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Реферат. Гибридная зона сосны кедровой сибирской (Pinus sibirica) и сосны низкой, или кедрового стланика 
(P. pumila) занимает огромную территорию. Ранее семенная продуктивность определялась только для гибридов 
из западной части гибридной зоны. Установленная ранее интрогрессия видов в северо-восточной части гибрид-
ной зоны придает большую актуальность исследованию семеношения гибридов в данном районе. В работе пред-
ставлены результаты анализа структуры шишки у сосны кедровой сибирской, кедрового стланика и их гибридов, 
а также показана динамика развития семяпочки в полноценное семя с хорошо развитым зародышем. Итоговая 
семенная продуктивность, т. е. доля полноценных семян от числа семяпочек, составила для кедрового стланика, 
гибридов и сосны кедровой сибирской 65, 51 и 37 % соответственно. Низкая семенная продуктивность сосны ке-
дровой сибирской связана с повышенной долей пустых семян у части особей. Нехарактерная для сосны кедровой 
сибирской и гибридов семенная продуктивность объясняется отсутствием чистого вида P. sibirica, следователь-
но, гибридов F1.
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Summary. Pinus sibirica and P. pumila hybrid zone have a vast territory. Previously, seed production was determined 
only in hybrids from the western part of the hybrid zone. The earlier established introgression of the species in the north-
eastern part of the hybrid zone gives more relevance to the study of the hybrid seed production in this area. The paper 
presents the results of the cone structure analysis in Siberian stone pine, Siberian dwarf pine and their hybrids, and also 
shows the dynamics of ovule development into a filled seed with a well-developed embryo. The final seed efficiency, i. e., 
the portion of sound seeds from the ovule number, was 65, 51, and 37 % for Siberian dwarf pine, hybrids, and Siberian 
stone pine, respectively. Low seed efficiency in P. sibirica was related with high portion of empty seeds in some individu-
als. The atypical seed efficiency in Siberian stone pine and hybrids could be explained by the lack of pure P. sibirica, con-
sequently, by the lack of F1 hybrids.
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Введение. Естественная межвидовая гибридизация широко распространена среди растений. 
Определяющее значение для дальнейшего развития межвидовых отношений имеет семеношение ги-
бридов F1. У древесных растений гибриды F1, как правило, фертильны, а  гибридизация чаще всего 
приводит к интрогрессии (Коропачинский, Милютин, 2006). Сосны (род Pinus L.) – самые многочис-
ленные представители хвойных, отличаются обилием межвидовых гибридов (Mirov, 1967). Сибирские 
представители 5-хвойных сосен, а именно сосна кедровая сибирская (Pinus sibirica Du Tour) и сосна 
низкая, или кедровый стланик (P. pumila (Pall.) Regel), имеют обширную область перекрывания ареа-
лов. Однако только в середине ХХ в. была впервые описана предположительно гибридная особь между 
сосной кедровой сибирской и кедровым стлаником. Описание сделал Л. К. Поздняков (1952) в верхнем 
течении р. Алдан, среди отличительных признаков гибрида автор отметил промежуточную структуру 
хвои, а также промежуточный размер семян. Полвека гибриды сосны кедровой сибирской и кедрово-
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го стланика оставались за границами интересов исследователей. Импульсом для возрождения интере-
са послужила публикация С. Н. Горошкевича (1999), который впоследствии стал руководителем этого 
направления исследований.

Семеношение гибридов сосны кедровой сибирской и кедрового стланика анализировалось не-
сколько раз (Goroshkevich, 2004; Горошкевич и др., 2008; Васильева, Горошкевич, 2012; Васильева, 2014). 
Однако в  этих работах наблюдения проводились в  Прибайкалье (западная часть гибридной зоны) 
на примере промежуточных гибридов F1. Однако на северо-востоке гибридной зоны (Якутия, Алдан-
ское плато) была показана асимметричная гибридизация, которая привела к интрогрессии и образо-
ванию скрытых гибридов с морфологией сосны кедровой сибирской и митохондриальной ДНК кедро-
вого стланика (Petrova et al., 2018). Вопросы семеношения видов и гибридов в северо-восточной части 
гибридной зоны (Алданское плато) до сих пор не рассматривались. Цель работы – провести сравни-
тельный анализ семенной продуктивности гибридов и их родительских видов на северо-востоке ги-
бридной зоны.

Материалы и  методы. Район исследования  – южная Якутия, окр. г. Алдан (58°28΄ с. ш., 
125°24΄ в. д., 903 м над ур. м.). В этом районе проходит северо-восточная граница ареала сосны кедро-
вой сибирской и зоны ее гибридизации с кедровым стлаником. По лесорастительному районированию 
Якутии территория Алданского лесхоза входит в Южно-Алданский горный среднетаежный лесорас-
тительный округ. Климат района континентальный, один из наиболее суровых в Северном полушарии. 
Район характеризуется коротким вегетационным периодом, в течение которого возможны заморозки. 
Зимой сильные морозы сопряжены с низкой относительной влажностью воздуха.

Место исследования представляет собой лиственничную редину с мощным (до 6 м высотой) 
вторым ярусом кедрового стланика. Состав древостоя: 8Л2Е+К. В напочвенном покрове встречают-
ся рододендрон золотистый (Rhododendron aureum), багульник (Ledum palustre), шикша (Empetrum ni-
grum), черника (Vaccinium myrtillus), голубика (Vaccinium uliginosum), брусника (Vaccinium vitis-idaea), 
костяника (Rubus saxatilis), венерин башмачок настоящий (Cypripedium calceolus), вейник (Calamagrostis 
lanceolata), черная смородина (Ribes nigrum), шиповник (Rosa canina), зеленые мхи (Bryidae), лишай-
ники (Lichenes), осоки (Cyperáceae), хвощ (Equisetum sp.), плаун (Lycopodium sp.). В подросте – ель, пих-
та, сосна кедровая сибирская, кедровый стланик, подрост редкий 1,5 тыс. на га. Высота подроста 1,5 м. 
Возобновление сосны кедровой сибирской слабое. Единичные особи сосны кедровой сибирской высо-
той до 12 м встречались в зарослях кедрового стланика. Изредка встречались узкие короткие полосы 
более старой и более мощной сосны кедровой сибирской высотой до 16 м. Кроме того, здесь же найде-
но много типичных, многоствольных гибридов, которые были определены по их характерным морфо-
логическим особенностям (Горошкевич, 1999).

Число деревьев, с которых собирались шишки, было разным: 25 деревьев кедрового стланика, 
19 – сосны кедровой сибирской и 12 – гибридов. Шишки собирали по 5 шт. с дерева, у каждой шишки 
измеряли длину и максимальный диаметр, подсчитывали число чешуй и семян. Число семяпочек рас-
считывали как удвоенное число чешуй в медиальной фертильной зоне шишки. Качество семян опреде-
ляли визуально (1) и с помощью рентгенографии (2, 3):

1. Все семена в шишке делили на две категории развитые (нормального размера) и недоразви-
тые (в несколько раз меньше, чем развитые семена).

2. Развитые семена делили на три категории: пустые, с недоразвитым эндоспермом и полные.
3. Полные семена также делили на категории в зависимости от состояния зародыша: с пустой 

коррозионной полостью, с недифференцированным зародышем, с хорошо развитым дифференциро-
ванным зародышем.

Итоговая семенная продуктивность рассматривалась как число полных семян с хорошо разви-
тым зародышем в процентах от числа семяпочек в шишке.

Результаты и обсуждение. Шишки сосны кедровой сибирской были примерно в 1,5 раза круп-
нее, чем у кедрового стланика, также шишки сосны кедровой сибирской содержали значительно боль-
ше чешуй (табл. 1). Виды по измеренным признакам шишки статистически отличались между собой, 
тогда как отличия между гибридами и кедровым стлаником не были значимыми. Семена в шишке на-
ходятся только под медиальными фертильными чешуями, их доля у видов и гибридов была примерно 
одинаковой и составляла около 54 % от суммы всех чешуй.

Потенциальная семенная продуктивность, т.е. число семяпочек в шишке, у сосны кедровой си-
бирской значительно больше, чем у кедрового стланика и гибридов (табл. 2). Значит ли это, что реаль-
ная семенная продуктивность, т. е. число полноценных семян в шишке у данного вида так же боль-
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ше? Рассмотрим репродуктивные потери (в таблице выделены курсивом), которые могут существенно 
снижать итоговую семенную продуктивность. Сосна кедровая сибирская отличалась максимальной 
потенциальной семенной продуктивностью, однако имела в 6 раз больше пустых семян, чем кедро-
вый стланик и гибриды. Это привело к тому, что число полноценных семян в шишке у сосны кедро-
вой сибирской было таким же, как у кедрового стланика, а семенная продуктивность была почти вдвое 
ниже. Гибриды отличались повышенной долей недоразвитых семян, остальные потери были сопоста-
вимы с таковыми у кедрового стланика. В итоге семенная продуктивность гибридов была лишь немно-
го ниже, чем у кедрового стланика и выше, чем у сосны кедровой сибирской.

Таблица 1
Характеристика шишек Pinus sibirica, P. pumila и их гибридов

Признак P. sibirica Гибриды P. pumila
Длина, см 6,2 ± 0,8 a* 4,5 ± 0,6 b 4,3 ± 0,5 b
Диаметр, см 5,3 ± 3,3 a 3,2 ± 0,4 b 3,1 ± 0,2 b
Длина/Диаметр 1,30 ± 0,27 a 1,40 ± 0,14 a 1,40 ± 0,12 a
Число чешуй, шт. 72,8 ± 12,5 a 45,8 ± 8,0 b 43,9 ± 5,7 b

Примеч.: приведено среднее значение ± стандартное отклонение, * – разные буквы означают наличие значимых 
различий согласно критерию Манна-Уитни, p < 0,05.

Таблица 2
Признаки, отражающие развитие семяпочки в полноценное семя,  

для Pinus sibirica, P. pumila и их гибридов

Признак P. sibirica Гибриды P. pumila
Исходное число семяпочек, шт. 79,1 ± 12,8 a* 49,5 ± 11,5 b 46,7 ± 8,0 b
Неполная семификация, % 26,2 ± 14,4 a 22,8 ± 14,9 ab 14,7 ± 8,8 b
Число семян, шт. 58,2 ± 14,5 a 37,9 ± 10,8 b 40,0 ± 8,6 b
Доля недоразвитых семян, % 10,8 ± 16,5 a 21,2 ± 17,4 b 9,7 ± 9,5 a
Число развитых семян, шт. 52,6 ± 17,4 a 30,1 ± 12,3 b 36,4 ± 9,7 b
Доля пустых семян, % 40,4 ± 32,2 a 6,6 ± 7,7 b 6,8 ± 4,5 b
Число семян с эндоспермом, шт. 31,6 ± 20,5 a 28,6 ± 12,9 a 33,8 ± 8,9 a
Доля семян с недоразвитым эндоспермом, % 4,0 ± 3,2 a 7,8 ± 7,8 a 4,2 ± 4,2 a
Число семян с развитым эндоспермом, шт. 30,2 ± 19,6 a 25,9 ± 10,2 a 32,5 ± 8,9 a
Доля семян без зародыша, % 0,1 ± 0,3 a 0,8 ± 0,7 b 1,3 ± 1,7 b
Число семян с зародышем, шт. 30,2 ± 19,6 ab 25,6 ± 10,0 a 32,1 ± 8,7 b
Доля семян с недифференцированным зародышем, % 2,5 ± 2,8 a 3,3 ± 5,1 a 4,9 ± 5,8 a
Число семян с дифференцированным зародышем, шт. 29,7 ± 19,6 a 24,8 ± 9,8 a 30,6 ± 8,8 a
Доля семян с дифференцированным зародышем, % 
от числа семяпочек (семенная продуктивность) 37,1 ± 23,2 a 51,2 ± 17,6 a 65,0 ± 13,4 b

Примеч.: приведено среднее значение ± стандартное отклонение, * – разные буквы означают наличие значимых 
различий согласно критерию Манна-Уитни, p < 0,05.

Семенная продуктивность гибридов в данном районе исследования была самой высокой; ранее 
считалось, что у гибридов только четверть семяпочек дает полноценные семена (Васильева, Горошке-
вич, 2012). Изменчивость семенной продуктивности, выраженная через коэффициент вариации, воз-
растает от кедрового стланика к гибридам и особенно к сосне кедровой сибирской и составляет 20,6, 
34,5 и 62,5 %, соответственно. Сосна кедровая сибирская была явно дифференцирована на две равные 
группы, с высокой и низкой семенной продуктивностью. Дифференциация определялась долей пустых 
семян (рис. 1).
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Рис. 1. Разнообразие сосны кедровой сибирской, кедрового стланика и их гибридов по семенной продуктивности.

Северо-восток гибридной зоны характеризуется глубокой интрогрессией, которая привела 
к формированию скрытых гибридов с габитусом сосны кедровой сибирской и митохондриальной ДНК 
кедрового стланика, которые вытеснили чистый вид (Petrova et al., 2018). Как следствие, гибриды с про-
межуточной морфологией здесь не являются первым поколением, а представляют собой бэккроссы. 
Эта генетическая структура смешанной популяции нашла отражение в семенной продуктивности. Ке-
дровый стланик как доминирующий вид в насаждении и опережающий по фенологии сосну кедро-
вую сибирскую опылялся в основном пыльцой своего вида, что привело к его максимальной продук-
тивности. Гибриды с промежуточной морфологией, представляющие бэккроссы на кедровый стланик, 
опылялись, вероятно, своей и стланиковой пыльцой, имели в итоге хорошую семенную продуктив-
ность. Дифференциация сосны кедровой сибирской, т. е. скрытых гибридов, скорее всего, была след-
ствием их несовместимости с неродственной пыльцой от кедрового стланика и гибридов с промежу-
точной морфологией. Группа сосны кедровой сибирской с высокой семенной продуктивностью, по-ви-
димому, опылилась пыльцой такой же сосны кедровой сибирской, и несовместимость не проявилась.

Таким образом, семеношение гибридов как с промежуточной морфологией, так и с морфологи-
ей сосны кедровой сибирской, на северо-востоке гибридной зоны является достаточно высоким, что-
бы обеспечить дальнейшее возобновление и распространение гибридов.
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