

Энерrии nро­
растанин 

(лимиты), % 

12-84 
22-88 
55-83 

Чиио 
выборок, 

wт. 

6 
8 
5 

У свежесобранных семян в случае проращивания только пол­
нозернистых семян абсолютная всхожесть очень редко падаеr 
ниже 90%. Поэтому и варьирование данного показателя невели­
ко. Энергия прорастанин имеет несравненно более высокую ам­
плитуду изменчивости, о чем и свидетельствуют большие коле­
бания этого показателя в пределах расы. 

При проращивании семян (без отделения пустых) их· всхо­
жесть, естественно, снижается .. Однако в данном случае это не 
имеет значения и не изменяет результаты опытов по изучению 

всхожести семян, ибо полнозернистость различных цветносемен­
ных рас слабо различается: · · 

Цветосеменнаи раса 

Черносеменная 
Коричневосеменная 
Светлосеменная .. 

Семена из Талицкоrо 
района Свер.IIJ\овской 

об л. 

66,7 
61,5 
64,8 

Семена нз Чайковскоrо· 
рвАона _riермскоА об.1 •. 

77,3 
77,3 
76,7 

Многие авторы, как уже отмечалось, считают, что черные 
семена сосны дают более мощные сеянцы. Однако проведеиные 
опыты (табл. 58) с выравненными по весу семенами не пока­
зали какого-либо преимущества черных семян перед коричневы­
ми оттенками. В одних случаях небольтое преимущества в ро­
сте получают проростки из черных семян, в других -из корич­

невых семян, Различия невеликр и статистически недостоверны. 
На значительные расхождения в длине корня обращать внима­
ния не следует, так как его величина чрезвычайно вариабиль­
на и зависит от случайных причин. Размеры проростков зави-
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Таблиu.аS8 

Велн•ина двухнеАел•нwх nроростков соснw обwкновенвоl~ 
вwращеннwх в ••wках Петрн на воАоnровоАНоl aon. 

Посев 11 феврuв 11188 r • . 
Размер111, .-.. о 

10( .. 
Вес 1000 wт. 

:1 
Пронсхож.11 енне t..:· • о 111 

Окраска семвв ... 13 се11111н семав, г о а :ко .. .. 
::1 ·-

CUIIIO: 10( 
111 U.OOI .. 

1110: ...... :1 а. 

:r~E 000 .. о 

"'"'" u .. 
Талицкий р-н 4,60 Черная 5,5 40,7 14,1 19,3 
(Свердловской 4,60 Серо-корнчне- 5,8 43,5 14,.1 29,3 
обл.) вая 

5,10--5,20 Черная 5,9 44,5 13.6 24,5 
5,10--5,20 Светло-корич- 5,6 43,8 13,1 30,6 

невая 

5,90-6,10 Черная 6,1 44,3 13.9 . 29,5 
5,90-6,10 Коричневая 6,0 47,4 14,0 26,.7 

Зилаирекий р-н 5,60--5,80 Черная 6,1 41,8 13,7 31,9 
(БАССР) 5,60--5,80 Черно-корич- 6,0 46,4 13,5 21,8 

невая 

Гайнекий р-н 3,30--3,50 Черная. 5,3 38,6 10,5 27,3 
Пермской обл.) 3,30-3,50 Коричневая 5,2 40,8 11,3 . 21,2 

3,90 Черная 5,7 44,6 11,1 24,.3 
3,70 Черно-корич-

невая 5,4 36,9 10,4 18,1 

. 
о ... =· ~~ 
u'" 

~8. 

35 
54 

45 
15-

2S 
40 

r8o 
133 

145 
127 
15() 

10S 

сят, главным образом, от веса использованных семян. Флюктуа­
ции веса немедленно отражаются на размере гипокотиля, коли­

честве и размере семядолей. 
Подводя итоги, можно отметить, что цветносеменные расы 

сосны почти по всем изученным показателям сходны между со­

бой. Кроме того, в пределах каждой расы наблюдается большая 
генатипическая неоднЬродность. Таким образом, цветносемен­
ные расы представляют собой сложный конгломерат различных 
генотипов, и поэтому не следует во всех случаях ожидать на­

личия Четких корреляций между окраской и другими признака­
ми и свойствами деревьев. 

Изменчивость окраски крылаток семян 

Окраска крылаток семян также обнаруживает способность к 
варьированию, особенно сильно выраженную у сосны обыкно­
венной. Этот признак весьма устойчив. и основной оттенок ок­
раски сохраняется, по-видимому, в течение всей жизни особи. 
Происходят лишь изменения, связанные с усилением или ослаб~ 
леннем пигментацйИ основного фона или увеличением ее ярко-
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сти (Мамаев, 1965в). Но изменение густоты окраски, по нашим 
данным, наблюдалось чаще и было выражено несколько резче, 
чем у семян. Шимак и Густафссон (Simak, Gustafsson, 1954) 
установили, что окраска крылаток сосны обыкновенной в Шве­
ции становится интенсивн~ в более благоприятных климатиче­
ских условиях. Эта закономерность сохраняется и для Урала -
на севере общий фон окраски светлее. Однако мы наблюдали, 
что в .один и тот же год у одних деревьев может наступить 

потемнение, а у других посветление окраски. При сравнении 
изменения окраски шишек, семян и крылаток в разные годы 

ясного параллелизма в варьировании оттенков не обнаружено. 
УсловиЯ, необходимые для образования лигмента у шишек, се­
мян и крылаток, по-видимому, не совсем одинаковые, и клима­
тические факторы могут влиять по-разному на каждый из этих 
органов растения. 

У уральских видов хвойных мы выделили следующие основ­
ные вариации по окраске крылаток семян. 

У сосны обыкновенной: 
бледно- и светлоокрашенные крылатки, не имеющие ясно за-

метных продольных полос; 
среднекоричневые с полосками средней интенсивности; 
среднекоричневые, сильно полосатые; 

густо-коричневые, сплошь окрашенные; 

ярко-коричневые, сплошь окрашенные; 

среднекоричневые с более темным оконч·анием. 
Здесь перечислены только основные вариации. У сосны обык­

новенной можно выделить еще целый ряд переходных типов, 
представляющих различные комбинации в зависимости· от ин­
тенсивности общего тона окраски крылаток и интенсивности ок­
раски полосок. 

У ели сибирской: 
светло-желтые (или охряно-желтые) крылатки; 
светло-коричневые; 

светло-коричневые с синевато-фиолетовым оттенко111. 
У пихты сибирской: 
желто-бурые крылатки; 
темно-бурые; 
желто-бурые с синеватым окончанием;· 
синевато-бурые. . 
Проведеиные нами исследования (Мамаев, 1965в) не далн 

определенных результатов, кuторые бы свидетельствовали о су­
ществовании взаимозависимости ·между окраской крылаток н 
другими особенностями деревьев, характеризующими их плодо­
ношение. В пределах каждой группы вариации по окраске кры­
латок встречаются самые разнообразные биотипы. 
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Взаимосвязь окраски шишек, семян 
и крылаток 

В природе довольно часто встречаются вариации с повышенным 
содержанием определенного лигмента одновременно в различ­

ных органах растения. Таковы, например, пурпурнолистная яб­
лоня Недзвецкого, интенсивно окрашенные сорта пшеницы и не­
которых цветочио-декоративных растений. С другой стороны, 
встречаются, хотя и редко, расы с ослабленной пигментацией. 
Можно предположить, что у видов хвойных существуют вариан­
ты с повышенным или поиижеиным содержанием красящего ве­

щества одновременно в семенах, крылатках и шишках. К сожа­
лению, среди деревьев сосны обыкновенной, у которой изуча­
лись вариации по окраске генеративных органов, очень редко 

.встречаются экземпляры с интенсивно окрашенными шишками. 
Чаще всего шишки сосны имеют серо-зеленый цвет с различной 
степенью побурения. Однако повсеместно распрострг.нены ин­
дивидуумы с темно окрашенными се.менами и крылатками. Тем 
не менее определенную корреляцию в степени пигментации ши­

шек, семян и крылаток ·для корИчневошишечной вариаЦИJ;f мож­
но установить. Средняя встречаемость деревьев, имеющих тем­
но-коричневую (или черную) окраску одновременно и у семян, 
и у крылаток обычно колеблется в пределах 21% от общего 
числа особей популяции. Если же подсчет таких индивидуумов 
провести у коричневошишечных деревьев, то эта цифра резко 
возрастет и составит 51,4%. Таким образом, наблюдается взаи­
мосвязь в пигментации различных генеративных органов. Одна­
ко вследствие перекрестного опыления она часто нарушается и 

нередко вообще не проявляется. Возможно, что нарушение кор­
реляции определяется и другими причинами. В связи с этим 
нельзя не упомянуть об интересной точке зрения Соколовского 
(Sokolowski, 1931), который полагал, что некогда существовали 
две разновидности сосны -одна со светлыми, другая- с темно­

окрашенными семенами и крылатками. Правда, Соколовский не 
рассматривает коррелятивные связи в системе органов: шиш­
ки -семена -крылатки, а оценивает связи между окраской се­
мян и крылаток. Но в этом случае, т. е. при изучении семян и 
крылаток, определенной зависимости между ними почти не об­
наруживается. Данный вопрос был детально рассмотрен нами в 
соответствующей статье (Мамаев, 1965в). Приведем здесь лишь 
расчет итоговых rtоказателей. 

Ниже показан процент деревьев, имеющих ту или иную ок­
раску крылаток во всей уральской макропопуляции сосны и 01-

дельно в группах индивидуумов с. сильно nигментированными 

(черными, темно-коричневыми и т. д.) и слабо nигментирован­
ными (светло-серыми, желтовато-белыми и т. д.) семенами: 
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Число деревьев с темными крылатками 

Во всеА Среднее в rpyn- Среднии Jiocтo­ne с смьно пиr-
популя- ментираванными верность раэнн-
цин семенами цы долеА 

20,2% 20,7% 0,8 

Число деревьев со светлыми крылатками 

Средн•и дос-
Во всеА Среднее в rpyn- таверность 
попули- ne светло-се- разницы ло-
ции менных деревьев лей 

18,4% 1, 7 

Оказалось, что в группе сильно пигментированных деревьев 
почти такой же процент особей с темноокрашенными крылат­
ками, ка1< и в среднем для всей популяции. В лесу можно встре­
тить индивидуумы с темными крылатками, имеющие семена са­

мой разнообразной окраски -от белой до черной. В группе же 
со светлыми крылатками доля особей со слабо цигментирован­
ными семенами немного повышена (18,4 против 11,0% при под­
счете для всей популяции). Следовательно, вероятность сочета­
ния светлой окраски одновременно и у семян, и у крылаток не­
сколько выше. Но достоверность такого распределения невели­
ка-разница долей составляет лишь 1,7, т. е. ниже допустимой. 

Можно сделать заключение о том, что корреляция между ок­
раской семян и окраской крылаток или отсутствует или крайне 
незна·чительна. Часто наблюдающиеся случаи взаимосвязи этих 
признаков в отдельных насаждениях; по-видимому, не что иное,. 

как проявление случайных совпадений в окраске семян и крыла­
ток, результат действия генетикаавтоматических процессов. Слу­
чайность таких совпадений подтверждается тем, что нам неодно­
кратно приходилось наблюдать противоположное направление 
такой корреляции в соседних участках леса, в однотипных дре­
востоях. 

Другого рода закономерн·ости проявляются у коричневоши­
шечной сосны. Здесь взаимосвязь окраски отдельных органов, 
вероятно, уже является не случайной, а закономерной. Причину 
этого следует искать прежде всего в генетическом родстве пиг­

ментов, обусловливающих буро-коричневую окраску шишек и 
крылаток. 

Общие закономерности 
индивидуальной изменчивости 

Приведеиные материалы свидетельствуют о том, что свойство 
индивидуальной изменчивости у видов Рiпасеае проявляется в 
отношении самых разнообразных признаков - представителей 
JlЮбой группы -структурных, функциональных или качествен­
ных. В пределах однородного и· одновозрастного насаждения 
варьируют размеры ствола, кроны, хвои, шишек, семян и пыль­

цевых зерен, характер анатомических структур и физико-меха­
нических свойств древесины,. строение коры и семенных чешуй, 
содержание различных веществ и элементов в органах расте­

ния, биологические особенности семян и окраска генеративных 
органов и т. д. и т. п. 
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Варьирование большинства этих признаков характеризуется 
непрерывной изменчивостью -их количественное выражение у 
отдельных индивидуумов в пределах одновозрастного древостоя 

составляет близкий нормальному распределению вариационный 
ряд. Этот ряд можно представить в виде кривой распределения 
(рис. 18). Кривые разных признаков отличаются большей или 
меньшей крутизной, растянутостью и асимметрией. Одни при· 
знаки варьируют слабо, кривая распределения имеет сжатую 
форму и показатели большинства особей приближаются к сред­
ней величине ряда. Такое положение наблюдается,. напри_мер, 
у размеров пыльцевых зерен. Кривая распределения других при­
знаков более растянута, часто встречаются особи, у которых 
количественная характеристика приз~аха сильно отличается от 

средней величины. Такой тип распределения у протя~енности 
грубой ,коры, величины апофиза и т. д. В первом слУ'чае ко­
эффициент вариации С относительно мал, а во втором он резко 
повышается. В связи с этим оказалось очень удобным исполь­
зовать данный показатель для оценки амплитуды изменчивости 
особей в пределах популяции (и амплитуды изменчивости ор­
ганов в пределах одного растения). Подобный способ позволяет 
исследователю получить достаточно надежную числовую харак­

теристику уровней изменчивости организмов, причем в относи­
тельных показателях, что особенно важно при сравнении варьи­
рования различных видов растений, разных популяций одного 
вида или неоднородных органов в пределах индивидуума. 

Итак, индивидуальная изменчивость бо.1ьшинства признаков 
отличается ее непрерывностью. В популяции сосны можно ветре· 
тить непрерывный ряд индивидуумов от мелкосеменных (Ре= 
= 3-3,5 .мг) до крупносеменных (Ре= 6-7 .мг), от коротко-
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хвойных (Lхв = 40-50 .М.М) ДО 
ДЛИННОХВОЙНЫХ ( Lхв = 70-
75 .м.м), от тонкокорых (Lг ... = 
= 10-15%) до грубокорых 
(Lг.1< =50-60%) И Т. Д. И Т. П. 
Поэтому селекционер, проводя 
отбор на тот или иной признак. 
стоит перед проблемой от­
членения крайних вариантов 
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Рис. 18. Кривые распределения раз­
личных признаков сосны обыкновен· 
ной в одновозрастных насаждениях 

1- размер nыльцевых зерен; 2- со· 

держание семян в шишке; 3- длина 

хвои; 4- этаn микроспороrеиеза; 5- вес 

шишки; 6 - размер апофиза; 7 -"с одер· 

жание золы в :хвое 



от основной массы древостоя. Он не может, как это нередкО> 
рекомендуется в руководствах по селекции, просто найти опи­
санную в литературе «форму» и с ней работать. Он должен сна­
чала оценить .амплитуду изменчивости данного насаждения, 

а затем уже проводить селекцию, отсекая крайние отрезки ва­
риационной кривой. Селекционеру всегда необходимо помнить. 
о том, что крайние отрезки соединены между собой непрерывным 
переходом. 

Подобная картина наблюдается, по-видимому, для всех ко­
личественных признаков. Она обусловлена полимерным насле­
дованием этих признаков (Мюнтцинг, 1967). Однако к таким 
признакам, по существу, -Относятся почти все изученные нами 
и важные для оценки внутривидовой изменчивости древесных 
растений свойства. М. Е. Лобашев (1967) отмечает, что «темп. 
роста, живой вес животного, яйценоскость кур, количество мо­
лока и его жирность, ... количество белка в эндосперме зерна 
кукурузы и пшеницы, содержание витаминов в растениях, ско-· 

рость протекания биохимических реакций» также являются ко· 
личественными признаками и их наследование определяется по­

лимерными генами. В частности, Нильсон-Эле (1908) обнару­
жил, что красную окраску зерна пшеницы определяют две до­

минантные· аллели двух разных генов. То же самое, вероятно,. 
следует сказать и в отношении наследования окраски семян и 

крылаток сосны обыкновенной. Вряд ли можно согласиться с 
С. Соколовским ( Sokolowski, 1931) в том, что у сосны на блюда­
ется простое дигибридное расщепление по признакам о~раски 
генеративных органов. Учитывая полимерный характер наследо­
вания признаков у древесных растений, необходимо с большой 
осторожностью относиться к упрощенным представлениям и со­

ответствующим опытам по генетическому анализу популяций 
этой систематической группы. 

Непрерывная изменчивость в популяции - закономерное я в-· 
лени~. Особи, составляющие крайние элементы вариационной 
кривой, также характерны для структуры популяции, как и ее· 
обычвые средние представители. Они не являются чем-то нео­
бычным для популяции, хотя и встречаются много реже, чем 
промежуточные экземпляры. Эти индивидуумы характеризуются 
нормальной жизнеспособностыо и мало отличаются от других 
элементов популяции. Их основное отличие+-- крайнее числовое· 
значение того или иного свойственного им признака. 

Несколько другое положение в случае возникновения круп­
ных мутаций. Они, как правило, встречаются чрезвычайно ред­
ко. Так, у хвойных среди десятков тысяч растений можно встре­
тить отдельные экземпляры змеевидной, карликовой или бело­
хвойной ели, «воротничковой», свисающей и многошишечной со­
сны, плакучей лиственницы и т. д. Так, Эйзельт (Eiselt, 1964). 
описывая у лиственницы европейской вариацию «virgata», имеет 
в виду лишь одно дерево. То же самое и в отношении мутации 
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сосны обыкновенной «argentea compacta» - одно такое дерево 
найдено было около 70 лет назад в лесном питомнике в Боге­
мин. Одним экземпляром, найденным в 1941 г. в Баварии (Ам­
мерзее), ограничивается естественное распространение вариации 
ели европейской «Maria- Orffia» (Eiselt, 1964). Однако многие 
вариации распространены гораздо шире вследствие их разведе­

ния в парках и садах, а некоторые из них могут относительно 

часто встречаться и в дикой природе. Следует заметить, что 
многие из крупных мутаций обладают сниженной жизнеспособ­
ностью. 

Индивидуальная изменчизость возникает в результате дейст­
вия ряда факторов. Важнейшим из них является генатипиче­
ская изменЧивость ор,rанизмов. Возникновение различий по ок­
раске и весу семян, форме чешуй и строению коры, типу вет · 
вления и форме шишек и многих других определяется, прежде' 
всего, генатипическими особенностями индивидуумов. Однако 
при этом одновременно действуют и факторы другого рода, не 
связанные с проявлением свойств генотипа. Среди них важное 
место занимает система ростовых корреляций в пределах орга­
низма, как бы перерабатывающая и фиксирующая в себе много­
летнюю историю формирования признаков того или иного инди-
видуума. В зависимости от характера онтогенетического разви-
·тия организма эта система претерпевает ряд превращений, 
в результате чего формируется ствол и крона определенных раз­
меров и специфического типа, что, в свою очередь, не может 
не повлиять на анатомо-морфологические признаки и физиолого­
биохимические особенности индивидуума. При этом могут и"'­
меняться такие признаки, как размеры шишек и листьев, харак­

тер ветвления и охвоенности, толщина побегов и содержание 
хлорофилла в хвое и т. д. Особенно сильно варьируют такса­
ционные показатели и размеры кроны. Поскольку весь ход онто­
генетического развития происходит под контролем среды, по­

стольку и индивидуапьная изменчивость одновременно отражает 

воздействие экологических факторов. Иногда бывает трудно от· 
делить проявление генатипических потенций от экологической 
изменчивости. 



Г л а в а VI 

Хронографическая (временная) 

изменчивость 

Правильное представление о свойствах и признаках растения 
можно получить лишь на основе понимания их непрерывного из­

менения во времени. В процессе развития организма nроисходит 
трансформация его формы и функций. У однолетников такая 
трансформация происходит в течение одного вегетационного пе­
риода. У многолетних растений это явление осложняется взаи­
модействием возрастных и сt:зонных изменений. В итоге особи 
в популяции могут различаться чрезвычайно аущественно· в за­
висимости от хронологического фактора. В один и тот же мо­
мент популяция обычно представлена индивидуумами разного 
возраста и дифференцирована на возрастные группы. Кроме то­
го, в пределах одной возрастной группы наблюдается неравно­
мерное развитие отдельн.ых особей и проявляется сезонная из­
менчивость. 

Все это ведет к усилению варьирования признаков в древо­
стое, повышает амплитуду изменчивости популяции. Возникает 
необходимость всестороннего и глубокого изучения хроногра­
фической изменчивости вида древесных растений. 

Возрастная изменчивость 

По мере старения дерева у него происходит уве.1ичение разме­
ров ствола, ветвей, стеблей и корневой системы. В старом воз­
расте рост сильно замедляется и начинается отмирание отдель­

ных ветвей и верхушки ствола. Это общеизвестно. Но наряду с 
изменением общих размеров претерпевают определенные пре­
вращения и структурные пР'изнаки. Их возрастная динамика 
описана в работах Н. П. Кренке (1940), ,\\. 11. Данилова 
(1950), Н. И. Дубров,ицкой (1961), А. С. Яб.1окова (1952) 
и др. Большой фактический материа.'I и ценные теоретические 
соображения о возрастной изменчнвостн tt.lOJ.oвыx деревьев 
~южно найти у И. В. Мичурина (1939). 

У лесных пород наилучшим образоi\I нзучены возрастные из-
1\Iснения прироста ствола по высоте 11 ;tнаметру. l3 :штературе 
11~1еется масса данных, свидетельствующнх о ноетспевной транс­
<iюр:-.Iации этого показателя, начиная от Ю!Н'IIН.lьных этапов 

ЖIIЗНИ дерева до п~риода его старення 11 отынрання. Ход при-
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роста, в общем, может быть охарактеризован одновершинной 
кривой, максимальный подъем которой у хвойных пород прихо­
дится обычно на ll-lll классы возраста. 

Форма кроны также меняется на различных возрастных эта­
пах. Вначале она выглядит более узкой и характеризуется ост­
ровершинностью, затем, разрастаясь, становится более широ­
кой. У видов сосен и лиственниц она может в старости быть 
даже зонтиковидной, у ели и пихты становится пирамидальной. 
По форме кроны можно приблизительно оценить возраст де­
ревьев (Правдин, 1963). 

По мере старения у хвойных деревьев изменяется структура 
грубой коры. Так, у сосны обыкновенной в возрасте lll­
IV класса кора в верхней части ствола становится .тонко-листо­
ватой, а в нижней грубой, толстой и приобретает темно-бурую 
или темно-серую окраску. В глубокой старости пластинки коры 
в нижней части ствола обычно имеют более крупные размеры и 
несколько светлеют. 

У ели обыкновенной ·и сибирской с возрастом наблюдается 
некоторое утолщение коры и увеличение ее пластинок. У пихты 
сибирской кора также утолщается и меняется ее окраска. Одна­
ко возрастные изменения у пихты и ели выражены слабее, чем 
у сосны обыкновенной. 

Как показали А. И. Ирашинков (1964) и М. Г. Семечкина 
(1965), отчетливая корреляция между возрастом деревьев и 
строением коры наблюдается и у кедра сибирского. Чем выше 
возраст, тем шире и длиннее пластины коры, тем ['Лубже трещи­
ны в ней. 

Наиболее детально изучены возрастные изменения интенсив­
ности плодоношения хвойных пород. С возрастом увеличивает­
ся доля плодоносящих деревьев. Так, по О. Г. Капперу (1926), 
число шюдоносящих сосен в 1 классе возраста достигало 17, 
а во 11 - 64%. На одном дереве (из числа наиболее крупных) 
О. Г. Каппер насчитывал в 1 классе 94 шишки, во 11 384, 
в 111 936, в IV 1261, в V 653 шишки. Однако такое снижение 
интенсивности плодоношения в насаждениях V класса возраста 
наблюдается далеко не всегда. В. Г. Нестеров (1954) приводит 
данные о том, что ослабление плодоношения сосны начинается 
с VII-X классов возраста, а по Линдроту (Lindгoth, 1953), 
старые 300-летние сЬсны в Швеции давали шишек не меньше, 
чем 100-летние. У кедра сибирского· интенсивность плодоноше­
ния нарастает до 150-230 лет и может оставаться высокой в 
возрасте 230-250 лет (Некрасова, 1961; Ирошников, 1963; Во­
робьев, Перцев, 1966) и даже 400 н более лет (в лесах Лено­
Илямского междуречья, Ирошников, Лебков, Чередникова, 
1963). Но в общем следует отметить, что большинство авторов 
приводит данные о снижении интенсивности плодоношения кед­

ра сибирского примерно после 300 лет. Такая же картина и 
у кедра корейского. (Измоденов, 1967). 
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При старении деревьев наблюдается сдвиг их половой диф­
ференциации. У сосны обыкновенной в средневозрастных и 
нриспевающих насаждениях образуется относительно меньшее 
число мужских шишек, чем женских, тогда как в перестойнам 
лесу, наоборот, преобладает мужской тип «цветения» (Тольский, 
1932; Мамаев, 1956б, и др.). Переход старых деревьев к муж­
скому цветению характерен и для кедра сибирского (Некрасо­
ва, 1967). 

Довольно много исследований посвящено изучению качества 
семян и шишек у деревьев разного возраста. Д. И. Морохин 
( 1923), С. 3. Курдиани ( 1932) и другие считают, что размер 
шишек с возрастом дерева уменьшается. Имеются данные (для 
сосны и ели) о том, что и вес семян при этом постепенно па­
дает (Курдиани, 1912; Каппер, 1954; Engler, 1913; Schmidt, 
1923). Однако значительное снижение веса, по мнению большин:­
ства исследователей, происходит в очень старом возрасте (Ака­
емова, 1954; .Lindroth, 1953, и др.). У кедра сибирского не най­
дено различий в шишках, собранных со 140-280 и 400-570-лет­
них деревьев (Ирошников и др., 1963). Не ясен вопрос об из­
менении посевных свойств семян по мере увеличения возраста 
деревьев. По сведениям Ю. Н. Азииева (1960), абсолютная всхо­
жесть семян сосны обыкновенной может достигать величины 
90% и выше даже при возрасте деревьев в 240 лет. Об отсут­
ствии преимущества во всхожести семян у деревьев того или 

иного возраста свидетельствуют и опыты Д. Я. Гиргидова 
(1949). А. А. Баценко (1964) собрал с 400-летнего дерева лист­
венницы сибирской семена со" средней всхожестью 93% (не счи­
тая пустых). Сеянцы из семян 600-летней криптомерии имели 
даже лучший рост, чем из семян с молодых .деревьев (Naka­
шura, 1956). В то же время С. А. Ростовцев (1958) и В. И. Сель­
чуков (1959) наблюдали явное превосходство в приживаемости 
сеянцев, полученных из семян с деревьев I-II классов воз­
раста 1110 сравнению с IV-V классами. В общем, вопрос о воз­
растной изменчивости плодоношения с его качественной стороны 
пока еще остается неясным. Следует лишь отметить, что хвой­
ные породы сохраняют способность к продуцированию большого 
количества шишек с высококачественными семенами неопреде­

ленно длительное время. 

По мере старения деревьев изменяются физико-механические 
свойства древесины, размеры листьев, их обводненность, содер­
жание в них пигментов, аскорбиновой кислоты и других ве­
ществ. Обзор этих данных приведен в работе М. Д. Данилова 
( 1950). Позднее появилось еще довольно много исследований, 
в которых освещаются возрастные изменения отдельных приз­

наков хвойных растений. Однако эти исследования, как прави­
ло, не обладают достаточной полнотой и глубиной для создания 
общей картины возрастной Изменчивости древесных ПОР.Од. 

Исследование возрастной изменчивости древесных растений 
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осложняется неравномерностью развития различных особей в 
пределах одновозрастного насаждения. 

Так, Бакмаи (Backmaпn, 1943) выделил три характерных 
типа роста: 1) быстрый в раннем возрасте, затем постепенно 
снижающийся; 2) равномерный в течение всей жизни дерева и 
3) медленный вначале, усиленный позднее. Бакмаи считает их 
наследственно обусловленными. Эта неравномерность, сущест­
вующая у всех видов, для древесных пород особенно ярко про­
является в связи с длительностью индивидуальной жизни осо­
бей этой группы растений. Лесоводы еще в прошлом столетии 
отметили повсеместное проявление неравномерности развития 

деревьев в лесу, что и вызвало разработку классификации де­
ревьев по степени их господства. Таксационные особенности де­
ревьев разных классов (классов Крафта или классов роста) 
описаны в любом учебнике лесоводства. Общеизвестны также 
данные о большом различии деревьев разных классов роста 
по обилию плодоношения (Соболев, Фомичев, 1908; Стратоно­
вич, Заборовский, 1930; Правдин, 1936; Тимофеев, 1939). Де­
ревья высших классов в течение сезона отличаются повышен­

ной энергией и продолжительностью роста (Тимофеев, 1961; 
Харитонович, 1963). По качеству древесины имеют преимуще­
ства особи средних классов (Носков, 1954; Данилов, Пчелин, 
1958). В то же время не установлено определенной зависимо­
сти размера и качества семян от принадлежности дерева к 

тому или иному классу ·роста· (Фомичев, 1908; Стратонович, 
Заборовский, 1930; Разумов, 1940а, и др.). 

В 50-х годах появился ряд новых классификаций деревьев, 
авторы которых стремились бо.лее детально отразить дифферен­
циацию особей в насаждении. Из них следует отметить клас­
сификации М. Д. Данилова (1951 и др.), П. В. Бороланова 
(1954), В. Г. Нестерова (1951 и др.). В работах этих .авторов, 
а также и их последователей приведено много важных данных 
о возрастной изменчивости древесных растений. 

Как показали работы, ·проведенные в связи с оценкой у.казан­
ных классификаций, процессы роста и развития деревьев нераз­
рывно·связаны и практически неотделимы друг от дру;га. Наблю­

давшаяся одно время тенденция противопоставлять эти два 

явления друг другу не выдержала Проверки временем. Реализа­
ция этапов развития осуществляется на основе прохождения ро­

стовых процессов. Поэтому быстро развивающиеся деревья 
обычно являются в то же время и быстрорастущими на более 
ранних этапах жизни. Это было, например, установлено нами 
для сосны обыкновенной (Мамаев, 1956а). Деревья ускоренного 
развития захватывают в молодом возрасте большую площадь пи­
тания, развивают мощную крону и дают большой 1Прирост по 
толщине. Но впоследствии темпы прироста снижаются и разрыв 
между типами уменьшается, а по высоте медленно развиваю­

щиеся особи даже перегоняют соперников. 
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Такие особенности разных типов развития распространяют­
•СЯ лишь на нормально развивающиеся экземпляры 1-111 клас­
сов роста. Отставшие в росте деревья IV-V классов, нахо­
дящиеся в состоянии сильного угнетения, растут очень слабо, 
почти не плодоносят, плохо цветут. Принадлежиость к тому 
или другому классу роста имеет прямое отношение к степени 

развития особи. Деревья высших классов обычно быстрее раз­
виваются, раньше переходят к плодоношению. Однако это не 
всегда наблюдается в природе. Особенно часты отклонения от 
данной закономерности в старых насаждениях, где быстро раз­
вивающиеся индивидуУМЫ почти прекратили рост в высоту . 
. а .медленно развивающи·еся еще продолжают расти, .в связи с 

чем их нередко относят при перечете к 1 классу. 
У немецких и шведских лесоводов издавна существует мне­

.ние о том, что ускоренный рост деревьев в молодом возрасте 
влечет к более раннему наступлению кульминации прироста, 
половой зрелости и отмиранию. По-видимому, это следствие ус­
корен.ия процесса развития. Многие исследователи, в частности 
Фегели (Voegeli, 1953), опровергают этот вывод. Проблема фор­
мирования у деревьев различных типов развития пока еще недо­

-статочно разработана. Большинство исследований проведено на 
основе изучения роста и развития сосны обыкновенной, гораздо 
меньше ели европейской и дуба ·черешчатого. Другие виды де­
ревьев и тем более кустарников почти не изучались. 

Сезонная (фенологическая) изменчивость 

В т~чение года все растения претерпевают существенные из­
менения в связи с их сезонным циклом развития. Эти изме­
нения выражаются прежде всего в закономерном прохождении 

растением определенных фаз развития и изучаются специаль­
ными фенологическими методами. Литература по данному во­
просу большая. Хорошо изучена динамика физиолого-биохими­
ческих процессов, лежащих в основе фенологических сдвигов. 

·На любом отрезке времени в популяции растений можно 
наблюдать различия особей па их фенологическому состоянию. 
Весной одни индивидуумы только начинают цвести, другие на­
ходятся в фазе усиленного цветения, третьи уже отцвели. 
Осенью, например, у разных растений ли.ства желтеет и оnадает 
по-разному. Так, изменчивость деревьев ясеня ленсильванекого 
по фенологическим показателям в посадках на территории Бо­
танического сада в Свердловске характеризуется следующей ве­
личиной I}оэффициента вариации: 

ПрИзнак 

Распускание листьев . 
Опадание листьев . . 
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1961 r. 

27,3 
55,4 

1962 r. 

26,2 
38,0 



Изменчивость фенологических показате.1ей весьма значи­
тельна, причем в разные годы она неодинакова. 

У сеянцев сосны обыкновенной, выращиваемых в оранжерее, 
величина коэффициента вариации начала роста изменялась от 
43,5-55,9 в 1964 г. до 27,5-59,3% в 1965 г. (в зависимости 
от происхождения семян). У взрослых деревьев ели сибирской 
(район г. Ревды) коэффициент вариации того же признака в 
первые 2-3 дня распускания почек достига.1 значения 27,3% 
(наблюдения 23 мая 1968 г.). Так же как и у ясеня, уро­
вень изменчивости признака во всех случаях превышал сред­

ний (с> 20%).Лостепенно уровень изменчивости падает и через 
5-10 дней не превышает величины 10-15%. Так, у деревьев 
сосны обыкновенной уровень варьирований при формировании 
мужских генеративных органов 30.V 1966 г . .1остига.'1 20,6-
21,9% в зависимости от участка, а 8-10.VI 1966 r. -9.4-9,7% 
(Мамаев, 1969). -

Большая вариабильность проявляется и для других показа­
телей, характеризующих сезонную изменчивость, наприме-р, для 
ритмики роста. Так у молодых сосен 20-летнего возраста коле­
бания суточного прироста из-за неравномерности сезонного раз­
вития очень значительны, особенно на начальных и заключи-
тельных периодах роста (рис. 19). · 

Период роста сосны можно разделить в связи с этим на три 
части. 

1. Начальный этап (обычно приходится на вторую половину 
мая). Коэффициент вариации имеет большую величину (35-
56%), что означает сильную изменчивщть прироста у отдель­
ных деревьев .. 

11. Этап основного роста (июнь). Величина коэффициента 
вариации снижается до 15-30%, прирост у разных особей по 
относительным показателям варьирует слабо . 

. 111. Этап завершения роста (первая декада июля). КоЭф-
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Рис. 19; Среднесуточный прирост по высоте (А) и ве.1нчина коэффнциента 
ыриации прироста (~) у деревьев сосны 1 класса возраста в различные 

периоды pocta 
/, Jl, IJI- этапы рсста побега. Леснан опытн.ан. дача ТСХА, 1955 г. 
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Рис. 20. Кривые распреде.11ения дли­
ны междоузлий (а) и ве.1ичины ко­
эффициента вариации (б) . у одного­
дичных побеrов боярышника сибир­
ского. Етхульский р-н Челябинской 

обл., 1965 г. 

во_J 60 
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фициент вариации резко увеличивается (до 65--,-84%), что отра­
жает значительную неравномерность роста различных деревьев 

в указанный период. 
Таким образом, индивидуальная изменчивость по энергии 

прироста проявляется неодинаково в зависимости от этапов 

роста. 

Снижение абсолютной величины коэффициента вариации в 
июне свидетельствует, с одной стороны, о том, что в данный 
период погодные факторы оказывают решающее влияние на ро­
стовые процессы, а с другой стороны о том, что в этот момент 
жизни растения в максимальной степени выражаются его на­
следственные особенности, реализованные и фиксированные в 
так назЫваемой «биологической кривой» прироста. 

Наблюдается закономерная связь величины прироста с вели­
чиной коэффициента вариации: чем выше энергия прироста, тем 
меньше значение коэффициента, слабее изменчивость признака, 
и наоборот. Связь весьма тесная и оценивается коэффициен­
том корреляции r = 0,622, поэтому в .годы с менее благоприят­
ными погодными условиями следует ожидать усиления диффе­
ренциации деревьев по их приросту. 

Обратная зависимость между величиной прироста и коэф­
фициента вариации подтвердились и на примере изучения роста 
побегов боярышника сибирского (рис. 20). Первые междоузлия 
его побегов всегда имеют небольшую длину и им соответствует 
высокий коэффициент вариации (29-38%). Затем длина междо­
узлий увеличивается и значение коэффициента падает (до 20-
27%). В конце вегетации размеры междоузлий снова снижают­
ся и варьирование увеличивается: (С = 37-+- 89%). Однако в 
этом случае корреляция несколько усложняется и проявляется 

менее четко, чем у сосны (Мамаев, Яценко, 1968). 
Некоторое сходство с типом варьирования прироста показы­

вает и характер изменения содержания хлорофилла в хвое сос­
ны (показано значение коэффициента вариации): 

Со4ержание ИЮJIЬ Авrуст Сентабрь Октабрь Январь 

Хлороiиллов а+в . 20,0 13,8 13,8 11,5 17,0 
Хяоро иляа а . . .. 19,2 13,3 13,4 9,3 19,5 
Хяоро илла в . . . 23,4 16,2 16,3 19,3 23,9 
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Максимальное значение коэффициента варИации наблюдает­
ся в начале вегетации, когда только что закончилось форми­
рование хвои (июль). Вероятно, еще выше был уровень варьиро­
вания в период начала формирования хвои (в июне). В авгу­
сте- октябре происходит снижение амплитуды изменчивости, 
а в зимний период она снова повыШается. 

Проблемы возрастной и сезонной изменчивости древесных 
растений очень обширны и требуют специального обсуждения. 
В свое время мы посвятили некоторым аспектам возрастной 
изменчивости специальную работу (Мамаев, 1956а), в которой 
было показано изменение ряда анатомо-морфологических приз­
наков сосны обыкновенной по мере Прохождения деревьями воз­
растных этапов. В частности, были описаны основные особен­
ности индивидуумов, относящихся к различным типам развития. 

Не останавливаясь на результатах этой работы, отметим неко­
торые выводы, касающиеся общих вопросов хронографической 
изменчивости древесных растений. 

1. Хронографическая изменчивость охватывает, по-видимому, 
все функциональные, структурные и химические признаки орга­
низмов. Материалов, которые раскрывали бы картину возраст­
ных и сезонных изменений, однако пока еще недостаточно для 
правильного представления о данной форме изменчивости. 

2. При изучении и оценке возрастной изменчивости популя­
ции необходимо учитывать, кроме существования различных 
возрастных групп, также и дифференциацию одновозрастных 
деревьев по типам развития. Принадлежиость к тому или иному 
типу развития может определяться и генетическими особенно­
стями индивидуума и (чаще) условиями его существования в 
древостое, историей его развития. 

3. В древостое всегда наблюдается сезоннаи (фенологиче­
ская) изменчивость особей. Она определяется условиями среды 
и генетическими причинами. Ее амплитуда весьма велика и 
обычно превышает среднийуровень (С >20%). 

4. Для хронографической изменчивости присуще свойство 
дифференцирования амплитуды варьирования признака по раз­
личным этапам развития. Для процессов, ход которых може r 
быть выражен одновершинной кривой (рост побегов), а м пли­
туда варьирования имеет наибольшую величину на ранних .и 
заключительных этапах развития. 



Г л а в а VII 

Экологическая изменчивость 

Экологические факторы оказывают мощное воздействие на все 
признаки и свойства растения. Изменчивость внешнего облика 
растений одной «породы» хорошо представляли еще натурали­
сты древности. Феофраст (см. Сочинения, 1951, кн. 1, 11, 111, 
V) указывал, например, на различную прочность древесины сос­
ны на южных и северных склонах гор. Лукреций (1945) отметил, 
что образование вариаций - непременное свойство таких куль­
тур, как хлебные зЛаки. В Японии способность растений к силь­
ному изменению формы и размеров с незапамятных времен ис­
пользовалась для выращивания карликовых садов. Позднее 
Линней ;в своей классификации дал специальный внутривидовой 
таксон -разновидность, под которым он понимал модифика­
ции, возникшие под влиянием внешней среды (Liпnaeus, 1775). 
Существование экологической изменчивости, обусловливающей 
появление различного рода ·уклонений от нормы, признавали 
Аданеон (Аdапsоп, 1763, цит. по Комарову, 1940), Август Пи-. 
рам и Альфонс Декандоль (De Caпdolle, 1819; De Caпdolle, 
1824-1868, и др.). Нельзя не упомянуть здесь и о выдающих­
ся трудах Ламарка, Гумбольдта и Дарвина, уделявших осо­
бое внимание изучению формаобразующего воздей<;:твия внеш­
ней среды. 

Во второй половине XIX столетия исследование экоJiогиче­
ской изменчивости растений приобрело широкий размах. В этот 
период работали Кернер и Боннье, Фехтинr и Варминг, Сакс и 
Шнмпер, Клебс и Гёбель, Мичурин и Тимирязев и многие дру­
гие выдающиеся ботаники. Они показали, что самые разнооб­
разные анатомо-морфологические и физиолого-биохимические 
признаки вида сильно варьируют. в -зависимости от притока 

тепла и света, влажности воздуха и почвы, физико-химических 
свойств почвы и других факторов. 

Еще более глубокие и разносторонние исследования прове­
дены в ХХ в. Благодаря им были раскрыты особенности про· 
явления экологической изменчивости различных признаков и 
свойств растений и внесена ясность в характер наследования 
изменений, приобретенных под воздействием внешней среды. 

Однако до ·сих пор целый ряд проблем экологической из­
менчивости еще не решен. Особенно заметно это проявляется 
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в отношении столь важной группы растительного мира, каr\ 

древесные растения. Фактический материал и теоретические 
представ.'lения в об.1асти эко.тюгии древесных пород в ряде слу­
чаев весьма противоречивы. Довольно часто исследователи пе­
реоценивают или, наоборот, недооценивают формаобразующую 
роль тех или иных экологических фактороn. Поэтому важней­
шей задачей в экологии древесных пород является установле­
ние степени воздействия интенсивности и качества света, ат­
мосферных осадков, увлажнения и плодородия почвы, темпера­
rуры воз.J.уха или почвы, биотических влияний и других фак­
rоров на анатомо-морфологическое строение органов дерева и 
на его физиолого-биохимические свойства. 

Ка1< справедливо отметил Л. П. Шеиников (1950), экологиче­
ские факторы действуют всегда в более или менее сложном ком­
плексе и неразрывно связаны с географическим расположением 
местности. В связи с этим экологическая изменчивость тесно пе­
реплетается с географической. Последняя также представляет 
собой итог действия экологических факторов, дифференцирован­
!fЫХ в пространстве. Однако географическая изменчивость орга­
низмов имеет очень важную характерную черту, отличающую ее 

от эко.IJОгической формы. Географическое формообразование по 
самой сути является пространственно определенным феноменом. 
Его обязательной предпосылкой служит та или иная степень 
пространствеиной обособленности отдельных частей вида, что 
оGеспечивает их генетическую изоляцию и способствует усиле­
IШЮ формообразовательных процессов. 

Под эко.1огической изменчивостью следует понимать итог из­
менения признаков вида, происходящего под влиянием мозаич­

но распреде.'lяющихся в нространстве экологических факторов, 
не имеющих хорологичес1юго градиента. К таковым, например, 
относятся флюктуации . в освещенности, тепловом режиме и 
влажности воздуха мнкроучастков под пологом леса или на 

открытом месте, варьирование влажности, химического состава 

и физических свойств почвы в связи с дифференциацией мик­
ро- и мезорельефа, различия· в скорости ветра в насаждении 
и на опушке, неодинаковое содержание углекислоты на разных 

уровнях .:.tревесного 11 кустарникового ярусов в лесу и т. д. 

и т. п. Большое значение имеет . и флюктуирование биотиче­
ских воздействий, которые также вклюЧаются в категорию эко-
лоi·ических факторов (Поплавская, 1948, и др.). · · 

Мозаичнос.ть распределения в нространстве указанных эко­
.'lогических факторов не может не оказывать сильнейше·rо воз­
действия на процессы генетического формообразования у расте­
ний, вызывая, по-видимому, снижение его темпов у перекрест­
ноопыляющихся видов, к которым относится большинство дре­
весных пород северной части Евразии. Причина такого влияния 
кроется в непрерывной паимиксии внутри популяции, в посто­
нином персмешивании ее генетического материала, что и прешп-
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ствует отбору зафиксировать то или иное возникающее в пре­
делах данной части вида генетическое образование. 

Однако следует отметить, что данное заключение в основном 

базируется на логических построениях,-фактического материала 
в подтверждение этой точки зрения пока недостаточно. Многие 
исследователи, ,наоборот, считают установJiенным фактом обра­
зование мелких наследственных экологических форм при нали­
чии незначительных пространств, по существу, не обеспечиваю­
щих определенной генетической изоляции элементов вида. Мож­
но сослаться, например, на сторонников гипотезы возникновения 

так называемых «типологических форм» у лесных деревьев. 
Представители этого направления иногда переоценивают формо­
образующую роль экологических факторов. 

Для доказательства генетической или, наоборот, модифика­
ционной сущности экологических форм необходимо иметь мате­
риалы о степени их отличия друг от друга и от основной 
массы популяции. Наиболее достоверные сведения может дать 
непосредственное изучение потомства этих форм в условиях 
культуры. Данный метод чрезвычайно сложен в связи с тем, 
что он требует продолжительного времени. 

О влиянии экологических факторов на формообра~ование 
можно судить и путем непосредственной оценки фенатипиче­
ской изменчивости особей вида в различных условиях среды. 
Из представителей семейства Рiпасеае в этом отношении, по­
жалуй, лучше других подходит сосна обыкновенная. Эта порода 
произрастает и на богатых дренированных почвах различного 
механического состава, и на бедных сухих песках, и на слабо 
сформировавшемся элювии горных пород (иногд~ почти на ска­
лах, рис. 21), и на переувлажненных сфагновых торфяниках. 
Исследователи данного вида достаточно хорошо показали высо­
кую степень изменчивости абсолютных размеров- (обычно это 
высота и диаметр ствола) растений в зависимости от' того 
Или иного сочетания климатических н эдафических факторов. 
Достаточно лишь упомянуть работы Г. Ф. Морозова (1912, 
1922 и др.), А. П. Тальекого (1913, 1932), В. Н. Сукачева 
(1905, 1938а, б и др.), А. А. Мо.1чаноnа (1953, 1960), Л. Ф. Прав­
дина (1958, 1964), А. П. Шиманюка (1962), Г. В. Крылова 
(1961), П. Шотта (Schott, 1904), Э .. \\юнха (Munch, 1924, 1925), 
К. Рубиера (Rubпer, 1955, 1959). :\. С1\а~юнп (Scamoni, 1954) 
н многих других авторов. . .. 

Однако в этих работах не дается конкретных показателеii, 
характеризующих общий уровень нзменчшюсп1 пoпy.ТIЯUJifi на ог­
раниченной территории с помощью J\Оэффнцнента вариации, что 
ПОЗВОЛИЛО бы СраВНИТЬ аМПЛИТуду ЭI\ОЛОГИЧt>'СКОЙ 113/>lеНЧI\ВОСТИ 
с амплитудой других форм и, таким образом. глубже понять их 
сходство и разл.ичие,.. Нет во многих из указ:-~нных исследова­
ний и параллельных с~едений об нзменчивости генеративных 
органов сосны, их авторы чаще касаются лишь таксационн&х 
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nоказателей. т·акие данные, однако, имеются в ряде других ра­
бот, из которых следует, что крайние пессимальные условия 
существования влекут снижение интенсивности шюдоношения 

и размеров генеративных органов. Подобная картина наблю­
дается у сосняков на болотах или на очень бедных и сухих 
nочвах. Что же касается условий существования, не являю­
щихся .крайним пределом жизни сосны, то имеются довольно 
nротиворечивые сведения об их роли для формирования органов 
дерева. Так, в Бузулукеком лесхозе, по данным А. П. Тальекого 
(1950) и Е. д. Годнева (1953), в низкопродуктивном сухом 
сосновом бору вес семян был на 20-25% ниже, чем в более 
влажных типах леса. В НеГорельском лесхозе (БАССР) вес 
семян и шишек оказался наиболее высоким в самом низкопро­
дуктивном типе леса- сосняке вересковом (Смолянка, 1967). 
То же ·са11юе наблюдалось и в отношении урожайности деревьев. 
А. А. Шахов (1952) замети.1 увеличение веса се:\IЯН при усн­
.1ении сухости почвы. а А. В. Кушников и А. Д. Гаврилов 
( 1958) показали, что бо.1отная сосна дает семена такого же 
веса, как и сосна высшпх классов бонитета. А. И. Ильин ( 1953) 
установил приуроченность самых. легких семян к наиболее вы­
сокопроду!<тивным типаr-1 леса (сосняк липовый), тогда как 
многие другие авторы указывают на образование в лучших 
условиях местопроизрастания более тяжелых семян. 

Число этих примеров можно было бы увеличить. Они свиде­
те.1ьствуют о том, что вопрос о влиянии экологических (в дан­
ном случае эдафических) факторов на процессы ·формирования 
генеративных органов нуждается в дальнейшей разработке. 
В отношении же воздействия этих факторов на другие органы 
дерева, в частности листья, сведений еще меньше. Считается, 
что разl\Iеры листа сильно снижаются 110 мере ухудшения усло­

вий существования вида. Однако степень этого снижения не 
так велика, как обычно полагают. Так, А. К. Махнев для По­
левскоrо .Тiесхоза Све?дловской обл. показал, что уменьшение 
размеров листьев березы пушистой при снижении класса бони­
тета от 11 до IV, когда средняя высота дерева падает на 25-
30%, выражается величиной, не превышающей 10%. Резкое 
ухудшение почвенного плодородия слабо сказывается на раз­
мере листьев. 

Рассмотрим некоторые примеры Qценки экологической из­
JIIенчивости сосны на специальных опытных площадях. Первая 
из них была заложена в Чайковском лесхозе Пермекай обл. 
(кв. 32 Го.1евского лесничества), на песчаной всхолмленной тер· 
расе р. Камы. Она разделена на восемь участков, различаю­
щихся по совокупности почвенио-грунтовых факторов, Опреде­
лявшихея условиями ре.1'!Ьефа. На них были срублены все де­
ревья, за исключением отставших в росте особей IV-V классов 
Крафта. Насаждение было одновозрастным. Как видно из ри­
сунка (рис. 22), высота деревьев довольно четко отражает 
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Рис. 21. Сосна на выходах гранита. Джабык-l(арагаАскнА бор. Че.1ябинская 
обл. 
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Рис. 22. Морфологические особенности деревьев сосны обыкновенной в завн­
симости от условий местопроиэрастания. 

А, Б -терраса р. Камы (Чайковский р-и); В,· Г- ropныil склон (Бе.1орецкий р-н 

БАССР) Б и Г- схемы .расположения участков (1-VIII), на которых отмечена сред11яя 

высота деревьев (цифра у кроны) и средний днаметр (цифра у ствола); Рш- средннА 

вес шишек; Ре- средний вес семян; Nc- среднее количество полнозернистых семян в 

шишке; L- сре,!J.НЯЯ длина хвои на ростовых побегах у деревьев, прои•растающих в 

разных частях дюны или склона 

условия произрастания, складывающиеся на том или ином уча­

стке. Наилучший рост наблюдается в поиижении между 
всхолмлениями и на пологом склоне низкой дюны. Гораздо ху­
же условия на ск.'!онах высо1щй дюны, превышающей котлови­
ну на 8-12 .м, н еще хуже на вершине высокой дюны. При сопо­
ставлении среднего веса шишек и семян с градиентоы высоты 

дерева какой-либо синхронности в изменении этих признаков не 
наблюдается. Размеры генеративных органов варьируют незн­
висимо от условий местопроизрастания той или иной группы 
деревьев. Они могут быть более высокими в худших условиях 
и снижаться в более благоприятных. В общем же вес шишек и 
семян. колеблется очень сильно, но в зависимости от индиви­
дуальных особенностей деревьев. 

Среднее количество nолнозернистых семян в одной шишке 
также обнаруживает значительную вариабильность. Логическиi'1 
вывод, сделанный многими исследователями, о том, что в луч­
ших nочвенио-грунтовых условиях шишка со.а.ержит больше се­
мян, на данной nробной nлощади не nодтверждается. Наоборот, 
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u :viеждюнно:\1: пониженни семян образуется даже меньше, чем 
на песчаном всхолмлении. Не обнаружено также какой-либо 
зависимости окраски семян и крылаток от экологических фак­
торов. Вторая пробная площадь заложена в квартале 85 Бело­
рецкого .1есхоза Башкирской АССР (см. рис. 22). Она расноло­
жена на горном хребте, в сильно пересеченной местности. От­
дельные ее участки занимают разные части склона неодина­

ковой крутизны. Средняя высота дерева (угнетенные 
экземпляры здесь та.кже не учтены) довольно четко фиксирует 
изменение условий местообитания. Наилучшей производитель­
ностью характеризуются участки, размещающиеся в нижней ча­
сти склона, наихудшей- в средней. Однако здесь, как и на опыт­
ной площади в Пермекай обл., мы не нашли изменения веса ши­
шек и семян, среднего се>держания семян в шишке и длины хвои, 

которые были бы синхронны трансформации экологических фак­
торов. Нет различий и в отношении окраски шишек, семян и 
крылаток. Все рассмотренные признаки варьируют неопределен­
но и отражают действие разнообразных причин и обстоятельств, 
перекрывающих влияние экологических факторов. Так же неоп­
ределенно колеблется и значение некоторых других признаков. 
На рассматриваемой пробной площади длина грубой темной 
коры (в % от высоты ствола) составляла: в нижней части 
склона 31,6 ± 1,91; в средней 31,3 ± 1,01, верхней 29,0 ± 1,66. 
Протяженность грубой коры на стволе сосны, по-видимому, во­
обще не связана каким-либо образом с условиями местопроиз­
растания. 

Сомнений в том, что экологические факторы (в нашем слу­
чае, прежде всего, богатство и режим влажности почвы) играют 
важную роль в формировании генеративных органов и хвои, 
быть не может. flo нельзя и преувеличивать их значение. На 
величину шишек, семян, хвои и другие признаки дерева влияет 

масса иных; зачастую трудно учитываемых факторов. 
Большую роль, по-видимому, играют причины генетического 

характера, связанные с существованием индивидуумов, облада­
ющих свойством образовывать шишки или семена (а также в 
ряде случаев и хвою) определенной величины. Это свойство 
особи довольно стабильно. в разных условиях существования. 
Приведем пример. В Ивдельском районе в насаждениях сосны 
VI-VJI классов возраста нами были заложены два опытных 
участка, находящихся друг от друга на расстоянии 20-25 км. 
Первый располагается на хорошо дренированных плодородных 
почвах слабо всхолмленного плато правобережной части р. Ив­
дель. Второй занимает поиижеиную заболоченную котловину 
левобережья р. Лозьвы. Соответственно их продуктивность оце­
нивается 11/111 и V/Va классами бонитета. При столь замет­
ных различиях в продуктивностИ многие изученные морфологи­
ческие признаки, за исключением размера ствола и кроны, 

практически оказываю~я мало связанными с условиями место-
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Таб11ица 8 

Характеристика морфо.аогн•ес:кнх особенностеll дереа•еа сосны обыкновенной, 
пронзрас:тающнх а раз.ан•ных ус:11оанах местообнтанна 

(ИвдеJ\ьскнй J\ес:хоэ Сверцовской обJ\.). 
Приведевы средние величины 

Показатепь 

Ствол 

высота (Н:.), .и . 
диаметр, с.и . . . . . . . . . . . . . 

Протяженность грубой коры, % от Н11. 

Протяженность кроны, % от Н11. 

Диаметр кроны, .и 

Длина хвои, .и.и . 
Шишки 

вес, z. •••.•• 
длина, .и.и . . . 
Величина апофиза, балл 

Содержание полнозернистых семян, шт. 

Окраска шишек . 

Вес 1000 семян, z. 
Число деревьев с семенами, % 
черной окраски . . 
коричневой окраски 

пестрой окраски . 
светло-серой • 
прочей 

Число дереВ!.ев с I<рылатками, % 
темной окраски . . . . . 
светлой 

промежуточной окраски . 

Cyxoii.OJIЬИЫII або.11оченныi\ 
участок участок 

26,3±0,25 13,5±0, 12 
43,4±0,74 20,5±0,34 

26,8±0, 72 24,2±0,71 

41,1}±0,90 31,0±0,73 

5,5±0,21 3,3±0, 14 

42,3±0,60 50,2±0,76 

2,87 ±0,06 3,21±0,10 
34,5±0,30 34,7±0,50 
2,5±0,11 3,1±0,18 
7,6±0,35 7' 1 ±0,4& 
Все оттенки от песочного 

до коричневого 

4,60±0,08 6,25±0, 1-l-

44,7 44,2 
23,3 11 ,б 
2,0 5,3 
2,9 2,6 

27' 1 36,3 

20,2 26,0 
14,4 3,9 
65,4 70,1 

произрастания (табл. 59). Одинаковыми показателями харак­
теризуются относительная протяженность кроны, длина шишек 

и содержание в них семян. Варьирование окраски шишек и се­
мян находится в одних пределах. Основную массу составляют 
деревья с черноокрашенными семенами, их количество одинако­

во на обоих участках. Коричневосеменные особи чаше встреча­
ются на суходольном участке. В распределении дерtвьев no 
окраске крылаток семян имеются различия, заключаюшнеся в 

том, что на заболоченном участке гораздо реже можно найти 
деревья со светлыми крылатками. Однако как на суходольном, 
так и на заболоченном участке встречаются все типы окраски 
семян и крылаток, и основную часть популяций состав.ТJяют 
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одинаковые вариации (с черными семенами и крылатками, име­
ющими промежуточную окраску). Напомним, что имеются весь· 
ма противоречивые данные о Зависимости окраски семян or 
условий местообитания. Так, В. Л. Черепнин (1964) для сосны, 
провзрастающей в Красноярском крае, считает установленным 
существование тесной связи окраски семян с влажностью усло­
вий местопроизрастания. Чем выше влажность участка, тем 
больше встречается на нем деревьев с черными семенами. В то 
же время другие исследователи (например, Грибанов, 1959, 
и др.) такой зависимости не нашли. 

В нашем опыте вес шишек, и особенно семян, и длина хвои 
на заболоченном участке оказались более высоким, чем на су­
ходольном. Таким образом, для данных участков динамика 
большей части признаков или не показывает связи с экологи­
ческим градиентом, или, в ряде случаев, даже свидетельствует 

о существовании зависимости, противоположной той, о которой 
говорит большинство исследователей. Как известно, существует 
мнение, что размеры органов дерева уменьшаются по мере па­

дения продуктивности почвы. В Ивдельском районе на болоте, 
наоборот, сосна имеет более длинную хвою и более тяжелые 
шишки и семена, чем на суходольном участке. 

Обратимся к другой опытной площади. Она находится вбли­
зи г. Сверд.'Iовска (ст. Гать Нижне-Тагильской ж. д.). Сосно­
вый бор (тип леса сосняк-брусничник) располагается по сосед­
ству с сосняком багульниковым, довольно сильно заболочен­
ным, а в 3-4 к.м от него находится сосняк сфагновый. Воз­
рас т этих насаждений примерно одинаков ( 120-150 леr). 

Морфологические особенности деревьев, провзрастающих в 
данных насаждениях, характеризуются следующими показате­

лями (таб.'I. 60). По мере увеличения заболачивания местности 
Табо~~нца 80 

Среднее значение ве.11ичнны морфо.аоrи•еских вризнаков деревьев сосны 
обыкновенноll, пронарастающих в ра!Ци•ных почаенно-rрунтовых ус.аовиах 

(приrородныll palloн r. Сверцовска, Урапмаwевскиll лесхоз, ст. Гать) 

1 
... Охвоенность ростовых побеrов 

~ 
Ство1 "'"' ~ 

>О (WT/CAr) ,.· .. о SC .. .. 3 
Уча с ток, тип пес а ~ ~·;; "' 

.. 
а:. 3 1 .. .. -~= .. "' !• 2 3 4 5 .. 3 

о :11 i t ...:"' .. 
v 

!:!~ 
.. v 

:11 ~о., Ci ~ .. "(<> ." .. 
Сосняк 
брусничниковый 26,0 32 44,6 11,4 10,4 9,9 6,9 3,5 34,8 3,36 
багульниковый 12,5 13 33,4 18,1 14,4 7,7 Нет Нет 29,9 2,38 
сфагновый 2,8 5 25,3 15,6 10,4 4,2 2,3 • 27,1 1,52 

• Ук,.зан возраст хвои (roдw). 
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резко снижается общая высота древостоя (в 2-10 раз). Очень 
сильно (в 3-6 раз) уменьшается средний диаметр. Заметно па­
дает длина и вес шишек и длина хвои. Правда, снижение уже 
не столь сильное, как у таксационных nоказателей,- всего на 
25-45% для хвои, 15-30% для размера и 30-55% для веса 
шишки. Однако с~:~ижение всех абсолютных величин, характерн­
зующих nризнаки дерева, здесь проявляется совершенно оnре­

деленно в противоположность предыдущему. (Ивдельскому) уча­
стку. При этом, чем сильнее стеnень заболачивания. тем за­
метнее снижение. Исключение состав.11яет Г\1СТота охвоенности 
побегов (т. е. число хвоинок на 1 см д.1ню~I побега) -в пер­
вые годы она даЖе несколько выше у деревьев, nровзрастаю­

щих в худших условиях существования (за счет резкого умень­
шения длины годичного побега при менее сильном сокра­
щении количества брахибластов на нем). Но !Продолжительность 
жизни хвои у деревьев с заболоченных участков заметно короче. 
В этих условиях .она держится на побеге лишь око.rю 3 лет, 
тогда как в лучшей обстановке период сохранения хвои на по­
беге увеличивается до 4-5 лет. 

Таким образом, ухудшение условий местопроюрастания, 
происходящее при заболачивании nочвы, вызывая резкое умень­
шение прироста деревьев сосны и, следовательно, уменьшение 

их диаметра и высоты, может по-разноr.tу отражаться на вели­

чине других органов- хвои, шишек, cel\IЯH. В некоторых с.ТJ.у­
чаях наблюдается снижение их величины, в других такое сни­
жение- отсутствует. Это объясняется, по-видимому, особенностя­
ми структуры nоnуляций, неодинаковой в разных частях ареала 
сосны. Оговоримся, что данная закономерность сохраняет свою 
силу лишь в условиях, когда сосна может относительно нор­

ма.льно произрастать (т. е. еще достигает IV-V классов бони­
тета). При очень сильном ухудшении почвенио-грунтовых ус­
ловий (на сфагновых болотах) почти всегда наблюдается рез­
кое уменьшение размеров хвои, шишек н семян. 

У ели сибирской при ухудшении почвенио-грунтовых усло­
вий в сторону заболачивания также наблюдается уменьшение 
размеров и снижение срока жизюt хвои. Проиллюстрируем это 
на примере насаждений ели в Комсомольском леспромхозе Хан­
ты-Мансийского национального округа. Здесь были изучены два 
одновозрастных участка- а) суходольный (бор брусю:Iчнико­
вый) и б) заболоченный (бор багульниково-сфагновый), в кото­
рых вместе с сосной пронарастала ель сибирская. На первом 
еловый древостой характеризовался IV классом бонитета и 
имел среднюю высоту 19 .м, на втором- Vб классом и высотой 
6 м. Разница средних высот достигала 70%. Длина же хвои 
различалась незначительно и была на суходольном участке 
12,1 .м.м, на заболоченном 10,8 м.м, что составляет 10-12%. Если 
на суходольном участке хвоя начинает интенсивно опадать в 

данном районе на 9-10-й годы жизни, то на заболоченном уча-
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стке это происходит на 7-8-м году (рис. 23). Помюе опадение 
в перво~1 случае происходит на 12-13, а во втором- на 10-
12-м году. По-видимому, ель обладает по сравнению с сосной 
способностью к повышенной стабилизации размеров и продол­
жительности жизни хвои. 

КоснемсЯ вопроса об изменении анатомического строения 
хвои сосны на забо.1оченных участках. Шатерникава (1929) по­
казала, что хвоя сосны на болоте несколько изменилась. У нее 
уменьшилось количество устьиц, меньше стало склеренхимных 

волокон в центральном цилиндре, снизился днаметр смоляных 

ходов, но увеличилось их чис.1о. По данным Смоляка и Май~ 
сеенко (1961), на осушенном верховом болоте возрастает раз­
мер центрального цилиндра. 

Для уточнения представлений об изменении анатомического 
строения хвои сосны под влиянием экологических факторов мы 
взяли хвою с 10 деревьев сосны, произраставших на различных 
по степени заболоченности участках (в районе ст. Гать вблизи 
г. Свердловска), и сравнили ее с хвоей деревьев, выросших на 
суходольном участке в бору брусничниковом. Во всех случаях 
использована однолетняя хвоя с ростовых побегов. В табл. 61 
представлены материалы изучения поперечных срезов, сделан­

ных на середине иглы. Сначала сравним средние данные для 
поперечных размеров иглы и центрального проводящего ци­

.'1111щра. 

Т а б 11 и ц а 81 

Абсо.11ютные и относитеп.,ные размеры хвои и цеитрвп.,иоrо провод11щеrо цилннАра 

на поперечном срезе нrлы 

(с т. Га то.) 

~ 

1 

UL•нтральный Индексы 

"' = = 
"' 

:250 

~€ 
цилиндр 

Участок 
.,- ::: 
о = .!::..:.( 1 

(тип леса) "' 

1 

... "'- ~ ~ "~ .. -.. ;а"' !:: • ~:. .. D:I Bl/1 а/А вjВ A/L B!L = о.- ь<~ о-

~::J а~ =,. ~~ aS~ 3~ 

с ос н як 

брусничника-
DЫЙ 47 1280 620 768 306 0,50 0,60 0,49 0,028 0,013 
баrуJIЬНИКО· 
вый 30 1350 659 885 .332 0,49 0,63 0,50 0,045 0,022 
сфагновый 30 1495 722 884 372 0,48 0,59 0,52 0,049 0,024 

Как видно, в заболоченных типах леса хвоя на поперечном 

срезе имеет гораздо большую ширину и толщину. Это является 
с.1едствнем свободного nроизрастания деревьев на болотах­
их хвоя формируется по световому типу. При расчете относи­
теJJьных показателей оказалось, что особых изменений формы 
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хвои не наблюдается в отношении индекса В/А, т. е. на но­
перечном срезе форма хвои довольна стабильна. Однако вели­
чина индексов A/L и B/L при заболачивании почвы сильно 
возрастает в связи с уменьшением длины хвои. Относительная 
величина центрального цилиндра на заболоченных и суходоль­
ном участках примерно одинакова, хотя по абсолютной велнчll­
не и наблюдается явное превосходство у болотных образцов. 

Теперь обратимся к данным о размерах и количестве анато­
мических элементов на поперечном срезе нглы (таб.1. 62). При 
·их оценке можно сделать следующие выводы: 

а) размеры клеток иокровных тканеii в неблагаприятных 
условиях заболачивания несколько возрастают; 

б) размеры клеток эндодермы мало изменяются, но нх общее 
количество увеличивается; 

в) размеры и форма клеток хлорофи.ыоносной'ассимнляцион­
ной паренхимы почти не изменяются. Не меня~тся н число ее 
слоев- оно равно обычно двум на плоской и трем -на вы­
пуклой стороне иглы независимо от условий местообитания. Не 
наблюдается каких-либо различий н в складчатости. стенок у 
клеток внутреннего слоя паренхимы; 

г) количество устьиц и смоляных ходов немного снижается 
на заболоченных участках, а диаметр смо.11яных ходов несколь­
ко увеличивается; 

д) заметные изменения иретерпевает 13 своем строении цент­
ральный цилиндр- уменьшается количество трахеидных клеток 
в трансфузионной паранхиме; про13одяшне пучкн как бы раз­
двигаются в стороны, а количество находящихся 13 них. ксилем­
ных клеток падает. Несколько увеличивается число склеренхим­
ных клеток и размер проводящего пучка. что объясняется, по­
видимому, увеличением общей ширины IIГ.'JЬJ. 

Таким образом, изменения, происходящне в анатомическом 
строении хвои сосны при переходе от сухого местообитания к 
сильно заболоченному, сводятся к усилению механической проч­
ности иглы (об этом свидетельствует уве.1нчение разщ'ров к.~е~ 
ток эпидермиса и гиподермы) 11 ослаб.1ению paзi31IТIIЯ вод•Jпро­
водящих элементов (уменьшение числа ксилемных и трахеидных 

6 10 ~~ 16 
8o3(Нlcm z4oa, лет 

клеток). Экологические факто­
ры оказывают сильное воздей­

ствие на процессы образона­
ния генеративных органов у 

древесных растений. Это было 

Рис. 23. И.нrенение охвоенносrн е.ш 
сибирской no годам на суходольном 
(1) и заболоченном (2) учасп<ах 
(Ха 1пы-Мавсиitский нацнонал ы1 Ll ir 

округ) 
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Таблица 82 

лиатоми•еское строевне хвои сосны обwкновеииоlt 

в раuн•нwх уиовних местообитанив 
(средние данные .-,.u поверечноrо rреза) 

Признак 

толщина кутикулы, .'.tK • 

Поировные тканн 
Клетки эnидермиса, .мк 

.мина 

то.вщииа 

Клетки rиподермы, ..мк 

длина 

толщина 

Клетки эндодермы, ..мк 

цииа 

толщина 

число на срезе, шт. 

Число устьиц на срезе, шт. 

Клетки внутреннего слоя 
складчатой парсн_хнмы 

максимальная длина, ..мк . 
складчатость, % 

Смоляные ход1о1 

общее число, шт. 

диаметр хода, ..Мil 

углового 

срединного 

Центральный 
проводящий цилиндр 

число ксилемиых клеток, шт. 

то же склеренхимных клеток, шт. 

трахеидных клеток, шт .. 
крахмалоносных клеток, шт. 

размер проводящего пучка, ...,,. 
расстояние между пучками, ..Мil 

118 

... 
•:11 .... 
ООо .... .... .... 
8~ u .. 

6,4 5,4 

13,8 19,0 
13,0 15,4 

·14,6 17,8 
7,4 8,5 

36,6 39,0 
19,6 22,7 
45,5 50,6 
15,5 9,4 

46,3 48,0 
14,5 12,6 

... 
:11 .. 

..о 

lё 
8~ 
Uu 

5,8 

17,2 
17,7 

18,2 
8,0 

38,4 
24,0 
50,8 
13,3 

41,0 
16,2 

9,8 8,2 8,5 

113,8 123,6 142,0 
91,4 88,7 ll4,2 

82,5 41,0 62,3 
73,5 75,2 121,8 

152,2 97,6 121,8 
36,1 30,4 50,5 

101,1 116,5 118,5 
234,7 271,8 278,5 



Таблица ta 

Сроки вылета эрелоll пыльцы н их эавнснмость от некоторых экологических 

факторов • весенннll перноА 

Число диеil до вылета С ум м а темпера тур .. ... 
пыльцы со средне!\ дней со средней '"' 

:21 

температуроВ температурой ~~~~~ ~ ... 
ох .. '"11 Срок вылета е::; а.. :Во 

Год Q ... I:DC"' ~~~ 
пыльцы :;ъ~ выше выше выше выше выше выше "'"' 

1 

:s:=ж "'О 
о• s• 10• о· 5• 10• .... 

~~~~ '""' ...... 
u~ ... ::: О= 

1960 8-12. Vl 60* 45 11 453,4 401,5 130,1 256,0 88,4 
1961 30. V-2. VI 58 33 18 430,7 374,9 264,2 283,0 60,6 
1963 2. VI-4. V1 55 40 18 460,4 421,8 249,.3 299,7 55,0 
1965 1-3. VI 54 35 19 4.53,0 401 ,б 297,9 286,5 109,6 
1967 12-15. v 40 34 17 382,4 .Збl '4 24.5' 1 217,7 13,2 

Среднее 29-31. v 54 38 17 ,4-36,0 Э92,4 n7,.з 21;6,6 65,4 

• Суммированы :~ни пос.1е настуn.1ения ;rиоАчивой nогсощ с по.1ожитмыюй среднесуточной 
температурой. 

проележена нами на примере весеннего развития :-.шкростроби­
лов сосны обыкновенной. 

Пыление сосны на Среднем "j'рале. обычно происходит в по­
следние числа мая-нача.'Jе июня. хотя ко.'Iебания ыогут быть 
дово.1ьно бо.1ьшимн (табл. 6.3). Время вылета пыльцы в очень 
сидьной степени зависнт от условий погоды. складывающихся в 
период после т,аяния снега н установления среднесуточной по­
дожите.'Iьной температуры. Т. П. Некрасова (1960) указывает, 
что раннее зацветание сосны в Западной Сибири бывает в годы 
с теплым и сухим маем, позднее- в годы с хо.1одным и влаж­

ным маем. Роль тепла при этом бо.1ьше роли влаги. По Некра­
совой, для зацветания сосны необходимо от 348 до 386° теп.1а, 
охарактеризованного суммой эффективных температур (темпе­
ратур выше 5°). Для уральской сосны. по нашим наблюдениям, 
требуется несколько бо.1ьше тепла- 361-421°. 

Количество выпавших осадков не играет особой ро.'Iи в про­
цессе подготовки сосны к цветению. поскольку ее запасы. 1!!\Iе­

юшиеся в почве после таяния снега и в ство.'Iе дерева, доста­

точны для транспирации и биохимических превращеннй. Общая 
сумма тепла (В!>IШе 0°), необходимая для образования пы.1ьцы,. 
достигает 382-460". В разные годы требуемое ко.1нчество теп­
ла неощiнаково, что объясняется !IIНогими причинами - чередо­
ванием теп.1ых и холодных периодов, соотношением :'~Iаксималь­

ных значений те;-.шературы и т. д. В итоге от момента уста­
новления устойчивой по.1ожительной среднесуточной температу­
ры до пыления сосны проходит от 40 до 60 дней. Д.1я 
образования пыльцы нужно от 33 до 45 дней со средней тем­
пературой выше 5° Большая корре.1яция наб.1юдается между 
сроком вылета пы.1ьцы и количеством :щей со средней те11шера-
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турой выше 10°. Обычно, прежде чем начнет высыпаться пыль­
uа, проходит 17-19 таких дней. Иск.1ючение nр едет а вля.'I лишь 
1966 г. с чрезвычайно затянувшейся хо.11одной весной. В этот 
период сосна очень долго не заuвета.1а. до nериода вылета 

ПЫЛЬЦЫ лроШ.10 60 днеЙ С 'nОЛОЖИТе.lЬНОЙ ТеМпературОЙ И ТОЛЬ· 
ко 11- с темnературой выше 10°. В годы с теп.1ой весной 
развитие происходит гораздо быстрее. Так было в 1967 г., 
когда наб.1юдадось много теплых дней (}:tcp > 5°). 

В связи с тем, что определенный режим погоды на Урале в 
gесенний период охватывает большие пространства, в один год 
цветение сосны наблюдается сразу на значительной террито­
рии. В 1963 г. вылет пы.'lьцы сосны ,происходил: OKO;lO Сверд­
ловска- 2-4.VI, у Перми- 27-30.V, в Березниках (север 
Пермекай об.1.) - 27-30.V, в Припышминских лесах (Талии­
кий район Свердловекой об.'I.).- 1-3.VI. Разница в динамике 
развития относительно невелика, если учесть протяженность 

территории (более 600 к.~t с северо-запада на юго-восток). 
В 1967 г. одна и та же стадия микроспороrенеза (мейоз) наблю­
далась 30-31 апреля вблизи Свердловска и на, Южно~ч Ура.пе 
(Джабык-Карагайский бор около Магюпогорска). 

В одном и том же году этапы микроспорогенеза у сосны 

могут проходить, однако, неравномерно в зависимости от ха­

рактера экологических факторов, воздействующих на растение. 
Для более детального изучения этого явления мы подразделили 
весь период развития микроспор от мейоэа до фор:о.IИрования 
зрелых пыльцевых зерен на восемь условных стадий (этапов). 
выделенных по анатомо-морфологической картине гаметогенеза: 

1) образование диад. Размер их 25-30 .мк; 2) образование 
тетрад. Раз111ер 35-40 мк; 3) нача.1о распадения тетрад; 4) об­
разование свободных пыльцевых зерен со слабо заметными за­
чатками воздушных мешков. Длина зерен 20-30 мк; 5) расту­
щие пыльцевые зерна д.rншой 35-55 .uк, угловатой формы, 
с воздушными мешками. Ядро с.ыбо выражено; 6) пыльцевые 
зерна еще не достигли нормальной ве.шчины (длина 55-60 мк). 
В них хорошо сформировано ядро; 7) пыльцевые зерна достиr.пн 
нормальной ве.1ичины (65-75 мк). Ядро начало делиться, обра­
.:~уются прота.1аиальные клетки, которые. затем резорбируются-: 

8) деление ядра в пыльцевом зерне закончилось, образова.1ась 
антернднальная !\летка. 

Фиксация этих стадий проводилась у 30 сосен, произрастаю­
ЩitХ в сухом бору на Уктусских горах вб.1111зи Свrрдловска, 
11 у 18 дерrвьев. произрастающих около ст. Северка (также 
побл'и:юсти от Свердловска) в соснякt' чrрничнике. Наблюдения 
ве.IJись 2 раза на обоих участках, в перио11 с 30 мая 
ПО 1() ИЮНЯ 1!)()() Г. 

Онн показали бо.'lьшую разновременность в прохождении 
стадии микроснорогенеза на разных участках ~ табл. 64). 

На Уктусскнх горах наб.11юдается опережение в развитии муж-
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Таблица 84 

Стадни мнкросnороrенеэа у дереа.,еа сосны нэ раэчw х yc.11oaиlt местоuронэрастан"в· 

Весна 1880 r. 

за- мая - 1 иiонв .. а-- 10 июня•• 

Участок 
Гpyuna Число 
4еревьев 4еревьев 1 ережнее 1 ср~.11н~е 

лимиты _значение IIHMHTЫ значение 

У кт усекие горы а 5 2-4 3,0 6-7 6,2 
6 6 4-5 4,7 6-8 7,5 
в 9 5-6 5,2 7-8 7,8 
г 10 3-6 4,3 6-8 1,'2 

Среднее 30 2-6 4,4 6-8 7,2 
Ст. Северка а 7 2-4 3,1 5-8 б, 1 

б 4 2-5 3,5 6-8 7,2 
в 7 1-4 2,3 5-7 6,1 

Среднее 18 1-5 2,9 5-8 6,5 

• Уктусские rоры. 
• Ст. Северка. 

ского гаметофита. Здесь все стадии проходят на 3-5 дней рань­
ше, чем в лесу у ст. Северки .. По-видимому, влияет опушечное 
положение деревьев первого участка, а также сухость почвы, 

·которая к тому же раньше освободилась из-под снегоnого по­
крова. В результате, если 30 мая на Уктусских горах у боль­
шинства деревьев уже закончилось распадение тетрад и наблю­
даются свободные пыльцевые зерна с ясно заметными воздуш­
ными мешками, то на Северке, наряду с образованием свободной 
пыльцы. у многих деревьев еще только идет формирование тет­
рад. Позднее эта разница сглаживается, но все еще хорошо 
заметна. 

Имеются различия ho быстроте протекания микроспорагене­
за и в одном типе леса, в пределах одного и того же участка. 

На Уктусских горах . мы выделили четыре группы деревьев. 
В группе «а» деревья расположены на узкой просеке и с юга 
закрыты от солнечных лучей кронами других деревьев. В груп­
пах «б~. «В», «г» почти все деревья расположены на опушке 
леса южной и юга-восточной экспозицИи. Это определяет отно­
сительное отставание хода микроспорогенеза в первой группе. 
В группе «г» имеются два дерева, растущие вдали от опушки, 
в глубине леса_. Они гораздо хуже освещены, чем остальные 
8 деревьев. Данное обстоятельство незамедлительно сказывает­
ся на прохождении микроспорогенеза: 3() мая при общем фоне 
5, реже 4-й стадии в почках этих двух дереnьеn наблюдается 
лишь 3-я стадия (начало распадения тетрад). Отставание сп· 
храняется и 8 июня. Ана.1огичная картина и на участке у ст. Се­
верка. 

Однако встречаются и трудно объяснимые случаи ЗН<.t'IИТель­
IIОГО расхожде111iя в стадиях микроспорогенеза nри однозначной 
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как будто характеристике экологических факторов. Так, в груn­
пе «в» участка «Северка» деревья N!! 2 и 3, расположенные 
настолько близко, что их ветви переплетаются друг с другом, 
имели мужские стробилы, резко различающиеся по стадии раз­
вития. У дерева N!! 2 l июня все тетрады уже распались, тог­
.Jа как у дерева N!! 3 только что образавались диады. Оба дере­
ва стоят на середине поляны и хорошо освещены. Такое соотно­
шение (но в менее резкой форме) наблюдалось и во второй 
срок наблюдения. На Уктусских горах хорошо освещенное дере­
во N!! 4 значительно отставало в развитии от своих соседей. 
Возможно, что нами не учтено воздействие каких-либо экологи­
ческих факторов. Но вернее всего предположить, что здесь мы 
нмеем дело с индивидуальной изменчивостью по скорости тече­
ния микроспорогенеза. 

Несмотря на сильные различия в характере протекания про­
цесса формирования мужского гаметофита в разных условиях, 
экологические факторы относительно слабо влияют на его ко­
нечные продукты. В частности, заболачивание почвы мало ска­
зывается на величине клеток и ядер первичного археспория, 

та петума и материнских клеток пыльцы (табл. 65). Несколько 
заметнее различия по величине элементов пыльцевого зерна­

последние крупнее у пыльцы, сформировавшейся на суходоль­
ном участке. На обоих участках наблюдались небольшие откло-

Таб.nица 8S 

Размеры к.nеток и IIAep на раз.nиqных этаnах развити11 мужских генеративных 
органов сосны обыкновениоll в завнеимости от экояогнqеских факторов 

Размеры (минимальный 

Срок 
и максимальный), .AlK 

Показатель взитии 

образца сосняк gазно-1 сосняк багуль-
травны ~~:=~~~~::· 

Первичный археспорий (профаза) 

клетка 6.IX 20,7Х.27,9 22,5Х28,0 
ядро . 6.1Х 16,1Х19,1 15,5Х18,6 

~атеринские клетки пыльцы ( профаза 
ыейоза) 

клетка 14-16. v 36,8Х44,4 34,5Х40,5 
ядро 20,6Х23,5 20,ЗХ22,5 

Тапетум 

клетка 6.1Х 11 ,6ХЗ4,9 21,8ХЗ5,2 

ядро : 6.1Х 8,6Х23,5 12,3Х16, 7 
Зрелые пыльцевые зерна 

общая длина тела . 1-З.V 69,7 62,7 
длина » 1-З.V 47,6 43,4 
высота » • 1-З.V 40,8 35,7 
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Табяица 18 

Характеристика морфоо~~оrических особенностей Аерев•е• 

сосны обwкноаенноА, 

проиэрастающих а раэо~~ачнwх усяовиах местообитания 

(ГаАнскиll лесхоз ПсрмскоА обл.) Прнвсдены средние величины 

Ствол 

высота, м 

АИ8метр, ~м 

Шишки, 

вес. z . ..• 
uина, м..v . 

Признак 

Велнчн11а апофиэа, балл 

СоАержание по.1нозорнистых семян в шишке, шт 

Вес 1000 семян, z • • • • , • . 
ЧиСАо Jtеревьев с семенами, %: 
чериоll окраски . 
коричневой • . . . . . . . . 
светло-сероА • . . . . . . . . 
прочеR •..•.•... 

Число Аеревьев с крылатка>1и, %: 
темиоА окраски ......• 
свет.11оА 

nромежуточи oll 

Сосн•к чер-
HH'IiiHK 

( Весл•нское 
лес-во) 

23,0 
эо 

З,Эб 

34,1 
з,о 

13,4 
4,50 

83,1 
J0,7 
1.5 
4, 7 

29,7 
12,3 
58,0 

С оснgк вере-
сковыА 

(ГаАнское 
лес-во) 

19,0 
2t 

2,02 
29,2 
3,2 
j ,1) 

3,1; 

49,0 
IM,4 
3,1 

29,5 

34,3 
з,о 

62,7 

нения от нормального хода мейоза, в частности отставание g 

движении бi1валентов к экваториалыюii пластинке, разброс не­
скольких бивалентов, образование 1\Юстиков н выбрасывание 
бивалента за пределы действия ахроматинового веретена. Иног­
да встречалось образование кольцеобразной хромосомы. Коли­
Чество клеток с нарушенным процессом деления достигает 3-5%, 
почти независимо от того, на каком участке произрастали опыт­

ные деревья. В большинстве случаев нз этих клеток в цальней­
шем образуются нормальные тетрады н пыльцевые зерна. Одна­
ко при образовании хромосомного кольца и мостиков нередко 
происходит возникновение дефектной пыльцы, не способной к 
нормальному оплодотворению. Чнсло таких более серьезfiЫХ на­
рушений процесса мейоза невелика (от 5 до 20% от общего 
количества отклонений от нормы), нрнчем на заболоченном у'lа­
стке оно обычно выше, чем на суходольном (до 20 против 
5-l О%). Но несмотря на некоторое увеличение числа отклоне­
ний от нормы в условиях заболачивания, .сосна продолжает 
сохранять высокую способность к эффективному образованию 
полноценной пыльцы. Процесс протекания микроспорогенеза v 
данного вида достаточно надежно заблокирован от всякого родЗ 
неб.тrагопрйятных воздей·ствий. Чтобы нарушить его нормальнрiЙ 
ход, необходимо более сильное влияние. 
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На примере опытных участков, заложенных в Перw.ской обл. 
н Башкирской АССР, было показано относительно слабое воз­
действие иссушения почвы на многие морфологические nризнаки 
J.еревьев. На вершинах дюнных всхолмлений и на верхних ча­
стях склонов, где наб~lюдается недостаток nочвенной влаги 11 

падение общих размеров ствола дерева, осrальные признаки 
изменяются мало. 

На рассмотренных участках мы имели де.'!о с мозаичным 
расположением участков с раз.1ичной стеnенью ув.1ажнения и nло­
дородия nочвы, где между всеми или большинством деревьев 
осуществляется nанмиксия. Рассмотрим другой nример, когда 
круnные участки с различным увJiажнением почвы распола­

гаются в относительно удаленных друг от друга райо­
нах. В Гайнеком .1есхозе Пермекай oбJI. бы.1и заложены 
две nробные площади, каждая из которых типична д.'lя довольно 
значительной территории, занимающей несколько квадратных 
километров. Первая площадь распо.'lожена в Гайнеком лесниче­
стве (кв. 71) в борах-верещатинках (IV класс бонитета, 
\'11 класс возраста) на nрирусловых песках Камы. Вторая- в Ве­
с:lянском лесничестве (кв. 85) - nредставляет участок боров­
черничников (11 класс бонитета, Vll класс возраста), разме­
щающихся на отрогах Северных Увалов. Расстояние межд~­
опытными участками достигает примерltо 90 км. Особи, слагаю­
щие древостой этих n.1oщaдeii, заметно отличаются друг от дру­
га (табл. 66). 

В сосняке черничнике размеры шишек и семян гораздо боль­
ше, чем в сухом вересковом бору. Для веса шищек это разли­
l'Jiе составляет, наnример, 168%, для веса семян- 142%. На­
б.lюдаются рвзличия и в отношении окраски семян и крылаток. 
В сосняке черничнике Весляпекого .'!есничества абсоJJютно nре­
обладают черносеменные деревья (83,1%), тогда как в вереско­
вом сосняке Гайнекого .'!есничества пх доJiя достигает лишь 49%. 
Выше на nервом участке и процент деревьев, Иl\!еющих свет­
.1ую окраску кры.1аток се!\IЯН. 

Следовательно, для данного района как будто бы более рель­
ефно nроявляется в.rшянне эко.югическнх факторов на формиро­
вание nризнаков шишек и семян. Возникает nротиворечие ме:Ж­
.:r.у высказанным нами выше предпо.'!Ожением об относительной 
независимости генеративных· nризнаков от факторов внешней 
среды и 1\Iатериалами исследований, полученными в Гайнеком 
районе. Это nротиворечие достаточно легко разрешается, если 
II:O.Ieть в виду существование некоторого nространства (90 к.м), 
разделяющего два лесных массива. По"видимому, это· случай. 
когда, кроме экоJiогнческого в.1ияния. имеет место также дейст­
вие хоро.1огического фактора н nроявляется, хотя и в слабой 
степени, географическая изменчивость. Расстояние, разделяю­
щее два 1\I.ассива, не столь велико. Однако, как уже отмеча­
.1ось, они распо.1ожены в различных орфографических условиях. 
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Один массив занимает бедные прикаl\Iские пески, протянувшие­
ся вдоль русла Камы на сотни ки.rюыетров, а второй распо.1о­
жен на возвышенном (абсолютная высота более 200 ..к над 
ур. моря) плато Северных Ува.1ов. Этого оказалось .10статочно 
для формирования некоторых генатипических различий между 
указанными древостоями. 

Таким образом, экологическая изменчивость у хвойных по­
род может проявиться более сильно и отражаться на генотипи­
ческой структуре популяции в том случае, если ей сопутствуеr 
одновременно действие географических факторов, создающих 
определенную степень изоляции лесных ~1ассивов. Интересно оп­
ределить амплитуду экологической изl\Iенчнвости прпзнаков. Для 
этой цели наиболее удобно использовать расчет амплитуды иэ­
менчивости по величине коэффициента вариации. Для расчета 
последнего необходим большой и. специа.'!Ьно подобранный ста­
тистический материал по характеристике изучаемых признаков. 
Наиболее репрезентативный материал такого рода можно полу­
чить при оценке данных учета лесного фонда, в которых при­
водится распределение насаждений разных пород по классам 
бонитета. Эти данные можно трансформировать при помощи 
таблиц хода роста для расчета по ню1 коэффициентов вариа­
ции высоты деревьев. Такой метод, конечно, дает приблизитель­
ные показатели. Однако последние в определенной степени 
отражают объективно существующие закономерности в варьиро­
вании средних высот деревьев. 

Таб.11ица 87 

Коэффв:tиент варнацки среАаей высоты деревьев сосны обыкиовеввоl 
и е.11и сибирской 

расс•нтаииый по .аесоустроите.~tьиым Ааииым, 

в некоторых .аесхоаах Перменой об.а. 

Сосна 

1 

Е.вь 
обыкиовеинав сибкрскав 

Лесхоз общая n.1o- общая 11110• 
ща.1ь на-

с,% щааь ••· С,~ СВЖАtИИА, СВЖАtНИЙ, 
za 1/1 

Красновиwерскиll • . . . . . . ... 42 696 21,3 885 940 17,8 
10 рминскиll • • • . .. . . -. 6З 927 19,0 165 792 9,9 
Ку.1ымкарскнll .. . . . . б 017 17,6 196693 7,6 
KOJ\IIHHCKИII .. . . 43 U79 21,6 638 98.:1 13,9 
Сопикаыскнll .. . .. 47 246 19,7 387 974 13,0 
КоntнскнА .. . . . ..... 43 581 18,8 67 963 12,3 
Гаа.;скнА . . .... 586 177 15,6 423 156 15,7 

Проnедснная J~а1шым методом оценка амплнтуды иэменчи­
востt! (табл. 67) 1101\<IЗЫВает, Ч,ТО варьирование, обусловленное 
ра:нюродностью экоJюгичесюtх ннш в пределах территории лес­

хо:щ, т. е. значнтелыюrо лесного массива (от 6 до 586 тыс. га), 
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выражается у сосны обыкновенной в весьма высо~~:оч значении 
коэффициента С, достигающего 17,6-21 ,б%. Э~о зюr.~тно превы­
шает величину коэффициента вариацИи для одноро.:rного участ­
ка (С=7+12%-см. главу «Индивидуальная изменчuвость»). 
У сосны очень велика экологическая пластичность, эта порода 
может произрастать и на сухих песках и на болотах, что и 
опредедяет столь высокий уровень экологической изменчивости. 
Другое дело у ели. Из табл. 87 совершенно отчетливо видно 
снижение амплитуды изменчивости данного вида, коэффициент 
С= 7,6-17,8%, что даже несколько ниже амплитуды изменчи­
вости в пределах однородного насаждения (16-20% для ели 
обыкновенной, по данным М. Л. Дворецкого, 1964). Ель редко 
встречается в крайних условиях местообитания - общейзвест­
на ее большая требовательность к почвенио-гидрологической 
среде (Сукачев, 1938). Повышенная стенотопиость вида и опре­
деляет некоторое снижение (по сравнению с сосной) амплиту­
ды изменчивости по таксационным признакам. 

Все приведеиные примеры свидетельствуют о том. что любые 
изменения условий местопроизрастания заметно отражаются н:1 
приросте деревьев по высоте. В зависимости от экологических 
факторов варьирует также. и скорость прохождения процессов 
морфогенеза. Исследования многих авторов показыва!От, кроме 
того, высокую степень лабильности физиолого-биохимических 
процессов в меняющихся условиях среды. В то же вр~мя строе­
ние, форма и размеры важнейших органов (особенно репро­
дуктивных) у видов хвойных, в частности у сосны обыкно­
венной, по-видимому, характеризуются более высокой стабиль­
ностью и относительной устойчивостью к действию различных 
экологических факторов. Заметные отклонения от нормы в строе­
нии и размерах эти~ органов возможны лишь при резких изме­

нениях в неблагаприятную сторону rшмплекса эдафических, кли­
матических и других факторов. Наблюдаемые же обычно разли­
чия в морфологических признаках отдельных насаждений или 
индивидуумов довольно часто обусловливаются генотипическоii 
структурой того или иного древостоя, хронографической и эндо­
генной изменчивостью и другими причинами. 



Глава VIII 

Географическая изменчивость 

Понятие о географической изменчивости растениi1 начало скла­
дываться в период, когда совершались великие географические 
открытия XVI-XVIII столетий. Но гораздо более мощный· тол­
чок для развития этих представ.1ений дало усиление взаимо­
связей между отдельными государствами, когда стал произво­
:нrться интенсивный обмен продуктами сельского 11 лесного хо­
зяйства и из одной страны в другую начали поступать разно­
образные сорта 11 формы культурных растений. В результате 
в большинстве крупных работ по систематике растений, издан­
ных в первой половине XIX в., уже можно найти ош1сан11я 
различных географических подвидов, вариаций 11 форм. Жаку 
(Jacques, 1837) в своей «Монографии семейства Coniferales» 
дает три разновидности сосны обыкновенной, выделенные 
по географическому принципу: Pin de la Haute-f:cossc (шот­
.1андская сосна), Pin GeneYe (женевская сосна), Pin de Riga 
(рижская сосна). 

Лоудон (Loudon, 1838) описал четыре географических ва­
риации этого вида (rigensis, haguenensis, genevensis, altaica). 
две- для лиственницы (dahurica 11 siblrica) 11 две- для 
кедра (siblrica и helvetica). Разновидности лиственницы и 
кедра впос.ттедствин были признаны самостоятельными видами. 

В 20-30-х годах XIX сто.1етия Филипп Андре де Вильмарен 
11ачал во Франции первые опыты по выращиваю!Ю сосны из се­
мян различного происхождения. На основе испытания образ­
цов, полученных 11з 30 пунктов Европы, он поi<азал, что семена 
северного 11 восточного происхождения (особенно так. называе­
·~Iая рижская сосна нз Приба.пики) дали насаждения с лучшей 
формой ство.1а 110 сравнению с южным н западными образцами. 
Однако их рост оказался более мед.1енным. Опыты Вильмарена 
были первы\111 из огромной серии экспериментальных работ, дав­
ших научно. обоснованные до1<азате.1ьства о существовании на­
следственно закрепленных свойств у различных географиче­
ских вариаций. Тем самым был11 з<tложены предпосылки д.1я 
широкого нзучения геогр<tфнческой изменчивости растений 
Правда, опыты Вильмарена не получнли широкой известности 
11 интер.:·с к ним пробуди.ТJся уже позднее, когда в Германии, 
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России и других странах началось создание географических 
культур лесных пород. 

Вторая половина XIX в. ознаменована глубоким проникно­
веннем идей Дарвина об изменчивости н эволюции видов во 
все области биологии. Под их влиянием формируются и пред­
ставления о географической изменчивости в пределах вида. Гео­
графический подход к понятию о виде пронизывал основные 
научные работы конца XIX- начала ХХ в. Трудами А. Керне­
ра, С. И. Коржинского, Веттштейна, В. А. Комарова была обо­
снована так называемая морфолого-географическая концепция 
вида. Она оказала огромное воздействие на исследования по 
внутривидовой систематике. Теперь каждый ботаник ·считад 
своим долгом при полевых исследованиях оценить хоралогиче­

скую специфику вида и тем самым вносил свой вк.r~ад в изу­
чение его географической дифференциации. 

В этот период парал.r~ельно развивалея и экспернмеитальный 
метод исследования географической изменчивости. В 1868-
1869 rr. Декандоль (De Caпdolle, 1872) проводи.1 опыты по 
изучению наследования признаков растений одного вида, соб­
ранных в разных частях ареала, и показал при этом различия 

в длине вегетационного периода и времени цветения в зависн­

мости от происхождения образца. В 1877 г. на территории Мюн­
денского ботанического сада Кинитц заложил географические 
ку.r~ьтуры сосны, бука и дуба (Кienitz, 1911, 1922). В 1877-
1878 гг. и особенно в 1883-1892 гг. М. К. Турекий высадил в 
Лесной даче бывшей Петровской земледе.'lьческой и .1есной акя­
демии сеянцы сосны, происходящей из различных губерний Ев­
ропейской России, а также из Германии (Нестеров, 1912; Тимо­
феев, 1965). Опыты Кинитца и Турекого показали. что в преде­
лах вида у древесных ,пород существуют заметные различия в 

интенсивности роста и устойчивости, связанные с географической 
дифференциацией. В результате исчезли какие-либо сомне­
ния в необходимости учета географического происхождения се­
мян при лесоразведении. И, наконец, в 80-е годы XIX в. начал 
свои работы Цизляр (Cieslar, 1895, 1899, 1907). Он заложил 
опытные посевы ели обыкновенной, сосны обыкновенной и ли­
ственницы европейской из семян раз.'lичного происхождения 11 

на основании их изучения сделал ряд в.ажных теоретических 

выводов. Он отметил, что виды в природе дифференцируются 
на ряд «физиологичесюJХ» (т. е. климатических) разновидно­
стей или рас. Разновидности, указывал Цизляр, адаптированы 
к длине вегетационного периода соответствующих местообита­
IIНЙ и передают это свойство потомству. 

После работ Кинитца, Турского, Цизляра началось широ­
кое изучение географических рас (климатипов) древесных ра­
стений экспериментальными методами. По специальной програм­
ме, разработанной Международным союзом .чесных обществ в 
1900 r., а также по инициативе отдельных ученых во многих 
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странах Европы в начале 900-х годов были заложены геогра­
фические культуры сосны, ели, пихты, дуба и другчх пород. 
В 20-30-е годы наблюдается вторая волна опытов,- охватив­
шая как европейские государства, так и США, Японию и дру­
гие страны. В 40-е годы географические культуры продолжали 
создавать говсюду- от Европы до Австралии и Латинской 
Америки. 

Географические культуры дали ценные результаты. Они под­
твердили правильиость взглядов на вид как совокупность гео­

графических или климатических рас, от.1ичающихся некоторыыи 
специфическими морфолого-биологичесiшми особенностями. В ре­
зультате получила научное обоснование новая наука- .1есная 
селе·кция. 

Одновременно с изучением географических посадок продол­
жались всесторонние исследования изменчивости признаков и 

свойств вида в дикорастущих популяциях. Игогом эксперимен­
та.'!Ьных и полевых исследований яви.1ось создание це.1ого ряда 
схем- -внутривидовой структуры древесных пород, основанных 
на проявлении феномена географической изменчивостп. Для ви­
дов семейства Pinaceae достаточно упомянуть здесь .1ишь ос­
новные из них, те, которые изложены в работах Хеги (Hegi, 
1908), Шотта (Schott, 1904, 1907), Мюнха (Miinch, 1924, 1925), 
С. А. Самофала (1925), В. Н. Сукачева (1928), В. Л. Кома­
рова (1934), Фитшена (Fitschen, 1930), Ф. И. Фомина (1940), 
!:3. М. Обновленского (1940), Свободы (Svoboda, 1953. 1955), 
«Флора СССР» (1934), «деревья и кустарники СССР» (1948-'-
1966), Рубиера (Rubneг, 1936, 1959), Госсена (Gaussen, 1960), 
Л. Ф. Правдина (1964) и др. -

Но при всех успехах в отношении исследования географи­
ческой изменчивости древесных растений в этой проблеме чрез­
вычайно много неясных вопросов. В частности. пока еще мало 
полноценных данных о характере изменения признаков в раз­

личных природно-климатических районах. Чаще имеются лишь 
отрывочные сведения о динамике некоторых морфо.'югических 
особенностей и ритме жизненных процессов. 

Далее, неясны градиенты изменения признаков и в связи с 
этим весьма спорным является вопрос о границах между от­

.:rельными rеографическшш расами. Противоречивый характер 
варьирования признаков организма, при которых наблюдается 
-и скачкообразный и клинальный тип их динамики, вызывает и 
противоречивые суждения о самом существовании климатипов. 

Даже некоторые из авторов схем внутривидовой структуры 
(Обновленский, 1960) приходят иногда к выводу об отсутст­
вии географических рас. Все это застави.1о нас детально изу­
чить основные аспекты географической изменчивости видов се­
·\Jейства Pinaceae в преде.1ах Урала п Приура.1ья. 
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Изменчивость общих размеров деревьев и их кроны 
в различных географических районах 

Нанболее четко географическая изменчивость у древесных ра­
стений проявляется в отношении общих размеров ствола дере­
вьев (высоты и диаметра и зависящего от них объема ство­
ла). Эти признаки очень заметно реагируют на смену условий 
местообитания, о чем уже говорилось в главе «Экологи­
ческая изменчивость». Поскольку при переходе от одного при­
родно-юшматического района к другому всегда происходит тран­
сформация совокупности экологических факторов, то и в 
древостое всегда наблюдается изменение его таксационных по­
казателей. Это общеизвесtно. Однако конкретных данных, под­
тверждающих эту закономерность и раскрывающих ее спещ!­

фику, не так 1\IНого, как это кажется на первый взгляд. д.1я 
сосны обь)кновенной, произрастающей в европейской части 
СССР, В. N\. Обнов.1енским (1951 а) разработана карта про­
дуктивности, показывающая постепенное уменьшение класса 

бонитета от района, где этот вид имеет оптимальные усаовин 
(лесостепь, nодзона широколиственных лесов), к северу 11 югу. 
Имеются также неопубликованные материалы А. Л. Кащеева. 
в которых приводятся карты изобонитетов различных др.евес-
11ЫХ пород на территории европейской части СССР. Следует 
отметить, что указанные карты весьма схематичны и состав.riе­

ны, по-видимому, на основе оценок средних бонитетов по круп­
ным районам. В то же время данные лесоустроительных отче­
тов, в которых приводятся средние классы бонитетов различ­
ных пород д.1я .ТJесхозов и лесничеств, могут послужить основоii 
для изучения географической изменчивости таксационных по­
казате.lей. На рис. 24, 25 приведены карты изобонитетов для 
сосны обыкновенной и ели сибирской, произрастающих на Урсt­
ле и в Приуралье. Материалом для них послужили лесоуст­
роительные отчеты по всеы лесхозам этой территории. 

При рассмотрении карты изобонитетов можно установить 
следующие основные закономерности географической изменчн­
вости изvченных видов. 

\. У· сосны обыкновенной оптимальные условия местопро­
израстання, а следовате.1ьно, наибольшие значения высо1ы 11 

диаметра, наблюдаются в подзонах смешанных лесов, широко· 
.1иственно-хвойных и широколиственных лесов, южной тайги 
Предуралья, а также в .1есостепи Зауралья и Предуралья. Здесь 
средний бонитет колеб.ТJется от 11 до I класса. Достаточно вы­
сокую продуктивность показывают и сосняки сосново-березовых 
.1есов Зауралья 11 горных лесов Южного Урала. К северу и югу 
от указанных территорий размеры ствола уменьшаются. В се:­
перной тайге сосновые насаждения характеризуются бонитето\i 
ниже V класса. При этоi\I в Предуралье область низких бонн­
тетов с·ооtветственно сдвигается к северу и югу от onТIIMY~Ia 
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Рнс. 24. Кирта н.зобоннтетов cociiЫ обыкнов~нной на Урале 

Классы GotiiiH'тa: а- 1-· 11; б~ 11-111; в- 111--1\'; г- IV -V; д- ниже V 



Рис. :25. Карт<~ нзобонитетоu ели сибирской на Урале 

)(ла"''•' бu1111Тета: а-1-11; 6-11-111; в-111-IV; 2-IV-V; д-11иже·V 



более заметно, чем в Зауралье и сосновые леса первого райо­
на характеризуются, в общем, более высокой .продуктивностью. 
чем леса Зауралья. 

2. У е.rш оптимум ус.rювий произрастания нахо.1нтся в ПО.1ЗО­
нах южноli тайги, широколиственно-хвойных и широколиствен­
ных лесов 11 в .ТJесостепн Предуралья. Здесь пропэрастают ельни­
I<Н II-111 бонитета. К востоку и северу от этого района продук­
тивность е.1овых лесов постепенно снижается. Второго района 
оптимум<1. как это имеет место у сосны, у е.ТJи нет. Необходимо 
отметить. что максимум продуктивности у e.ТJI! совпадает в 

основном с территорией, на которой пропэрастает е.1ь европей­
СI\ая и е.ТJь уральская (переходная межJ.у европейской н си­
бирской). В северной части средней тайги Предура.1ья 11 в сред­
ней тайге Зауралья еловые насаждения характеризуются про­
дуктивностью от IV до V классов бонитета. В северной тайге 
11 предлесотундровых лесах продуктнвность .1еса па.1ает ниже 

\/ класса. 
3. Изо.ТJIIНIIИ бонитетов соответствуют зона.1ьны:-1 особенно­

стям лишь в самых общих чертах. В основно:•I же ою1 опреде­
ляются конкретной констелляцией yc.'Ioвиi'l местопропзрастання 
11 их соответствием биологическим особенностя'1 того II.ТJИ иного 
вида. В сн.:Jу этого изолинии бонитетов прнобретают очень с.lОЖ­
ный характер, что особенно заметно у сосны обыкновенной. 
У ели ход изолиний более плавный в связи с теl\1, что ель 
представляет стенотопный вид, избирающий весьма специфи­
ческие эко.погические ниши. Отличпте.1ьной чертой изо.1иниii 
является образование отдельных изо.шрованных участков с на­
саждениями, отличающимиен по продуктнвности от окружающей 
территории. Таковы, например, белорецкне сосняки н кигинсю1с 
ельники повышенной продуктивности; и наоборот, острова ель­
ников (в районе верховьев рек Белой, Исети и Пышмы) и сосня­
ков (в верховьях Сылвы, Сосьвы, в Бурзянском .1есхозе) ПQ­
ниженного бонитета. 

4. Сосна на изученной территории, в общем. имеет более 
высокую продуктивность, чем ель. Ее насаждения могут до­
Iюльно часто характеризоваться 1-11 классами бонитета. тогда 
как для ели такие насаждения яв.1яются исключением. Д.ТJя 
сосны, судя по лимитам, характерна также более высокая 
амплитуда географической изменчивости таксационных показа­
телей. Сре.1няя высота ее насаждений из~1еняется от 8-9 до 
29-31 м, а средний днаметр от 8-12 до 35-38 см в возра­
сте 100-120 лет. У елн колебания меньше: от 10-11 до 25--· 
26 м по высоте и от 10-12 до 26-30 CAL по диаметру. Мы 
провели расчет коэффициента вариации средней. высоты и диа­
метра в географическом плане по меридiюнаJIЫIЫМ профи.1ям, 
11:1 которых 1-1 проходит в Предуралье, а 11-11 в Зауралье 
(см. рис. 1). Измерения брались через 1.;аждый 1" с севера 
на юг. В итоге получены следующие резу.ТJыаты: 
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Вид 
Предуралоье 3аураnье 

n Высота Диаметр n вы~ота Диаметр 

Сосна обыкновенная 15 38,2 35,0 15 36,6 33,1 
Ель сибирская 14 32,9 36,0 11 29,3 32,1 

11 - число выборок. 

Географическая изменчивость высоты и диаметра как сос­
ны, так и е .. 1и характеризуется высоким уровнем варьирования 
(обычно С>ЗО%). Однако для ели характерно снижение (на 6-
7%) коэффициента вариации средней высоты из-за меньшего ко­
.1ебания продуктивности е.1овых насаждений Урала по сравнению · 
с сосновыми древостоями. На варьировании среднего диаметра 
данное обстоятельство почти не сказывается. Заметно также 
некоторое ослабление варьирования высоты и диаметра насаж­
дений сосны и ели в Зауралье. Это явление достаточно ярко 
наблюдается и на картах изобонитетов, где сплетение изолиний 
выглядит более сложным на западных склонах Урала, чем на 
восточных. Весьма интересно также, что значение коэффициен­
тов вариации средней высоты и среднего диаметра примерно 
одинаково. 

Одновременно с размерами ствола в широтном направлении 
изменяются и связанные с ними размеры. длины и· диаметра 

кроны. На севере крона имеет меньшую протяженность, чем на 
юге. Однако заметные отличия наблюдаются только при перехо­
де от средней тайги к ползоне северной тайги. В более южных 
районах протяженность кроны и ее диаметр примерно одинако­
вы. Варьирование этих показателей определяется, прежде всего, 
полнотой насаждения, а также экологическими факторами. Так, 
на сильно заболоченных участках длина кроны уменьшается 
на 10-15%, то же самое происходит и при загущенности дре--

Табо~~ица 88 

Отиоситмьвав оротвжеииость (% от в~оJсотw .11.ерева) rpyбoll темной коры 
у сосны обwкновенноll .в !llecax Ypua 

VI-VII ко~~асса возраста 

Географический Ботанико-географи-

1 

Ад ми н истративн ый мср·±т район ческак зона и 
район подзона 

Т ай г а 

Предуралье Северная Ухтииский 25,9 f:1,r.8 
Средняя Гайнекий 21, 7]:0,68 
Южиак Чайковский 29,5:!:1,11 

Севервав Конаниский 28,8 f:1,9r. 
Зауралье CpeJJ.Вsк Ивдельский 26,8±0,72 

Ю•ваи ВерхотурскиА 2!,2±0,68 

Сосново-бере1о.вые Талицкий 28,2±0.!'2 
леса 

Горный Урал То же КургаискиR 26,3f:1,07 
Белорецкий 30,8-f:::О,ВО 
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востQя. В пределах насаждения длина и диаметр кроны варьи­
руют в· зависимости от положения (класса Крафта) дерева. 
В связи с большой дифференциацией особей в насажденни 
эти признаки показывают высокий уровень изменчивости (коэф­
фициент ·вариации достигает обычно 30-35%). 

Как было показано, относительная протяженность по стволу 
сосны грубой темной коры мало зависит от условий !dестооби­
тания. При изучении географического градиента этого признака 
мы также не установили его дифференциации в зависимост» 
от того, в какой природно-климатической зоне находится ТСУГ 
или иной древостой (табл. 68). 

Протяженность грубой коры колеблется в различных раlю­
нах Урала от 24,2 до 30,8%. Характер варьирования признака 
определяется, по-видимому, прежде всего генетическими законо­

:О.1ерностя:Ми, а также отражает "Частично и возрастную динамиi<У 

организма. 

Изменчивость продолжительности жизни, 
количества и размеров хвои 

Важной физиологической особенностью климатических разно­
видностей у сосны обыкновенной считается продолжительность 
жизни хвои (Правдин, 1.964). Считают, что к северу она воз­
растает (Steven, Carlisle, 1959). Л. Ф. Правдин, подтверждая 
данное положение, указывает, кроме того, на увеличение про­

должительности жизни хвои сосны к северо-востоку п востоку. 

Он связывает данное обстоятельство с генатипической измен­
чивостью этого признака, вызванной сменой внутривидовых 
таксанов сосны на северо-востоке Европейской равнины, в Пред­
уралье. 

Следует отметить, что продолжительность жизни хвои обыч­
но изучалась путем осмотра ветвей на деревьях и подсчета му­
товок, имеющих хвою. Этот метод не позволяет оценить дина­
мику опадения хвои и является весьма приблизите.'lьным. 1\\ы 
применили поэтому другой -способ, который заключается в по.1-
счете числа игл, приходящихся на 1 c.4t длины побега. При 
таком методе исследователь получает материал о величине ох­

военности побегов различных лет жизни 11, следовательно, мо­
жет проследить динамику опада хвои в различные периоды ее 

жизни. Этот способ для изучения продолжительности жизни 
хвои; насколько нам ·известно, никем не использова.'lся. Однако 
подсчет числа хвоинок на однолетних побегах деревьев ели про­
извqдили в Германии Айхмю.Ллер (Aichmiiller, 1962) и Пфаух 
(Pfauch, 1964) при оценке густоты охвоенности вариаций, 
различающихся по типу ветвления. 

Колебания средней охвоенности по~егов сосны, вычисленной 
по побегам последних двух дет, с которых хвоя обычно еще 
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Таб.nиu.а • 

СреАивв охвоеииост .. оАио-Авух.llетних nобеrов сосиw обwкис;~венноll 
• pauи•иwJt арвроАИО·К.IIимати•ескнх JOH&Jt ~ра.11а 

(•HC.IIO Hf.ll На 1 CAI A.IIIIHW DOCiera) 

Тип побеrа 

Ботанико-rеоrрафическак Число 
ростовые женские мужские 

зона и ПОJI!ЭОна вет· 

лиыи-1 ср~д-BCii лими-1 среж· J\HMИ·I cpeJII-
ты нее ты нее ты нее 

Прежуралье 

с~вернав тallra . 500 20-28 24,1 20-28 24,8 10-14 12,0 
Лесостеn• .. . . 5О 22-2~ 22,8 14-20 16,6 8-10 . 9,0 

Зауралье 

Севернаа таАrа . 340 16-22 20,2 16-18 18,8 10-14 13,2 
Сосноео-березовые леса 470 18-25 22,2. 18-23 21,0 10-12 10,1 
Стеnь •••• 190 18-24 21,4 15-20 16,5 11-13 13,2 

ГорныА У~ая 

Сос11ОВО-6ереэовые леса 430 fB-24 22,2 18-22 21,2 11-13 12,5 

не опадает,· достигают весьма значительной веЛичины (табл. 69). 
Для ростовых побегов они выражены лимитами 16-28 штук 
на 1 с.м. При рассмотрении отдельных деревьев колебания ста­
новятся еще более сильными. При этом они высоки даже в 
nределах одного географического района -различия между 
средними величинами для отдельных насаждений достигают 
30--40%. Особенно значительные колебания наблюдаются в се­
верной тайге Предуралья. Следует отметить несколько более 
высокий nоказатель охвоенности в севератаежной части Пред­
уралья, что, возможно, объясняется сниженным nриростом nобе­
гов деревьев, nроизрастающих в заболоченных районах 
Коми АССР, где закладывались nробные площади. Охвоенность 
побегов является вес.ьма лабильным показателем, варьирующим 
в зависимости от условий жизни деревьев и их прироста. Кро­
ме того, она зависит 11 от места расположения побега. Сильно 
влияют также погодные условия того или иного года. Так сред­
няя охвоенность одно.1етних ростовых побегов в лесах Ухтин­
ского района Коми АССР достигала в год наблюдения (1964 г.) 
27,6±0,64 шт., а на побегах предыдущего (1963 г.) года-
35,0±0,90 шт .. Увеличение охвоенности на побеге второго года 
(вместо ожидаемого снижения) объясняется очень низким при­
ростом побегов по длине в 1963 г. при нормальной закладке 
брахибластов в 1962 г. · · 

Расчет коэффициентов корреляции между величиной охво­
енности и длиной побегов дает следующие значения r: для 
сосны обыкновенной из Ухтинского района: -0,418, из Кондин­
екого района: -0.114, д.1я ели сибирской из Тавдинского райо­
на: -0,163. Абсолютная величина r обычно не велика, но по-
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Рис. 26. Кривые охвоенности побегов сосны обыкновенной разного пола 
в. различных ботанико-географических районах 

А -ростовые побе~и; Б- мужские; В- женские; 1- степь; 2- северная тайга 
Предуралья; 3- северная тайга Зауралья 

стоянный отрицательный знак свидетельствует о несомненном 
суrцествовании зависимости охвоенности от линейного прироста 
побегов. · · 

Табл. 69 показывает средние величины охвоенности побегов 
сосны, вычисленные по количеству хвои на побегах двух лет. 
Видно, что охвоенность сильно варьирует в пределах каждого 
района и географический градиент этого признака относительно 
неве.11ик. Исключение представляет сосна северной тайги Пред~ 
уралья, где деревья имеют повышенную охвоенность побегов. 
Это касаетсЯ как ростовых, так и женских ветвей. Мужские 
побеги имеют всюду охвоенность более низкую, причем геогра­
фической закономерности в изменении количества хвои на побе­
ге не подмечено. 

Более интересной представляется картина изменения охво" 
ениости ·по годам. На рис. 26 показавы выравненные кривые 
динамики признака для трех природных областей Урала. Здесь 
совершенно четко проявляется значительное превышение про­

должитеJiьности жизни хвои в северных районах. На севере 
хвоя начинает заметно облетать с побегов старше 3-4 лет. На 
пяти-ш~сrилетних побегах ее остается обычно не более Половины 
от первоначального количества: Полностью облетает хвоя при 
достижении еЮ возраста в среднем 7-8 лет. ' 

В степной зоне хвоя сосны начинает интенсивно облетать 
уже с побегов старше 2 -лет. Ее остается не более 1/ 2 на 
побегах в возрасте 4 лет, а по достижении 6 лет хво~с пол­
ностью опадает. 

Таким образом, наблюдаемая. картина заметно уточняет· схе­
му Л. Ф. Правдина. На юге Урал·а (в лесостепи- и степи) 
хвоя сосны обыкновенной живет около 5-6 лет _(но не 
3-4 года, как отмечает Правдин), а на севере -7-8 .Jieт. При 
этом :r.,:ы не установили сколько-нибудь заметных раз.1ичий меж­
ду сосной Предуралья и Зауралья. Крuвые охвоенности для 
лесостепи Предуралья (Белебеевский район БАССР) и для за­
уральской степи (Брединский район Челябинской обл.) иДентич­
ны друг другу. Такую же форму имеет кривая uхвuенности со-
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сны, произрастающей в горных лесах Южного Урала (Зилаир· 
ский район БАССР). Охвоенность побега отражает, по-видимо· 
му, ·прежде всего характер экологической обстановки местности, 
где произрастает то или иное насаж~ение. Все три описанных 
участка характеризуются пекоторой общностью климатиче· 
ских условий- жарким и сухим летом, малоснежной и сурово~ 
зимой. 

Менее согласуются с этим предположением заметные разли· 
чия по степени охвоенности сосны северных районов Предуралья 
и Зауралья. Не исключено, что здесь имеют значение большие 
различия в увлажненности ·климата указанных районов. Повы­
шенная влажность воздуха и. ослабление солнечной радиации 
на севере Предуралья по сравнению с Зауральем снижают при­
рост побегов, увеличивая тем самым величину их охвоенности. 
В то же время тип опадения хвои на западных участках мало 
отличается от динамики охвоенности на востоке Урала. Общая 
nродолжительность жизни хвои здесь и там почти одинакова. 

Вполне допустимо и влияние факторов, связанных с возможным 
неодинаковым происхождением предуральской и зауральской 
nопуляций сосны. Эти популяции разделены меж собой мощной 
и трудно преодолимой на севере преградой Уральского хребта, 
о6еспечивающего определенную изоляцию указанных частеА 
ареала сосны. 

Предположение о том, что продолжительность жизни хвоп 
сосны зависит в сильной степени от природных условий райо­
на местопроизрастания, частично доказывается н на примере гео­

гра.фических посевов сосны. Они были заложены нами в 1959 г. 
и в возрасте 10 лет имели своеобразную характеристику дина­
мики охвоенности побегов. В условиях загущенных посевов, ког­
да наблюдается сильное взаимов.1ияние особей друг на друга, 
хвоя быстро опадает. К: третьему году ж••зни ее остается лишь 
около SQ% от первоначального ко.11ичества, на 4-й год она по•I-

. ти полностью опадает. При этом кривые опадения хвои у севе­
ро-западных популяций (из Московской, В.'lадиr.шрской и Воло­
годекой обл.) и у юго-восточных (Че.'lябннская и Оренбург­
ская обл.) мало различаются. 

Зависимость скорости опадения хвои or эколого-географи­
ческих факторов подтверждается и в отношении ели сибирскоА. 
Кривая, изображающая динамику охвоенности по года~ жизни 
хвои, для северных попу.11цций ели располагается на графике 
гораздо выше, чем кривая южных популяций (рис. 27). Хвоя 
ели из северной тайги Предуралья может удерживаться на по­
бегах до 12-13 лет (иногда и более), а у деревьев, провзра­
стающих в южной тайге и смешанных лесах.- до 9-10 лет. 
Интересно, что опадение хвои ели происходит более равномерно, 
чем у сосны. Кривые регрессии приближаются по форме к пря­
мой линии. При· этом опадение начин(!ется уже на второй год 
жизни хвои. Плато на графике, характерное для сосны обыкно-
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Рис. 27. Кривые охвоенности 
побегов ели сибирской в лесах 

Урала 

/ - в северной тайге; 2- в 
смешанных широко.'lнственно-

хвойных лесих 

венной в первые 3-4 года жизни хвои, здесь отсутствует. У ели 
ежегодно опадает в среднем около двух игл на каждый санти­
метр длины побега. На 7-8-й год жизни в районах севера на 
побеге остается около половины первоначальноrо количества 
игл. Этот этап в южных районах наступает примерно на два 
года раньше. 

Охвоенность побегов на.Северном Урале выше. Если на юж­
ном пределе ель сибирская имеет начальную охвоенность в 
среднем 18-19 игл на· 1 см; то на северной границе этот по­
казатель достигает величины 22-23 (табл. 70). Объяснение это­
му также следует искать в сильном торможении линейного 
прироста побегов при менее значительном ослаблении процес­
сов новообразования хвои. В Зауралье охвоNJность (как и у 
сосны) несколько ниже по сравнению с Предуральем. Однако 
различия обычно статистически недостоверны (t<2,1) в связи 
с большим разбросом показателей. 

Таб11ица 70 

Средн1111 охвоенность одио11етних побегов е11н снбирско\1 

в раз11ичных щiиродно К113Матическнх зонах Ypua 

Бота:1ико-географическая 
зона и подзона 

Тайга Предура•ьи 

Северная • . ·. . . • • . . . . . . . . . . 
Южная· ...•..•.. · ........ . 

Смешанные широколиственно-хвойные леса 

Тайга Зауралья 

Северная ...... . 
Южная •.. .- ..•. 

1 

Число 
ветвей 

150 
i!OO 
165 

205 
140 

1 Охвоенность, wт. на 1 с J/1 

лимиты 1 среднее 

18-26 23,3 
16-20 18,1 
17-20 18,7 

19-24 22,1 
16-18 16,9 

Следует отметить, что, несмотря на очень большие различия 
в почвен:но-климатических условиях южных и северных райо­
нов произрастания ели, колебания средней охвоенности побегов 
невелики- 15-20%. То же самое наблюдается и у сосны: мак­
симальная разница в охвоенностн сосны в северной тайге и 
степных борах достигает обычно 15 и лишь иногда 25-30%. 
Следовательно, этот признак в географическом аспекте относи­
тельно устойчив. 

Обращают на себя внимание близкие абсолютные величины 
максимальной охвое·нности на побегах последнего года у таких 
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различных видов хвойных, :к:ак сосна обыкновенная и ель си­
бирская. У первой среднее количество игл на ростовых и жен­
ских побегах колеблется от 16,5 до 24,1 шт. на 1 см в раз­
личных зонах, а у второй- от 17,2 до 22,5. 

Кедр сибирский заметно отличается от сосны и ели по гу­
стоте охвоенности. Она достигает у этого вида 45-50 игл на 
1 с.м длины побега за счет большого числа игл на одном бра­
хибласте. Количество брахибЛастов, приходящихся на единицу 
длины побега, у сосны обыкновенной в среднем 9-12 шт .. 
тогда как у кедра 7-10 шт. на 1 см. Оба представители 
рода Piпus в этом отношении близки между собой. 

Пихта сибирская характеризуется примерно таким же уров­
нем охвоенности побегов последнего года. Охвоенность дости­
гает в среднем 18-22 иглы на 1 CAf. 

Следует, однако, помнить, что сосна обыкновенная при ее 
равной с представителями рода Picea и Ahies максимальной 
охвоенности тем не менее имеет гораздо более слабую общую 
охвоенность побегов из-за более быстрого опадения хвои. 

Рассмотрим географическую изменчивость размеров хвои. Ее 
длина у сосны обыкновенной неуклонно увеличиваетсЯ по мере 
движения с севера на юг от одной природно-климатической 
подзоны к другой (табл. 71). Наименьшую среднюю величину 
(35,4 .мм) хвоя имеет в предлесотундровых редкостойных ле­
сах. В северной тайге длина возрастает до 38-39, в средней 
тайге~ до 39-45 мм. При . переходе в подзону южной тайги 
наблюдается довольно резкий скачок до 49 мм. И, наконец. 
в лесостепной и степной зонах и в сосново-березовых лесах 
средняя длина хвои колеблется от 52 до 63 мм. Почтр для всех 
районов различия статистически достоверны. Здесь следует от­
метить .следующее. 

1. Градиент нарастания длины хвои различен в разных при­
родных районах. В подзонах северной и средней тайги на каж­
дый градус широты наблюдается изменение длины хвои при­
мерно на 1 мм, а при переходе в южную тайгу нарастание 
размера хвои достигает t:1 среднем уже 2-3 мм. Как известно, 
Л. Ф. Правдин · (1964) показывает величину широтного градиен­
та 1,4 мм. 

2. Хвоя сосны Зауралья обычно длиннее, чем в предуралЬ­
ской части ареала в соответствующих зонах. Достоверность раз­
.'lичий (t) составляет: для северной тайги- 0,7, для средней 
тайги- 6,1, для· южной тайги- 0,3, для лесостепи- 5,3. 
В средней тайге и лесостепи это превыш~ние очень ощутимо. 

3. В степных и лесостепных борах Зауралья наблюдаются 
резкие и на первый взгляд незакономерные отклонения длины 
хвои от средней величины. Это объясняется, по-видимому, изо­
,rшрованным положением островных боров, что определяет воз­
никновение специфического облика отдельных популяций. Кро­
ме того, большое значение имеет напряженный баланс влаго-
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Табо~~ица 71 

СреАнаа мина хвои сосны обыкиоаениоl а рами•иых раlоиах )'paol(a 

• СредНяя дпииа, 

:-ё -~· 6отаиико-географическаs 
Район g;f' Число побеги 

3она н подзона -&· ветвей 
•1! 

1 

f'&.:i росто-1 жен- муж-
0111 вые с кие с к не ~3.; 

Предуралье 

ПреJIЛесотундровые редко- Конк АССР, Интнн-
етойные леса скнй 

66• 200 35,4 38,7 35,6 

Тайга 

Севернаs Коми АССР, Ухтнн-
с кий 64• 2320 -'11,5 - -

Среднss Перискан обл., Гай-
ский 60• 17' 300 39,1 44,3 36,8 

Южнаs Перискан обл .. Чай-
коаский 56• 51' 2000 49,0 53,6 44,7 

песостепь БАССР, БепебеевскиА 54• 7' 200 53,0 58,6 51,3 

Зауралье 

Тайга 

Севернаs Т юмеискав обл., Бе-
ре3ОВСКИЙ 64• 420 39,1 42,5 36,5 

Среаняs СверJIЛОВскан обл ., 
Надельекий 60• 40' 2000 45,1 49,1 44,8 

Южная СвердJiовскан обл., 
Верхотурекий ss• 45' 2000 49,1 53,9 45,7 

Сосково-березовые леса С Ве~дЛОВСКIR обл., 
Н. агильекий ss• 200 48,1 - 44,5 
СвердЛовскан обп., 
Талицкий 57° 30' 960 54,6 62,2 52,9 

Лесостепь Курганекав обл.,Юр-
880 52,1 гаиышский 55° 28' 59,3 50,8 

Курганскан обл., 
54° 30' 260 60,1 Звериноголовекий - -

Чел1бинскаs обл., 
Стtnь Анненский 53• 10' 100 52,5 53,2 48,0 

Челнбинекак обл., 
Брединекий 52• 30' 400 54,3 59,9 51,5 
КаэССР, Семноэер-

Гор-ный УРа~ 
ный 52° .28' 100 611,2 71,7 64,4 
Свермовскаs об л., 

Северива таАrа Иваельский 60• 40' 4~ 45,5 54,8 43,3 
Сосиово-березовые леса БАССР, Белорепкий 53°40' 2000 44,4 50,5 41,3 
То же БАССР, Зилаирекий .~2· 20' 640 57,1 61,8 55,1 

обеспеченности, что также вызывает варьирование морфологи· 
ческих признаков древостоев. 

4. В горных сосняках Башкирии также наблюдается силь­
ное варьирование длины хвои в близко расположенных райо­
нах. Здесь, вероятно, сказывается относительная изоляция от­
дельных сосновых массивов в горах и большая дифференциа­
ция условий местопроизрастания. 

5. Средняя длина хвои ростовых, женских 
rов изменяется во всех случаях синхронно. 
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Таблица·72 

СреАRвв мина хвои е.аи с:вбврс:коl в раа.sи•вwх раlонах )'pua 

6отанико-rеоrрафическав 
ЗОНI И ПОАЗОН8 

ПредураJiье 

Лесотундра н npeдJie· 
о-zндровые Jleca 
а га 

с 

т 
Северная 

СреднЯя 

Южная 

мешанные широко-с 
Jl иственные Jleca 

3 а у·р а Jl ь е 

реДJiесотундровые п 
р едкостайные Jleca 

т ай га 
Северная 

Средняя 

Южная 

Район 

1 

Коми АССР, Интинский 
Коми АССР, Интинский 

. Коми АССР, Ухтинский 
Коми АССР, Троицко-

Печорский 
Пермекая oбJI., Гайнекий 
Пермекая oбJI. Кудым-

карский 
Пермекая oбJI., Чайков-

скнй 
Светловекая oбJI., 

аJIИНСКИЙ 
СверДJiовская oбJI., 

К~асноkфимский 
БА СР, расноКJiю-

чевский 

Тюменская oбJI., 
ПриураJiьский 

Тюменская oбJI., Шурыш· 
карский 

Тюменская oбJI., 
Березовский 

Тюменская oбJI., Кондин-
с кий 

СверДJiовская oбJI., 
ИвдеJiьский 

СвеtДJiовская o6JI., 
авдинекий 

Геоrрафн-
0 .. Mcp:tm ческа• :;: 

широта .... :r: 

67°05' 103 10,3±0,13 
660 97 11 ,2±0, 16 

63°40' 120 12,2±0, 16 
62°45' 48 12,9±0,20 

60°30' 117 12,8±0, 16 
59° 26 14,1 ±0,42 

56°50' 70 13,7±0,28 

57°15' 314 15,0±0, 11 

56030' 48 12,2±0,33 

55°20' 750 13,7 

66°30' 63 12,1 ±0,23 

65°30' 56 12,0±0, 14 

640 90 12,8±0, 19 

61 °35' 84 12,3±0, 18 

60°40' 104 12,8±0,18 

58°30' 175 14,6±0,16 
1 

хвои женских побегов всегда больше, чем ростовых на 3-5 мм 
(иногда на 7-8 мм). Длина хвои мужских побегов, наоборот, 
меньше на 2-4 мм. 

6. Хвоя уральской сосны по своим размерам несколько мень­
ше, че"'1 у западноевропейских популяций. По данным Соколов­
ского в Польше ( хвойно-широколиственные леса), она колеблет­
ся от 53 до 63 мм. На Урале в аналогИ'чных условиях длина 
хвои не nревышает 54-55 мм. 

У ели сибирской (табл. 72) ·также наблюдается некоторо~ 
изменение длины хвои в широтном направлении. В лесотундре 
ее размеры достигают 10-11 мм, в предлесотундровых лесах 
11-12 мм, в северной тайге 12-12,8 мм, в средней тайге око-
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.по 13 лut, в южной тайге 14-15 мм. В смешанных широко.1н­
ственно-хвойных лесах длина хвои несколько уменьшается н 

. равна 12-14 мм. Как видно, при общей закономерной транс­
формации хвои с севера на юг имеются заметные отличия от 

предыдущего вида. 

1 Географический градиент для ели выражен несколько 
слабее, чем у сосны. У ели на каждый градус широты наблю­
дается изменение длины хвои в среднем на 0,3-0,5 мм, что 
составляет 2-4% от общей длины, тогда как у сосны величи­
на изменения достигает 3-6%. 

2. Средняя длина хвои ели достигает максимальной величп­
ны в подзоне южной тайги и не увеличивается при дальнейшем 
продвижении на юг. 

3. В Предуралье и Зауралье длина хвои ели сибирской 
примерно одинакова. От ели европейской, произрастающей в 
западных районах, сибирская ель отличается по длине хвои 
всего лишь на 1-2 мм. По нашим данным, в горных лесах 
Чехасловакии длина хвои ели достигает в среднем 15,3 м.м, 
а в лесах южной части Владимирской обл. 15,4 мм. 

Географическую изменчивость длины хвои 1\южно оценить 
следующей величиной коэффициента вариации: 

Для сосны обыкновенной, Of0 

Для ели сибирской , о;о • • 

Предуралье 

13,4 
10,9 

Зауралье 

17,6 
8,8 

Изменчивость размеров хвои сосны выше, чем у еш1, что 
подтверждает высказанное выше соображение. 

Изменчивость анатомических признаков хвои 

Форма поперечного сечения иглы сосны почти не зависит от 
географического местоположения насаждений (табл. 7Э). Основ­
ной индекс, характеризующий форму иглы В/А (отношение вы­
сотЬI иглы к ее ширине), колеблется в пределах 0,48-0,51, при­
чем наблюдаемые различия определяются случайными причн­
нами и статистически не достоверны. 

В то же время абсолютные размеры хвои, как отмечено 
выше, возрастают в направлении к югу. Вместе с увеличением 
общей длины происходит синхронное разрастание хвои по ширп­
не, а параллельна этому- утолщение сосудисто-проводящего 

цилИндра (табл. 74). При этом в сухих районах Зауралья­
подзоне сосново-березовых равнинных и горных лесов - утол­
щение выоажено более заметно. В результате 3начение нндеi<­
са а/А здесь достигает величины 0,62-0,63, тогда как в таеж­
ной зоне оно не превышает 0,60. Различия эти в больuшнстве . 
случаев достоверны (коэффициент t обычно равен 2-4) 
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Таблица 73 

Измекчиврсть размеров хвои (А, В) и цеитрмьноrо цклккJЦJа (4, е) OJI.Holleтиell хвои 
ростовых побегов сосны оСiыкновениоR 

в различных раlонах Ypana 

Средние размеры, .мк 

Ботанико-rеоrрафичесl<ая 
РаRон 

1 1 1 

зона и подзона 
А в а в 

Зауралье 

Средняя ·тайга Ивдельский 
екая обл.) 

(Свердлов- 1330 648 780 316 

Сосново-березовые леса Талицкий (Свердловская 1480. 710 910 340 
обл.) 

Степь Семиозерный (КазССР) 1510 757 950 360 

Горный ура л 

Сосново-березовые леса Белорецкий (БАССР) 1520 730. 940 350 

Произрастание сосны в различных почвенио-климатических 
уславиях накладывает отпечаток на внутреннюю структуру 

иглы. Происходят некоторые изменения в соотношении различ­
ных анатомических элементов и тканей. 

Обратимся сначала к характеристике покровных тканей 
(табл. 75). Средняя толщина кутикулы обычно изменяется от 
5,5 до 6,5 мк в пределах средней и южной тайги, сосново-бе­
резовых и светлохвойных лесов. Эти различия относительно не­
велики. На северных и южных пределах ареала (северная тайга 
и степные боры) кутикула. несколько утолщается- до 7,3-
7,6 мк. Подобную закономерность можно наб.1юдать и в отно­
шении клеток эпидермиса и гиподермы, которая также выпол­

няет функции защитной покровной ткани. Толщина эпидермиса 
в северной тайге и степи увеличивается на 1-2 мк, а толщн­
на rиподермы- на 0,5-2 мк. Примерно на 1 .мк удлиняются 
клетки гиподермы. Количество слоев не меняется - всег­
да встречается только однослойная гиподерма. Наблюдае­
мые изменения размера клеток покровных тканей в ряде слу 
чаев объясняются общим разрастанием иглы (что имеет место, 
например, в степных борах). Различия абсолютных показате­
лей при этом· обычно статистически достоверны. Однако при 
расчете относительных показателей (Т/В) степень достоверности 
резко падает, что еще раз свидетельствует о том, что величина 

покровных клеток коррелирует, црежде всего, с общими разме­
рами иглы. Более крупная толстая игла характеризуется и бо­
лее сильным развитием покровных тканей. 

Сосна, произрастающая на крайних пределах ареала, фор­
мирует хвою с повышенным жоличеством склеренхимных клеток. 

Такую же особенность имеет и горная сосна. Данное свойство 
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Т а б .. и ц а 74 

Ве,.и•ииа ннмксов, хара1iтервеующвх анатомв•еское строеиве одно.аетнеl хвои сосны 
(на попере•иом среее) в рае.ав•вых раlовах )'pua 

БотавНI!о-rеоr.ра-
фнческа11 зова 
н подзова 

Предуралье 

Тайга 

Севернан 

Среднив 

Южнав 

Зауралье 

Среднив тайга 

Сосново-бере-
3 овые леса 

То же 

Степь 

Горный 
Ур.ал 

осново-бере-с 
3 овые леса 

Район 

р 

Ухтинский 0,50 
~оми АССР) 
айнский (Пермскав 0,51 

обл.) 
Чайковский (Пермс- 0,48 
кав обл.) 

Ивдельский (Сверд-
ловекав обл,) 

0,49 

Талицкий (Свердлове- 0,48 
кая обл.) · 
Курганский (Курган- 0,50 
екав обл.) 
Семиозерный 
Каз. ССР) 

0,51 

Белорецкий (БАССР) 0,48 

Индекс 

В/а а{ А 

1 ~ 1 (] 1 р 
1 

- - 0,57 

0,50 0,50 0,58 

0,49 0,49 0,60 

0,48 0,50 0,59 

0,48 0,49 0,62 

0,50 0,51 O,(j() 

0,50 0,51 0,63 

0,47 0,50 0,62 

Пр н меч а н н е. Р-хвои ростовых, ~-:женских, о'-мужских побеrов. 

~ 1 ~ 

- -
0,59 0,57 

0,60 0,60 

0,60 0,60 

0,63 0,61 

0,64 0,63 

0,65. 0,63 

0,63 0,62 

подтверждается при расчете коэффИциента достоверносrи 
(t= 2,3....,....8,8). Однако расчет относительного количества скле­
ренхимных волокон (Nc/S в табл. 75) показы·вает, что повышен­
ное число их в степной зоне на горном Урале обусловлено про­
сто разрастанием иглы в ширину и высоту и увеличением пло­

щади поперечного сечения. В то же время для северной тайги 
факт усиленного образования склеренхимных волокон подт~ 
верждается и относительными показателями. Отметим, что поч­
ти во всех случаях околопучковая склеренхима располагается 

рядом с флоэмой двуслойно, а рядом с ксилемой - однослойно 
и нередко не на всем протяжении последней. 

Рассмотрим теперь показатели,. характеризующие особенно­
сти ассимиляционной деятельности растений: количество устьиц 
на периметре поперечного среза, форму клеток ассимиляцион­
ной скла;J.чатой хлорофиллоноёной паренхимы н количество ее 
слоев (табл. 76). 
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Таблица 76 

Jlоличество устьиц на поперечном срезе и "степень складчатости" хлоренхимы 

в различных районах Урала 

(приведены средние значения) 

Устьица Складчатость клеток наружно-
ro слоя па ренхимы, % 

Ботанико-географическая 
зона и подзона 

1 1 ко•ич:-

l Mcp:i:m ство на Mcp±m лимиты 1 с .At ne· лимиты 

риметра 

Предуралье 

Тайга 

Северная 14,00±0,32 12-15 66,3 28,86±0, 76 25,60-32,96 
Средняя. 13,78±0,52 12-16 65,6 29,82±0,89 24,44-33,36 
Южная 15,50±0,55 14-18 79,5 34,13±1,02 30.44-38.99 

Зауралье 

Сосново-березовые леса 12,60±0,90 9-J5 60,3 Не измерялось 

Степь . 16,4±0,91 14-20 74,6 То же 

Горный Урал 

Сосново-березовые Jleca · 16, 10±0,60 14-20 69,3 . 
Среднее число устьиц колеблется от 12,6 до 16,4 шт. на пе­

риметре иглы. Оно несколько снижено в подзоне сосново-бере­
зовых лесов и повышается в степной зоне. Расчет относитель­
ных индексов, нивелирующий влияние неодинаковой величины 
периметра у хвои из разных зон, показывает возрастание ко­

.пичества устьиц в более засушливых областях. В Предуралье 
наблюдается резкое увеличение числа устьиц в южной тайге,. 
а в Зауралье-в степи. Различия статистическн достоверны. 

Клетки хлорофиллоноеной паренхимы хвои сосны очень раз­
нообразны по своей форме и величине. В данном случае мы 
остановимся на оценке лишь одного их показателя- степени 

складчатости, который может, по нашему мнению, характери­
зовать потенциальные возможности: клеток хлоренхимы к асси­

миляции углекислоты и обменным процессам внутри листа. Чем 
более выражена складчатость клеток, тем бо.'lьше их поверх­
Iюсть и выше степень соприкосновения с межклетным простраи­

ством. Кроме того, образование выступов внутри полости клет­
ки позволяет разместиться большему числу хлорофилловых зе­
rен (Раздорский, 1949). 

Как видно из таблицы 76, степень складчатости возрастает 
от северной т·айги к южной. Разница достигает 4-5% и досто­
верна (t > 3,0). Паренхимные клетки хвои деревьев, сформиро­
оавшихся в более благоприятных условиях, отличаются :Iуч­
шими потенциальными возможностями к усвоению углекислоты. 

Проводящая система иглы сосны обыкновенной, как извест-
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Таблица 77 

число клеток ксилемы nровоА!IЩИХ nу•·(ов хвои сосны обыкновенноR 

в рвэли•ных rеоrрафи•еских раllонвх )'рала 

Число клеток 

Ботанико-географическая зона 1-й пучок 

1 

2-11 пучок 1 Суммарное 
н подзона число в 2 

Mcp±m Мср±т пучках !:Мер 

Предуралье 

Тайга 

Северная 59,6±2,59 59,9±2,86 119,5 
Средняя . 38,2± 1,67 40,6± 1,37 78,8 
Южная 41,0f 1,44 41,5±1,64 82,5 

Зауралье 

Сосновые березовые леса 46,6±2,11 46,9±3,62 93,5 

Степь 65,0±5,5:3 65,0±8,61 130,0 

г о р н ы ,, Ура л 

Сосново-'5ерезовые леса 43,4±3,80 47,8±3,,50 91,2 

tMcp 
S, A<AI' 

165,5 
111 • 8 
136,8 

135,1 
130,0 

106,0 

но, представлена двумя проводящими пучками. С ними тесно 
связаны csoiiJ\IИ функциями трахеидные клетки трансфузионной 
ткани, передающие воду с минеральными и другими вещества­

ми из ксилемы проводящих nучков в хлоренхиму, а также жы­

вые крахмалоносные клетки, по которым идет ток органических 

веществ из хлоренхимы во флоэму проводящих пучк~в. 
Проведеиные подсчеты (табл. 77) свидетельствуют о боль­

шой равномерности развития обоих проводящих пучков- в том 
и другом случае имеется почти абсолЮтно одинаковое количе­
ство клеток. Общее количество ксилемных клеток в игле до­
стигает в среднем 80-90 шт. Оно заметно повышается на край­
нем северном и южном пределах произрастания сосны. Расчет 
индексов показывает, что усиление развития ксилемы проводя­

щнх пучков на юге (степь и горные леса) обусловлено разра­
станием хвои в ширину. В условиях же северной тайги уве­
личилось не только абсолютное, но и относительное число кле­
ток ксилемы. 

Параллельна с увеличением числа клеток ксилемы умножа­
ется 11 количество трахеидных клеток (табл. 78), развитие ко­
торых, по-видимому, тесно связано с развитием первых. Нан­
бо.lьшее их число наблюдается в горных лесах и степи Южного 
~'рала, а нанменьшее-в южной и средней тайге Предуралья. 
При пересчете на единицу площади поперечного сечения у степ­
ного участка, наоборот, отмечается наименьшее относительное 
количество трахеидных клеток. 

Насыщенность центрального цилиндра крахмалоносными 
К.'Iетками варьирует в среднем от 52 до 55 шт. на попереч-

203 



Табо~~ица 78 

Чисо~~о трахевАИЫХ и :акввых крахмuоиос:ных к.nеток 

а трансфуаионноll ткана хвои с:ос:ны 

в раuичных palloиax )'pa.na 

Трахендные клетки К рахмадоносные клетки 

Ботаннко-географическая зона 

/Mcp!S, мм• /Мер 'S, AlAl2 и подзона Мср±т Мср±т 

Предуралье 

Тайга 

Северная 172 ,8±3,30 243 52,3:t2,00 74 
Средняя. . 160,2±4, 70 227 55,3±2,39 78 
Южная - 152,2±4,40 236 36,1 = 1,58 60 

Зауралье 

Сосново-березовые леса 178,0±4,38 257 50,6±3,02. 73 
Степь • . . . 206,4± 12,53 206 67,0±12,08 67 

Горный Урал 

Сосново-березовые леса . 224,6±5,20 260 54,9::!:: 4,40 64 

ном срезе иглы. У степных образцов она резко возрастает 
(67,0), а у южно-таежных-падает (36,1). Расчет индекса M/S 
подтверждает снижение количества крахмалсносных клеток у 

южнотаежного образца. У остальных образцов разница обычно 
несущественна, но можно, в общем, утверждать, что в южных 
районах относительное число указанных клеток меньше·. 

Известный .монограф рода Pinus Госсен (Gaussen, 1960) при­
дает определенное значение как диагностическому признаку из­

~Iерению расстояния между проводящими пучками. Проведя та­
кие замеры (табл. 79), мы установили значительное увеличе­
ние расстояния между пучками в южных и юга-восточных 

районах Урала. Это подтверждают как абсолютные, так н отно­
сительные показатели. В северной и средней тайге среднее рас­
стояние колеблется от 185,3 до 191,9 мк, что составляет 0,140-
0,143 от общей ширины иглы. В южной тайге, сосново-березо­
вых равнинных и горных лесах и лесостепи оно увеличивается 

до 225-331 м к, что составляет О, 165-0,197 от поперечин- · 
ка хвои А. 

Почти все монографы рода Pinus считают важным диагно­
стическим признаком число смоляных каналов в ее хвое. Еще 
в прошлом веке было показано, что число смоляных каналов 
изменяется в широтном направлении (Holmerz, OrtenЬiad, 
1888). По. последним данным, на севере европейской ча­
сти СССР и на севере Сибири хвоя имеет пониженнее ко.lн­
чество смоляных ходов, а в Армении и островных борах- по­
вышенное (Правдин, 1964). 
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Таблица 79 

Расстоанне между opoвOIUIШHMH Dучкамн 

на поперечном срезе нrлы сосны обыкновенноll 
в раЗJJнчных palloнax :Vpua 

Ботанико-rеоrрафическая 
зона и подзона 

Предуралье 

Тайга 

Северная. 

Средняя . 
Южная 

Зауралье 

Сосново-березовые леса . 
Стеnь ........ . 

Горный Урал 

Сосново-березовые леса 

АбсОJJютная величина, JIK 

лимиты 

191,9±9,32 146-235 
185,3±3,89 170-199 
234,7±6,60 207-256 

225,6± 16,16 185-292 
321 ,3±25,67 244-414 

288,7 ± 13,4 219-353 

Относительна• 
величина 

McpiA 

0,143 
0,140 
0,189 

0,165 
0,197 

0,190 

Приведем сводную характеристику числа с11юляных каналов 
в различных частях ареала сосны (табл. 80). Как видно, данные 
весьма разнородны. Но резюмируя их, можно считать, что в 
лесах Западной Европы (в Испании, Франции, Шотландии) в 
хвое сосны насчитывается . меньше смоляных каналов, чем в 

районах от Польши к востоку. Детальных нсс.1едований анато­
мическоГо строения хвои сосны, произрастающей в Азии, прове­
дено очень немного. Имеющиеся небольшие данные по Зауралью, 
ЗаПадной Сибири и Казахстану как будто свидетельствуют 
о слабом различии в насыщенности хвет сосны этого района 
смоляными каналами. 

Подсчет числа смоляных каналов для сосны, произрастаю­
щей на Урале (табл. 81), показывает, что, действительно, замет­
ных различий в зависимости от природно-климатического райо­
на нет. На территории Урала, от северных районов Коми АССР 
до Челябинской и Курганской обл. и юга Башкирии в игле сос­
ны насчитывается в среднем 9-12 смоляных каналов, что при 
пересчете на единицу площади поперечного сечения дает еще 
менее колеблющуюся величину- 13,5-16,2 канала на 1 .м.м2• 
Исключение представляет сосна островных боров Казахстана. 
где количество смоляных ходов увелич:ивается до 14-21 шт. на 
срезе или 18,8 шт. на 1 мм2 . 

У сосны обыкновенной, как правило, н~.-тречаются лишь пе­
риферические смоляные каналы. Редко можно увидеть промежу­
точные и срединные и очень редко - центральные смо.1яные 

ходы (табл. 82). Такая картина наблюдается всюду в лесной 
зоне. И лишь в степных борах очень заметно частое образова­
ние промежуточных и особенно срединных с~оляных каналоL 
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Таблица ВО 

СреАнее число CIIO.IIIIIHЫX кана.11оа 

8 хвое сосны обыкновенноR (nоnеречныR cpe:t) • ра:JЛнчных частих ареала 

·Район 

3 а п а д н а я и Ц е н т р а л ь-
ная Европа 

Северная Испания . . . . . . 
Пиренеи ......... . 
Франция (Центральный Фран­
цузский массив) . 
Восточные Альпы 

Карпаты .. 
Шотландия 

Польша .. 

Восточная Е~ропа 

Латвийская ССР 

Новгородская обл .. 
Украинская ССР 

Крымская обл. . . . 

Зауралье 

Челябинская обл. 

Курганская обл. 

Западная Сибирь 

Новосибирская обл. , 

Казахстан 

Наурзужкий бор 

Кустанайская обл. . . 

Среднее 
количество 

смолякых 

каналов, 

шт. 

3-8 
3-8 

5-8 
9-13 
4-7 
8,6 

12-12,5 

8,0..,.-13,8 

13,5 
6,3-13,7 

7,0 

12,8 
12,7 

12,2 

12,8 
15,6 

Автор 

Gaussen, 1960 
То же 

Steven а. Carlisle, 1959 
Sokolowski, 1931 

Калниньш, Рупайс, Ми­
лютина, 1955 
Соколов, 1928 
Моисеева, 1938 
Соколов, 1928 

Правдин, 1964 

Мишуков, 1966 

Правдин, 1964 

На это указывает и Л. Ф. Правдин ( 1964). Не исключено, Что 
частое nоявление срединных каналов представляет собой анома­
лию. вызванную сложными условиями существования сосны в 

степных районах. 
Таким образом, сравнение анатомического строения хвои 

сосны обыкновенной, произрастающей в различных прирЬдно­
климатическихзонах, позволяет установить следующее. 

1. В широтном направлении, с севера на юг, особенно при 
nереходе от лесной зоны к лесостепи и стеnи, наблюдается силь­
ное увеличение ширины и высоты иглы в связи с общим увели­
чением ее длины. 
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Таблица Ь1 

ЧHC.IIO CMO.IIIIHЫX К8И8.110В В OДHO.IIeтиell ХВОе 

ростовых побегов сосны обыкновеииоll, проиэрастающеll на Ура.11е 

Среднее ЧИСJIО каналов 

Бт анико-географическая l'aAo11 
на ноnереч-

на 1 я.к• по-
:~она и подзона ном срезе иглы, 

шт. (в скоб- перечного 

к ах- лимиты) среза, шт. 

Предуралье 

Тай1·а 

Северная Ухтинский (Коми ССР) 10,9 15,3 
(8-15) 

Средняя Гайнекий (Пермская обл.) 9,6 14,1 
(6-12) 

Южная Чайковский (Пер мекая 9,7 16,2 
обл.) (8-12) 

Зауралье 

Средняя тайга Ивдельский (Свердлов- 9,1 13,5 
екая обл.) (6-11) 

Сосново-березовые л е- Талицкий (Свердловская 11 ,О 14,6 
са обл.) (9-13) 

Курганский (Курганская 10,0 16,0 
обл.) (8-12) 

Лесостепь Анеинекий (Челябинс- 12,2 -
кая обл.) 

Степь Семиозерный (КазССР) 17,8 18,8 

Горный УРа л 
(14-21) 

Сосново-березовые Белорецкий (БАССР) 12,0 13,9 
леса (9-17) 

При этом форма поперечного сечения иглы весьма констант­
на и почти не связана с особенностя.ми ·природно-юшматических 
регионов. Относительная велИчина центрального цилиндра имеет 
тенденцию к возрастанию в юго-восточном направлении. 

2. Изменения в анатомическом строении иглы сосны, наблю­
даемые при переходе от одного геQграфического района в дру­
гой, касаются, главным образом, количественных показателей­
размеров тканей и клеток, количества отде:ЛьнJ>IХ клеток или 
анатомических элементов и т. д. Каких-либо новообразований. 
характерных д:Ля того или иного района,. не подмечено. Все 
изученнь1е количественные признаки обнаруживают достаточно 
тесную прямую связь с общими размерами иглы- ее высотой 
и шириной. Поэтому при увеличении поперечника хвои происхо­
дит увеличение толщИны покровных тканей, количества клеток 
эндодермы, ксилемы, паренхимы, склеренхимы и. др., увеличе-
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Т а б n и ц а 8Z 

Чис.wо смоnииwх каваnои разного типа 

на oooepe'IHOM срезе хвои у сосны. обыкновенной 
н е•н снбнрс:коА 

Среднее число смоля иых 

Ботаннко-географическая зона РаАон 

Сосна обыкновенная 

Предуралье 

Тайга 

Северная 

Средняя 

Южная 

Зауралье 

Сосново-березовые леса 

Степь 

Горный Урал 

Сосново-березовые леса 

Предуралье 

Тайга 

Северная 

Южная 

Ухтинский (1\омн АССР) 

Гайнекий (Пермс.-ая об.1.) 

Чайковский (Пермс.-зя об.,.) 

Талицкий (Свер.lловс.-зя 
обл.) 

СемиозерныН (Каэ.ССР\ 

Белорецкий (БАССР) 

Ел.ь сибирс.-ая 

Ухтинский (Коми АССР) 

Чайковский (Пермсю1я об.1.) 

К8Н8108 

:i: о " о 

>. :11 .. 
~ 

;.!>< = " ~~ = .. 
"':11 = "' "'"' Х: ~ Е~ ~ ... о,. ..... "'"' "' с .. с .. " IO':C 

10,4 0,2 0,2 О, 1 
9,0 0,3 о о 

9,2 О, 1 0,1 о 

10,7 о 0,1 о 

11,9 1, 7 4,0 0,3 

11 ,б 0,3 0,2 о 

0,5 0,7 0,1 о 

0,5 0,5 о о 

ние числа смоляных каналов, размера центра.1ьного цилиндра 

и т. д. Данное обстоятельство нере.1.ко не учитывается иссле­
дователями. Для правильной оценки характера перестройки 
анатомических структур необходимо сочетание измерений абсо­
лютных показателей с расчетом относнте.1ьных нндексо~. 

3. На юга-восточном и частично на северном пределах ареа­
ла сосны наблюдается установленное некоторымн авторами уве­
личение размеров клеток по.кровных тканеii. эн.1.одермы и коли­
чества склеренхимных волокон. В бо.1ьшннстве с.'lучаев это объ­
ясняется уже отмеченным фактом разрастання иглы и коррели­
рующим с ним изменением размера к.'lеток. Иск.11ючение пред­
ставляет достоверное увеличение развнтня ск.11еренхимы в 

образцах из северной тайги. 
В более засушливых й инсолиров(!нных районах юга и юго­

востока в хвое сосны образуется неско.1ько повышенное коли-
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чество устьиц и усиливается .степень складчатости стенок у кле­

ток хлорофиЛланосной паренхимы. Такая особенность анатоми­
ческого строения хвои южных образцов свидетельствует о нали­
чии у них лучших потенциальных особенностей к ассимиляции 

\'Г лекислоты. 

· 4. В севератаежных образцах хвоя отличается лучшим раз­
витием водапроводящей системы по сравнению с более южными, 
особенно степными образцами. Эта особенность направлена на 
регулирование водоснабжения хвои- некоторое ослабление раз­
вития ксилемных и трахеидных клеток в степных образцах поз­
воляет лучше переносить обезвоживание тканей в летний· период 
путем сокращения транспирации. 

При оценке только абсолютных показателей оказывается, что 
общее количество клеток, обеспечивающих хвою водой и раство­
ренными веществами, больше у образцов как из северной тайги. 
так и из степи в связи с большей толщиной последних. 

5. По направлению к югу наблюдается увеличение как аб­
солютного, так и относительного размера среднего расстояния 

между проводящими пучками. 

6. Количество смоляных каналов в хвое сосны мало зависит 
от географического района произрастания сосны. Расчеты пока­
зывают весьма близкие относительные iюказатели числа кана­
лов на единицу площади поперечного сечения. Некоторое уве­
.тшчение наблюдается лишь в островных степных борах За-
уралья. . 

Хвоя сосны степных боров отличается, кроме того, часто 
встречающимися случаями развития смоляных каналов непо­

средственно в паренхиме, так 1:1азываемые срединные каналы. 

Этим выводам, полученным при и::iучении анатомичt:~кuго 
строения хвои сосны обыкновенной, не противоречат материалы 
измерений анатомических элементов ели сибирской (табл. 83). 
У данного вида в более южных районах также наблюдается нt-­
которое разрастание хвои в толщинУ, и высоту, в связи с чем 

происходит уменьшение величины индексов A/L и B/L (табл. 84). 
Имеет место и усиление развития покровных тканей (кутикулы 
и эпидермиса) и эндодермы у более толстой хвои южной тайги в 
связи с ростовыми корреляциями, имеющими место в пределах 

иглы. По той же причине увеличивается и размер центрально­
го цилиндра. При- расчете относительных показателей намечав­
шиеся различия в основном теряются. Однако у ели сибирской 
по сравнению с сосной заметно выражено упрочнение покровов 
на севере в связи с увеличением дли_ны и ширины клеток гипо­

дермы в результате усиления развития второго гиподермального 

с."'ОЯ, что наблюдается обычно в углах хвоинок. На южном уча­
стке, как и у сосны, образуется больше устьиц. 

У ели сибирской. на поперечном срезе иглы встречается лишь 
1-2 смоляных канала. При этом одинаково часто развиваются 
как периферические; так и промежуточные каналы. Срединные 
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11 центральные почтн никогда не встречаю,;ся. Различий По чнс­
_,у· смоляных каналов у ели из севернон и южной. тайги не 
vста новлено. 

Изменчивость содержания в хвое и шишках 
различных минеральных элементов и общей эoлlil 

Исследования, проведенные с ссльскохозяйствс1шыми культура· 
мн, показали наличне географического градиента биохимическо­
го состава растений. В широтном направлении изменяется со­
держание белков в зерне злаков, масла в семснах масличных 
культур, сахаров в корнеплодах свеклы 11 т. д. · 

Закономерности химической изменчивости культурных расте­
ннii, по-видимому, далеко не всегда можно Эl\страполировать 

на дикорастущие 1.111ды, особенно древовпдные. Кстати, и мате­
риалов о географической изменчивости химического состава в 
от1юше1ши последней систематической группы начти нет. Можно 
счнтать лишь более илн менее доказанным увеличение у дре· 
весных растений по мере продвижения к северу содержания в 
лнстьях деревьев и кустарников аскорбшюной кислоты (Лльбен­
скнii, 1947; Пименов, Шрстер, 1964; Гром, 1967, и др.). В то же 
время некоторые исследователи (например, Руке, Melville, 
1942) такую закономерность не обнаружили. 

Jl. Е. Родин и I-1. И. Базилеви•1 (1965), синтезировав иссJiе­
довання большого числа авторов, пришли к выводу, что в пpe­
:te.•Jax лесной зоны зольность листьев таких видов, как береза 
н с.r1ь обыкновснная, новышастся в лучших ночвс1шых условпях 
и южных районах. · 

По нашим данным (табл. 85), содержание золы в хвое coc­
IIЫ обЫКНОВеННОЙ В СВЯЗИ С ИЗMeHCIIIICM фшнко-географичеСКОЙ 
среды колеблется в среднем от 2,00 до 2,88%. Обычно оно до­
стнl·ает 2,30-2,60%. Это несколько выше средней величины, I<О­
торую приводит Jl. Л. Ив;1нов (1936),- 1,93%. В нредслах при­
родно-климатичсскоi·о района нроцент :юлы снлыю изменяется 
в завиенмости от IHIЗЛH'IIIЫX нричин. Он может составлять все­
го Jiншь 1,4-1,7% 11 может подниматься 110 3-3,5%. Таl\аЯ 
сильная стенень варьнровання не позволяет установить досто­

верных различий колсfiания процента :юлы в эаrтсимости от 
ТОГО, В КаКОЙ IIJH!pO:lHO-K.'IIIM<IТII'IeCKOif JIO)l:IOHC 11\)ОИЗраСТ<IеТ 
сосна. Да н в прел.сJJах подзоны во:1можны оrльные колсба­
IIИЯ. В общем можно :~амстнть некоторое увеличение :юльности 
хнон по мере прол.внжсння на юг, от предлесотундровых лесов 

к лесостепи. У вел11 чснис достигает 0,5-0,8%. За метнос с ниже· 
ни~ содержания зо.1ы, О/lНако, нauJIIO/t:1eтcя лишь на краiiних се­
верных пределах проюрастанин сосны. 

Содержание общей золы в шишках сосны ropa:mo меньше, 
ч~~~ в се хвое (т:1fiл. 86). О11о достигает обычно 0,5-0,7 1Уо. 
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Таблица!!-~ 

СоАержаllие общеll эо11ы в одио11етне11 хвое соснw обwкl,овеииоlt 

в ра311ичных palloнax )lpalla (сре,.нее за два rCJ.I'B) 
% от cyxoro веса 

о 
Ср~д11ее спаержа11не ::lмf: 

Бптанико-r~оrрафи•1~ская 
Palloн 

о :В .а 30Jibl 
зо118_ н подзона 

.,,., .. 
u .... 
"'<::а. 

мер 1 :т~~ лимиты 

Предуралье 

Предпесотундро1ше ред- И1rпшский (Коми АССР) 13 2,00 1 ,40-3,18 
костой 11 ш.~ л е са 

Тайга 

Северная Ухтинский (Коми АССР) 28 2,11 1,41-2,68 
Средняя Гайнекий (Пермская обл.) 11 2,60 1 '72-3,47 
Юж113я Чаiiконскиii (Пермская 19 2,72 2,21-3,52 

обл.) 

Лесостсш. ДюртюЛИIIСКИЙ (БАССР) 10 2,88 2,07-3,93 

Заурал1.е 

T<!iira 
Сенерная Березонскиii (Тюменская 10 2,27 1 ,(iб-3,36 

обл.) 

Средняя И 1\ДеЛI>С КИ ii (Свердлов- . 21 2,48 1,68-3,38 
екая обл.) 

Сосионо-березоные леса Талицкий (Свермонская 6.') 2,60 1,95-3,53 
обл.) 

Лесостеш. Эвериноголовскпй 
ганская обл.) 

(Кур- 10 2,24 1,89-.1,13 

г о р н·~ ii ура л 

СосJюно-берс:ющ~с леса Белоренкий (БАССР) 26 2,47 1,78-3,22 
То же Зилаирекий (БАССР) 10 2,83 1,112-3,59 

Прнмсчатслыю, что в шишках сос11Ы, нроизрастающей в. 
Предуралье 11 в горах Южного Урала, содсржа~IИе золы выше 
110 сраiшенню с :Jауральскоi'l сосной. Разлнчня n OCIJOBIIOM до­
стоверны 

{" 1 =3.0 
t~ -2 = 1,5 

'"--~· = 4,3 
~~- ~. = 2,9 

Нам 11с удалось найти Jt<IIIIIЫX друп1х шпuров о содср-жаншr 
:IO.rJЫ 11 IIIIIШК<IX COCIIЫ. 

В ХВОС COCI\bl UбЫK\IOBCIIIIOЙ бЫЛО UII)>CДCЛCHO ТаКЖС COДCp­
ЖaiiiiC. общс1·о фосфора (табл. 87). Оно колеблется в срсю1см 
010,092 до 0,124°,{), что соответствует данным Эбермайера (EI)cr­
maycr, 1876) для Гсрмашш, Брuуна- н друп1х для Лш·лшr 
(Browll, Carlislc, Wl1ik, 1966) н Пор1·ж·аара (1966) длн Эc­
TUIICKOЙ ССР. Однако эта цифра меньше вcJI\1'1\IIIЫ, щннюд11~10ii 
Зражсвскнм 11 Крот ( 1955). 
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Таб.nица 86 

СоАержаиие общеА эо.аw а c:ae.awx шишках сос:иw обwкиовеииоll 
8 раэ.nа•иых palloиax :Vpa.na (в %от вбсо.nютио сухого веса) 

Сре.11нее со1ержанне золы 

Ботаннко-гсографнческаа зона н ао.!lзона• 
ЛИМИТЫ 

Предуралье 

Тайга 

Средняя ...... . 
Южная ... · ... . 

Зауралье 

Средняя тайга . . . . . 
Сосново-березовые леса 

Горный Урал 

Сосново-березовые леса . . 

0,72±0,056 0,50-1,02 
0,65±0,069 o:5-t-0,75 

0,52±0,034 0,44-0,63 
0,52±0,060 0,44-0,72 

О, 72±0,031 0,58-О.~Ч 

• А.!IМНIIНстратнвныс районы те же, что н в табл. 85. 

Таб.аица 87 

Содержание общего фосфора в одно.ветнеll хвое н сnС"лых шишках <осиы 

обwкновенноll в раэ.nнчнwх palloнax :Vpa.na, 'J, к абсо.,ютно сухому вн·у 

Ботанико-географи- Хвоя Шнwки 
ЧС<К3Я ЭОН3 И ПOJI• Мер+ т 

лимиты Мер+ т ,,IОIИТЫ 

зона 

П р 'е д у р а л ь е 

Сенерная тaiir<J 0,124 :!:0,0042 0,113-0,138 
Средняя . 0,09210,0046 0,089-0,100 о. 0.')8 ~ (1. 0060 0,032-0,071 
Южная 0,098±0,0029 0,08Н-О, 114 о. J(\(i +о. 0074 0,057-0,153 

3 а ура л,, с 

Средняя таiiга О, 121 1 0,0065 0,099-0,142 о. 0511 .± (\. ('1()35 0,032-0,077 

Сосново-бсрс· 
:юные леса 0,092 J. 0,0055 0,079-0,115 0.051 i O.tXЧI 0,030-0,076 
Стеш, О, 105~ O,OO<i3 0,089-0,147 О.Обl:!: 0,!1050 0,038-0,103 

г о р 11 ы й ура л 

Сосноио-березо-
вые Лl'Са О, 118::!:0,0055 0,094-0,155 о . 128 :±. (\ . 0055 0,084-0,156 

Д .. 'НI сосны не подтвсрждаетси соображение> об увеJiичении 
након.'!еншi фосфора 110 мере улучш~нин nочв~нно-климатичt:>­
скик условиИ, которое высказывают многие авторы (Родин. Ба­
.!илсвнч, \965). Повышенное содержа ни~ фосфора н хвоt:> cocнi.J 
можно наблюдать в nодзоне северноii тайги. а сниженное-
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в более б.1агоприятных ус.1овиях южной таi'Iги 11 сосново-березо­
вых лесЬ/3. Пo-BJIДII!\IOl\ly, бо.1ьшое в:шянне оказывают такие 
факrоры. как содержание фосфора в почваобразующей породе, 
динамика его оттока нз плодов 11 лнстьев. которые нивелируют 

про я в.1енне гесгр афнческого гр а;щента. 
Содержание фосфора в спелых шишках сосны ко.1еб.1ется от 

0,031 до 0,128%. Обычно оно на 10-50% ниже, чем в хвое. Оп­
ределенной закономерности в варьнровании этого прнзнака не 
подмечено. Следует лншь указать на повышенное накопленне 
этого э11емента в шишках сосны, провзрастающей в горах Юж­
ного ~-ра.1а. Кстати, в это~1 районе наб.1юдается повышенное 
содержанне фосфора н в хвое. 

Фосфор яв.1яется важнейшим :\Iакроэ.lеi\Iентом. без которого 
невозможно осуществ.1ение основных процессов жнзнедеятель­

ности зеленого лнста. Интересно прос.1едить также географиче­
скую изменчнвость в содержаннн эле!\Iента, яв.1яющегося В•) 

:.1ногих с.1учаях относнте.1ьно инертным вещество:.!, ка.1ьцня. По· 
с.1едний обладает меньшей реагентностью и особенности его на­
копления в тканях гораздо слабее отзываются на жизнедеятель­
ности растеннi'!. 

В различных районах Ура.па среднее содержанне ка.1ьцня 
в шишках ко.1еб.1ется от 0,12 до 0,25% (табл. 88). Оно, кро:.1е 
того. спльно варьирует у отде.1ьных деревьев. По направ.1енню 
с севера на юг заметно некоторое уве.1пченне накоп.1ею1я дан­

ного э.1е:.1ента. что, однако, слабо доказывается статнстнческн 
(коэффпuнент достоверности t < 2). 

Табпица 88 

Со;r.ержанне о.бщего капьц•tА в ·cne.1ЬIX шишках сосны обыкнов~нноА 

в ра'JJtнчных раАонвх Ура.1а 

'· 00 к абсо.1ютно сухому весу) 

Боtаннко-географнческая зона н подзона 

Тайга 

Северная 

Средняя . 
Южная . 

Предура.1ье_ 

Заура:1ье 

Средняя тайга . 

Сосново-5ерезозые леса . 

Степь .... 

Горный Ура.1 

Сосново-березовые .1еса . 

214 

.lfcp + т 

0,12::::0,002 
О, 16±0,006 
о, 15±0,005 

0,20±0,011 
0,23±0,017 
0.24±0,009 

Лимиты 

0,09-9.12 
0,11-0.19 
0,12-0,19 

0,11-О,.ЗЗ 

0,15-0,.35 

0,16-0,28 

о о о о 0,25±0,007 0,21-0.30 



Бо.1ее отчет.1иво прояв.1яются различия в со.:~.ержании ка.1ь­

u11я \" .:~.еревьев сосны, произрастающих в запа.:~.ной и восточ­
ной Частях изученной территории. В Предура.1ье в ш·.~шках со­
сны накап.111Вается 0,12-0,16% ка.1ьция, тог.:~.а как в Заура.1ье 
и на Горном Урале гораздо больше- 0,20-0,25%. Раз.1ичия 
всегда достоверны, t = 2,5-4,4. 

По-ви.:~.имому, более сухой климат Заура.1ьской равнины спо­
собствует интенсивному накоплению кальция в шишках сосны. 

Бо.1ьшое значение имеет также насыщенность почвы кальци­

ем- она выше на юга-востоке, в подзоне сосново-березовых .1е­
сов, в степи, а также и на Горном Урале, г.:~.е распространены 
горные породы, обогащенные кальцием. 

Таким образом, закономерности географической изменчиво­
сти химического состава органов древесных растений весы1а 
сложны. Общая зодьность хвои у сосны обыкновенной обнару­
живает весьма незначительную связь с географическим мес1Гопо­
.1ожением участка. Этот показатель относитедьно устойчив в 
пространствеином аспекте. Его варьирование обусловливается 
наличием разнообразных мало изученных, с.1або связанных с 
природно-к.1иматическим расчленением территори~:~ , факторов. 
То же самое можно сказать и в отношении со.:~.ержания общего 
фосфора в хвое сосны. 

Накопление минеральных элементов в спе.1ых шишках сосны 
характеризуется более заметной корреляцией с :-.Iестоположени­
ем древостоя. При этом основную роль играет не широтная зо­
на.1ьность, а принадлежиость участка к опреде.1еj-Iной физико­
географической об.1асти. Сосна в Предуралье имеет повышенное 
содержание общей золы и, наоборот, поиижеиное содержание 
ка.1ьция в шишках по сравнению с зауральской сосной. Сосна 
горной части Южного Урала накапливает в шишках много 
зо.1ы и общего кальция. 

Изменчивость содержания хлорофилла 
в хвое сосны обыкновенной 

Суммарное содержание хлорофидла в одно.1етней хвое росто­
вых побегов сосны обыкновенной на Урале колеб.1ется в сре.J.­
нем от 0,83 до 1,18% в зависимости от природно-климатиче­
ского района {табл. 89). Такие колебания в общем невелики, 
они перекрываются размахом индивидуальной изменчивости. Наи­
более заметно выделяется степной район Зауралья, где наб.'lю­
дается довольно сильное снижение содержания зеленых лиг­

ментов. Это объясняется повышенной инсоляцией в степи, а ю1к 
известно, усиление интенсивности освещения вызывает ослаб.1е· 

ние синтеза хлорофидла. Та же самая причина обусловливает 
повышенное накопление лигмента в древостое, расположенном 

в Пермсrюй обл. Бо.!'fее значительное количество пасмурных 
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Та6яица 88 

Содержаине хяорофиJ111а в oднolleтAell хвое сосны о6ыкновенн.о11 

в раз,.нчных palloнax :Vраяа, % к а6со11ютно сухому веществу 

Ботаннко-
·rеоrрафнчес- Сроки Мер± т 
ка1 зона и Район определения Лимиты 

подзона 

Тайга 
Средняя Ивдельский 31. VII-2. VIII 0,98±0,035 0,87-1' 19 

(Свердловская обл.) 1963 r. 
Южная Пермский 30.VII- 1 '18±0,026 1,06-1,30 

(Пермская обл.) 1. Vlll-
1963 r. . Приrородный 1-З. VIII 1 ,02±0,041 0,74-1,38 

r. Свердловск 1962 г. 
(Свердловская· обл.) 23-25.VII 

1964 г. 

•Степь Анненский 11-14. VIII 0,83±0,043 0,63-1,03 
(Челябинская обл.) 1963 г. 

Отно-
шеи не 

а кб 

3,08 

3,21 

2,78 

3,36 

дней, общее снижение инсоляции по сравнению с сухим Зн­
уральем определяет усиленный синтез хлорофилла. В обоих слу­
чаях различия достоверны (t2-з = 3,1; lз-4 = 3,4 и т. д.). На­
саждения сосны, произрастающие в пригородном районе Сверд­
ловска и в Ивдельском районе, занимают промежуточное поло­
жение по сравнению с Пермски.м и Анненским участками, что н 
определяет для них среднее значение содержания хлорофилла. 

В целом же рассматриваемый признак весьма стабилен и Нt:­
обходимы резкие отклонения в метеорологической обстановке, 
чтобы возникли изменения в содержании пигментов. В связи с 
этим трудно согласиться с Н. А. Ларионовой (1968), обнару­
жившей очень сильное (на 38-46%) варьирование содержания 
хлорофилла в хвое сеянцев кедра сибирского из семян разно­
го происхождения. 

Количество отдельных пигментов изменяется в основном па­
раллельно общему их содержанию. Наибольшее накопление 
хлорофилла а и хлорофилла б наблюдается в южной тайге 
Предуралья, а наименьшее- в степной зоне~ Два других участ­
-ка занимают промежуточное положение. Однако полной син­
хронности в изменении содержания хлорофиллов разных типов 
нет, в связи с чем и наблюдается колебание отношения а/6. 
Этот показатель имеет наибольшую величину (3,36) в борах 
степной полосы, несколько ниже величина а/б в сосняках сред­
ней тайги Заура.'IЬЯ, южной тайги Предуралья и особенно на 
южнотаежном участке Зауралья (а/б = 2,78). Однако различия 
11е столь значительны, чтобы можно было говорить о какой­
либо географически обусловленной дИфференциации пигментно­
го комплекса по указанному признаку. Величина аfб колеблет­
·ся около среднего значения 3,0. 
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Изменчивость размера мужских шишек 
и пыльцевых зерен 

Размеры мужских шишек (колосков) тесно связаны с условия­
r.ш, в которых они формируются. СредИ этнх условий важней­
шую роль играет месторасположение шишки в кроне дерева, что 

определяет ее снабжение питательными веществами. Так, у сос­
ны обыкновенной (деревья IV класса возраста, произрастают.у 
ст. Па.~кино, пригородная зона г. Свердловска) размеры коло­
СI<а достигали на ветвях 111 порядка 33,1 ±0,8 .им; на ветвях IV 
порядка -28,4± 1,05 .мм. Разница достоверна (t = 3,2). 

Значительное влияние оказывают и экологические факто­
ры- тепло, свет, влага. На более освещенных местах и плодо­
родных почвах сосна чаще образует более крупные мужские 
шишки. По той же причине в южных районах Урала, где сос­
на имеет лучшие условия репродукции, на деревьях формируют­
ся более мощные шишки (табл. 90). В 1967 г. в степном бору 
(Анненский р-н Челябинской обл.) длина мужских колосков 
превышала таковой у сосны из средней тайги примерно на 20%, 
а ширина на 10%. Соответственно, в колоске образовалось боль­
ше стробилов (на 10%}, имевших к тому же увеличенный раз­
мер. Очень заметно увеличилось количество микроспорофилов. 
приходящееся на один стробил: с 39,3 до 57,2 шт. Разница в 
большинстве случаев достоверна. · 

Однако такие различия возникают между отдаленными тер­
риториями. При меньшей разобщенности сосновых древостоев 
величина шишек колеблется мало, Так, в· южнотаежной полосе 
Зауралья длина мужских колосков в районе Свердловска до­
стигает в среднем 7,9 .мм, а в районе пос. Шаля, расположен­
ном в 130 к.м от Свердловска, в среднем 8,3. Разница состав-
ляет не более 5%. . 

Абсолютные размеры пыльцевых зерен колеблются слабо 
(табл. 91). Общая длина пыльцевого зерна (L) варьирует в 
пределах 68,5-72,5 .мк; длина тела (А) 47,0-50,2 .мк; высота 
(В) 34;3-38,8 .мк. Незначительно и варьированИе размеров 
пы_льцевого мешка: С= 23,9-26,3 .мк, D = 29,6-31,4 .мк. При 
низких и средних уровнях вероятности достоверные отличия по 

общей длине тела пыльцевого зерна имели во многих случаях 
образцы из Башкирского заповедника и частично Ивдельского 
района. У них пыльцевые зерна крупнее, чем на остальных уча­
стках. У остальных образцов достоверных раз.1ичий по величи­
не пыльцевых Зерен не наблюдалось. 

Такое же положение и в отнqшении других показателей, ха­
рактеризующих размеры пыльцевых зерен. На всем протяжении 
изученной части ареала- от северной тайги до степи разме­
ры пыльцевых зерен остаются почти неизменными, за исключе­

нием Башкирского образца. Соответственно, и значение коэффи­
циента вариации признаков, характеризующих размеры пыльц_е-
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Таб.11ица 110 

Характеристика мужских шишек сосны обыкновенной в nep11o:t 
мейоза в средней тallre и стеnных борах Урма 

Сбор rv-v 1967 r . 

.:. . Раз~t~ры t\L'.lC'~t\J, .к.w 
:;~ .... 

' о"' Ботаннко-rеоrрафн-
Район "~ ческая зона н nодзона ~~ Общая 1 Толщина ДJI.ННЗ 1 u" . "'2 .. ::r:z:a 

1 

Средняя тайга Шалинекий 17 8,25 ± t),~5 
' 

5.lt)±0,20 
Горного Урала ( Свердловекая б, 12 

обл.) 

Зауральская степь Анненский 
(Челябинская 

22 10.84 ± (1 ,34 ;."i,П±О.\0 

обл.) 

t 

1,68 

вых зерен, в целом по Уралу очень невелv.ко. С достнгает по 
Зауральской части для показате.1я L- ~.4%. для .-l- 2,5%, 
для В---:- 2,9%, для С- 4,6%, для D- 3.~%. 

С нашими данными хорошо согласуются nоказатели. приво­
димые для многих других областей СССР. (1днако н Запа.1ной 
Сибири общий размер тела пыльцы Вt'~колько ниже. чем на 
Урале и прилегающих территориях. Не исключено. что это об­
ус.rювлено спецификой применяемой ~rетодики. Остальные при­
знаки западносибирской сосны почтн идентичны ноказателям. 
вычисленными нами. Марсе (Магсеt, 1951) для Фрзнции дает 
размеры пыльЦы А = 44-55 мк, В= 38-45 ."'K. Пыльца сосны, 
выросшей во Франции, не отличается от уральской по д.1ине 
тела, но имеет большую ширину его. 

Обратимся к относительным показателям. характернзующим 
форму пыльцевых зерен (табл. 92). Индексы nы.1ьцы, происхо­
дящей из разных районов Урала, б.'lшки межл.у собой. Индекс 
A/L колеблется в пределах 0,68-0,71, .-ljB- от 1.24 до 1,38. Раз­
личия величины A/L обычно статистически недостоверны. Однако 
заметно некоторое превышение значения AJL .в palioнax Пред­
уралья, а также и в Западной Сибири. 

По индексу А/В имеются достоверные отличия у пыльцы; про­
исходящей из горных районов Урала, от ны.1ьцы равнинных об­
ластей. При этом у горной пыльцы может ва6.1ю.1аться как по-· 
вышенное, так и поиижеиное . значсннс :1аввого показа-те.'!я. 

Пыльца горной сосны, следовательно. 6o.lC'l' парнабнльна по 
форме тела, чем равнинная. Она может быть бо.1ее округлой .и, 
наоборот, более вытянутой. Пыльцевые зерi1а рапиннной сосны 
отличаются гораздо более однообразной форl\IОЙ. Пыльца 
французской сосны· характеризуется округ.'!остью формы, у нее 
индекс А/В= 1,11-1,25, то'гда как для Ура.1а средняя величина. 
А/В= 1,24-1,33. 
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ЧJ1Со~10 Средняя мина Чнr.1о спорофнд-

стро6н.аов, 1 стробн.1а, .w.w 1 .10в в стробиле, t 
шт. шт. 

37,8± 1,88 1 2, 13±0, 167 39,3±1,24 
2,52 2,32 7,52 

-!3,8:: 1 ,46 2 ,55::;:0,069 57,2=2,03 

Высокую степень устойчивости показывает так называемая 
«парусность» пыльцевых зерен. Как правило, ее величина всюду 
одна и та же- 0,63-0,64. Заметное отклонение от нормы дает 
.:1ишь насаждение сосны в районе заповедника «денежкин Ка­
:-.Iень». Суровой природе Горного Севера сопутствует относитель­
ное разрастание пыльцевых мешков. Это определяет также и 
снижение величины индексов A/D, B/D и А/С. П~и этом раз.1ичия 
достоверны при уровне вероятности 0,95-0,99 Уо. Величина па­
русности, вычисленная по материалам Т. П. Некрасовой, также 
свидетельствует об увеличении относительного размера воздуш­
ных мешков в Западной Сибири. Паруснасть восточноевропей­
ской сосны не отличается от уральской. 

Т<rким образом, признаки, характеризующие размеры пыль­
цевых зерен, очень константны. Лишь в отдеJiьных случаях на­
блюдаются отклонения от средней нормы. Это чаще встреча_ет­
ся в горных районах, а также на севере Ypa.'la. Однако откло­
нения весьма невелики. Сравнение уральской сосны с другими 
географическими расами показывает малое различие размерных 
показателей пыльцевых зерен. Однако по сравнению с Западной 
Европой· на Урале пыльца характеризуется более вытянутой 
формой те.1а. 

В то же время форма и размеры мужских шишек довольно 
сильно колеблются в .зависимости от того, в каком географи­
ческом районе промэрастает сосна. Размеры мужских стробилов 
11 колосков, кодичество стробилов и микроспорофиллов выше в 
южных районах по сравнению с северными. Эта закономерность 
отражает общую зависимость размеров мужских генератнвных 
органов от экологических факторов . 
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Таблица 81 

Иэмеи•ивость размеров пыльцевых зерен сосны обыкновенноМ 

в разли•ных раАонах Урала. ПрнвеАены среАнне велн•ины (Мср)и ошибка (т) 

Ботаннко-rеоrра- 1 
фическая зона 
И ПОJIЗОН8 

Предуралье 

Тайга 

Средняя • 

Южная 

Зауралье 

Тайга 

Средняя. 

Южная • 

Сосново-бере­
зовые леса 

То же. 

Степь • 

Горный 
Урал 

Северная тайга 

Сосново-бере­
зовые леса 

То же. 

РаАон 

Гаинекий р-н 
(Пермская обл.) • 
Чайковский 
(Пер~1ская обл.) • 

Ивде..1ьский р-н 
(Свердловская обл.) . 
Пригородный р-н 
(r. Свердловск) . 

Талицкий р-н 
(СвердЛовская обл.) . 
Курганский р-н 
(Курганская обл.) . 
Семиозерный р-н 
(Каз. ССР) 

Размеры зерен, .ttк 

70,9±0,98 50,2 37,7 26,1 30,5 

69,2±0,94 49,2 37,4 23,9 30,6 

71 '7 ±о' 43 49 '8 38' 8 25' 7 31 ' 1 

69,6±0,54 48,3 38,0 24,8 29,6 

70' 8 ±о' 5 49' 2 37 '6 25 '7 30' 2 

68,5±0,80 47 ,О 37 ,О 24,0 30,5 

70' о± о' 78 48' 7 37 ' 7 24' 5 30' 1 

Заповедник .Денеж­
кнн камень• (Сверд-
ловская о5л.) 69,3±0,92 47,2 34,3 26,3 31 ,О 

Ильменекий заповед-
ник (Челябинская обл.) 68,6±0,82 48,3 39,0 24,6 30,5 
Башкирский заnовед-
ник (БАССР). 72,5±0,62 49,1 38,6 26,3 31,4 

Дру•и~ районы 
СССР • Московская и Тамбов­

екэя облает и (да н н ые 
М. Х. Моносзон-Смо­
линой) . 69,9 

66,3 

48,2 40,1 26,5 29,8 

48,6 39,9 28,5 31,6 
Заnадная Сибирь (дан­
ные Т. П. Некрасовой) 

Изменчивость размера и формы женских шишек 

Географическая изменчивость размеров шишек мало изучена. 
О. Г. Каппер (1954), Л. Ф. Правдин (1964) и некоторые дру­
гие считают, что с севера на юг наблюдается увеличение разме­
ра шишек сосны обыкновенной. По данным Т. П. Некрасовой 
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Ta«<nиu.a 82 

Иамеи•ивост., индексов пыл.,u.еаых аереи сосны обыкиоаенноR 
в раuи•ных раRонах :Vрала' 

Индексы 

5отаннко-rеоrрафическаи зона и подзона 

1 
А/В ] А/д 1 В/д 1 

А/С 1 Парус~ A!L н ость 

Предуралье 

iaйra 
Средняя. . . - 0,71 1,33 1,64 1,24 1,92 0,64 

Южная . 0,71 1,32 1,61 1,22 2,06 0,63 

Зауралье 

iaйra 

Средняя 0,69 1,28 1,60 1,25 1,94 0,64 
Южная 0,68 1,26 1,56 1,23 2,01 0,64 

Сосново-березовы~ леса 0,69 1 ,31 1,63 1,24 1,91 0,64 

То же. 0,69 1,27 1,55 1 '21 1,96 0,65 

Степь 0,70 1,29 1,62 1,25 1,99 0,63 

Горн.ы й Урал 

Северная тайга 0,68 1,38 1,52 1,17 1,79 0,70 

Сосново-березовые леса 0.70 1,24 1,58 1,28 1,97 0,63 

То же. 0,68 1,27 1,57 1,23 1,87 0,66 

Московская и Тамбовская 
области 

(данные М. Х. Моносзон-Смолиной) 0,70 1,22 1,70 1,35 1,85 0,64 

Западная Сибирь 
(данные Т. П. Некрасовой) . 0,73 1,22 1 '.54 1,26 1,70 0,68 

Вычислены нами по материалам указанных авторов. 

(1960), для Западной Сибири зональные различия в весе и дли­
не шишки очень незначительны. В Швеции длина шишек ели 
обыкновенной, как показал Андерсон (Anderssoп, 1965), увели­
чивается от северных границ к южным на 4-5 с.м, что происхо­
дит, по-видимому, в основном за счет того, что север Швеции 
покрыт горами, а южная часть представляет собой равн~ну. 
Если же вне~ти поправку на абсолютную высоту местности, т<r 
увеличение длины шишек достигает примерно 1,5 с.м на Т' ши­
роты. 

По нашим данным, длина шишек в широтном направлении 
на Урале изменяется слабо (рис. 28). Для сосны это измене­
ние достигает всего 3-5 .м.м на протяжении 14-15° широты. 
Гораздо сильнее колеблется средний вес - он увеличивается от 
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Рис. 28. Средняя длина и вес шишек сосны обыкновенной на Урале 

1- 1.:редняя д.1ина шишки, мм; 2- средний 1~сс lllltiiiKif, ._-. 



5см 

о 

Рис. 29. Шишки соснЫ обыкновенной из средней тайги Заура.1ья . Ивде.1ьский 
р-н Свердловекой обл. 

5см 

о 

Рис. 30. Шишки cocitы обыкновенной из северной тайrн Заура.1ья . Ханты-Ман­
сийский национальный округ Тюменской об.1. 

!н:м 

/) 

Рнс. 31. Шишки сосны обыкновенной нз подзоны сос•н>оо-бt'ре.н>вых .lt'coв За­
ура.1ья. Талицкий р-н Сверд.1овскоii о6.1 . 





2.2-2,5 на севере лесной зоны до 4,0-4,3 г в степной полосе. 
Прн это!\! в нределах лесной зоны величина шишек мало изме­
няется (рис. 29, 30, 31). Сосна может в благоприятные годы про­
дуцировать хорошие, достаточно крупные шишки даже в пред­

лесотундровой полосе. Однако здесь наблюдаются значительные 
колебания размера шишек у отдельных деревьев и на отдель­

ных участках. В переходной подзоне сосново-березовых лесов 
вес шишек заметно возрастает и особенно тяжелыми становят­
ся шишки в степной зоне. Длина же их, как отмечалось, из­
меняется гораздо меньше. В южном направлении увеличива­
ется уде.1ьный вес и толщина шишки. В связи с этим, некото­
рое значение приобретает величина отношения Р (г) /L (см). 
Чем тяжелее шишки, тем выше эта величина. В лесной зоне она 
равна 0,70-0,90 при весе шишки 2,2-3,1 г. В подзоне сосно­
во-березовых лесов индекс P/L становится приблизительно рав­
ным 1,0 (при среднем весе 3,3-3,9 г), а южнее увеличивается 
до 1,10-1,30. Это происходит придостижениисреднего веса ши­
шек 4 г и более .. 

liаиболее интересной закономерностью является увелиЧение 
длины шишек сосны в Зауралье. Если в районах Предуралья 
средняя длина колеблется в пределах 30-31 мм, то.к востоку 
от хребта она поднимаетсЯ до 33-36 мм. Разница для соответ­
ствующих подзон достоверна (t > 3). Увеличение веса шишек в 
восточных районах менее ярко проявляется, хотя также имеет 
место. В Предуралье средний вес в лесной зоне достигает 2,5-
2,7, а в Зауралье- 2,6-3,6 г. 

Наибольшую величину имеют шишки деревьев сосны; про­
израстающих в степных борах и лесных массивах гор Южного 
Урала. Здесь их средний вес поднимается выше 4 г (в Зила­
иреком районе в среднем даже до 4,9 г), а длина более 36 мм. 
Наиболее благоприятные условия для образования крупных ши­
шек сосна, следовательно, находит в более сухом климате вос­
точных и особенно жарком климате юга-восточных районов, 
а также в горах Южного Урала. С другой стороны, нельзя ис­
кточать и возможности неодинакового происхождения западна­

и воеточноуральских популяций сосны, что определяет специфи­
ку их генатипического состава. 

У ели сибирской географИческий градиент размера шишек 
выражен примерно так же, как и у сосны (рис. 32). На всем 
протяжении таежной зоны, rде распространена эта порода, дли­
на ее шишек варьирует беспорядочно, подчиняясь, по-видимому, 
главным образом динамике эдафических факторов и особенно-

Рис. 32. Средняя длина шишек и вес семян ели сибирской в лесах Урала 
Длина шишек: а-- до 55; б- 55-60; в- 65-70; 2- свыше 70 ..,.., 

Заштрихована зона, где вес 1000 семян досТигает 5,5 г, пунктиром обозначена зона со 
средИJtМ весом 4,5-5,0 2 
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стей погоды данной местности, к которым ель более чувстви­
тельна, чем сосна. В отдельные годы длина шишек ели европей­
ской может, например, различаться до 30% (Holubcik, 1967). 
При этом ОТiражаются, несомненно, и особенности генотипичес­
кого состава ;популяций, определяющие значительное колебание 
размера шишек в пределах одного природного района. 

Наиболее четко проявляется резкое снижение длины шишек 
ели в предлесотундровых лесах, где эта порода находится в пес­

симальных условиях, на ~ранице ареала. Здесь шишки очень 
мелкие - 45-50 .м.м. Некоторое увеличение длины шишек в лес­
ной зоне наблюдается в подзоне южной тайги (до 65-70 .мм). 
В среднем же длина шишек сибирской ели в таежной зоне Пред­
уралья колеблется от 55.:._60 до 65-70 .м.м. 

В таежных лесах Зауралья, по нашим относительно непол­
ным данным, средняя длина шишек колеблется от 57-58 до 
65-67 .м.м, что показывает некоторое снижение по сравнению 
с западными образцами. 0дJнако снижение это очень невелико 
и заметных различий в размере шишек сибирской ели на за­
паде и востоке изучеююй территории не наблюдается. 

Резкое увеличение размера шишек ели сибирской имеет ме­
сто в переходной полосе от таежной зоны к широколиственным 
лесам Предуралья. Здесь среДняя длина может достигать 75-
77 .м.м. 

Размеры шишек кедра сибирокого та•кже обнаруживают тен­
денцию . к увеличению в более южных районах Зауралья 
(табл. 93, рис. 33, 34). Их средняя длина от северных преде­
лов произрастания кедра до южных увеличивается на 16 мм, 
а средний вес еще сильнее- на 13 г, т. е. вдвое. Однако сле­
дует отметить, что вес шишек в южной тайге несколько завы­
шен в связи с тем, что Н. А. Луганский (1962), данные кото­
рого здесь использованы, определял не абсолютно-сухой вес, как 
делали мы, а воздушно-сухой. В южной тайге увеличивается 
количество семенных чешуй и семян в шишках кедра, а также 
(как и у сосны обыкновенной) поднимается удельный вес ши­
шек (P/L). Процент полнозернистых семян в пред.'!есотундровых 
н севератаежных лесах, как показывают наши данные, у кедра 

совершенно одинаков. Однакс в юЖной тайге, по расчетам 
Н. А. Луганского, он сильно возрастает. 

Математическая оценка географической изменчивости длины 
шишек показывает низкие величины варьирования. Коэффици­
ент вариации Достигает для Предуралья: у сосны обыкновен­
ной 6-8%, у ели сибирской 12-13%. Географическая изм~н­
чивость размера шишек ели несколько выше из-за резкого па­

дения их длины в предлесотундровых лесах. 

Выше уЖе говорилось о довольно. тесной связи между раз­
мерами шишек и количеством содержащихся в них семян. Это 
обстоятельство в известной мере отражается на с:одержании се­
мян в шишках, Сформировавшихея в различных природно-кли-
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Рнс. 33. Шишки кедра сибирского из горной тайги Северного Урала. Ивде.nь­
ский р-11 Свердловекой обл. 
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о 

Рис. 34. Шишки кедра сибирского из подзоны предлесотундровых редкоетон­
ных лесов. Ямало-Ненецкий национальный округ 



Таблица 113 

Характеристика размеров И формы шишек кедра сибирского и Зауралье 

·>~~ .. 1 
1 

.;, ".-

... о . .. 
"! .,~ 

u 

& :25 о 

"' :z: .. .. § :z: :z: - u 
Ботанико-геогра- 3 u .. . ..... = 

· фическая зона РаАон " .. "! 2 .. :1:.1 :z: 
3"1 .. ., <> .. а "3 "' и подзона 

u "= .. :z: ,:z: 
~- o<i "' ;>~~ = = ~3 о 

"' ~ Е! 
<;>. :z: 

~~ = "3 ..... " а ~ "" с.."' = .. =о ~о'! о :т .. :Т:z: 

Предлесотунд- Шурышкар- 47,5 39,5 0,83 13,1 2,63 41,1 35,6 68, 9 
ровые редко- ский (Тюмен-
стойные леса екая обл.) 

Тайга 

Северная Ивдельский 
( Свердловекая 

52,8 43,5 0,81 17,9 3,35 47,8 51 ,8 68, 7 

обл.) 

Южная (дан- Верхотурекий 63,0 46,0 0,73 26,8 4,25 61 ,О 68,9 84, 5 
ные Н. А. Лу- и др. (Сверд-
ганско.-о, ловекая обл.) 
1962) 

матических районах. Обычно на севере Урала, где шишки мель­
че, в них содержится и несколько меньше семян по сравнению 

с южными районами. Однако основное значение имеют в дан­
ном с.ччае не размеры шишек, а другие причины и прежде 

всего, вероятно, погодные условия, скJtадывающи~ся в период 

закладки и формирования генеративных органов. Поэтому на 
южных участках могут образовываться шишки с меньшим коли­
чеством семян, чем на более северных. Так, в 1964 г. на Ух­
тинском участке (северная тайга Предуралья) в одной шишке 
содержалось в среднем 12,7 шт. полных семян, а в 1960 г. в Вер­
хотурском районе (южная тайга Зауралья) среднее содержание 
семян достигало всего 1,7 шт. В Талицком районе (сосново-бе­
резовые .1еса) в разные годы содержание семян колебалось от 
4,2 ДО 12,0 ШТ. 

Варьирование рассматриваемого признака очень велико, по­

этому можно дать лишь общие придержки о содержании семян. 
На одну шишку сосны приходится в среднем 0,5-2 при слабо:vr, 
4-8 при среднем и до 12-15 шт. полных семян при высоком 
урожае. Однако и при высокой урожайности возможно 
сохранение у отдельных насаждений низкого выхода семян. 

Что же касается полнозернист()сти семян, т. е. процента пол­

ных семян от их общего количества, то мы не установили осо­

бых различий в зависимости от географического района. Полно­
зерннстость достигает во всех природно-климатических :юнах 

средней величины 70-80%. Иногда она поднимается до 90, 
а иногда уменьшается до 40%. Сильное падение происходит 
обычно в годы плохого урожая, когда содержание полнозерни-
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стых семян в шишке снижается до· 1,5-3 шт. При количестве 
полных семян 4-5 шт. в одной шишке полнозернистость повы­
шается до 60-70%, а при количестве 7-·Jo шт.- до 75-80%. 
Содержанию 13-15 И более семян соответствует полнозерни­
стость 83-88%. Следовательно, наблюдается тесная зависи­
мость между содержанием семян в шишке и их полнозернисто­

стью. Корреляция >Между ними характеризуется коэффициентом 
r, равным +0,83±0,190. 

Итак, хотя размеры шишек хвойных видов и имеют тен­
денцию к векоторому уменьшению по направлению с юга на се­

вер, градиент этого изменения в пределах таежной зоны весьма 
невелик. Величина шишек заметно падает лишь на северной 
r>ранице распространения сосны обыкновенной и ели сибирской 
и заметно поднимается при переходе к зоне широколиственных 

лесов (для ели сибирской) или степной (для сосны обыкновен­
ной). В пределах каждой I<лиматической зоны возможны значи­
тельные колебания размера шишек, что вызвано особенностями 
генатипического набора данной популяции и совокуПностью ме­
стных экологических (почвенно-гидрологических) факторов. 
При этом ель отличается несколько более высокой изменчиво­
стью· по сравнению с сосной. Для сосны обыl{новенной характер­
но увеличение длины и веса шишек. в Зауралье по сравнению 
с Предуральем, а также и в горных районах Южного Урала, 
и в степных борах. 

Удельный· вес шишек (отношение P/L) у всех изученных видов 
варьирует параллельна общему весу шишек, а содержание в 
них семян и их полнозернистость не связаны с геоnрафическим 
градиентом, а изменяются в зависимости от метеорологических 

особенностей года, условий опыления и других мало изученных 
факторов. 

Изменчивость формы семенных чешуй 

Почти во всех природно-климатических зонах, где промэрастает 
сосна обыкновенная, по Л. Ф. Правдину, наибольшее распро­
странение имеет вариация gibba, с бугорчатыми апофизами. 
Две другие формы встречаются реже, причем на юге чаще гef­
lexa, а на севере plana. Наши данные (табл. 94) не показывают 
увеличения р~змера выступа апофиза по направ,лению на юг. 
Средний показатель, характеризующий величину выступа, до­
стигает значения- 2,6-3,1 (по пятибалльной шкале) независи­
мо от того, где промэрастает сосна -в тайге, лесостепи или 
степной зоне. Лишь в предлесотундровых лесах Коми АССР 
наблюдается заметное сниженИе балла до 2,3. Шишки с апофи­
зом, оцениваемым баллом выше 3, здесь встречаются редко, тог­
да как характерной особенностью сосны Урала является повсе­
местное распространение деревьев с апофизом от 1 до 5 баллов. 

Более четко. nрояъляется различие шишек сосны по типу 
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Таблица 94 

Beли'IIIHa апофиэа у шишек сосны обыкновенноll 
в раэли'IНЫХ palloнax l'рала 

Ботаннко-rеографнческаи зона 
н подзона 

Предуралье 

Предлесотундровые леса 

Тайга 

Северная 

Средняя 

Южная 

Зауралье 

Тайга 

Северная 

Средняя 

Южная 

Сосново-березовые леса 

Лесостепь 

Степь 

Горный Урал 

Сосново-березовые леса 

Район 

Интннскнй (Коми АССР) 

Ухтннскнй (Коми АССР) 

Гайнекий (Пермская обл.) 

Чайковский (Пермская обл.) 

Березовский 
обл.) 

(Тюменская 

Ивдельскнй (Свердловская 
обл.) 

Прнгородный (Свердлов-
екая обл.) 

Талнцкнй (Свердловская 
обл.) 

Курганский (Курганская 
обл.) 

Семиозерный (КазССР) 

Белорецкий (БАССР) 

1 
Величина апофиза, балл 

Мер± т \ nимиты 

2,3±0,32 1-3 

3,0±0,08 1-4 
3,1 ±0,08 1-5 
3,1 ±0,09 1-5 

2,7±0,10 1-4 

2,8±0,11 1-5 

2,61:0,11 1-5 

2,8±0,09 1-5 

2,8±0,14 1-5 

2,9±0,09 

3,0±0,09 1-5 

строения апофиза в западных и восточных районах Урала. 
В Предуралье балл апофиза всегда немного выше (на 0,2-0,3) 
по сравнению с районами Зауралья. Это заметно и при расче­
те процента распределения деревьев в наса)Кдениях по трем ти­

пам апофиза. В общем картина распределения весьма близка к 
той, которую наблюдали Стевен и Карлайл (Steven, Garlisle, 
1959) в Ulотландии и Л. Ф. Правдин (1964) в других районах 
СССР. Наиболее распространена на Урале f. gibba (50-70%). 
Но в отличие от других территорий на Урале встречается не­
сколько чаще f. plana (15--,30%), чем f. reflexa (12-23%) 
При зтом расnредеJiение вариаций nочти не имеет широтной 
приуроченноети. И на севере, и на юге могут встречаться как 
шишки с бугорчатыми, так и с nлоскими и острыми длинными 
апофизами. В близко располо)Кенных участках возможно силь­
ное различие по частоте встреЧаемости той или иной вариации 
и, наоборот, очень удаленные участки .(Кондинский из .Тюмен­
ской обл. и Курганский участки) могут характеризоваться весь-
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ма сходным набором вариаций. Но западные районы Урала име­
ют обычно несколько увеличенную долю деревьев f. reflexa 
(18-26% от общего числа особей) по сравнению с восточными 
районами, где f. reflexa составляет 8-23% Предлесотундро­
вый участок Предуралья, а также и наиболее северный уча, 
сток Зауралья пtжазывают снижение доли деревьев с удлинен­
ным выступом апофиза до 8% от общего количества. 

Изменчивость веса семян 

На основании данных конТiрольных станций лесных семян с уче· 
том наших наблюдений мы составили карты изменения среднего 
веса 1000 семян сосны обыкновенной и ели сибирской в различ­
ных лесхозах. Для получения объективных данных вычислен 
средний вес за 3-5 лет. 

Средний вес 1000 семян сосны изменяется на территории 
У рада и Приуралья в Пiределах от 4 до 7 г (рис. 35). По дан­
ным лесхозов, вес семян несколько преувеличен по сравнению 

с истинной величиной --'примерно на 0,5 г. Это отклонение объ­
ясняется, по-видимому, тем, что в лесхозах очень часто ведут­

ся заготовки шишек с опушечных и молодых деревьев, у кото­

рых плодоносящая часть кроны опускается вниз и более доступ­
на. У таких деревьев семена обычно несколько крупнее. 
При составлении карты среднего веса наиболее удобно исполь­
зовать шкалу с градацией крупности семян по классам с диа­
пазоном 0,5 г: 1-й класс- вес семян 4,1~4,5 г; 2-й- 4,6-5,0 г 
и т. д. По данным контрольных станций, мы ·получаем щ>евы­
шение на один класс. Зона, где формируются семена 1-го класса 
крупности, в этом случае должна считаться зоной 2-го класса 
и т. д. Истинный же вес ниже на один класс. Это следует иметь 
в виду при сравнении наших данных с материалами, полученны­

ми в контрольных станциях. В своей предыдущей работе мы 
приводили карту, на которой приведены неисправленные и, ста­
ло быть, завышенные данные контрольно-семенных станций 
(Мамаев, 1970). 

На серритарии Урала у сосны обыкновенной сменяется 
6 классов крупности (веса) семян. При этом наблюдается чет­
кая зональность в распределении семян по их среднему весу. 

Наименьшим значением характеризуется вес на севере зоны, 
к югу он постепенно увеличивается. Изолинии веса семян идут 
в основном синхронно границам ботанико-географических зон и 
подзон. Это свидетельствует об определенной зависимости веса 
семян сосны от природно-климатических условий местности. 
Если в северной тайге вес семян в среднем колеблется в пре­
делах 4,1-5,0 г, то в южной тайге и подзоне сосново-березо­
вых лесов он .достигает 5,1-6,0 г, а в лесостепи и степи- 5,6~ 
6,0 г. 
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Обращают на себя внимание следующие особенности в изме­
нении веса семян сосны. 

1. Сдвинутость к кrу изолиний веса семян в Зауралье по 
сравнению с Предуральем. Это обстоятельство отражает широко 
известный факт усиления континентальности климата в Сибири. 

При этом языкаобразный изгиб границ ботанико-географи­
ческих зон к югу по Уральскому хребту мало отражается на 
изолиниях веса семян. · 

2. Чем дальше к северу, тем более r.юнотонным становится 
изменение признака. На территории Башкирни сменяется не­
сколько классов крупности семян, в Пермекай об.1. такое че­
редование происходит уже гораздо реже, а в Комн АССР на 
очень большом пространств-е сменяются .'!ншь два к.1асса. Даже 
на крайних пределах произрастанйя сосны (рАйон г. Печоры) 
мы собирали семена весом 4-5 г. 

В Зауралье изолинии вообще распо.1агаются да.1ьше друг 
от друга, чем в Предуралье. Если в европе!ю.;оli частн района 
вес 1000 семян колеблется от 4-4,5 до 6,5-7.5. то в снбнрс·кой 
части от 4-4,5 до 5,6-6,0 г. Таким образо~1. cpe.J.ннli вес се­
мян сосны в Зауралье варьирует слабее, че~1 в Прс.J.ура.1ье. Ого­
воримся, что здесь не учтена сосна островных боров Казахстана. 

3. От описанной общей географнчес1-:оii заКl1Нl1~1ерностн тран­
сформации веса семян в направленнн север- юг ш1еются !IIНО­
гочисленные отклонения. В ряде с.1учаеn он н l1ПIОl'I!Те.1ьно .1егко 
объяснимы. Так, снижение веса в горах 1..: ,·евl'РУ от Бе:юрец­
ка обусловлено, по-видимому, неб.ТJагопрнятны ~~ сочетавнем поч­
венио-климатических условий в этоr.1 горно-.1есно~1 palioнe. То 
же самое имеет место в верховьях р. Каr.1ы·. О.J.нако встречают­
ся случаи, когда· отклонение от характерного веса тру.з.но объ­
яснить. Таковы контуры (см. на карте) в paiioнe среднего те­
чения р. Чусовой и Унельекого района в Чl'.lябнно>оli об.1 .. где 
наблюдается увеличение среднего веса семян. Чрезвычаiiно чет-· 
ко вьiделяется по весу семян сосна островных боров северо-за­
падного Казахстана. При среднем весе семян сосны. пропэра­
стающей в островных борах Че.'!ябпнс1-:оii о6.1. 11 Прнтоболья, 
5,5-6,5 г. в Аман-Карагайском бору Ку~·танаiююli обл. наблю­
дается резкий скачок, средний вес 1000 сеr.1ян поднимается до 
8-9 г. 

Семена ели сибирской заготавтшаются в лесхозах Ура.'!а -го­
раздо в меньшем количестве, чем семена сосны. Это объясняет­
ся частыми неурожаями семян, а также 11 меньшей потребно-

Рис. 35. Средний вес семян и распределение (в %) деревьев сосны (lбыкновен­
ной на Урале по окраске пыльников. Вес 1000 шт. семян. <: 

а-4,1-4,5; 6-4.6-5,0; 'в-5,1-5,5; г-5,6-6,0; д-6,1-6,5; e-ti.ti-~.t1: :н.;-
8,0-9,0. Окраска пыльников:'/-" красная и розов_ая; 2- зеленая 
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стью в семенах ели, которая реже культивируется. Шишки ели 
чаще заготавливаются на срубленных спелых деревьях, поэтому 
данные контрольных станций более соответствуют истинной кар­
тине распределения семян по их весу. 

Средний вес семян ели изменяется на Урале от 4 до 5,5 г. 
Как видно, амплитуда варьирования много ниже, чем у сосны. 
При этом трудно установить четкую зональную границу между 
классами крупности. Намечается лишь и притом очень неясно 
область . незначительного увеличения веса семян ели, которая 
приурочена к западной половине изученной территории, подзо­
нам южной и средней тайги и широколиственных и хвойно-ши­
роколиственных лесов. В общем, рассматриваемый признак у 
ели мало вариабилен. Семена, собранные в северной тайге и на 
южной границе ареала ели, различаются не более чем на один 
класс крупности. 

Мы рассчитали величину географической изменчивости · (по 
коэффициенту вариации) для среднего веса семян. Вариацион­
ный ряд составлен по средним величинам признака, вычислен­
ным для точек, находящихся на трансектах, проложеиных в 

Предуралье и Зауралье. Использованы те же точки на трансек­
те, которые взяты для вычисления географического варьирова­
ния высоты и диаметра ствола деревьев. 

Коэффициент вариации С, % составляет: 

У сосны обыкновен·ной 
У ели снбирскоi\ . . . 

Предуралье 

15,8 
6,7 

Зауралье 

12,8 

Средний вес семян сосны варьирует примерно в два раза 
сильнее, чем средний вес семян ели. 

Изменчивость биологических особенностей семян 
различного географического происхождения 

Существует мнение о том, что всхожесть семян тесно связана 
с географическим расположением древостоев. Действительно, 
в условиях Севера сосна обыкновенная, например, может резко 
снижать качество урожая. По Т .. П. Некрасовой (1961), так на­
зываемая лапландская сосна формирует семена, имеющие иног­
да всхожесть только 3%, хотя возможны случаи и 30% всхоже­
сти. И. Б. Белецкий (1961) для той же сосны приводит вели­
чину 25, а Н. Г. Еваигулов (1958) - 5% всхожести. Исследова­
ния С. А. Самофала (1928), Т. П. Некрасовой (1957) и других 
свидетеЛьствуют о снижении посевных качеств семян по мере 
nродвижения с. юга на север. При этом раз:шчия весьма вели­
ки и достигают для абсолютной всхожести порядка 5-10% и 
более для каждой природно-географической области. 
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Таб.11ица 95 

Качество поnиозериистых семви сосны обыкиовеииоА, собранных в раэnичных 

районах Урма 

(средине данные за 2-3 года) 

Абсолютная 
Энергия прораста-
ния за 5-10 дней, 

всхожесть, % % 
Ботанико-географическая 

Район зона и подзона 

"' 
лимиты .. лимиты 

"' у отдель- "' у OT.IIeлb• = = ~ иых :1 ных .. 
деревьев деревьев 0.. 0.. 

" " 
Предуралье 

Предлесотундровые Печорский (Коми 89,5 75-94 78,8 70-83 
леса АССР) 

Тайга 
Средняя Гайнекий 

обл.) 
(Пер мекая 92,5 64-100 90,2 62-100 

Южная Чайковский (Пер м- 93,7 72-100 93,0 72-100 
екая обл,) 

Зауралье 

Средняя тайга Ивдельский (Сверд- 93,5 75-100 90,5 55-97 
ловекая обл.) 

Сосново-березовые Талицккй (Свердлов- 94,8 88-100 92,8 72-100 
леса екая обл.) 

Лесостеnь Курганский (Курган- 95,8 80-100 87,1 70-100 
екая обл.) 

Стеnные боры Семиозерный 
ССР) 

(Каз. 96,0 84-100 92,8 84-100 

Горный Урал 

Сос ново-березовые 
леса 

1 Белорецкий и Зила-,92,8 
ирекий (БАССР) 

182-99 193,7182-98 

Мы использовали для расчетов величины всхожести наши 
данные по семенам, собранным с опытных площадей. На про­
ращивание закладывались лишь полнозернистые семена, а пус­

тые отбрасывались. Материалы контрольно-семенных станций 
не использовались, поскольку они дают довольно значительные 

ошибки в связи с :rем, что в лесхозах не всегда пр<tвильно ве­
дется извлечение семян из шишек (возможна пересушка) и их 
хранение. 

Наблюдения показывают высокую всхожесть полнозернистых 
семян во всех географических районах Урала (табл. 95). Абсо­
лютная всхожесть, как правило, достигает 93-96%. Семян с 
нежизнеспособным зародышем насчитывается всего 4-7%. Не­
много выше (10,5%) их доля в самых северных насаждениях 
сосны- в редкостойных предлесотундровых лесах Северного 
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Таблица 118 

Качество полнозернистых сем•н ели сибирской 

из различных районов Предураль• 

.\б:олютна я 
n ·ха жесть, '% 

" 
Ботанико-rеографичсска н 

Paiioн 
~~ 

зона и подзона -= ..... ;;: 
::: "' :а :z:x .... 
"(о: i't ::: 
:!5." " " u~ о. ::: 

-~ " 
Тайга 

Северная Троинко-Печорский 5,1 43,8 14-64 
(Коми АССР) 

Южная Шалинекий (Сверд- 5,3 80,0 48-95 
лапскан обл.) 

Энергия про-
растанин 

за 7 дней 

"' "' :15 
-~ .... 

::: 

"' :Е 

~ "' " 

27,3 6-51 

69,7 39-90 

Предуралья. В Зауралье наблюдается некоторое повышение ка­
чества семян (всхожес.ть здесь выше на 1-2%). В пределах 
каждого географического района имеет место определенная сте­
пень изменчивости абсолютной всхожести семян у отдельных де­
ревьев: обычно она колеблетсЯ от 70 до 100%. 

Энергия. нрорастания, по нашим данным, также не обнару­
живает явной связи с происхождением семян, за исключением 
крайнего северного участка, где она снижена. Поэтому трудно 
согласиться с теми авторами (Обновленский, 1959), которые 
утверждают, что семена сосны из северных районов имеют лу'I­
шую энергию nрорастания. Надо заметить, что рассматривае­
мый признак сильно варьирует и об энергии nрорастанин едеду­
ет судить с большой осторожностью, чтобы не 1311асть в Jаблуж­
дение. Она может заметно IЗарьировать от дереiЗа к дереву, 
а также в связи с усдовиями хранения семян н т. д. 

Семе11а ели сибирской показывают более четкую зависимость 
качества от условий их формирования. В северной тайге всхо­
жесть и энергия прор<~стания семян гораздо ниже, чем в юж­

вой тайге (табл. 96). Абсо.1ЮТШ\Я всхожесть северотаежвых се­
мян почти вдвое ниже, а энергия прораставия падает еще сидь­

нее. Набдюдается также более ·заметная, чем у сосны обыкно­
венной, дифференциация популяции по качеству семян. Даже в 
лучших условиях колебания абсолютной всхожести у отдельных 
особей очень значительны. Иногда_ всхожесть падает до 48, тоi·­
да как у сосны она редко бывает менее 70%. В Троицко-Пе­
чорском районе, в северной тайге, качество семян отдельных де­
ревьев характеризуется абсолютной всхожестыо всего 14%. 
У ели также гораздо ниже и энергия прорастания. 

Как известно, качество семян самым тесным образом связ<t­
во с продолжительностью их хранения после сбора. Cp.aвнeiiii~ 
двух образцов семян сосны, хранившихся в течение трех лет 13 
лабораторном помещении при переменной температуре воказа-
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ло, что семена из южной тайги сохранили всхожесть гораздо 
лучше, чем севератаежные образцы. У nервых абсолютная всхо­
)КСсть достигала 85,4, а у вторых только 40,3%. Энергия про· 
р<tстшшя колебалась еще сильнее: у nервых 68,0, у вторых--
24,3% (на 7-й день). 

Наилучшее nрорастание семян сосны, как отмечалось выше, 
наблюДается nри темnературе 16-20°. Снижение ее до 8-11 
или nовышение до 30-31 о вызывает уменьшение всхожести 
(табл. 97). Особенно за мет но отрицательное действие высоких 
температур. Прорастающие семена, как nравило, через несколь­
ко дней iюгибают. 

Падение абсолютной всхожести nри режиме +8-11° дости­
гает 5-10% от контроля. При этом семена, nроисходящие 11:1 

Т а б л и 11 а 97 

Абсолютнан всхожесть семян сосны о~ыкновен•·о!l 

раэлич11ого географического происхожде11ии 

в зависимости от температуры прорастанин 

(в чнсJJнтелс- абсолютная всхожссiъ, в ЗIН1МС113тспс - % от контроля) 

Температура прорас-

Ботаннко-rеографическап зона 
и подзона 

Предлесотундровые леса 

Тайга 
Средняя 

Южнан 

Средняя тайга 

Сосново-березовые леса 

Степные боры 

Сосново-березовые леса 

Район 

Предурал1,е 

Интинский (Коми АССР) 

Веслянский лесхоз (Перм­
ская обл.) 

Чайковский 
обл.) 

(Пермская 

Зауралье 

Ивдельский (С вердловская 
обл.) 

Талицкий ( Свердловскан 
об л.) 

Семиозерный 

Горный Урал 

1 Белорецкий (БАССР) 
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тания, ос 

8-ll 1 16-20 130-31 

12,6 89,5 9,1 

14,1 100 10,2 

89,2 95,8 89,3 

93,4 100 93,5 

84,7 93,7 77,8 

90,4 100 83,0 

82,2 90,6 54,2 

90,7 100 . 59,8 

89,7 97,2 88,6 

92,3 100 91,2 

93,8 96,0 43,6 

97,7 100 45,4 

189. 8193. 71 
69,6 

95,8 100 74,3 



разных подзон лесной зоны Зауралья н Предуралья, реагиро­
вали на снижение температуры почти совершенно одинаково. 

Исключение представляет образец из крайнего северного уча­
стка ( предлесотундровые редкостойные леса), который показал 
очень резкое снижение всхожести. при температуре 8-11°. Семе­
на из степного бора прорастали, наоборот, очень хорошо. 

Повышенная температура действует более губительно на за­
родыш семян. При 30-31° обычно не прорастает 26-38% се­
мян. Но эта в.еличина очень· сильно колеблется в зависимости 
от их происхождения. Наиболее устойчивыми оказались семена 
из Неелянекого лесхоза (север Пермекай обл., подзона средней 
тайги) и Талицkого района (юго-восток Свердловекой обл., под­
зона сосново-березовых лесов). Хуже всего сохраняли способ­
ность к прорастанию при повышенной температуре семена из 
Интинского района ( северо-восток Коми АССР). Они (как и при 
низкой температуре) почти не образовали проростков. Плохую 
всхожесть имели и семена из самого южного, сухого и конти­

нентального участка- из Аман-Карагайского островного бора 
(Казахстан). Таким образом, свойства жароустойчивости и хо­
лодостойкости прорастающих семян слабо коррелируют с усло­
виями местообитания материнских деревьев в случае произра­
стания последних в основной части ареала. Северные семена 
из окраинной части ареала сосны показали наименьшую тер­
мостойкость; они теряли всхожесть как при повышении, так и 

Табпица ·98 

Абсопютиав всхожесть семви сосны обыкиовениоll 

paanиqнoro reorpaфиqecкoro происхождеиив 

в зависимости от засопенll.ости субстрата 

(в числителе - абсолютпаи всхожесть, в знаменателе - % от контроля) 

"' 
Концентрацна 

Ботанико-rеоrрафическаи 
зона н подзона 

т айrа Предуралья 
Средняя 

Южная 

осново-березовые леса с 
3 аураль я 

осново-березовые леса с 
r ориого Урала 

~-:Q' 
Район 

.... 

.,о 

.. а. .... 
u: 
:о 

::r~ 

Гайнекий (Пер мекая 82,1 
обл.) 100 
Чайковский (Пермская 85,4 
обл.) 100 
Талнцкий (Свердловская 94,.8 
обл.) --

100 
Белорецкий (БАССР) 89,0 --

100 
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0,05и О,!Он 0,20н 

75,3 74,1 23,6 -- --
91,7 90,3 28,7 
83,0 78,9 25,1 --
97,2 92,4 29,4 
91,0 89,3 50,2 -- -- --
96,0 94,2 52,9 
91,5 93,6 72,5 --
102,8 105,1 81,5 



при поиижении температуры. Сниженную жаростойкость пока­
зали также семена из степного бора. Семена из остальных рай­
онов Урала имели примерно одинаковую устойчивость к небла­
гаприятным факторам прорастания. 

В отношении ели сибирской у нас немного данных. Они сви­
и.етельствуют о повышенном теплолюбии этой породы на ста­
дии прорастанин семян. При 8-11° семена ели сибирской почти 
не способны прорастать, тогда как сосна обыкновенная показы­
вает хорошую всхожесть. Г. М. Иванова (1968), изучавшая се­
мена ели европейской, также установила отсутствие прораста­
нин при 9°. Зато при повышенной температуре семена ели вы­
сокого качества (из Шалинекого р-на) прекрасно прорастают. 
Правда, семена низкого качества (из Троицко-Печорского р-на) 
в этих условиях резко снижают абсолютную всхожесть (в 4 ра­
за), однако сдв-иг в сторону повышенного теплолюбия по срав­
Еению с сосной заметен и на этом образце. 

Абсолютная всхожесть семян ели сибирской различного гео­
графического происхождения в зависимости от температуры 
прорастанин такова: 

Ботанико-географическая 
Район 

Температура прорастания 
зона и подзона 

8- JJO 16-20° 30-З!• 

Тайга 
Северная . . Коми АССР, Троицко- о 43,8 9,1 

Печорский· 
о 100 20,8 

Южная Свердловекая обл., 4,4 80,0 77,1 
Шалинекий 5,5 100 96,4 

В числителе - абсолюткак всхожесть, в знаменателе - о;. от контроля. 

Вряд ли различия в тер:\!Остойкости отдельных образ­
цов семян ели объясняются их географическим происхождением. 
Дело в том, что на севератаежном участке оказались семена с 
низкой абсолютной всхожестью. Они всегда мало устойчивы к 
неблагаприятным условиям прорастания. Подобную картину 
можно наблюдать и у сосны обыкновенной. У этого вида пло­
хие семена (их абсо.1ютная всхожесть в оптимальных условиях 
достигала 40,3%) при проращивании при температуре 8-11 о 
имели всхожесть .'!ишь 12,5%, а при температуре 30-31°­
только 8,7%. 

Некоторые авторы (Шахов, 1952) установили существование 
географической изменчивости семян по их солеустойчивости. 
Действительно, раз.1ичные образцы семян сосны, проращивае­
мых в растворе NaCI, показали неодинаковую устойчивость к 
засолению субстрата. Предуральские образцы чувствова.1и себя 
несколько хуже по сравнению с зауральскими. Возможно, это 

отчасти объясняеrrя сниженной (на 4-12%) исходной всхоже­
стью использованных 11 опыте семян из районов Предура.1ья. 
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Однако географическая изменчивость со.1еустойчивости семян, 
по-вндиl\юму, существует. На это указывает повышенная устой­
чивость белорецкого образца по сравнению с талицкиr.I, хотя 
качество семян первого и бы.1о ниже (табл. 98). Семена из 
горного древостоя при концентрации 0,05 и 0,10 н имели всхо­
жесть даже более высокую, чем в контроле, тогда как обычно 
уже при концентрации NaCI 0,05 н начинается частичное, хотя 
и небо.1ьшое отмирание семян (3-5%). При концентрации со.ш 
0,20 н горнауральский образец показал падение всхожести при­
:'.lерно .1ишь на 1/s по сравнению с ·контролем, тогда как у 
оста.1ьных 'партий снижение достигло 1/2-3/4. 

Проведеиные опыты свидете.!JЬствуют о большой стаби.'lьно­
стн биологических свойств по.1нозернистых семян сосны обык­
новенной в различных частях ее ареала. Семена высокого ка­
чества l\югут образовываться в тобой подзоне тайги, в лесо­
степи, островных борах степи и в горных районах Урала. Неко­
торое снижение качества :viожет наблюдаться на северной гра­
нице ареа.1а, в подзоне предлесотундровых редкостойных лесов. 
Тер~юстойкость семян сосны также показывает высокую одно­
родность на протяжении значительной части ареала. Ослабле­
ние термостойкости происходит, по-видимому, лишь в песси­
l\Iа.lьных условиях произрастания вида, на границе ареала. 

Со.1еустойчивость семян сосны обыкновенной также относи­
те.lьво стабильна в различных географических районах. Одна­
ко в сосновых лесах ГорноГо Урала наблюдается усиление со­
леустойчивости семян, что, возможно, вызвано спецификой ме­
стообитания. 

Е.1ь сибирская реагирова.т1а на засо.'lенность субстрата го­
раздо сильнее. Семена из Троицко-Печорского района (абсо­
лютная всхожесть 43,8%) прорастали при концентрации хлори­
стого натрия 0,05 н. только на 28,6, что составляет 65,3% от 
контроля, а при концентрации 0,10 н.- лишь на 10,6, что со­
став.1яет 24,2% от контроля. При концентрации О,~.:Ш н. семена 
е.1и вообще не прорастали. У ели сибирской качество семян, оче­
видно, может сильнее колебаться в сравнении с сосной обык­
новенной. Семена этого вида вообще обнаруживают более вы­
сокую степень дифференциации по своим биологическим свойст­
вам. Кроме того, имеются значительные отличия от сосны по 
требовательности семян к термическому фактору- оптимум 
прорастанин семян ели как бы сдвинут в сторону повышенных 
температур. 

Сраанение обоих видов свидетельствует о повышенной ста­
бильности важных биологических свойств сосны обыкновенной, 
что позволяет ей с большим успехом осваивать жизненное про­
странство. 
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Географическая изменчивость окраски 
генеративных органов 

Наиболее изменчива по окраске генеративных органов сосна 
обыкновенная. У нее имеются разнообразные вариации мужских 
и женских шишек, семян и крылаток. У других хвойных пород 
способность к флюктуированию окраски выражена гораздо сла­
бее. По этой причине мы уделили основное внимание изучению 
окрасочных вариаций у сосны обыкновенной. 

Как уже отмечалось, по окраске мужских шишек («пыльни­
ков») у сосны можно выделить формы с зелеными, карминово­
красными (малиновыми) и розовыми пыльниками, причем по­
следние две, по-видимому, близки :-.·1ежду собой по типу пиг­
!llентации. В лесах Урала преобладает сосна, имеющая зеленую 
окраску мужских шишек. Таких деревьев насчитывается 50-75% 
от всего количества. Краснопыльниконая вариация составляет, 
соответственно, 25-50% популяции: Ее доля несколько меньше 
в южно- и среднетаежной подзонах Предуралья и Зауралья (24-
33%) и выше в сухих борах подзоны сосново-березовых лесов, 
а также и в степи Зауралья (40-49%). Причины такого рас­
пределения указанных вариаций пока неясны. Вряд ли здесь 
н:v~еют значение природно"климатические факторы. Получены 
даннЫе, свидетельствующие о большей холодостойкости красно­
пыльниковой сосны (Козубов, 1962). В нашем случае красно­
пыльниковая вариация более широко распространена в менее 
суровых условиях Южного Зауралья. Это наводит на мысль о 
том, что такое распределение обусловлено стохастическими 
причинами. 

Те же причины в основном определяют, по-видимому, и рас­
пределение деревьев по окраске спелых женских шишек. Нами 
был привлечен довольно значительный материал для харакrери­
стики окраски шишек сосны в различных природно-климатиче­

ских зонах. Установлено, что всюду преобладают деревья с шиш­
ками· зелено-серой окраски (табл. 99). Очень часто встречаются 
также шишки с буроватым, желтоватым или желто-бурым от­
тенком на поверхности, обращенной к солнцу. Обычно их даже 
больше, чем шишек с однородной зе.'lено-серой окраской. Окрас­
ка, в основе которой ·лежит зелено-серый тон, характерна для 
60-80% деревьев. Кроме того, часто встречаются шишки светло­
песочного и коричневого цвета. Однако их количество редко пре­
вышает 10-15% от всей массы особей. Эти типы окраски. 
а также редко встречающиеся варцации с серым, розовато-бу­
рыы, зеленовато-бурым и другими оттенками, распространены 
на всей территории уральской части ареала сосны. Их доля nри­
мерно одинакова в различных природных областях. В отдельных 
районах несколько увеличивается число деревьев с шишками бу­
ронато-желтого оттенка (на Березовском и Ивдельском участках 
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Таб.nица 19 

Окраска cne.nыx шишек сосны обыкиовеииоll в раЗJIИ'IНЫх районах Ypa.na 

Ботаннко-rеографическа11 
зона И ПОДЗОНа 

Тайга 
Северкак 

<:редняя 

Южная 

Тайга 
Северива 

<:редняя 

Южная 

<:осново-березовые леса 

Лесостеnь 

СТРПЬ 

РаАон 

Предурао~~ье 

УхтннскиА (Коми АССР) 

ГайискиА (Пермская обл.) 

Чайковский 
обл.) 

(Пермскаи 

Зауралье 

БерезовскнА (Тю менекая 
обл.) 

Кондинекий (Т юменекая 
обл. 

ИвдельскиА (Сверд~овская 
обл.) 

ВерхотурскиА (Свердпов­
ская обл.) 

ТвлицкиА (Свермовсквя 
обл.) 

КуртамышскиА (Курган­
ская обл.) 

Островные боры (Куста­
найская обл.) 
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Преоблцающав окраска шишек, % 

Зелено-серая с буровато-желтоватым 
оттенком на освещенной стороне ши-
шек -35-45 
Зелено-сервя -20-30 
Песочная -10-15 
Корнчневвв -3-5 
Зелено-серан -30-50 
Зелено-серан с желто-бурым оnенком 
на освещенной стороне шишек . 

-30-40 
Песочнак -5-15 
Коричневая -2-5 
Зелено-серав, светлая с желтоватым и 
желто-бурым оттенком на освещен-
ной стороне шишек -35-45 
Зелено-серая -20-30 
Песочная · -5-10 
Коричневая -3-5 

Зелено-сервя с буровато-желтым от­
тенком на освещенной стороне шишек 

-60-70 
Зелено-серая -8-15 
Коричневав -7-12 
Песочная -редко, 3-5% 
Зелено-серая -30-40 
Зелено-серая с буровато-желтым от­
тенком на освещенной стороне шишек 

-15-20 
Песочная -5-1о 
Коричневая -8-12 
Зеj\ено-серая с буроватым, иногда 
желтым оттенком на освещеиноА сто-
роне шишек -60-70 
Зелено-серая темная -8-12 
Бурая -5-10 
Коричневая -2-4 
Зелено-серая -30-35 
Зелено-серая с буровато-желтым от. 
тенком на освещенноВ стороне_~~~~ 

Зелено-серая темная -10-15 
Бурая -5-10 
Песочная -4-6 
Коричневав -3-5 
Зелено-серая -30-45 
Зелено-еРрая светлая с буровато-жел­
товатым оттенком на освещенной сто-
роне шишек -25-40 
Песочная -5-15 
Коричневая 4-7 
Зелено-серва -40-50 
Зелено-серва с буровато-желтым от­
тенком с освещенной стороны _ 20 _ 40 
Коричневая -5-10 
Песочная -2-3 
Зелено-серви -40-60 
Зелено-серан с буровато-жепт~м15~т30-
тенком 

Коричневаи -5-15 
Песочнаи -2-10 



Зауралья), в других- число деревьев с зелено-серой окраской 
(Куртамышский и Кустанайский участки). В Чайковском и Та­
лицком районах наблюдается общее посвет.1ение окраски ши• 
шек. На Ухтинском и Талицком участках повышенный процент 
шишек светло-песочной окраски. 

Все указанные колебания в окраске трудно объединить в 
форму какой-либо географической закономерности. По существу, 
каждый регион характерен своим типом соотношения окрасоч· 
ных вариаций. Можно лишь более определенно указать на ха­
рактерное увеличение числа деревьев с коричневыми шишками 

в азиатской части изученной территории. В Предуралье про· 
цент коричневошишечных деревьев составляет обычно 2-5, 
а в Зауралье может подниматься местами даже до 15%. Рас· 
пространевне же этих деревьев в пределах Зауралья не подчи· 
няется определенной географической закономерности. 

Рассмотрим распределение деревьев сосны по окра-ске семян 
(рис. 36). Во всех природно-климатических районах преобладают 
деревья черносеменной расы. Обычно их насчитывается около 
половины особей популяции. Однако на некоторых участках при 
общем преобладании черносеменных экзеl\tп.1яров их количество 
заметно снижается. Такая картина наблюдается в северной тай­
ге Предуралья (Ухтинский участок) и средней тайге Зауралья 
(Ивдельский и Кондинекий участки), в островно:.r Аман-Карагай­
ском степном бору и в горных сосняках. До.1я этих деревьев 
падает иногда до 30%. Таким образом, чнс.1о представителей 
черносеменной расы мало связано с природно-климатическими 
условиями района. Оно может снижаться как в северной тайге, 
так и в степных борах и, наоборот, мож~т в этих районах иметь 
высокое значение (Березовский и Аман-Карагайский участки). 

Процент близких к черносеменной расе деревьев с темно-се­
рыми семенами колеблется обычно от 5 до 10, уменьшаясь на 
некоторых участках до 1-3. 

· На втором месте по встречаемости стоят представители ко­
ричневосеменной расы. Обычно они состав.1яют 10-20% попу­
ляции, но иногда (в южной тайге Предурадья и средней. тайге 
Зауралья) их доля поднимается до 30-35%. Какой-либо геогра­
фической закономерности здесь также не проявляется. 

Число деревьев, имеющих окраску семян· переходиого типа -
черно-коричневую и серо-коричневую,- очень сильно колеб­
лется в различных районах. Доля черно-коричневых семян может 
варьировать от 6 до 20-25%. Больше всего таких деревьев в 
севератаежной подзоне Предуралья, там где сильно снижено чис­
ло черносеменных деревьев. Много их и в насаждениях средней 
тайги Предуралья. Зато очень редко попадаются такие деревья в 
.'lecax южнотаежного Предуралья, в лесостепных н степных борах 
юга-восточного Урала. Процент серо-коричневых деревьев колеб­
лется от О до 15-20%. Ос<?бенно часто такие экземпляры встре­
чаются в таежной зоне Заура.тiья ( 10-15--:-20%), а редко- в под-
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Рис. 36. Распределе­
ние (в %) деревьев 
сосны обыкновенной 
в лесах Урала по 
окраске семян 

Окраска: 

.:.._ ___ -! 1 - черная н темно-сера11, 

2 - коричневая; 

.1- с:ветпаи; 

4- пестрая; 

5- прочая 



зоне сосново-березовых лесов (0-8%). Обычно их доля состав­
ляет 5-10%. 

Очень своеобразную окраску имеет группа светлых семян. 
Она характерна слабым образованием пигмента в оболочке. 
Участие в популяции этой «расы» невелика- 3-5, иногда 
5-10%. Почти также редко встречаются деревья с яркими пест­
рыми семенами (чередование черных и белых пятен). Их несколь­
ко повышенное количество приурочено к юга-восточным и южным 

районам- лесостепИ и степи Зауралья, горным лесам Башки­
рин. Здесь они составляют 7-12% от общего количества особей, 
слагающих популяцию. Повышена доля пестросеменных деревьев 
и в севератаежной подзоне Зауралья. В оста.Тiьных районах 
их участие характеризуется обычно показателем 2-7%. 

При изучении географической изменчивости окраски крылаток 
мы столкнулись с большими затруднениями в связи с сильным 
варьированием этого признака и наличием ~!ассы переходных 

вариаций. Поэтому оказалось возможным лишь выделение край­
них форм- с темными (сюда относятся густо и ярко-коричне­
вые сплошь окрашенные варианты) крылатками, с одной сторо­
ны, и бледно- и светлоокрашенными, с другой. 

Установлено, что индивидуумы с густоокрашенными крылат­
ками встречаются чаще, чем с бледными и светлоокрашенными 
(табл. 100). Первых обычно насчитывается 15-20%. Иногда их 
число поднимается до 25-30%. Доля деревьев со светлоокраШен­
ными крылатками гораздо менее постоянна и варьирует от 2-3 
до 15-20%. Меньше всего таких экземпляров на среднетаежном 
участке Предуралья и севератаежном участке Зауралья (2-
5%). Оценивая распределение процента деревьев с крылатками 
той или иной окраски, трудно установить существование опреде­
ленной широтной или меридиональной схемы этих вариаций. 
Их участие в 'Популяции колеблется независю1о от природно-кли­
l\Iатических условий района. 

Таким образом, изучение вариаций по окраске генеративных 
органов сосны обыкновенной приводит к мыс.1и о том, что рас­
сматриваемые признаки не подчиняются закону природно-геогра­

фической зональности. Наблюдаемое увеличение или уменьшение 
числа особей с определенной окраской мужских или женских 
шишек, семян или крылаток большей частью определяются сто­
хастическими законами накопления генов, т. е. генетико-автома­

тическими процессами. Если бы это происходило иначе, то мы не­
изменно отмечали бы явную связь доли тех или иных вариа­
ций с определенными природно-климатическими зональна диф­
ференцированными факторами. Данное мнение подкрепдяется 
также ·И установленной нами высокой степенью независимости 
признаков, определяющих окраску, от других особенностей, 
характеризующих организм. Это было показано при изучении 
коррелятивных связей меЖду признаками в пределах популяции 
в главе «Индивидуальная изм~нчивость». Таким образом, ре-
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зу.ты а ты оценки рассыатриваемых признаков, полученные при 

разборе законщrерностей индивидуальной изменчивости, в ос­
новноl\r, совпадают с r.rатериалами исследовачия их географиче­
ской изменчиво~ти. 

Общие закономерности географической изменчивости 
видов семейства Pjnaceae 

Большинство структурных, функциона.1ьных и качественных при­
знаков древесных видов из семейства Pinaceae трансформиру­
ются в различных частях ареала, им присуше свойство . гео­
графической изменчивости. 

У некоторых признаков наиболее резко выражена трансфор­
мация соответственно широтной смене природно-климатических 
факторов, отраженной в чередовании ботанико-географических 
зон на территории Урала. Изменчивость в меридиональном 
направлении (с зап~да на восток) характеризуется обычно 
меньшей амплитудой. 

У многих признаков' наблюдается изменчивость, не соответ­
ствующая пространственно-зональному географическому распре­
делению экологических факторов. Варьирование этих признаков 
характеризуется отсутствием клинальности, образованием раз­
рывов единого градиента, возникновением зон спешrфического 
распределения признаков, не связанных с определенными физи­
ко-географическими условиями местности. 

Особенно сильно проявляется географическая изменчивость в 
отношении таксационных признаков деревьев- высоты и диамет­

ра, которые зафиксированы в принадлежности насаждений к то­
му или иному к.пассу бонитета. Каждый из изученных видов име­
ет область максимального значения признака, к северу и югу, 
а также и к востоку, от которой наблюдается снижение размеров 
ствола дерева. Это ьбщая закономерность черезвычайно ослож­
няется (особенно у сосны обыкновенной) существованием разно­
образных отклонений от данной схемы, обус.1ов.1енных экологи­
ческой мозаикой местности и другими лричинамrr. 

От южных районов к северным постепенно (н в основном кли­
нально) уменьшается также д.тина хnои. Максиму:-.r значения это­
го признака может не совпадать с макси:-.rа.1ыrьrJ\r значением вы­

соты ствола дерева. Так, у сосны обыкновенной самая длинная 
хвоя приурочена к южным пределам ареа.1а. У е.1и сибирской это­
го не наб.1юдается и отмечается менее заметное изменение хвои 
в шrrротном направ.тении. 

Ве.1ичина максиыа.1ьной охrюеrrности набегов относительно 
ма.то зависит от географического распо.тожсния деревьев. Коли­
честrю зачатков .тнстьсn и брахиГJ.1астов на е:tиницу :rлины 
пoбL·r·LJ представляет .1овольно однообрюrrую величину, с.1аГJо 
диф•1Jеренцированную в различных приро,1НО-КJIИМ<JТИ'1Сских рай-
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Ботаннко­
rеоrрафнческая 
зона н подзона 

т • б .. и 11 • 100 

Окраска крw.nаток семаи сосны обыкиоаеииоR 

• раэnи•ных раlоиах )'ра,.а 

Деревья, имеющие окрас­
ку крылаток, % 

темную светлую 

\
Д~ревья, имеющие окрас­

ку К))Ы.118ТОК, % 
Ботанико-

географическая зона и подзона темную 1 светлую 

Предуралье Зауралье 

Тайга 

Северная . 12-16 
Средняя 14-30 
Южная 20-25 

Зауралье 

Тайга 

Северная . 
Средняя 

Южная 

18-20 
17-20 
10-15 

8-12 
2-3 

10-12 

4-5 
4-14 

13-20 

Сосново-бере-

зовые леса 
14-20 

Лесостепь 25-27 
Степь 15-20 

Горный Урал 

Сосионо-бере­

зовые леса . 10-25 

3-11 
8-12 

10-20 

8-10 

онах. Оно заметно отклоняетсн (в сторону уn~личения) лишь в 
северной тайге Предуралья. 

Напротив, продолжительность жизни хвои тесно· связана с 
географической широтой местности, увеличиnаясь от южных пре­
делов распространения вида к северным нримерно на 2-3 года. 
Это наб.1юдается как в Предуралье, так и n Зауралье и на Гор­
ном ~'рале. 

Размеры анатомических элементов Jшста хвойных растений 
тесно связаны с общими рюмсрами иглы. Чем крупнее (шире) 
игла, тем мощнее у нес ПОI<[ЮRНЫ~ ткани, тем больше количе­
ство механических, nроводнщих 11 запасающих клеток, число 

смоляных каналов н т. д. В этом проявляются ростов~;>Iе корреля­
ции в пределах органа. Поэтому онисаш1ые в литературе факты 
законо!IIерной широтно-геоrрафн•JесJ<ОЙ трансформации анатоми­
ческих признаков, по существу, отражают динамику широтного 

изменения размера хвои. В Jtелом же анатомическое строение 
листа хвойных показына~т высокую степень стабильности. Одна­
ко отде.1ьные признuки обн<~руживают настоящую географи­
ческую изменчивость, не онпанную с ростовыми корреляциями. 

Так, у южных понулнций сосны несколько выше количество 
усть11ц, степень склад•Jатщ·ти клетрк ассимиляционной паренхи­
мы, относительный ра:1мер сосудисто-проводящего цилиндра и 
расстояние между IIIIOBOIOJЩИMИ нучками. В северной тайге луч­
ше развнта снетема тканей, нроводящих воду. У ели сибирской на 
севере, !<ром~ того, уnеличсны размеры клеток гиподермы. Неко-
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торыми характерными особенностями отличается анато~t11чсскос 
строение хвои сосны, произрастающей в степном бору Кустанай­
ской обл. У нее меньше трахеидных клеток, больше устьиц и 
смоляных каналов, в числе последних часто встречаются, кроме 

характерных для сосны периферийных, также промежуточные н 
срединные. 

Географическая изменчивость содержания хлорофилла и ми­
неральных элементов в хвое выражена относительно слабо. На­
блюдается тенденция к некоторому уменьшению зольности хвои 
сосны обыкновенной на северных пределах произрастания и в 
Зауралье. Зольность шишек сосны выше в лесах Предуралья, 
а·количество кальция, наоборот, в этом районе несколько снижа­
ется. Характерно увеличение содержания минеР,альных элемен­
тов в вегетативных и генеративных органах сосны, произрастаю­

щей в горах Южного Урала. Максимум в содержании зеленых 
пигментов приурочен к оптимальным местообнтанияы сосны. 
К северу и особенно к югу от этой зоны количество хлорофилла 
несколько снижается. 

Размеры мужских шишек у ·сосны обыкновенной увеличива­
ются в южном направлении. В то же время пыльцевые зерна 
показывают очень высокую степень стабильности по своей вели­
чине и лишь в горных районах Урала наблюдаются некоторые 
отклонения от средних показателей. Качество пыльцы неодина­
ково в различных районах Урала, что, вероятно, связано с усло­
виями погоды в период ее формирования. 

Линейные размеры женских шишек несколько увеличиваются 
от северных районов Урала к южным. Более заметно изменяется 
средний вес. При этом в пределах лесной зоны размеры шишек 
выравнены. Они показывают скачкообразное изменение при пе­
реходе к другим ботанико-географическим зонам. У ели сибир­
ской такой скачок (в сторону увеличения размера шишек) на­
блюдается при переходе к широколиственным лесам и (в сторо­
ну уменьшения) при переходе к предлесотундровым лесам. 
У сосны обыкновенной вес шищек резко увеличивается в .lесо­
степной и степной зонах и в горах Южного Урала. У этого вида, 
кроме того, наблюдается увеличение длины и веса шишек в 
Зауралье по сравнению с Предуральем. 

Количество семян в шишках и их нuлнозернистость слабо 
коррелируют с географическим расположением насаждений. Ос­
новную роль здесь играют условия погоды, а также особен­
ности распространения пыльцы и индивидуальные свойства де­
ревьев, определяющие успешность опыления и оплодотво­

рения. 

Варьирование формы чешуй шишек, окраски генеративных ор­
ганов, протяженности грубой темной коры, окраски листоватой 
коры у сосны не связано с действием экологических факторов. 
По этой причине указанные признаки не показывают приурочен­
ности к природно-климатиче~ким районам, и их трансформация 
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определяется другими факторами. Поэтому у сосны обыкновен­
ной почти в любой части ареала можно встретить экземпляры с 
шишками, имеющими самую разнообразную форму апофиза, 
с семенами или крьJ.Тiатками различной окраски, с корой разного 
строения. Исключения весьма редки. Все это свидетельствует 
о бо.1ьшой роли генетико-автоматических процессов. 

~' ели частота встречаемости особей с той или иной формой че­
шуй обусловлена интенсивностью процессов интрогрессивной 
гибридизации, происходящих на стыке ареалов Picea ahics и 
Р. obovata. 

Качество (всхожесть и энергия прорастанин в различных 
ус.1овиях) полнозернистых семян у сосны обыкновенной весьма 
стаб11.1ьно в раз.1ичных ботанико-географических зонах. Ослаб­
ление термостойкости семян (по отношению к высоким темпера­
турю!)· наблюдается .1ишь на пределах (северных и южных) 
ее ареала. Салеустойчивость семян сосны, собранных в различ­
ных популяциях, слабо раз.111чается. Иск.1ючение представляют 
высоко устойчивые семена горнауральской сосны. Ель сибирская 
от.1IIчается меньшей всхожестью, пониженной холодостойкостью 
и со.1еустойчивостью семян и более высокой степенью изменчиво­
сп! их качества. В то же время средний вес семян ели обнару­
живает менее заметную географическую изменчивость, чем у 
сосны. Вес семян первого вида относительно постоянен в раз­
ных ботанико-географических зонах, тогда как у второго он из­
меняется синхронно широтному чередованию природно-клима­

тнческих районов. 
Пространственный градиент признака характеризует его на­

нрав.1ение изменчивости. Изучение специфики этого показателя 
у разных видов и для различных признаков позволяет подойти 
к вопросу о направленности и формах естественного отбора 
(Ш !\Iальгаузен, 1968), о в~1нянии на динамику признаков при­
родных факторов, раскрыть роль различных факторов в транс­
формации популяций. 

Итоги изучения направления изменчивости признаков можно 
представить в виде картосхемы. На рис. 37 приведена такая 
схема для сосны обыкновенной. На ней отображена изменчивость 
30 признаков. Схема показывает очень большую с.1ожность ди­
наl\шки признаков на территории уральской части ареала со­
сны. Линии, указывающие направление изменчивости, проходят 
разнообразно, часто пересекаясь или располагаются хаотично, 
что свндетельствует об . отсутствии определенных градиентов 
признака. • 

В направлении север- юг измецяются такие . признаки, .как 
раз~1еры ствола деревьев, длина хвои (и коррелирующие с ней 
анатомические признаки), вес и д.'lина шишек, вес сеУ~ян, продо.'I­
ЖIIТе.1ьность жизни хвои. Не наказывают закономерных измене­
НIIй: размеры апофиза, протяженность кроны и грубой коркн по 
стволу сосны (относительные размеры), термостойкость и co.lc-
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Рис. 37. Наnравление 
изменчивости nр113наков 

сосны обыкновенной 

а- лрнзнак не изменяет­

ся.; б- значение прИЭ!iака 

уменьшается по направле· 

нню к острой части стрелки. 

Цифры обозначают номер 

приэнака: 1 - оt.асота ·де· 

ревьев; 2- диаметр ствола; 

3- относнте.11ьная протяжен· 

кость кроны· (в % от ВЫСI')оо 

ты дерева): 4- относитель­

ная протяжек.ность rpyбolt 
корки; 5- длина хвои; 6-
длина Шишек; 7 .:._ вес ши­

шек; 8- вес семян; 9- ве­

личина апофиза; 10- размер 

1tЫ.1ьuевоrо зерна; i1 - вет:­
чина парусност11 пыльцевы:t 

з~рен; 12 -- продолжитель­

м ость жизни хвои; ·12а -­
охвоенность: 13- размеры 
проростков; 14- qисло смо­

.1иных каналов хвои; 15-
ч11с~1о устьиц: 16- степень 

rк~1адчатостн асснмиляцион­

ноА паренХJJМЫ хвои; 17 -
степень развнтня скперен­

химных волокон; !8- сте· 
пень развития • ю:илемных 
ткане·п хвои; 19- расстояние 

:'IН~·жду nроводящнм11 пучка· 

ми; · 20- содержание золы 

в хоое; 21- содержание каnь· 

ция в шишках; 22 - содержа· 

нпе фосфора в шишках; 23-
содержание фосфора в хвое; 

24- содержанпе х,.,орофиппа 

в хвое; 25- д<?ЛЯ деревьев с 

красноокрашенными пыпьни· 

камп; 26 -то же с черными 

семенами; 27- то же со 

светлыми крылатками; 28-
то же с корнчневыми шиш· 

ка~ш: 29- абсолютная веха· 

жесть семян; 30- энергия 

прорастания сrмян; 31-
тер:о.~остоАкост1) семян; 32-
'-~олеустоАчивость семян; 33-
содержание семян в шишках 



устоi'!чiшость cei\IЯH, ко.1ичество семян в шишке, чис.1о СI\Ю.1яных 
каналов, окраска шишек, семян и крылаток, содержание зо.r1ы и 

минеральных элементов, размеры пыльцевых зерен и т. д. Пос­
ледние признаки показывают региональную приуроченность. 

В направленИи запад- восток из.меняется длина хвои и Шlf­
шек, процент деревьев с коричневыми шишками, содержание 

кальция в шишках. Не претерпевают существенной трансформа­
ции: размеры ствола, продолжительность жизни хвои, окраска 

шишек, семян и крылаток, термостойкость и всхожесть семян 
и т. д. 

Процент деревьев с красноокрашенными пыльниками, а так­
же содержание хлорофилла в хвое, количество устьиц, складча­
тость паренхимных клеток изменяется в направлении с сев~ро­

запада на юга-восток. 

В общем клинальной географической изменчивости подверже­
ны, главным образом, признаки, характеризующие размеры 
ствола и основных органов дерева. Большинство других призна­
ков (в том числе очень важных биологических) варьируют не 
строго клинально, а ди·скретно, а в ряде случаев даже хаотиче­

ски, неопределенно. 

Перерывы постепенности в ~зменчивости признаков в некото­
рых случаях объясняются прерывистостью трансформации при­
родно-климатических факторов на территории Урала вследствие 
его горного ландшафта, а в других- отражают историю рас­
селения вида на территории Урала и специфику генетико-авто­
матических процессов, протекающих в данном районе. 

У ели сибирской направление изменчивости многих призна­
ков в общем сходно с сосной обыкновенной. Так обстоит дело 
с высотой и диаметром ствола, продолжительностью жизни 
хвои, ее длиной, анатомическим строением и т. д. Однако име­
ются и существенные отличия. У ели заметно ухудшение каче­
ства семян (всхожести, термостойкости и солеустойчивости) по 
мере продвижения к северу, размеры шишек и семян нескольк9 

увеличиваются к западу, а длина чешуй -к юга-западу. Пос­
ледняя особенность связана с мощным генетическим влиянием 
ели европейской. 

Следовательно, направление изменчивости признаков у раз­
личных видов может иметь свою специфику. Это утвержде1ше, 
однако, не опровергает тезис о том, что многие признаки разных 

видов географически трансформируются синхронно. У культур­
ных растений хаотичность направления географической юмсн­
чивости признаков, по-видимому, выражена гораздо сильнее по 

сравнению с дикорастущими, лесными породами. Т. К. Ленин 
(1928) показал на nримере пшеницы, что «никакой географи­
ческой закономерности в индивидуальной географической иэ:vт~н­
чивости разных признаков нет ... Один и тот же nрнзн;Jк у разнJ,Jх 
.'!иний мож~т увеличиваться или уменьшаться по н:Jnpaн.lPHJIIO 
с севера на юг». 



Г л а в а IX 

Некоторые закономерности 

внутривш1_овой изменчивости древесных растений 

Обширный материал об амплитуде изменчивости отдельных 
признаков, который содержится в многочисленных работах бо­
таников и особенно лесоводов-таксаторов, чрезвычайно разноро­
ден. Мы не встретили в ботанической литературе сведений о ка­
ких-либо попытках обобщить его и установить общие законо­
мерности колебания амплитуды изменчивости. В значительной 
степени это объясняется тем, что в само понятие об ампли­
туде варьирования признаков разные авторы вкладывали неоди­

наковое содержание. В результате их исследования выполнены с 
использованием несравнимых методик. Кроме того, отсутствие 
единой классификации форм изменчивости привело к определен­

ному смешению смысла некоторых терминов. 

В настоящее времн большая часть систе)'vlатиков применяет 
для характеристики вределов колебания признаков способ ли­
митов. Мы уже н~однократно ОТJ\Iсчали недостатки данного 1\Iе­
тода (Мамаев, 1968, 1969, 11 др.). Особенно детально проблема 
использования разных методов характеристики колебания зна­
чений признаков рассмотрсна в КIIIII'e А. В. Яблоковя (1966). 
Этот автор, вслед за В. В. Алпатовым (1956) и Халденам 
(Haldaпe, 1955), указывает на высокую Щ'нность как показателя 
размаха индивидуальной изменчивостн коэффициента вариации 
С, % = cr· 100/Мср Его прею1ущество заключается в том, что ко­
эффициент С предста;:.тяет относительную величину и позволяет 
НJЮВОдiпь сравнение признаков различных категорий (напри­
J\Iер, структурных с функциональными) и показателей, имеющих 
неодинаковую размерность. В последние десять- пятнадцать 
.тет вычисление коэффициента вариации стали широко приме­
IIЯТЬ нри исследовании размаха индивидуальной изменчивости в 
зоологических работах (Яблоков, 1966; Шварц, Смирнов, Доб­
ринский, 1968, 11 др.) и несколько реже- в ботанических (Берг, 
1956, 1964; Шмидт, 1963). Большие перспективы может дать 
IIспользование · коэффицнен_та нарнации при изучении другнх 
фор!\! изменчиности и разработке общих закономерностей 
нзмl'Нчивости признаков. I Io нашему мнению, целесообразно ве­
лнчину коэффициента вариации отождествлять с амплитудоi1 
изменчивостн признаков, поскольку он наиболее полно но 
сравнению с другими показателями отображает относительную 
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степень колебания их значений. Но следует имет!> в виду, что во 
многих случаях расчета только коэффициента вариации для 

оценки изменчивости недостаточно. Нужно одновременf!о учи­
тывать и колебания абсолютных показателей-лимитов. И тем бо­
лее затруднительно использовать коэффициент С при изучении 
альтернативых признаков. 

Перейдем к характеристике амплитуды изменчивости различ~ 
ных признаков у семейства Pinaceae. . 

Прежде всего, отметим, что величина коэффициента вариа­
ции зависит от размерности признака-наименьшими показа. 

телями характеризуются линейные размеры, гораздо больши­
ми- весовые- и еще большими- количественные (меристиче­
ские -по Яблокову, 1966). Так, например, вычисление взаи.мо­
связи коэффициентов вариации длины CL и веса СР шишек 
сосны дало формулу: СР = 2,4CL. Оба показателя, как видно, 
тесно связаны между собой. Следовательно, при характеристике 
изменчивости одного и того же признака нужно учитывать, что 

коэффициент вариации веса всегда примерно в 2-2,5 раза боль­
ше, .чем коэффициент вариации длины. Это объясняется тем, iЧТО 
при весовых характеристиках наблюдается как бы сложение ам­
плитуды колебания линейных измерений. 

Еще выше коэффициент вариации количественных показате­
лей. Для них, кроме того, характерна крайняя неустойчивость 
абсолютной величины. Она может изменяться у одного призна­
ка, но при разных вариантах измерений в 1,5-2 и более раза. 
Установить корреляцию коэффициента вариации меристических 
показателей с весовыыи или линейными по этой причине доволь" 
но затруднительно .. 

При оценке так называс\IОi'I э н д о г е н 11 ой изменчивости про­
являются существенные различия величины коэффициента вариа­
ции в зависимости от типа признака. Наименьшей амплитудой 
изменчивости характеризуются размеры пыльцевых аерен, осо" 

бенно .общая длина и длина тела (С= 3,3-:- 7.5%. табл. 101). 
Почти на том же уровне (6-10%) находите и в а риа6ельность 
длины мужских стробилов и ширины и высоты иrJIЫ в предела·х 
растения. Немного выше (С= 8-;-.13%) коJ!ебание такого ана­
томического признака, как ширина центрального проводящего 

цилиндра иглы и важного генеративного признака-длины спе­

лых женских шишек. Длина семенных 1\рылаток и хвои варьиру­
ет с показателем С= 13-19%. Коэффициент 1:1арнации веса 
шишек достигает 18-26% в соответствии с отмеченной выше 
закономерностью, а для количества стробилоu n мужской шишке 
и числа микроспорафиллов в стробиле С= IC-20%. Максималь­
ной изменчивостью характеризуются размеры годиЧного побега 
в разных частях кроны дерева и содержание полнозернистых 

семян в шишке. Эти особенности варьирования отражают сте­
пень воздействия внешних ф.акторов на формирование того 
или иного органа. 
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Т а б .n и ц а, 101 

Зидоrевиав иамеи'lивост• некоторых приаиаков у сосны обыкновенно А 

Пыльцевые зерна 

общая длина . . 

Прианак 

высота тела . . . . . 
длина воздушного мешка . 

Мужские шишки 

длина •.... 
число стробилов 

длина стробилов 

число микроспорафиллов 

Спелые женские шишки 

длина 

вес ..... . 

Прирост ростовых побегов 

Число семян в шишке 

Длина крылаток 

Однолетняя хвоя ростовых побегов 

длина 

ширина ............ . 
высота ............. . 
ширина центрального nроводяЩего цилинд-
ра ................... . 

Число 
МО4е11ЬИЫХ 
деревьев 

43 
5 
7 

7 
7 
7 
7 

25 
11 

8 
5 
2 

7 
3 
3 

2 

лимит 
коsффици-
еитов 

вариации 

3,3-7,5 
6,2-8,6 
7,5-10,5 

13,6-17,8 
14,2-19,6 
6,3-9,1 

10,3--:-20,3 

8,0-13,1 
18,4-25,5 
33,9-63,3 
44,0-60,0 
16,0-19,1 

13,5-17,7 
6,2-9,6 
5,5-8,8 

8,0-12,6 

Показатели эндогенной изменчивuсrи осоЬей разных видов 
весьма близки между собой, хотя с первого взгляда и может 
показаться более правильным предположение о видовой специ­
фике данного явления. У сосны обыкновенной, ели сибирской и 
пихты сибирской, величина коэффициента вариации почти оди­
чакова, верхний предел достигает 13-14%, а нижний 7-8%. 
Величина коэффициента вариации в пределах одного дерева для 
размеров (длины) шишек такова: 

Сосна обыкновенная 

Число 
моделей 

25 

С,% 

8,0-13,1 

Ель сибирская 

С,% Число 
моделей 

7 7,7-14,4 

Пихта сибирскаа 

Число 
моделей 

4 

С,% 

6,6-13,5 

Все три вида значительно отличаются по морфологии генера­
тивных органов и их расположению в кроне, что не препятству­

ет им, однако, иметь одинаковую амплитуду изменчивости жен­

ских шишек. 

Мы коснулись только структурных признаков. Несомненно 
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такжt. на.1нчне и эндогенного варьирования функциональных 11 

качествЕ:нных nризнаков. Физиологам хорошо известны факты 
сильных раз:шчий. интенсивности фотосинтеза .и дыхания, в.1а­
госодержания, содержания многих веществ в разных частя-.; 

кроны деревьев \Крамер, Козловский, 1963). 
Окраска шюдов, семян и других органов является типичным, 

качественным показателем. Однако здесь исследователь cтa.1J\II· 
вается с бо.'!ьшой устойчивостью характеристики nризнака в пре­
делах организма. Как правило, на одном дереве сосны все cel\te · 
на. кры.1атю1 и шишки имеют одну 11 ту же основную окраску. 

Но при этом возыожно некоторое варьирование в интенсивности 
расцветки, трудно заметное простым г.1азом. Кроме того, на от­
дельных экземп.1ярах сосны встречается незначительная при­

месь семян и крылаток другого цвета. 

У ели сибирской можно наб.lюдать·очень незначительную эн­
догенную изменчивость окраски 1\ЮЛодых женских шишек. Она 
зак.'!ючается в некотором варьиропашш интенсивности накопле­

ния антоцианов, х.rюрофи.1ла и других пигментов, опреде.'!яющих 
специфическую окраску шишек. Такой же характер изменения 
окраски наблюдается и у пыльннков сосны обыкновенной .. При­
знаки, характеризующие окраску генеративн;,tх органов, очень 

стабильны и отличаются низкой эндогенной изменчивостью. 
При сравнен11и амп.1итуды I!Зiltенчивости признаков необхо­

димо иметь обоснованное представление о том, какое значение 

коэффициента вариации характеризует высокую степень измен­
чивости, каксе соответствует низкой и.111 средней степени. Без 
такого представления конкретный материал об амплитуде из­
менчивости может утратить свои преимущества. В связи с тем, 
что специальной шкалы, позволяющей суд1пь о степени варь· 
ирования признаков, не было предложено. исследователи поль­

завались лишь сравнением по-lучае:vrых и:vrи конкретных значе­

ний коэффициента С, основываясь на принципе «больше иmt 
меньше». При этом один исследователь считал достоверным раз­
личие между значениями коэффициента вариации, измеряемо~ 
величиной 1-2%, а другой поднимал эту величину до 5-7% 11 

более. В некоторых работах низкой амплитудой изменчивости 
характеризуется ваоьирование, измеряемое велич·иной С=2-5%, 
а в других -10-15% и выше. 

Имеюшнйся в нашем распоряженин дово-1ьно большой мате­
риал расчетов коэффнцнента варнацнн самых разнообразных 
признаков позволнл прсл..rюжнть слс.1ующую Эl\rпирическую 

шкалу их у р о в н е 11 н з 1\1 с н ч н по с т н: 

Очень низкнii 
Низкий 
Средний ... 
Повышенный . 
Высокий ... 
Очень высокий 

255 

С< 7°/о 
С= 8-12 
-С=\3-20 
С=21-30 
С=ЗI-40 
С>40 



Очень низкий и низкий уровень изменчивости у семейства 
Pinaceae имеют признаки, характеризующие размеры пыльце­
вых зерен, стробилов и анатомических элементов хвои. Сред­
ний уровень показывает: линейные размеры мужских и женских 
шишек, длина клеток, длина хвои, количество органов в муж­

ских шишках и т. д. Повышенным уровнем отличается вес спе­
пых шишек, а высоким- прирост побегов, среднее количество 
tемян в шишке и другие признаки. Эта шкала разработана на 
основе изучения, главным образом, изменчивости древесных 
растений. 

Теперь обратимся к характеристике амплитуды варьирова­
вания признаков при и н д и в и д у а ль н ой из м е н ч и в о с т и. 

В табл. 102 приведены данные для сосны обыкновенной. 
Признаки распределены по группам органов. Наименьшей из­
менчивостью, как и при эндогенной изменчивости, отличаются 
пыльцевые зерна. Как правило, их варьирование не выходит за 
пределы очень низкого уровня (С= 2-6%). Для остальных групп 
признаков обычно характерны значительные колебания величи­
ны коэффициента вариации. Так, из признаков общего габитуса 
дерева один (высота дерева) варьирует слабо (низкий уровень 
изменчивости), а другие (диаметр ствола) -средне и даже 
выше среднего (протяженность кроны и грубой коры). 

Из признаков, касающихся генера1 ивных органов, Лишь 
только длина шишек изменяется слабо (7-13%), а все другие 
варьируют на среднем и вьiсоiшм уровне. Наибольшей изменчи­
востью отличаются признаки, определяющие количество семян 

в шишке или количество шишек на дереве. 

Признаки, характеризующие хвою, варьируют обычно на 
низком уровне. Исключение представляет количество смоля­
ных ходов в хвоинке (средний уровень изменчивости). Как вид­
но, признаки, дающие представление о числе органов, всегда 
более вариабельны, чем показатсли, описывающие его размеры. 
Это ка(:ается количества семян, шишек, смоляных ходов и, ве-
роятно, других признаков. . 

Довольно низкой изменчивостью (7-16%) отличаются раз­
меры проростков сосны, коэффициент вариации их веса повы­
lШ\стся примерно в два раза. 

Вполне псрснпно, •по амн.111тула изменчивости признаков в 
рялс случаев связана с общей эколого-биологической характе­
rшстикой вида рапсннй. Это можно уверенно сказать о некото­
рых признаках. Однако большинство признаков в своем варьи­
ровании не показывает тссной связи с видовой принадлеж­
ностыо объекта (М а маев, 1969, 1 970). Изменчивость таких 
JHIЖIIЫX органов, как хвоя, шишки, семена, пыльцевые зерна н 

дру1·ис, имеет однотипный уровень варьирования независимо пт 
видопой принадлежности об·J,екта. Так, коэффициент С длины 
шишек у сосны обыюювенной характеризуется величиной 7-13, 
у елИ сибирской 8-11, у кедра сибирского 12% и т. д. Длина 
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Т а 6 .n и а. а 102 

ИИАИВИАуал•нав измеи•иаост• иекоторwх структуриwх nризнаков 

сосиw обwкновениоА 

Признак 

Ствол и крона 

Uысота дерева .... 
)lиаметр_ствола дерева 

Протяженность грубой ко-
ры ........ . 
Протяженность кроны 

Генеративные 

органы 

Число шишек на одном де-
реве ........ . 
Шишки 

длина 

вес .......... . 
Величина апофиза шишек 

Содержание семян в одной 
шишке ........ . 
Вес 1000 шт. полнозерни-
стых семян ....... . 

Хвоя 

()днолетняя ростовая хвоя 

длина 

ширина 

Hr.JCOT1 . 

1 
С,% 

(лимиты) 

7-11 
17-22 

26-36 
18--34 

99-154 

7-13 
20--35 

24--39 

38-90 

14-23 

11-16 
8-14 
7-11 

Признак 

Сосудисто-проводящий ци­
линдр 

высота .... 
ширина 

Число смоляных ходов в 
хвое ..... . 
Размер углового смоляного 
хода .......... . 

П1>1льцевые зерна 

Тело зерна 

общая длина 

длина 

высота ... 
Воздушный мешок 

длина 

высота ..... 

Проростки 

)lлина проросткоп (без кор-
ня) . . . . • . . . 
Длина гипокотиля 

с. % 
(.IIHIIHTЫ) 

8-12 
6-18 

15-22 

10-19 

2-5 
2-5 
2-5 

3-6 
2-5 

7-11 
7-16 

семядоли 9-13 
()бщий вес двухмесячных 
проростков в водной куль-
туре . . . . . . . . . . . 15-18 

П р и м е '1 а н и с. Ко9ффициент вариации вычислился нами отдельно для образцов, взитых 

нз участков леса. находищнхсн в разн.ых rсограtl,н•tсскнх районах. D таблнцо пр:шсдены только 
краАнне значения ко9ффициента. 

семян у всех перечисленных пород характеризуется величи­

ной С=б-9%. Коэффициент вариации содержания семян в шиш­
ке всегда имеет очень значительную высоту- 40-50% и больше. 

Отсутствие видаспецифичности и наличие признакоспецифич­
Jюсти в колебании амплитуды изменчивости признаков прел.­
ставляет важнейшую закономерность, которую нам удалось по­
казать на некоторых объектах из числа древесных (Мама­
ев, 1969): Ее проявление отражает однотипность некоторых 
близких по своему происхождению генетических конструкций. 
Подобную закономерность еще в 1948 г. установил Симпсон для 
признаков строения черепа у лошадей (Симпсон, 1948). 

Изучение индивидуальной изменчивости функциональных 
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nризнаков показала, как правило, ее высокую амплиту­

ду (табл. 103). Исключение представляет абсолютная всхожесть 
семян при проращивании в оптимальных условиях. Но варьиро­
вание всхожести резко повышается при проращивании семян на 

засоленном субстрате (0,1-0,2 н раствор NaCI), а также при 
повышенной температуре ( +30°). Таким образом, изменчивость 
функциональных признаков в неблагаприятных условиях суще­
ствования повышается. Этот факт мы наблюдали и в ряде 
других случаев. В неблагаприятной для растений обстановке 
происходит их дифференциация по степени устойчивости. Часть 
индивидуумов отмирает, другая сохраняет жизнеспособность. 
В оnтимальных условиях какого-либо преимущества особей вто­
рой групnы не было заметно, оно проя-вилось в критической. 
ситуации. 

На основании малочисленных данных пока еще трудно су­
дить об общих закономерностях изменчивости функциональных 
признаков. Однако можно констатировать их повышенную из­
менчивость по сравнению со структурными признаками, а так­

же большие пределы колебания их крайних значений в связи с 
воздействием фактора времени. Для структурных же признаков 
nоследний менее важен, поскольку к структурной изменчивости 
относится варьирование уже сформировавшихся элементов. 

Качественные признаки обычно характеризуются низким и 
средним уровнями изменчивости. Наименьший коэффициент ва­
риации наблюдается для содержания органического вещества и 
свободной воды в хвое (3-6%). Несколько выше (6-16%) 
варьирование количества сырой золы и хлорофилла. Средним 
уровнем (13-18%) характеризуется изменчивость содержания 
общего азота, фосфора и калия в хвое однолетних сеянцев, вы­
ращенных в опытных посевах. При этом коэффициент вариации 
для всех элементов почти одинаков. Примерно на таком же 
уровне (9-18%) варьирует содержание такого минерального 
элемента, как фосфор в хвое старых деревьев. Содержание же 
фосфора в шишках отличается более высоким коэффициентом 
вариации (14-28,5%). Такую же величину имеет коэффициент 
С для содержания кальция в шишках и в хвое. 

Оценив амплитуду индивидуальной изменчивости разных 
признаков, можно сделать следующие выводы. 

1. Структурные признаки варьируют разнообразно- от 
очень низкого уровня (С= 3-7%) до очень высокого 
(С=90-100% и более). Наименьшей изменчивостыо отлича­
ются размер111 пыльцевых зерен и анатомических элементов, 

.наибольшей- длина побега, содержание семян в шишке и коли­
чество шишек на дереве. 

2. Функциональные признаки более лабильны и их изменчи­
вость обычно отличается повышенным уровнем. При этом в не­
благоприятных условиях амплитуда варьирования увели­
чивается. 
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Т а блиц а 101 

Индиаидуальнаа нэмен•иаость некоторых функциональных nрнэиакоа 
у дреаесн.,.х растеинА урuьскнх популациА 

Признак Время наблюАеНИI 

Сосна обыкновенная 

Абсолютная всхожесть свежесоб­
ранных по.1нозернис'Гых семян в 
оптимальных условиях 

Солеустойчивость семян (абсолют­
ная всхожесть полнозернистых се­

мян на засоленном субстрате) 

Жароустойчивость семян (абсолют­
ная всхожесть при повышенной тем­
пературе) 

Газоповреж.:~аемость проростков 

Энергия суточного прироста 

Начало роста сеянцев (в .1аборатор­
ных условиях) 

Выход живицы из ствола (данные 
Мишукова для Западной Сибири) 

Июдь- август, 
1963-1964 гг. 

Июль- август, 
1964 г. 

Май- нюнь, 
1963-1964 гг. 

Сентябрь 1965 г. 

Май-июль, 1955 г. 
А1арт, 1964 г. 

Ель сибирская 

Абсодютная всхожесть полнозер-, 
нистых семян в оптимальных усдо­

виях 

Июнь, 1964 г. 

Число 
выбо­
рок 

6 

4 

3 

2 
13 
8 

Лимиты ко•Ф· 
фициеита ва. 
риации (С, %) 

2,7-11,7 

30,5-66,4 

39,7-78,7 

35,9-39,4 
15-84,0 

35,3-104,0 

54,3 

2 112,9-14,5 

3. Изменчивости качественных признаков свойственны раз­
личные уровни- от очень низкого до высокого. Однако более ха­
рактерным является средний уровень, нередко низкий. Наимене~ 
вариабп.1ьно содержание особо важных веществ- органическо­
го вещества и свободной воды. Дово.1ьно слабо колеблется со­
держание хлорофилла, основных минеральных веществ и ЗО.'IЫ в 
хвое растений. Ассимилирующие органы растений д.1я нopl\Ia.lЬ· 
ной жизнедеятельности нуждаются в бо.1ее стабильном содер­
жании :\IИнеральных элементов, чем одревесневшие ткани 

шишек. 

При сравнении амплитуды индивИдуальной изменчивости с 
эндогенной проявляется интересная закономерность -уровень 
индивпдуа.1ьной изменчивости того или иного признака имеет 
обычно ту же размерность, что н уровень его эндогенной из­
менчивости (табл. 104). Абсо.1ютные размеры органа и.1и дру­
гого э.1емента в древостое и.1и в преде.1ах кроны одного дерева 

кодеб,1ются, безусловно, не одинаково, в их варьировании ооыч· 

но не удается у.1овить какого-.1ибо сходства. В то же время нu 
относительным показателям, характеризующим амплитуду из­

lllенчивости признаков организма и.1и це.1ой совокупности осо-
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Т а блиц а 104 

Ампаитуда ииливидуапьиоtl и эидоrениоА иэмеичнвости 
некоторых структурных nризнаков в cnenыx насажденних Свермовскоtl обп. 

Козффнuнент варнации 

эн:~о ген но А нэменчи-
индивиду- в ости 

Место сбора матери1.111 Признак альной 
изменчи-

воет и средняя 1 ,1ИМНТЫ величина 

Сосна обыкновенная 

Приrород, r. Сверд- Тело nыльцевых эер~н 
л о век длина 4,1 5,4 3-8 
Там же высота 5,7 7,6 6-9 

Длина воздушного меш-
5,4 8,7 7-11 ка. 

Ивдельский р-и Шишки 

длина 9,0 11 'о 8-13 
вес 21,6 21 '7 18-26 

Талицкий р-н Хвоя 

длина 14,6 15' 1 14-17 
ширина 10,2 8,6 7-10 
высота 7,5 7' 1 6-9 

Ель сибирская 

Шалинекий р-н Шишки 

длина 10,9 8,8 6-14 

ТавАинский р-н 8,7 11 ,4 8-14 

П их т а сибирская 

Шалинекий р-н Длина шишек . ·1 12,3 8,7 
1 6-14 

бей, в большинстве случаев наблюдается определенная синхрон­
ность. Такая синхронность в проявлении этих двух форм измен­
чивости, конечно, не является прямой, она осложняется 1\IНО­
гими обстоятельствами, в том числе и случайными. При ее нзу­
чении необходим строгий отбор материала, количество которог~ 
пока еще ограничено в силу большой трудоемкости его по­
лучения. 

Однако общие выводы уже можно сделать. 
В дикорастущих популяциях хвойных видов амплитуда эн­

догенной и индивидуальной изменчивости имеют одинаковыii 
уровень. Причиной этому является специфи:ка генетического ап­
парата, определяющего характер проявления того или иного 

признака. 
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Чрезвычайно важной особенностью варьирования призна­
ков является сохранение имli средней амплитуды изменчивости 
в различных географических районах (рис. 38) 

На всем протяжении от подзоны сосново-березовых лесов до 
северной тайги коэффициент вариации средней высоты древо­
стоев сосны колеблется от 7-8 до 11-12%, хотя сама сред­
няя высота изменяется на этом пространстве от 28-30 до 12-
15 м. Варьирование среднего диаметра характеризуется показа­
телем С= 17-18, и лишь изредка он поднимается до 22%. Ам­
плитуда изменчивости длины хвои колеблется обычно в преде­
лах С = 10-15% независимо от географической широты, хотя 
абсолютная величина хвои снижается от 65-70 на юге до 35-
40 мм на севере. Протяженность грубой коры имеет всегда вы­
сокий уровень варьирования (С= 26-36%), а длина шишек по­
чти всегда низкая (С= 9-13, иногда 14-15%). Весу шишек 
присуща несколько повышенная изменчивость (С= 22-32%), 
а весу семян- средняя (С= 16-22%). Во всех районах высо­
ким уровнем изменчивости отличается величина апофиза (обыч­
но С = 28-38%), а оч·ень высоким- содержание семян в шиш­
ке (С= 38-90%) и особенно- число шишек на дереве (С= 
= 99-154%). 

Поперечный размер иглы мало изменчив на всей территории 
Урала (С= 7-11%), а число смоляных каналов имеет средний 
уровень варьирования (С = 15--:-22%). Наименьшим варьирова­
нием (2-5%) отличается во всех зонах размер пыльцевых зе­
рен. Наблюдающиеся различия по величине коэффициента ва­
риации в разных зонах весьма незначительны и незакономерны. 

Поэтому их не следует принимать во внимание. Величина коэф­
фициента, как показали наши расчеты, зависит от многих слу­
чайностей и всегда колеблется даже у очень сходных по своему 
физиономическому облику древостоев. При этом колебание тем 
.сильнее, чем более вариабилен признак (сравним, например, 
варьирование высотьl дерева, с одной стороны, и числа шишек 
на дереве, с другой). 

Таким образом, географическое расположение древостоя по­
чти не отражается на уровне изменчивости его структурных приз­

наков. Абсолютная величина может изменяться очень значитель­
но, но относительная амплитуда колебания остается примерно. 
одинаковой. Исключение представляют некоторые признаки сос­
ны, произрастающей на северной границе ареала. В предлесо­
тундровых лесах (и частично в северной тайге) отмечается резкий 
подъем амплитуды изменчивости высоты ствола, длины и веси 

шишек, веса семян. На южной границе этого почти не наблюда­
.ется. В предлесотундровой зоне прои.сходит резкая деградация 
насаждений, нарушение их нормального строения, резко повы­
шается варьирование шишек и семян. из-за сильного снижения 

их размеров на сильно ослабленных деревьях. В условиях же 
среды, которые отвечают видовой норме реакции сосны, откло-
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Рис. 38. Амплитуда изменчивости признаков сосны обыкновенной в различ­

ных географических районах 

Предуралье: 1- предлесотундровые леса; 2- северная тайга; .1- средняя тайга; 

4- южная тайга. Заура.1ье: 5- средняя тайга; 6- южная тайга; 7- сосново·березовые 

леса; 8- ~тепные боры. Горный Урал: 9- сосново-березовые леса. Обозначение призна­

ков: Lп.в.- длина пыльцевого зерна; з- зольность хвои; An. -величина апофн'эа; Lхв -
длина хвои; Вх8 - высота хвои; Ncx- число смоляных каналов; На- высота дерева: 
Dg- диаметр дерева; Lkp- протяженность кроны; Lгk- nротяженность· грубоА коры; 
l.ш- длина шишек 
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нений в амплитуде изменчивости нет. Популяция приспосаб.lи­
вается к внешней среде путем изменения абсолютного значе­
ния признаков. На севере происходит, например, заметное ос-

. лабление роста деревьев в высоту и по диаметру, неско.1ько 
уменьшаются размеры хвои, шишек и семян. При этом в попу.1я· 
ции создается определенное соотношение генотипов, наи.1учшю1 

образом отвечающее местным условиям. Оно характеризуется 
строго регламентированной нормой реакции, что выражается в 
определенной величине уровня изменчивости. 

Эк о л о г и чес к а я из м е н ч и в о с т ь в с.1учае произраста­
ния древостоев в условиях, где они могут норма.1ьно развнвать­

ся, характеризуется невысокой амплитудой варьирования. Пu­
с.'lедняя, как правило, не превышает уровня индиви.1уа.1ьной !!3· 

менчивости, а обычно даже бывает и ниже. В качестве при:-.1ер<~ 
приведем для некоторых структурных признаков сосны обыкно· 
венной величину коэффициента вариации на двух участках: 

.. ' ' .. о = о .. ., "' " = 111 t ., .. .. .. = = = u 
а. 3 .. .. = \! 

Участок .. "' !Е :1 " : .. .. .. "' 3 а.,. \! i~ о ~ .... u 
u u 

"'=-
u : .. ., 

:21 
~= 

.. о., u 
~ ~-е ~ ~ Uu ~ 

Дюнные BCXOJIMJieHИЯ, 

кв. 32, Голевекое песни-
чество Пермской обл .. 6,1 7,8 9,6 18,8 7,9 4.1 11 '5 
Горный склон, кв. 85, 
Хусаиновекое лесничест-
во БАССР 11.1 7,7 12,6 16,1 9,0 3,3 8,3 

На обоих участках амплитуда экологической ИЗI\!енчивости 
ниже индивидуальной. Так, варьирование веса шишек выража­
ется показателем С, равным 9,6-12,6%, тогда как лндивii.1уа.1ь­
ная изменчивость характеризуется величиной коэффициента, до­
стигающей 20-30% и более. Для содержания семян в шишке 
коэффициент С= 16,1-:--18,8% при индивидуальной изменчиво­
сти 38-90%. Для веса семян С= 7,9-:--9% при нopl\Ie 14-23%. 
Для длины хвои и величины апофиза разница еще выше (С = 
=3,3-:--4,1 или 8,3-:--11,5% против обычных 11-16 или 2·4-39%). 
Все это свидетельствует о том, что амплитуда экологической из­
менчивости на небольтих участках очень невелика, она гораздо 
ниже индивидуальной. 

При оценке варьирования. тех же признаков в предела~. 
крупных лесных массивов величина коэффициента С заметно 
повышается за счет насаждений, произрастающих в пессимат>­
ных условиях существования, где их продуктивность резко па­

дает, а морфологический облик деревьев сильно ·изменяется. 
Так., для сосновых лесов Гайнекого лесхоза Пермекай обл. 

занимающих очень большую территорию (586 тыс. га), коэффи­
циент вариации высоты ствола поднимается до 15,6, веса ши-
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шек- до 21,8, длины хвои- до 10%. Такое увеличение аып.111-
туды изменчивости объясняется широким распространением в 
лесхозе сфагновых болот, поросших низкорослой бо.1отной 
сосной. 

Уровень экологической изменчивости в этом случае заметно 
повышается в связи с тем, что вид находится на грани гибели и 
система, стабилизирующая его морфологический облик, начи­
нает разрушаться. При условиях, соответствующих видовой нор­
ме, экологическая изменчивость обычно невелика и по своей ам­
плитуде не превышет индивидуальную. 

Обратимся теперь к характеристике амп:штуды г е о гр СJ­
ф и чес к о й из м е н ч и в о с т и. Приведем расчет коэффициен­
rа вариации для некоторых признаков сосны обыкновенной: 

Признак 

Длина тела пыльцевого зерна 
Размер апофиза . . . . . . . 
Протяженность грубой коры 
Длина шишек . . . . . . . . 
Относительная высота ствода 
Вес семян ...... . 
Длина хвои ..... . 
Охвоенность .... . 
Вес шишек ..... . 
Протяженность кроны 
Ствол 
диаметр ..... . 
высота . . . . . . . . . 

Содержание семян в шишке 

Коеффициент 
вариации С,% 

3,5 
7,4 
8,3 
8,6 
9,6 
14,3 

13,4-17,6 
21,4 
24,9 
24,3 

33,1-35,0 
35,8-38,2 

48,7 

Методика расчета коэффициентов вариации была приведена 
в главе «Географическая изменчивость». Полученные показате­
•1И довольно условны, ибо мы использова.'lи небольшое число 
участков. Однако их можно испо.'lьзовать для сравнен11я. 

Величина амплитуды изменчивости указанных признаков на 
территории Уры1а неоди1-1акова и зависит от типа признака. Та­
кие особенности, как длина тела пыльцевого зерна, размер апо­
физа, протяженность грубой коры, длина шишек, отношение 
Н/Д, варьируют на низком уровне (С=3,8-9,6%). Среднюr 
уровнем изменчивости характеризуются: вес семян (С= 14,3%) 
и длина хвои (С= 17,8%). Повышенный уровень имеют охвоен­
ность, вес шишек, протяженность кроны (С = 21,4-24,9%). Вы­
сокий уровень изменчивости у диаметра и высоты ствола (С = 
= 33,5-35,8%) и очень высокий- у содержания сеl\tян в шишке 
(С= 48,7%). Таким образом, различные признаки неодннаково 
реагируют на смену природно-климатических районов. Ес.'IИ та­
кие показгтели, как вес шишек, протяженность кроны, охвоен­

ность, размер ствола и содержание семян в шишке, как будто 
подвержены заметной географической изменчивости, то такие­
nризнаки, как размеры пыльцы, апофиза шишек, протяженность 
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т а б 11 и ц а 105 

Соотиоwеиltе амn11итуды географическоll и индивидуВIIЬИой изменчивости 
структурных nризнаков сосны обыкиовениоll ив Ура11е 

' 
Ко3ффнцнент варнации 

= С>. 
с 

географн- индивиду-.... Признак 
со ческа я альная нз-
с,. нзменчи- менчнвость ..... 

вость (.1ИМИТЫ) <::>.: 
'-"' 

I Размер апофиза . 7,4 24-39 
Протяженность грубой коры 8,3 26-36 
Вес семян 14,3 14-23 
Относительная высота 9,6 

1 

14-20 
II Ствол 

высота 37,0 7-11 
диаметр 34,0 17-22 

Длина хвои 15,5 10-16 . кроны 24,3 18-34 
I I I Содержание семя н в шишке 48,7 38-90 

Шишки 

длина 8,6 7-13 
вес. 24.9 20-35 

длина тела пыльцевого зерна . 3,5 2-5 

грубой корки, длина шишек н т. д., менее связаны с географиче­
ской сменой природных факторов. 

Однако не следует забывать, что некоторым признакам вооб­
ще присуща более высокая, а другим, наоборот, сниженная нор· 
ма варьирования. Так, длина шишек или размер пыльцевых зе­
рен- мало изменчивый, а содержание семян- очень сш1ьно из­
менчивый показатель. Поэтому при оценке географической из­
менчивости необходимо учитывать особенности варьирования 
признаков, что можно сделать путем сравнения амплитуд инди­

видуальной и географической изменчивости. При тако!\1 сопостав­
лении амплитуды изменчивости (табл. 105, рис. 39) изученные 
признаки в зависимости от соотношения велИчины коэффициен­
та вариации при географической и индивидуальной изменчиво­
стц можно разделить на три группы. 

К первой группе относятся признаки, у которых коэффи­
циент вариации индивидуальной изменчивости выше, чем гео­
графической. Сюда входят размер апофиза, протяженность гру 
бой коры, вес семян и относительная высота (Н/Д). Превыше­
ние индивидуальной изменчивости ярко выражено. Это говорит 
о том, что варьирование данных признаков обусловливается, 
прежде всего, генотипическими· особенностями индивидуумов, 
складывающих древостой. Такие признаки, как размер апофиза 
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J:>-ис. 39. Соотношен·ис iiMII.liПY· 
дь1 географической (а) и инди­
ющуальной (б) и1менчивости 
с1 руктурных nриз11аков у сосны 

обыкновенной 

групnа: 1- rазмер anoфlf-

н. 2 IIJ'OTЯЖCHIIOCТb rрубоА KOJ'· 

ки. 3- вес семян: 11 rpyшta: 4-
высота, 5- диаметр ~..·твола, 6-
длина хвои: /// rpyrma: 7- длина 

шишек. В- вес, 9- длина пыльце­

IЮГО зерна, т · мнннма.1ьная: n-
максимальная Hl' • .Нiчнrra С, % 

и протяженность грубой коры, как было отм.ечено, очень слабо 
колеблются в различных ботанико-географических зонах. Одна­
ко в пределах каждо!·о лесного массива наблюдается полный 
спектр всех вариаций по величине выступающей части апофиза 
и длине грубой коры на стволе дерева. Вес семян более связан 
с условиями внешней среды, нежели предыдущие признаки. Од­
нако и его .варьирование в очень сильной степени зависит от ге­
нотипических особенностей древостоя. Что же касается относи­
тельной высоты, то ее высокая с;тепень варьирования в насажде­
нии связана с большой дифференциацией деревьев по классам 
роста. При этом деревья 1 класса Крафта характеризуются ма­
лой относительной высотой (Н /д = 50-85), а у деревьев низ­
ших классов она постепенно повышается и достигает в IV классе 
105-115. Данное обстоятельство резко увеличивает значение 
коэффициента вариации данного признака в пределах насажде­
ния. В то же время в различных географических районах сред­
няя относительная высота мало колеблется. 

Во вторую группу включаются признаки, у которых коэффи­
циент вариации географической изменчивости выше, чем инди­
видуальной. Сюда относятся высота ствола, диаметр ствола, 
длина ·хвои. Размеры ствола (особенно высота) наказывают наи­
большее превышение географической амплитуды колебания 
над индивидуальной. Для высоты ствола оно достигает 3-
4-кратной величины. Этот показатель наиболее четко отражает 
воздействие природно-климатических факторов на растение. По­
чти также динамичен и диаметр ствола. Длина хвои показыва­
ет менее заметное превышение амплитуды географической из­
менчивости над индивидуальной в результате ослабления зави­
симости этого признака от факторов внешней среды. 

У признаков третьей группы величина амплитуды географи· 
ческой изменчивости не выходит за пределы крайних значений 
индивидуально~ ~зменчивости. К этой группе относятся: длина 
кроны, содержание семян 13 шишках, длина и вес шишек, разме-
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ры пыльцы. В данном случае, по-видимому, в варьировании 
примерно одинаковую роль играют как эколога-географические, 

так и генетические факторы. 
Как видно, амплитуда географической и индивидуальной из­

менчивости одного и того же признака может характеризовать­

ся всеми возможными типами сочетаний -коэффициенты ва~ 
риации обеих форм могут совпадать, показывать превышение, 
ИJШ наоборот,- снижение по отношению друг к другу. 

Выявление типа сочетания амплитуд разных форм изменчи­
вости может явиться одним из методов установления характера 

наследования признаков. 

Расчет амплитуды изменчивости крайне важен также в свя­
::~и с обоснованием числа модельных образцов, которые необхо­
димо взять для достижения нужной точности исследования. Как 
известно, число вариаций прямо пропорционально квадрату 
коэффициента вариации и обратно пропорционально квадрату 
точности исследования. Зная величину С, можно определить 
число образЦов или моделей, основываясь на заданной точности. 

Отмеченные выше характерные особенности колебания ам­
плитуды изменчивости, ее высокая стабильность в различных 
природных условиях свидетельствуют о том, что природа созда­

ла для каждого признака определенные пределы размаха его 

варьирования. В каждом случае, будь это отдельная популяция 
или отдельный организм, величины, характеризующие определен­
ный признак, размещаются вокруг среднего значения примерно 
с одним и тем же разбросом. Абсолютная величина непрерывно 
меняется в зависимости от внешних и внутренних факторов, 
а уровень изменчивости остается стабильным и мало подвиж­
ным. Система, обеспечивающая стабильность уровня изменчиво­
сти, действует при наличии относительно благоприятньiх усло­
вий для жизни вида, соответствующих видовой норме реакции. 
когда он может образовывать высоко жизнеспособные и устойчи­
вые популяции. При вознИкновении критической ситуации, в пес­
симальных условиях, когда происходит разрушение популяции, 

нарушается и стабильность уровня изменчивости, ·и он совер­
шает резкий скачок. 

Характерной чертой изменчивости признаков у видов Pina­
ceae является слабая взаимозависимость их варьирования, низ· 
кая степень коррелятивных связей, Многочисленные примеры, 
приведеиные в главе V, свидетельствуют о том, что взаимоза­
висимость между двумя варьирующими признаками в пределах 

одновозрастного древостоя обычно отсутствует, если речь идет 
о показа.телях; не связанных между собою ростовыми кор­
реляциями (такими, как длина шишки и длина семенной чешуи 
ИJ.IИ высота ствола и протяженность кроны и т. д.). Так, на­
пример, не установлено достоверной зависимости между высо­
той дерева и окраской семян, между размером апофиза и велн­
чиной шишки, между •протяженностью грубой корки. и величиной 
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семени, между окраской крылатки и всхожестью семян и т. д. 
Это говорит о том, что в популяциях видов· Pinaceae обычно не 
образуются скоррелированные биоморфы, а варьирование от­
дельных признаков происходит независимо, что, nо-видимому, 

подтверждает соображение о высокой степени стабилизации 
признаков и свойств у древесных растений. 

Такая закономерность сильно усложняет седекционнуюработу 
с древесными породами, nоскольку отбор можно вести, главным 
образом, по прямым признакам. В то же время многие селек­
дионеры пытаются ·обосновать тезис о возr.южности самого ши­
рокого использования сопутствующих признаков, скоррелиро­

ванных с теми, на которые ведется отбор. По мнению этих ис­
следователей, отбор быстрорастущих деревьев можно, напри­
мер, проводить по окраске семян и размеру шишек, по строению 

коры и содержанию хлорофилла в .1нсrьях н т. д. Детальное 
изучение взаимокорреляций признаков прнводит, однако, к мыс­
ли о том, что предположение о возможности отбора по сопут­
ствующим признакам очень часто не обосновано достоверными 

фактами. Одной из причин отсутствия корре.1ятивных связей 
между разнотипными признаками у вндов се:-.1еiiства Pinaceae 
является специфика структуры их попу.1яций. основанная на 
биологических особенностях этих групп растений. 

Представление о формах изменчивости позволяет более по­
следовательно подойти к изучению из111енчивости растений. Оно 
должно проводиться с учетом следующих основных этапов: 

1 этап- изучение эндогенной изменчивости; 11 этап~ изучение 
внутри,популяционной изменчивости; 111 этап- изучение межпо­
пуляционной (надпопуляционной) изм~нчивости. 

Прежде чем перейти непосредственно к оценке внутривидо­
вой изменчивости, следует изучить варьирование признаков в 
пределах организма. Это поможет избежать ошибок, связанных 
.с искажением результатов из-за большого варьирования 'Вели­
чин или функциональных особенностей органов в зависимости 
от их расположения в кроне дерева, порядка ветв.'!ения 11 т. д. 

На втором этапе нужно изучить внутрипопуляционную (нндиви­
дуальную, половую, хронографическую и экологическую) измен­
"'Ивость и лишь после детальной ее оценки следует переходить 
к исследованию межпопулящюнноl! изменчиности. К пос.1едней 
относят географическую изменчивость. В н:1учной практнке не­
редко исследователь изучает географическую иэменчнвость без 
предварительного анализа варьирования признаков в преде~ах 

популяции. В результате общая картина nроявлення географи­
ческой изменчивости характеризуется существенными неточно­
стями, а иногда и наличием прннцнпиальных ошибок. Только 

. последовательное изучение форм изlltl'нчивости. соответственно 
указанным выше этапам, позволяет вскрыть объективно суще­

ствующие закономерности внутривндоrюй изменчивости. Нельзя 
также забывать о том, что на любом этапе необходнмо ·учиты-
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вать существование изменчивости во времени, она состав.'!яет 

как бы фон каждого этапа. 
Изучение основных форм изменчивости позволило сделать 

ряд важных выводов в отношении общей картины варьирования 
признаков 1представителей семейства Рiпасеае на Урале. Они в 
основном были изложены в заключительных разделах специаль­
ных глав, посвященных рассмотрению отдельных форм изменчи­
вости. Не повторяя этих выводов, отметим высокую степень ин­
дивидуальной изменчивости, наблюдаемую в отношении многих 
признаков и свойств, относяЩихся ко всем категориям - струк­
турной, функциональной и качественной. В то же время следует 
подчеркнуть высокую экологическую стабильность древесных 
растений этой систематической группы. · 

Индивидуальная, экологическая и другие формы изменчиво­
сти · проявляются на фоне широкой географической трансфор­
мации признаков, которая, однако, выражена весьма специфи­
чески для различных особенностей вида. Одни из этих особен­
ностей изменяются явно клинально, причем клина выражена 
четко в напр<!влении север -юг, т. е. синхронно поступательной 
смене ботанико-географических зон. Другие лризнаки и свой­
ства, и их довольно много, не обнаруживают клинальной геогра­
фической изменчивости и дифференцируются в силу иных зако­
номерностей, среди которых важное место имеют причины ге­
нетико-автоматического характера. В общем, географический 
градиент изменения признаков разнонаправлен, а скорость, с ко­

торой изменяется тот или иной показатель, в сильной степени 
зависит от биологических и других свойств вида и неодинаков 
в разных географических районах. 

Следует подчеркнуть ярко выраженную индивидуальность 
отдельных видов по характеру их изменчивости. Так, ель сибир­
ская отличается заметно повышенной степенью индивидуальной 
изменчивости из-за частого образования мутаций вегетативных 
органов. У нее можно встретить змеевидную, щетковидную, гре­
бенчатую и другие вариации ветвления, белохвойную форму, ва 
риацию с голубой хвоей. В то же время сосна обыкновенная 
обладает гораздо более высокой изменчивостью генеративных 
органов- шишек, семян и их крылаток. У нее широко распро­
странены вариации по форме шишек и апофиза, по окраске се­
мян и крылаток. Пихта сибирская и кедр варьируют слабее, чем 
ель и сосна. 

Видам Рiпасеае присуша одна важная особенность их диф­
ференциации- в разных частях территории, занимаемой ареа­
лом того или иного вида, можно встретить очень близкие спек­
тры индивидуальной изменчивости, у них нет четкого разграни­
чения по набору вариаций в зависимости от географического 
района. Этот факт мало согласуется с всеобщим мнением о 
большом различии видового генофонда в отдельных частях 
ареала (Вавилов, 1929; Синская, 1948, и др.) 
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Надо отметить, что виды древесных растений вообще пред­
ставляют. очень сложный объект для изучения закономерностей 
внутривидовой изменчивости. Кроме того, их варьирование ха­
рактеризуется, по-видимому, целым рядом специфических черт, 
значительно отличающих эту группу от травянистых и особенно 
одно.'Iетних растений. 

В заключение коснемся вопроса о роли познания закономер­
Iюстей внутривидовой изменчивости для внутривидовой система­
тики. Вряд ли стоит доказывать бесспорное положение о том, 
что исследование форм внутривидовой изменчивости неотдели­
мо от изучения структуры вида. Об этом, в частности, свидетель­
ствует обязательное рассмотрение проблемы изменчивости в 
крупнейших сводках по теории вида (Розанова, 1946; Синская, 
!948, 1963; Завадский, 1968). Оценка амплитуды и направления 
изменчивости признаков, изучение зависимости их от различных 

факторов внешней и внутренней среды, познание взаимокорре­
ляции признаков позволяет подойти к вопросу о внутривидовых 
подразделениях, о степени обособленности отдельных таксонов. 
·Закон гомологических рядов был сформулирован Н. И. Вавило­
вым на основе детальной оценки характера и диапазона варьи­
рования признаков растений. Знание этого закона· позволяет 
ориентироваться в огромной массе мелких вариаций, в оснqвном 
несущих внутрипопуляционный симпатрический характер. Объ­
ективное представление о таких мелких внутривидовых едини­

цах .можно получить при· изучении индивидуальной изменчиво­
сти растений. В то же время для решения проблем популяцион­
ной структуры вида необходимо также и изучение географиче­
ской изменчивости. 

Так же как невозможно изучение внутривидовых структур 
без глубокого познания закономерностей внутривидовой измен­
чивости, так и разработку проблем изменчивости нельзя вести 
без правильного представления о внутривидовых таксонов. Та­
ким образом, круг проблем внутривидовой изменчивости тесно 
связан с внутривидовой систематикой и составляет с ней орга­
ническое целое. 
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