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Реферат. Кедр сибирский (Pinus sibirica) и кедровый стланик (P. pumila) – пятихвойные сосны из подрода 
Strobus, широко распространены в Северной Азии. Во многих районах, где виды произрастают совместно, про-
исходит их естественная гибридизация. В работе рассмотрены традиционные модели гибридных зон и на основа-
нии накопленных данных определено, какая из них соответствует гибридной зоне кедра сибирского и кедрового 
стланика. Приведены факты в пользу мозаичной гибридной зоны.
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Summary. Siberian stone pine (Pinus sibirica) and Siberian dwarf pine (P. pumila) are widespread in northern Asia 
five-needle pines from subgenus Strobus. The natural hybridization occurs in many regions where the species grow 
together. Traditional hybrid zone model was considered in the paper and, based on the accumulated data, it is determined 
which one corresponds to the hybrid zone of Siberian stone pine and Siberian dwarf pine. The paper presents arguments 
in favor of the mosaic model.
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Естественная межвидовая гибридизация растений – широко распространенное и многогранное 
явление, затрагивающее многие таксоны растений. По некоторым оценкам около 25 % видов растений 
имеют гибридное происхождение (Mallet, 2005). Гибридизация создает новые генетические комбина-
ции, поэтому является источником генетических новшеств (Riesberg, Carney, 1998; Arnold et al., 1999), 
способствует адаптивной радиации (Mallet, 2009; Kagawa, Takimoto, 2018), а также может привести к 
видообразованию (Soltis, Soltis 2009; Abbott et al. 2013). Районы, где встречаются и скрещиваются близ-
кородственные виды, называют гибридными зонами. Выделение разных типов гибридных зон основа-
но на нескольких факторах, основными из которых являются приспособленность гибридов, направлен-
ность естественного отбора – экзогенный или эндогенный, и степень экологической дифференциации 
родительских видов.

В Северной Азии встречаются три вида 5-хвойных сосен, а именно кедр сибирский (Pinus si-
birica Du Tour), кедровый стланик (P. pumila (Pall.) Regel) и кедр корейский (P. koraiensis Sieb. et Zucc.). 
Данные виды относятся к подроду Strobus, к секции Quinquefoliae (Gernandt et al., 2005). Ареал кедро-
вого стланика перекрывается с ареалами трех других 5-хвойных сосен: кедром сибирским, кедром ко-
рейским и сосной мелкоцветкой (P. parviflora Sieb. et Zucc.), произрастающей в Японии. Однако есте-
ственная гибридизация зафиксирована только для кедрового стланика и сосны мелкоцветковой (Watano 
et al., 1996) и для стланика и кедра сибирского (Politov et al., 1999; Горошкевич, 1999). Гибридизация 
между кедровым стлаником и кедром корейским предотвращается благодаря фенологической изоляции 
(Горошкевич и др., 2007).

Фактически изучение естественной гибридизации кедра сибирского и кедрового стланика на-
чалось только в XXI в., поскольку лишь в 1999 г. вышла работа, в которой методом изоферментов по-
казано наличие генетического обмена между данными видами (Politov et al., 1999). Ранее, в советский 
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период, были приведены лишь морфологические описания особей, предположительно имеющих ги-
бридную природу, у которых наблюдалась промежуточность различных признаков, относящихся к фор-
ме роста, строению шишки, а также хвои (Поздняков, 1952; Галазий, 1954; Моложников, 1975). Кроме 
того, видимо из-за довольно редких описаний гибридов, обычным было мнение и об отсутствии гибри-
дизации (Бобров, 1978). 

На сегодняшний день довольно хорошо исследовано всего несколько районов, относящихся к 
гибридной зоне кедра и стланика. В ходе экспедиции 2005 г. под руководством С. Н. Горошкевича было 
исследовано два района в северном Прибайкалье: дельта Верхней Ангары и северо-восточное побере-
жье Байкала в районе залива Давша (территория Баргузинского заповедника). В первом районе числен-
но доминирует кедровый стланик, кедр сибирский встречается в 20 раз реже. В Баргузинском заповед-
нике, напротив, доминирует по численности кедр сибирский, стланик встречается примерно в 30 раз 
реже. Тем не менее этого вполне достаточно, чтобы образовались гибриды (Горошкевич и др., 2008; 
Goroshkevich et al., 2008).

Гибриды в этих районах отличаются единообразием в том смысле, что все они имеют промежу-
точный габитус и, скорее всего, представляют первое поколение. Промежуточность габитуса у гибри-
дов проявляется в отсутствии вертикального ствола, как у кедра сибирского, однако главный ствол вы-
ражен довольно хорошо, что отличает их от кедрового стланика. Кроме того, гибриды всегда выше ке-
дрового стланика, но их высота значительно меньше в сравнении с кедром сибирским. Это происходит, 
главным образом из-за того, что главный ствол искривлен, а боковые ветви имеют мощный рост из-за 
сниженного апикального доминирования. Это приводит к тому, что со временем дерево теряет устойчи-
вость, и под воздействием внешних факторов, например, сильные ветра или обильный снегопад, ство-
лы и скелетные ветви ломаются, дерево разваливается на части, но не гибнет. Благодаря унаследован-
ной от кедрового стланика способности к укоренению с помощью латентных почек, которые в тесном 
контакте с лесной подстилкой преобразуются в корни, сломанные ветви могут выжить и продолжить 
свой рост, что приведет к еще большему разрастанию гибридного клона. Диаметр старых клонов может 
достигать порядка 40 м (Goroshkevich et al., 2008).

Шишки гибридов характеризуются промежуточными размерами относительно таковых у ро-
дительских видов. Цвет гибридных шишек на этапе созревания такой же фиолетово-пурпурный, как у 
кедра сибирского, у стланика же шишки зеленые. Потенциальная семенная продуктивность, т.е. число 
семяпочек, у гибридов довольно высокая. Однако реальная семенная продуктивность значительно сни-
жена, и только около четверти семяпочек дают полноценные семена (Васильева, Горошкевич, 2012), а 
иногда и значительно меньше (Goroshkevich, 2004; Васильева, 2014).

В Восточной Сибири, в окрестностях Алдана (южная часть Якутии), было проведено исследо-
вание гибридизации с применением маркеров цитоплазматической ДНК, которые позволяют устано-
вить направление скрещиваний. Здесь надо отметить, что у видов рода Pinus митохондриальная ДНК 
наследуется от материнского растения, а хлоропластная – от отцовского (Mogensen, 1996). Оказалось, 
что все исследованные деревья кедра сибирского с обычной морфологией имеют маркер митохондри-
альной ДНК кедрового стланика (Petrova et al., 2018). Это говорит о том, что гибридизация кедра сибир-
ского и кедрового стланика на крайнем северо-востоке их гибридной зоны привела к глубокой интро-
грессии с формированием скрытых гибридов, имеющих внешний вид типичный для кедра. 

В Южном Прибайкалье, северный макросклон хребта Хамар-Дабана, гибридизация имеет похо-
жий характер. Однако рельеф местности накладывает свой отпечаток на взаимодействие видов. Вдоль 
высотного профиля виды распределены неравномерно: кедр сибирский встречается в нижней части, 
формируя мощный лесной пояс с небольшой примесью других древесных видов, кедровый стланик 
встречается на больших высотах и формирует верхний пояс древесной растительности. Граница меж-
ду этими поясами размыта, и в этой смешанной зоне образуются гибриды. Как правило, это типичные 
гибриды с промежуточной морфологией (Goroshkevich, 2004). Однако там встречаются гибриды, име-
ющие форму роста, как у кедрового стланика: главный ствол не выражен, а чашевидная крона сложена 
несколькими равнозначными стволами-ветвями. В недавнем исследовании было показано, что гибри-
дизация в этом районе двунаправленная, но чаще всего стланик является материнским растением (Vasi-
lyeva et al., 2020). В этой же работе было сделано предположение, что гибридизация здесь начинает пе-
реходить в интрогрессию. 
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На основе имеющихся знаний о гибридизации кедра сибирского и кедрового стланика в разных 
районах области их симпатрии попробуем определить тип гибридной зоны. Традиционно выделяют 
три типа гибридных зон. Большая часть гибридных зон у растений относится к так называемой зоне на-
пряжения (tension zone), которая поддерживается благодаря постоянному образованию новых гибридов 
первого поколения и внутреннего отбора, действующего против этих гибридов, поскольку их приспо-
собленность значительно уступает таковой у родительских видов (Barton, Hewitt, 1985). Хотя гибриды 
F1 не обязательно уступают родительским видами в приспособленности, однако они могут не остав-
лять потомства из-за стерильности или ассортативных скрещиваний. Согласно данной модели эндо-
генный отбор предотвращает интрогрессию, а в гибридной зоне кедра сибирского и кедрового стлани-
ка обнаружены беккроссы. К тому же среди древесных растений более распространены зависимые от 
среды гибридные зоны, к которым относят зону ограниченного превосходства гибридов и мозаичную 
гибридную зону (De La Torre, 2015). 

Зона ограниченного превосходства гибридов формируется обычно в экотонах. В промежуточ-
ных местообитаниях гибриды оказываются более приспособленными, чем виды, однако в родитель-
ских местообитаниях они уступают видам в приспособленности (Hewitt, 1988). Обычно в таких зонах 
наблюдается плавный переход от одного вида к другому через гибридные формы (Abott, Brennan, 2014), 
как например, показано для Picea glauca и P. engelmannii (De La Torre et al., 2014). В гибридной зоне ке-
дра сибирского и кедрового стланика этого не наблюдается. 

Третий тип гибридной зоны – это мозаичная. Согласно этой модели, родительские виды зани-
мают различные местообитания, в которых складываются для них благоприятные условия, соответ-
ственно, гибриды образуются в местах совместного произрастания видов. В результате гибридная зона 
оказывается сложносоставной (Harrison, Rand, 1989). Согласно этой модели, гибриды могут быть как 
менее приспособленными (как в зоне напряжения), так и более приспособленными (как в зоне огра-
ниченного превосходства). Кроме того, может наблюдаться целый спектр адаптивности как бывает в 
гибридных скоплениях, где представлен целый ряд поколений от F1 до многократных бэккроссов (Ab-
bott, 2017). 

В пользу мозаичной модели в случае гибридной зоны кедра и стланика говорит тот факт, что 
виды характеризуются сильно разными экологическими предпочтениями: стланик приурочен к под-
гольцовому поясу, а кедр сибирский к горно-таежному, зачастую эти пояса не контактируют, а разде-
лены пихтовыми или лиственичными насаждениями, что препятствует переопылению видов (Тюлина, 
1976). В некоторых случаях, когда эти пояса контактируют или, когда стланик распространяется в нети-
пичные для своего вида условия, например, формирует ложный подгольцовый пояс на берегу Байкала 
или произрастает на открытых участках в низинах, как в дельте Верхней Ангары (Goroshkevich et al., 
2008), тогда и происходит гибридизация. Кроме того, в разных частях мозаичной гибридной зоны собы-
тия гибридизации независимы и определяются локальными условиями (Harrison, Rand, 1989). Второй 
аргумент в пользу мозаичной модели заключается в том, что гибридная зона кедра сибирского и кедро-
вого стланика как раз отличается разнообразием межвидовых отношений в разных частях: современ-
ный этап гибридизации в Северном Прибайкалье (Goroshkevich et al., 2008), переход гибридизации к 
интрогрессии в Южном Прибайкалье (Vasilyeva et al., 2020) и древняя интрогрессия на северо-востоке 
гибридной зоны (Petrova et al., 2018).
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