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Реферат. Ареал сосны кедровой сибирской в равнинной части Западной Сибири занимает широкую полосу 
от лесостепной зоны на юге до полярного круга на севере, поэтому экологическая амплитуда ее произрастания 
охватывает условия с различной тепло- и влагообеспеченностью. Оптимальным для этого вида является умерен-
но холодный и влажный климат средней тайги. На северной границе ареала рост и репродукция ограничивают-
ся холодным и коротким вегетационным сезоном, на южной – недостаточной влажностью почвы. Актуальность 
изучения качества половой репродукции на севере и юге ареала обусловлена наблюдаемыми климатическими из-
менениями, поскольку качество семян определяет потенциальные возможности для адаптации и продвижения 
вида на новые рубежи. В работе анализируется экологическая изменчивость качества урожая в трех популяциях: 
(1) граница северной подзоны тайги с лесотундрой, (2) среднетаежная подзона, (3) граница южной подзоны тай-
ги с лесостепью. Анализ 22-летней динамики заложения и созревания шишек на женских побегах показал, что 
в южной популяции при хорошем качестве шишек и семян и высоком среднемноголетнем уровне заложения ши-
шек наблюдается тенденция к снижению их созревания. Сократилось число лет с высокими урожаями. В север-
ной популяции качество шишек было хуже за счет сокращения доли фертильных чешуй, числа развитых и пол-
ных семян. Семена при нормальной массе имели короткий зародыш. Периодичность высоких урожаев – один раз 
в десять лет. При меньшем среднем количестве заложившихся и вызревших шишек на побеге их погодичная ди-
намика демонстрирует устойчивую тенденцию к росту.

Ключевые слова. Границы ареала, динамика плодоношения, заложение и  созревание шишек, качество семян, 
сосна кедровая сибирская, экологическая изменчивость.

Summary. The range of Siberian stone pine (Pinus sibirica Du Tour) in the flat part of Western Siberia occupies a wide 
strip from the forest-steppe zone in the south to the Arctic Circle in the north, therefore, the ecological amplitude of its 
growth covers conditions with different heat and moisture conditions. Optimal for this species is the moderately cold and 
humid climate of the middle taiga. In the north of the area, growth and reproduction are limited by a cold and short grow-
ing season, in the south of the area, by insufficient soil moisture. The relevance of studying the quality of sexual reproduc-
tion in the north and south of the area is due to the observed climatic changes, since the quality of the seeds determines 
the potential for adaptation and advancement of the species to new frontiers. This work analyzes the ecological variability 
of crop quality in three populations: (1) the border of the northern taiga subzone with the forest-tundra, (2) the middle 
taiga subzone, (3) the border of the southern taiga subzone with the forest-steppe. Analysis of the 22-year dynamics of the 
formation and maturation of cones on female shoots showed that in the southern population, with good quality of cones 
and seeds and a high average long-term level of cone formation, there is a tendency to reduce their maturation. The num-
ber of years with high seed production has decreased. In the northern population, the quality of cones was worse due to a 
decrease in the proportion of fertile scales, developed and filled seeds. The seeds had a normal weight but a short embryo. 
The frequency of high seed production is once every ten years. With a lower average number of initiated and matured 
cones on the shoot, their inter-annual dynamics demonstrates a steady upward trend.
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Введение. Для изучения зональных особенностей плодоношения сосны кедровой сибирской 
(Pinus sibirica Du Tour) западносибирская равнинная часть ареала, в отличие от расположенной к за-
паду – Приуральской и к востоку – Приенисейской, наиболее подходящая. Здесь эдификаторная роль 
сосны кедровой хорошо проявляется, а климатообразующее влияние соседних горных областей прак-
тически не сказывается (Сляднев, 1965). Ее ареал простирается широкой полосой от 56° с. ш. на юге 
до  66o  с. ш. на  севере, поэтому экологическая амплитуда произрастания охватывает условия с  раз-
личной тепло- и влагообеспеченностью (Бех, 1974; Седых, 2009; Данченко, Бех, 2010). Т. П. Некрасова 
и Н. П. Мишуков (1974) по результатам изучения семенной продуктивности сосны кедровой в Запад-
ной Сибири предложили ее деление на четыре области: (1) к северу от 62° с. ш. – область очень низкой 
семенной продуктивности из-за распространения вечной мерзлоты, (2) в пределах 60–62° с. ш. – об-
ласть пониженной семенной продуктивности, (3) в пределах 57–60° с. ш. – область повышенной про-
дуктивности и (4) между 56–57° с. ш. на границе южной тайги с лесостепью – область неустойчивого 
семеношения в периодически засушливых районах.

Северный предел распространения сосны кедровой проходит по линии вечной мерзлоты (Го-
родков, 1930), а южный совпадает с переходной зоной между южной тайгой и лесостепью (Бех, 1974). 
На северной границе ростовые и генеративные процессы ограничиваются недостатком тепла (Некра-
сова, Мишуков, 1974), препятствуя удовлетворительному возобновлению и продвижению вида дальше 
на север. На южной окраине ареала жизнь популяций сосны кедровой в значительной степени зависит 
от влажности почвы, поэтому она не встречается на сухих водоразделах, а растет в долинах рек и пони-
женных элементах рельефа (Бех, 1974). Оптимальным же для роста и репродукции является умеренно 
холодный и влажный климат южной тайги и средней части гор (Крылов, 1961, Семечкин и др., 1985).

В публикациях по половой репродукции сосны кедровой отмечается, что на юге ареала об-
щий уровень плодоношения максимально высок в сравнении со средней и северной тайгой, но из-
за периодических засух урожайность кедровников весьма неустойчива в погодичной динамике (Не-
красова, Мишуков, 1974; Кузичкин, 1984; Данченко, Арцимович, 1990; Горошкевич, Хуторной, 1996 
и др.). Более того, в связи с потеплением климата в этом регионе отмечается ухудшение вегетатив-
ных и генеративных процессов (Велисевич, 2013). В северных регионах по всему миру происходят 
противоположные процессы – отмечается усиление роста (Rehfeldtet al., 2004) и плодоношения (Зем-
ляной, Барановский, 2007; Savolainen et al., 2011). Некоторые исследователи приводят доказательства 
значительного смещения границ распространения хвойных видов выше в горы и дальше на север 
(Шиятов, Мазепа, 2007), хотя по другим данным границы двигаются крайне медленно из-за отсут-
ствия источников семян для продвижения вида на новые рубежи (Gamache, Payette, 2005). Эти факты 
свидетельствуют о необходимости изучения особенностей половой репродукции на границах рас-
пространения, что особенно актуально для лесообразующих видов с  обширным ареалом, к  числу 
которых относится и сосна кедровая сибирская. Однако сведения об экологической изменчивости 
качества ее урожая по  широтному градиенту фрагментарны (Непомилуева, 1970; Мишуков, 1973; 
Ирошников, 1982) и касаются прежних климатических периодов. Кроме того, анализируется, пре-
жде всего, динамика заложения и созревания шишек на побегах (Некрасова, Мишуков, 1974; Зем-
ляной, Барановский, 2007). Качество шишек и семян, которое полнее характеризует адаптацию мар-
гинальных популяций к экстремальным условиям существования, рассматривается реже (Ирошни-
ков, 1982). Поэтому целью настоящей работы является анализ экологической изменчивости качества 
урожая сосны кедровой сибирской вдоль широтного профиля, в трех популяциях, расположенных 
вдоль Обского меридиана. Качество урожая оценивалось по (1) соотношению числа заложившихся 
и созревших шишек на женских побегах, (2) структуре шишек, (3) качеству семян и (4) размеру за-
родыша.

Объекты и методы. Материал для исследования собран в 2012 г. в 3 популяциях:
1. «Северная тайга»  – правобережье Нижней Оби (65°48΄ с. ш., 65°52΄ в. д.), переходная зона 

между лесотундрой и северотаежной подзоной, елово-кедрово-лиственничное редколесье (6Е2К2Л+Б), 
возраст деревьев 120–240 лет.

2. «Средняя тайга» – долина р. Васюган (59°00΄ с. ш., 80°48΄ в. д.), средняя подзона тайги, кедров-
ник зеленомошный (8К1Е1Б), возраст деревьев 140–250 лет.
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3. «Южная тайга» – южное Приобъе, Колывань (55°27΄ с. ш., 82°55΄ в. д.), переходная зона меж-
ду южнотаежной подзоной и лесостепью, сосняк кустарничково-зеленомошный (10С+К), возраст 120–
320 лет.

В каждой популяции с 20–30 деревьев было отобрано по 3 ветви из женского генеративного 
яруса кроны для реконструкции динамики заложения и созревания шишек по ретроспективной ме-
тодике, позволяющей по следам на коре побегов определять количество шишек на различных этапах 
созревания (Воробьев и др., 1989). С каждого дерева собрано по 10 шишек для анализа структуры ши-
шек и качества семян. В лабораторных условиях у них определены размеры и подсчитано количество 
различных категорий чешуй и  семян по  стандартной методике (Горошкевич, Хуторной, 1996). Пол-
нозернистость семян определяли рентгенографическим методом (Щербакова, 1965). Размеры зароды-
шей определяли на отсканированных рентгенограммах с помощью аппаратно-программного комплек-
са SiamsMesoPlant.

Результаты и обсуждение. Анализ полученных результатов показал, что в средней тайге дина-
мика заложения и созревания шишек относительно стабильна (рис. 1) и имеет характерную для сосны 
кедровой трехлетнюю цикличность. Амплитуда колебаний, в сравнении с южной и северной тайгой, 
невелика, многолетние тренды практически нулевые. Среднемноголетнее количество заложившихся 
шишек – 2,3 шт. на побег, созревших – 1,3 шт., т.е. в конечном итоге вызревает 56 % шишек от их пер-
воначального количества. В южной тайге также наблюдается выраженная трехлетняя цикличность, но 
амплитуда колебаний значительно шире, особенно по созреванию шишек. Количество заложивших-
ся шишек демонстрирует слабо выраженную отрицательную тенденцию, по созреванию наблюдается 
явный тренд на снижение. В среднем на побеге закладывается 2,5 шишек, созревает 1,3 шт., т.е. 53 %. 
Хотя различия между южной и средней тайгой по доле созревших шишек невелики, наблюдаемая тен-
денция к их сокращению говорит об ухудшении репродуктивных процессов на южной границе ареа-
ла при современном климате. Об этом же свидетельствует и отсутствие высоких урожаев за последние 
10 лет наблюдений.

Южная тайга Средняя тайга Северная тайга
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Рис. 1. Динамика заложения и созревания шишек на женских побегах. Пунктирная линия – число заложивших-
ся шишек, сплошная – созревших. По оси абсцисс – годы наблюдений, по оси ординат – число шишек.

В северной тайге наблюдается выраженная 10-летняя цикличность по созреванию шишек и тен-
денция к росту их числа. Схожий характер цикличности с редкими урожайными годами еще 50 лет на-
зад зафиксирован в северных кедровниках близ Тарко-Сале (Мишуков, 1973) и на севере Коми (Непо-
милуева, 1970). По нашим данным, на побеге в среднем закладывается 1,7 шишек, созревает 0,8, что 
составляет 43 %. По данным предшествующих исследователей (Непомилуева, 1970; Мишуков, 1973), 
в прежний климатический период закладывалось меньше шишек – в среднем 1,2 шт., из них вызревало 
лишь 18 %. Эти результаты говорят о том, что на северном пределе распространения потепление кли-
мата благоприятно сказывается как на заложении, так и на созревании шишек.

Анализ структуры шишек и качества семян показал, что деревья северной тайги несут суще-
ственные потери в ходе формирования урожая. Более половины от числа потенциальных семян (ис-
ходное число семяпочек) не проходят полный цикл развития и погибают на разных этапах созревания. 
Семена северной популяции существенно уступают более южным по числу фертильных чешуй шиш-
ки, числу развитых семян, доле полных семян и длине зародыша (табл.). Ранее на примере различных 
видов хвойных было показано, что в экологически неблагоприятных условиях, особенно связанных 
с недостаточной теплообеспеченностью (северная граница ареала или высокогорье), формируются бо-
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лее мелкие семена (Ирошников, 1982). На южной окраине ареала увеличение числа недоразвитых се-
мян предположительно связано с низким качеством опыления, поскольку есть сведения о сокраще-
нии размеров воздушных мешков и  снижении летных качеств пыльцевых зерен в  этих популяциях 
(Velisevich et al., 2011).

Даже в случаях максимальной зрелости эндосперма не все семена оказываются жизнеспособ-
ными, а  лучшей всхожестью отличаются те, у  которых зародыш полностью занимает зародышевое 
ложе. Известно, что в высокогорье даже в годы с благоприятными погодными условиями у большин-
ства семян зародыш занимает лишь около половины длины ложа, а всходы из таких семян появляются 
позже – через год, после «доразвития» зародыша в течение следующего вегетационного сезона (Ирош-
ников, 1982). По нашим данным, в средней тайге семена имели более длинное зародышевое ложе и бо-
лее крупный зародыш. Формирование коротких зародышей у северных семян можно объяснить корот-
ким вегетационным сезоном. Довольно мелкие зародыши у южных семян формируются, по-видимому, 
из-за сухости почвенного субстрата, поскольку период формирования зародыша приходится на самые 
жаркие летние месяцы.

Таблица
Качество шишек и семян Pinus sibirica Du Tour в разных экологических условиях

Признак Южная тайга Средняя тайга Северная тайга
Число фертильных чешуй, шт. 47,0 ± 0,61 а* 37,7 ± 1,08 б 23,6 ± 1,77 в
Число стерильных чешуй, шт. 35,6 ± 0,91 а 36,1 ± 0,72 а  48,8 ± 1,79 б
Исходное число семяпочек, шт. 94,0 ± 1,21 а 75,5 ± 2,17 б 75,3 ± 2,52 б
Потери из-за неполной
семификации, %

32,7 ± 2,50 а  11,4 ± 1,63 б 58,5 ± 2,80 в

Число развитых семян, шт. 56,5 ± 2,42 а 64,4 ± 2,30 а 25,8 ± 2,45 б
Число недоразвитых семян, шт. 6,7 ± 1,25 а 2,7 ± 0,73 б 6,3 ± 1,90 а
Вес одного развитого семени, мг 0,21 ± 0,01 а 0,23 ± 0,01 а 0,24 ± 0,01 а
Доля полных семян, % 87,0 ± 3,65 а 89,2 ± 1,82 а 73,5 ± 3,77 б
Доля пустых семян, % 9,3 ± 3,45 а 6,1 ± 1,27 а 21,5 ± 3,85 б
Длина зародыша, мм 5,4 ± 0,15 а 6,4 ± 0,07 б 4,0 ± 0,14 в
Длина зародышевого ложа, мм 8,9 ± 0,16 а 10,2 ± 0,11 б 8,2 ± 0,19 а

Примеч.: среднее значение ± ошибка среднего; * – достоверность различий (Шеффе тест). Одинаковыми буквен-
ными индексами обозначено отсутствие достоверных различий между популяциями.

Обобщение полученных результатов показывает, что наиболее оптимальными условиями для 
формирования стабильных и  качественных урожаев характеризуется среднетаежная лесная зона. 
На южном пределе распространения кедра урожаи могут быть хорошими по количеству и по качеству, 
однако они нестабильны в погодичной динамике. На севере ареала семян меньше и их качество в це-
лом хуже, чем в более южных популяциях, однако в урожайные годы оно может быть достаточно вы-
соким, что свидетельствует о потенциальных возможностях для успешного возобновления и продви-
жения этого вида за пределы современной северной границы ареала.
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