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Реферат. Проведен анализ фенологии развития женских шишек и мужских побегов у 25-летних клонов из 4 
широтных и 4 высотных экотипов кедра сибирского (Pinus sibirica) в клоновом архиве. Период от начала выхода 
шишки из почечных чешуй до формирования закрытой шишки после опыления составлял 10 дней у всех экоти-
пов. Северные и высокогорные экотипы начинали «цветение» на 2 дня раньше при накоплении суммы активных 
температур 290 ºС, чем южные и низкогорные, которым для этого было необходимо накопление 400 ºС. Наиболь-
ший вклад в дифференциацию экотипов по женской репродуктивной фенологии вносили различия по срокам 
прохождения рецептивных фенофаз. Переход к фазе рецептивности у северных экотипов происходил на 3 дня 
раньше, чем у южных, а у высокогорных – на 2 дня раньше, чем у низкогорных. У широтных экотипов шишки 
были рецептивными 2–3 дня, у высотных – в 1,5–2 раза дольше. Пик пыления у каждого экотипа в основном соот-
ветствовал срокам начала раскрывания семенных чешуй в шишках, в единичных случаях немного опережал его.
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Summary. The analysis of the phenology of the development of female cones and male shoots in 25-year-old clones 
from 4 latitudinal and 4 altitudinal ecotypes of Siberian stone pine (Pinus sibirica) in the clone archive was carried out. The 
period from the female cone breakout to the formation of the cone with completely closed scales after pollination was 10 
days for all ecotypes. The northern and high-altitudinal ecotypes began “flowering” 2 days earlier with the accumulation of 
the sum of active temperatures of 290 ºС than the southern and low-altitudinal ecotypes, which needed an accumulation 
of 400 ºС for this. The greatest contribution to the ecotype differentiation in female reproductive phenology was made 
by differences in the timing of the receptive cone stages. The transition to the receptivity stage in the northern ecotypes 
occurred 3 days earlier than in the southern ones, and in the high-altitudinal ones 2 days earlier than in the low-altitudinal 
ones. In latitudinal ecotypes, cones were receptive for 2–3 days, in high-altitude ecotypes 1.5–2 times longer. The peak of 
pollen shedding in each ecotype basically corresponded to the timing of the beginning of the female cone scale opening, 
sometimes it was slightly ahead of it.

Key words. Factors of variation, female cone, intraspecies variation, Pinus sibirica, pollen shedding, reproductive 
phenology.

Введение. Степень внутривидовой дифференциации по репродуктивной фенологии у разных 
видов в большой степени варьирует. У большинства видов, обладающих обширным ареалом и обитаю-
щих в широком спектре условий, сроки прохождения фенофаз цветения в природе значительно разли-
чаются (Grant, Mitton, 1977; Hiebert, Hamrick, 1983; Ettl, Peterson, 2001; Codesido et al., 2005). Например, 
у сосны сибирской кедровой, или кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour) в Северо-Восточном Алтае 
раскрытие женских шишек и их опыление в черневом подпоясе происходит на месяц раньше, чем в су-
бальпийском (Воробьев, 1964). Кроме того, снизу вверх по высотному профилю возрастает амплитуда 
колебаний заложения шишек и особенно урожаев (Воробьев, 1982). При перенесении семенного или 
вегетативного потомства из разных частей ареала вида в однородную среду можно выяснить, в какой 
степени различия по этим признакам являются генотипическими, а в какой – модификационными. 
Так, изменчивость между различными экотипами лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.) ex situ 
по срокам «цветения» была огромной, вплоть до фенологической изоляции экотипов друг от друга 
(Авров, 1990, 1996). У других видов, например, Pinus nigra J. F. Arnold, и Pinus sylvestris L. различия, 
сохраняющиеся при переносе в культуру, были гораздо меньше (Codesido et al., 2005). Целью данной 
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работы было установить, насколько выражена внутривидовая дифференциация кедра сибирского при 
выращивании перемещенных широтных и высотных экотипов в однородных условиях, а также опре-
делить, какие фенофазы вносят в нее наибольший вклад.

Материалы и методы. Объектом исследования послужили клоны из 7 широтных и 4 высотных 
(Западный Саян) экотипов кедра сибирского (табл. 1), по 9–24 клона в каждом, созданные методом 
прививки черенков кедра сибирского из экотипов со всего ареала на сеянцы местного экотипа в 1996 г. 
Клоновый архив расположен на научном стационаре «Кедр» ИМКЭС СО РАН и состоит из 9 блоков, 
каждый из которых содержит по одной рамете каждого клона. С 2005 по 2021 гг. проводились феноло-
гические наблюдения за развитием женских шишек и мужских побегов у каждого экотипа. 

Таблица 1
Характеристика экотипов широтного и высотного профиля

Экотип Широта Долгота Природная зона/
Высотный пояс

Высота над уровнем 
моря

Экотипы широтного профиля
1. Иткара 55°35ʹ с. ш. 84°55ʹ в. д. Северная лесостепь 100 м
3. Виссарионов бор 58°13ʹ с. ш. 84°32ʹ в. д. Граница средней 

и южной подзоны 
тайги

110 м

4. Стрежевой 60°45ʹ с. ш. 77°30ʹ в. д. Северная часть 
средней подзоны 
тайги

40 м

6. Тарко-Сале 64°40ʹ с. ш. 77°41ʹ в. д. Северная часть 
северной подзоны 
тайги

40 м

7. Уренгой 65°50ʹ с. ш. 78°10ʹ в. д. Южная подзона 
зоны предтундро-
вых редколесий

40 м

Экотипы высотного профиля
1. Абаза 52°30ʹ с. ш. 90°05ʹ в. д. Нижняя часть лес-

ного пояса 
350 м

2. р. Большой Он 52°05ʹ с. ш. 89°45ʹ в. д. Средняя часть лес-
ного пояса 

1100 м

3. Долина р. Боль-
шой Он

51°50ʹ с. ш. 89°50ʹ в. д. Граница средней и 
верхней части лес-
ного пояса

1400 м

4. Верхняя граница 
леса

51°47ʹ с. ш. 89°55ʹ в. д. Верхняя часть лес-
ного пояса

1900 м

Кедр сибирский – ветроопыляемое однодомное раздельнополое растение. Фенологические 
наблюдения за генеративной сферой велись в течение всего периода «цветения», фазы генеративных 
побегов определяли по методике Е. В. Титова (1982). В развитии женской шишки выделяют 3 фазы: 
«прижатой почки», «бутона» и «открытой шишки». С началом расхождения семенных чешуй шишка 
переходит в рецептивную фазу «открытая шишка», и становится возможным ее опыление. В этой фазе 
выделяется 8 стадий развития, продолжительность каждой из них составляет примерно одни сутки. 
На первой стадии семенные чешуи расположены под острым углом к оси стробила, они короче крою-
щих чешуй. На протяжении трех последующих стадий постепенно увеличивается угол, под которым 
семенные чешуи расположены к оси шишки, и их длина, по сравнению с кроющими чешуями. На пятой 
и шестой стадиях семенные чешуи широко раскрыты, кроющие чешуи отгибаются вниз. На седьмой и 
восьмой стадиях семенные чешуи сходятся, постепенно соприкасаются друг с другом и располагаются 
под острым углом к оси. Восприимчивость к пыльце семяпочек прекращается в основном в шестой 
стадии, при широко раскрытых семенных чешуях, но иногда сохраняется даже в стадии смыкания се-
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менных чешуй. Эти стадии хорошо различимы невооруженным глазом. С потерей восприимчивости 
к пыльце верхушка семенной чешуи затвердевает, становится треугольной, и шишка переходит в фазу 
«закрытая шишка», т. к. происходит полное смыкание чешуй. У всех экотипов были отмечены сроки 
вступления в каждую из стадий и время их прохождения. 

При наблюдении за мужским «цветением» отмечали 3 фазы: начало пыления, период массового 
пыления и конец пыления. Начало пыления характеризовался наступлением единичного разъедине-
ния чешуек и пылением. Период массового пыления характеризовался максимальным пылением и на-
чалом массового разъединения чешуек друг от друга. Конец пыления характеризовался наступлением 
безжизненной окраски чешуек, причем иногда пыльца еще могла высыпаться. 

Результаты и обсуждение. Период «цветения» у всех экотипов занимал около 10 дней, при 
этом сроки прохождения фенофаз различались у экотипов обоих профилей (рис. 1, 2). Начало раскры-
тия женских шишек у всех экотипов приходилось на одну и ту же стадию вегетативного роста, когда 
высвобожденные из чехликов пучки хвои достигали длины 1–1,5 см. Сроки прохождения как веге-
тативных, так и репродуктивных фенофаз ежегодно варьировали в зависимости от хода накопления 
суммы активных температур выше 10 ºС. У северных и высокогорных экотипов выход женских шишек 
из почек начинался раньше всех, при накоплении суммы активных температур около 290–300 ºС (29 
мая – 8 июня в разные годы) (рис. 1, 2). Выход женских почек у южных и низкогорных экотипов начи-
нался при накоплении 400 ºС. Переход к фазе рецептивности у северных экотипов происходил на 3 дня 
раньше, чем у южных. У высокогорных экотипов переход происходил на 2 дня раньше, чем у низкогор-
ных. У широтных экотипов шишки были рецептивными 2–3 дня, у высотных – 4 дня. В целом, именно 
различия по срокам прохождения рецептивных стадий развития шишки вносили наибольший вклад 
в дифференциацию экотипов по женской репродуктивной фенологии. Закрытая шишка у северных и 
высокогорных экотипов образовывалась на 2–3 дня раньше, чем у южных и низкогорных.

Вылет пыльцы у всех экотипов начинался на 2–3 дня раньше вступления шишек в фазу ре-
цептивности, у отдельных деревьев вылет пыльцы опережал фазу рецептивности шишек на 4–5 дней. 
Пик пыления у каждого экотипа в основном соответствовал срокам начала раскрывания семенных 

чешуй в шишках, в единичных случаях опере-
жал его на 2–3 дня. Уровень изменчивости по 
продолжительности женского и мужского «цве-
тения» внутри экотипов был очень низким, раз-
брос внутри экотипов по срокам начала и окон-
чания «цветения» не превышал 1 дня.

В ходе исследования различных видов 
хвойных было установлено, что сроки начала 
«цветения» деревьев определяются их наслед-
ственной адаптацией к продолжительности и 
интенсивности нарастания весенних темпера-
тур воздуха в регионе, где они обитают (Chung, 
1981; Boes et al., 1991; Авров, 1992; Codesido et 
al., 2005). На основании полученных результа-
тов был сделан вывод о том, что для развития 
мужских и женских шишек побеги должны до-
стичь определенной фазы развития.  Например, 
у P. pinea начальные фенофазы «цветения» на-
прямую связаны с удлинением женского побега: 
раскрывание шишек происходит после дости-
жения побегом половины его окончательной 
длины; стадия рецептивности начинается, когда 
рост побега уже близок к завершению; завер-
шение стадии рецептивности происходит после 
окончания роста побега и не имеет очевидной 
связи с другими явлениями в развитии побега 
(Mutke et al., 2003). У экотипов кедра сибирского 

Рис. 1. Генеративные феноспектры экотипов широтного 
профиля. Нумерация экотипов соответствует табл. 1. 
Условные обозначения: а – фаза от появления женской 
шишки из почечных чешуй до ее выхода из чешуй на 
75 %; б – первая и вторая стадии открытой шишки; в – 
третья и четвертая стадии открытой шишки; г – пятая и 
шестая стадии открытой шишки (рецептивные стадии); 
д – седьмая и восьмая стадии открытой шишки; е – пере-
ход к стадии закрытой шишки.

Рис. 2. Генеративные феноспектры экотипов высотного 
профиля. Нумерация экотипов соответствует табл. 1. Ус-
ловные обозначения соответствуют рис. 1.
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также для начала выхода женских шишек из чешуй было необходимо сочетание как минимум двух 
факторов – соответствующей стадии развития побега, на котором расположены генеративные почки, 
и накопления определенной суммы температур. Как широтные, так и высотные экотипы имели слабую 
дифференциацию по срокам начала роста побегов в условиях клонового архива (Жук, Горошкевич, 
2012), поэтому и сроки начала «цветения» у них мало различались.

Между популяциями одних видов хвойных существует значительная генетическая диффе-
ренциация по срокам прохождения как мужских, так и женских фенофаз (Matziris, 1994), тогда как 
у других генетически обусловленные различия невелики, а условия среды имеют сильное влияние 
на «цветение», особенно на мужское (Nikkanen, 2001; Codesido et al., 2005). Так, у плюсовых деревьев 
P. nigra возможна настолько значительная генетическая изменчивость между клонами, что у ранне- и 
позднецветущих клонов сроки рецептивности женских шишек и пыления могут не перекрываться, 
даже несмотря на небольшое расстояние между природными популяциями (Matziris, 1994). У семен-
ного потомства Picea glauca с 64–67° c. ш., напротив, периоды цветения различных клонов в основном 
перекрываются, хотя различия все же являются значимыми (Nikkanen, 2001). При этом у обоих этих 
видов пыление почти полностью находилось под контролем среды. В нашем исследовании у экотипов 
кедра сибирского с обоих профилей сроки развития мужских и женских шишек немного различались, 
и стадия самого активного пыления приходилась на начало рецептивности женских шишек. Это объ-
ясняется тем, что пыление у кедра сибирского больше зависит от внешних условий, чем начало разви-
тия женских шишек. Кроме того, развитие микростробилов происходит быстрее, чем женских шишек. 
Поэтому в случае благоприятных температурных условий пик пыления наступает немного раньше, 
чем стадия рецептивности у женских шишек. Однако, учитывая то, что различия в целом были неболь-
шими, в однородных благоприятных условиях было возможно перекрестное опыление всех экотипов 
между собой. 
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