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Проведен сравнительный анализ роста и морфогенеза 7-летнего потомства 
кедра сибирского (Pinus sibirica), кедрового стланика (P. pumila) и их гибридов 
в условиях ex situ. Место происхождения семян – смешанная популяция кедра 
сибирского, кедрового стланика и гибридов, расположенная в дельте Верхней 
Ангары (Северное Прибайкалье). Наблюдения проведены на семенном потомстве 
видов и гибридов, представленном несколькими семьями полусибсов. Установлено, 
что среди семенного потомства видов нет особей, которые можно отнести 
к гибридам первого поколения. В этом возрасте кедр сибирский и кедровый 
стланик слабо различались, наибольшие отличия наблюдались по числу боковых 
ветвей и апикальному доминированию. Гибриды превзошли оба родительских 
вида по высоте дерева и ширине кроны на 10 и 27%, соответственно, проявив 
гетерозис. По измеренным морфологическим признакам гибриды оказались 
ближе к кедровому стланику, чем к кедру сибирскому. Следовательно, их семенное 
потомство представлено главным образом бэккроссами на кедровый стланик. 
Слабая дифференциация видов и гибридов в молодом возрасте свидетельствует 
о том, что в полевых условиях их определение затруднительно и необходим сбор 
растительного материала для дальнейших лабораторных исследований.
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Введение

Кедр сибирский (Pinus sibirica Du Tour) и кедровый стланик (P. pumila 
(Pall.) Regel) – представители пятихвойных сосен из подрода Strobus, имею-
щие протяженные ареалы, которые почти полностью находятся на террито-
рии России. Ареалы этих видов частично перекрываются в юго-восточной 
части Восточной Сибири, область перекрывания охватывает Прибайкалье, 
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Забайкалье и южную часть Якутии. Во многих растительных сообществах, 
где кедр сибирский и кедровый стланик произрастают совместно, есть их 
естественные межвидовые гибриды [1, 2]. Среди многих примеров гибриди-
зирующих видов хвойных [3] данный случай является редчайшим, так как 
отличается контрастными жизненными формами родительских видов: кедр 
сибирский – прямостоячее дерево, кедровый стланик – дерево стелющееся. 
У сосен есть только еще один похожий пример – гибридизация сосны обык-
новенной (P. sylvestris) и сосны горной (P. mugo) [4–6].

Историю исследования гибридизации кедра сибирского и кедрового стла-
ника можно разделить на два этапа, рубежом между которыми служит рабо-
та Д.В. Политова с соавт. [7], в которой впервые приведено генетическое до-
казательство существования генетического обмена между данными видами. 
Первый этап характеризуется морфологическим описанием предположитель-
но гибридных особей, у которых отмечалась промежуточность разных при-
знаков, относящихся к росту, строению шишки и хвои [8–10]. Второй (совре-
менный) этап характеризуется комплексным подходом к изучению процесса 
и включает морфологический [1, 11], физиологический [12] анализ, анализ 
семенной продуктивности [2, 13] и скрещиваемости гибридов [14] с приме-
нением генетических [15–17] и молекулярно-генетических методов [18, 19].

В исследованиях естественной гибридизации первоочередной задачей 
является идентификация гибридов в местах их произрастания. В поле-
вых условиях гибриды кедра сибирского и кедрового стланика достаточно 
просто определить, используя два признака: габитус и цвет созревающих 
шишек. Кедр сибирский представляет собой прямостоячее дерево с фио-
летовыми шишками, кедровый стланик – стелющееся дерево с зелеными 
шишками. Типичные гибриды сочетают признаки родительских видов, имея 
промежуточный габитус и фиолетовые шишки, как у кедра сибирского [1, 
20]. Промежуточность габитуса гибридов выражается либо в отсутствии 
вертикального ствола, который очень часто имеет наклон, либо главный 
ствол очень короткий с отходящими крупными скелетными ветвями, фор-
мирующими чашеобразную крону. Определение молодых неплодоносящих 
особей весьма затруднительно из-за отсутствия женских шишек и еще не 
сформировавшейся кроны. Есть еще ряд морфолого-анатомических призна-
ков хвои, которые дифференцируют виды и являются полезными в опреде-
лении гибридов [16], но их анализ невозможно провести в полевых усло-
виях. А такие признаки, как длина хвои и ее оттенок, слишком изменчивы, 
чтобы на них полагаться. Таким образом, поиск признаков, с помощью ко-
торых можно идентифицировать молодые неплодоносящие особи гибридов, 
представляет собой актуальную задачу.

Экспедиция в северное Прибайкалье с целью изучения естественной ги-
бридизации кедра сибирского и кедрового стланика проводилась дважды, в 
2005 и 2009 гг. В дельте Верхней Ангары, недалеко от пос. Нижнеангарск 
обнаружена популяция, в которой совместно произрастают виды и гибри-
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ды [21]. В ходе последней экспедиции провели сбор семян для последую-
щего выращивания потомства видов и гибридов в условиях юга Томской 
области. Такое семенное потомство можно рассматривать как модель, в 
некоторой степени отражающую естественные процессы в смешанной по-
пуляции, состоящей из чистых видов и гибридов. Насколько интенсивно 
происходит межвидовой генетический обмен в естественной популяции? 
Есть ли гибриды среди потомства видов? С каким видом проявит большее 
сходство потомство гибридов? На все эти вопросы можно получить ответы, 
изучив разнообразие морфологических признаков семенного потомства ви-
дов и гибридов из естественной популяции. Ранее для данной популяции 
установили, что в семенах видов в незначительной степени присутствуют 
гибридные зародыши, а в семенах гибридов – в основном беккроссы на ке-
дровый стланик [15]. Анализ морфологического разнообразия однолетних 
сеянцев также выявил предположительно гибридные особи среди семенного 
потомства видов и показал большое разнообразие в потомстве гибридов [22]. 

В данной статье представлен следующий этап работы, который рассма-
тривает уже семилетнее потомство видов и гибридов из той же популяции. 
Таким образом, цель настоящего исследования – выявление морфологиче-
ских признаков, полезных для идентификации молодых неплодоносящих 
гибридных особей в полевых условиях, и понимание популяционных про-
цессов в гибридной зоне, направления скрещиваний и морфологических от-
личий потомства гибридов.

Материалы и методики исследования

Объект исследования – семенное потомство кедра сибирского, кедрового 
стланика и их естественных гибридов. Семена собраны в смешанной попу-
ляции видов и гибридов, расположенной в дельте р. Верхняя Ангара, около 
п. Нижнеангарск (Бурятия), 55°47' с. ш., 109°33' в. д., 487 м над ур. м. По-
сев семян проводили в мае 2010 г. Все семена проходили стратификацию в 
одинаковых условиях (6 мес при температуре от 0 до +5°С). Семенное по-
томство выращивали в однородных почвенно-климатических условиях на 
научном стационаре «Кедр» ИМКЭС СО РАН, Томская область (56°13' с. ш., 
84°51' в. д., 78 м над ур. м.). Посевы обеспечивали минимальным уходом: 
полив и прополка по мере необходимости. Мероприятий по внесению удо-
брений, подкормке, защите от болезней, вредителей и заморозков не прово-
дили. Сеянцы видов и гибридов рассаживали в августе 2012 г., расстояние 
между особями составляло около 20 см. Измерения проводили в сентябре 
2016 г., для измерения выбирали деревья с ненарушенной структурой вет-
вления случайным образом. Всего измерили 276 семилетних деревьев: 7 се-
мей полусибсов кедра сибирского по 10–15 особей в каждой семье, 4 семьи 
кедрового стланика по 15 особей в каждой семье и 6 семей гибридов по 
20 особей в каждой семье.
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Измеряли следующие признаки: высота дерева, ширина кроны, число 
боковых ветвей первого порядка (ауксибласты и проросшие латентные поч-
ки), длина хвои, лидирующей ветви и самой длинной боковой ветви. Рас-
четные признаки – отношение высоты дерева к ширине кроны, апикальное 
доминирование, т.е. отношение длины лидирующей ветви к длине боковой. 
Полученные данные обрабатывали в программе StatSoft STATISTICA 8.0. 
Сравнение проводили с помощью однофакторного дисперсионного анализа 
(ANOVA) и теста Ньюмана–Кейсла, анализа главных компонент и корре-
ляций. Нормальность распределения выборок подтверждалась с помощью 
критерия Колмогорова–Смирнова. 

Результаты исследования

Анализ роста и морфогенеза кедра сибирского, кедрового стланика и 
их гибридов провели у семилетнего семенного потомства, выращенного в 
условиях ex situ. Среди семенного потомства видов не выявили ни одной 
предположительно гибридной особи. Все исследованные особи в потомстве 
кедра сибирского и кедрового стланика выглядели как типичные представи-
тели своего вида. Виды в молодом возрасте слабо различались между собой. 
У особей кедрового стланика главный ствол, как правило, еще хорошо выра-
жен. Кедровый стланик уступал кедру сибирскому по высоте дерева, длине 
хвои, числу ветвей и апикальному доминированию (рис. 1). Ширина кроны 
и ее форма, выраженная как отношение высоты дерева к ширине кроны, у 
видов статистически одинаковые (р < 0,05). Гибриды в отношении измерен-
ных признаков проявили себя по-разному: ожидаемая морфологическая про-
межуточность гибридов проявилась только в одном признаке – длине хвои. 
По высоте дерева и ширине кроны гибриды превзошли оба родительских 
вида. По сравнению с кедром сибирским, а именно у этого родительского 
вида наблюдались лучшие показатели роста, превосходство по высоте де-
рева и ширине кроны составило 10 и 27% соответственно. Гибриды – более 
раскидистые, что выразилось в наименьшем показателе формы кроны. По 
двум оставшимся признакам гибриды оказались неотличимы от родитель-
ских видов: по числу ветвей такие же, как кедр сибирский, по апикальному 
доминированию – как кедровый стланик. 

Анализ характера распределения деревьев по числу ветвей показал, что 
кедр сибирский и гибриды очень похожи, мода и медианы выборок совпада-
ют (рис. 2). Анализ распределения деревьев по значениям апикального до-
минирования показал, что только у кедрового стланика и гибридов уже есть 
боковые ветви, равнозначные лидирующей, которые в будущем сформируют 
стволы-ветви. Более того, у некоторых из них боковая ветвь превзошла лиди-
рующую по длине, что является видоспецифическим признаком для кедрово-
го стланика. У кедра сибирского большинство молодых деревьев (60,4%) ха-
рактеризовались апикальным доминированием в диапазоне 1,61–2,50; 20,8% 
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деревьев имели апикальное доминирование выше 2,50; остальные (18,8%) – 
меньше 1,60, но никогда не наблюдались значения меньше либо равные 1.

 3

 
Рис. 1. Сравнение морфологических признаков семилетнего потомства кедра сибирского (sib), кедрового 
стланика (pum) и их гибридов (hyb) по результатам однофакторного дисперсионного анализа. Точками 

показаны средние значения, отрезками – 95%-ые доверительные интервалы. Разные буквы показывают наличие 
статистически значимых отличий по тесту Ньюмана-Кейсла, p<0,05, совпадающие буквы указывают на 

отсутствие отличий.  
[Fig. 1. Comparison of morphological traits in 7-year seed progeny of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) 

according to ANOVA. Middle points are means, segments are 0.95 confidence intervals. Letters show differences according to 
Newman-Keuls test, p<0.05] 
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Рис. 2. Распределение деревьев (%) по значениям апикального доминирования (a) и по числу ветвей (b)  
[Fig. 2 Tree occurrence (%) of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) with different apical dominance values 
(а) and number of branches (b). On the Y-axis - Tree occurrence (%); on the X-axis - Apical dominance (a) and number of branches 

(b)] 
 
Разнообразие семей по измеренным признакам внутри видов и гибридов очень слабое (табл. 1). У кедра 

сибирского не наблюдалось статистически значимых отличий по половине измеренных признаков, у кедрового 
стланика – по двум и у гибридов – по одному признаку. Как отмечено выше, гибриды сочетают большое число 
веток, характерное для кедра сибирского, и низкое апикальное доминирование, характерное для кедрового 
стланика. Значения этих признаков у исследованных семей видов не перекрывались и характеризовались 
слабой изменчивостью. Следовательно, эти признаки могут быть полезны для определения гибридов в молодом 
возрасте. 
 

Таблица 1 [Table 1]  
Морфологическое разнообразие (среднее ± стандартное отклонение) среди семей полусибсов кедра 

сибирского (Sib), кедрового стланика (Pum) и гибридов (Hyb) 
[Morphological variability (Mean ± Standard Deviation) among half-sibs of Pinus sibirica (Sib), Pinus pumila (Pum) and the 

hybrids (Hyb)] 
 

Семья 
[Half-sibs] 

Высота 
дерева, см 
[Tree height, 

cm] 

Ширина 
кроны, см 

[Crown width, 
cm] 

Высота /
Ширина 

[Tree 
height/Crown 

width] 

Длина хвои, 
см 

[Needle length, 
cm] 

Число 
ветвей, шт. 
[Number of 
branches] 

Апикальное 
доминирование 

[Apical 
dominance] 

Pinus sibirica
Sib1 30,5±11,3 ab* 15,6±7,4 ab 2,18±0,78 a 6,0±0,9 a 7,8±4,6 a 2,00±0,56 a
Sib2 33,1±9,0 ab 15,1±5,0 ab 2,32±0,64 a 5,9±0,7 a 9,3±5,0 a 2,00±0,45 a
Sib3 26,4±4,0 a 14,8±4,6 ab 1,91±0,50 a 5,5±0,6 a 7,4±1,9 a 1,95±0,57 a
Sib4 29,2±5,4 ab 13,0±3,8 a 2,36±0,52 a 6,4±0,9 a 9,6±3,4 a 2,52±0,75 a
Sib5 33,4±6,4 ab 15,3±3,2 ab 2,23±0,41 a 6,4±1,0 a 10,6±2,9 a 2,29±0,49 a
Sib6 36,1±6,8 b 19,8±6,2 b 1,98±0,69 a 5,7±1,0 a 11,3±3,9 a 1,91±0,56 a
Sib7 45,2±10,6 c 20,0±7,0 b 2,38±0,56 a 7,3±0,9 b 9,7±3,9 a 2,13±0,42 a

Pinus pumila
Pum1 33,3±5,9 a 18,3±4,5 a 1,97±0,75 ab 5,5±0,8 a 6,8±2,7 a 1,30±0,32 b
Pum2 26,6±5,3 b 12,4±4,4 b 2,48±1,19 b 5,5±0,9 a 5,3±2,0 a 1,47±0,40 ab
Pum3 26,3±5,0 b 17,2±4,1 a 1,58±0,36 a 5,6±1,1 a 6,3±3,3 a 1,44±0,27 ab
Pum4 28,8±7,7 b 12,8±3,5 b 2,40±0,85 a 6,3±1,3 a 6,3±2,9 a 1,70±0,59 a

Гибриды [Hybrids]

Рис. 2. Распределение деревьев по значениям апикального 
доминирования (a) и по числу ветвей (b) 

[Fig. 2. Tree occurrence (%) of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb) 
with different apical dominance values (а) and number of branches (b). On the Y-axis - 

Tree occurrence (%); on the X-axis - Apical dominance (a) and number of branches (b)]

Разнообразие семей по измеренным признакам внутри видов и гибридов 
очень слабое (табл. 1). У кедра сибирского не наблюдалось статистически 
значимых отличий по половине измеренных признаков, у кедрового стла-
ника – по двум и у гибридов – по одному признаку. Как отмечено выше, 
гибриды сочетают большое число веток, характерное для кедра сибирского, 
и низкое апикальное доминирование, характерное для кедрового стланика. 
Значения этих признаков у исследованных семей видов не перекрывались 
и характеризовались слабой изменчивостью. Следовательно, эти признаки 
могут быть полезны для определения гибридов в молодом возрасте.

Анализ главных компонент подтвердил слабую дифференциацию видов 
между собой и гибридов от видов (см. рис. 3). Первые два фактора объяс-
няют большую часть (81,7%) изменчивости. Наибольшая корреляция фак-
тора 1 наблюдалась с высотой дерева (r = 0,94) и числом ветвей (r = 0,80). 
Это те признаки, высокие значения которых характеризуют кедр сибирский. 
Фактор 2 в большей степени коррелировал с апикальным доминированием 
(r = 0,95) и шириной кроны (r = –0,65). Низкие значения апикального доми-
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нирования и широкая крона – признаки, характерные для кедрового стлани-
ка. Среди семей кедрового стланика две (pum2 и pum4) отличались доста-
точно высоким апикальным доминированием и наименее широкой кроной 
(табл. 1), что сблизило их с семенным потомством кедра сибирского (sib3), 
характеризующимся наименьшей высотой деревьев. 

Т а б л и ц а  1 [Table 1] 
Морфологическое разнообразие (среднее ± стандартное отклонение) среди семей 

полусибсов кедра сибирского (sib), кедрового стланика (pum) и гибридов (hyb)
[Morphological variability (Mean ± SD) among half-sibs of Pinus sibirica (sib), 

Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb)]

Семья
[Half-
sibs]

Высота 
дерева, см
[Tree height, 

cm]

Ширина 
кроны, см

[Crown 
width, cm]

Высота /
ширина

[Tree height/
Crown width]

Длина 
хвои, см
[Needle 

length, cm]

Число 
ветвей, 

шт.
[Number of 
branches]

Апикальное 
домини-
рование
[Apical 

dominance]
Pinus sibirica

Sib1 30,5±11,3 ab* 15,6±7,4 ab 2,18±0,78 a 6,0±0,9 a 7,8±4,6 a 2,00±0,56 a
Sib2 33,1±9,0 ab 15,1±5,0 ab 2,32±0,64 a 5,9±0,7 a 9,3±5,0 a 2,00±0,45 a
Sib3 26,4±4,0 a 14,8±4,6 ab 1,91±0,50 a 5,5±0,6 a 7,4±1,9 a 1,95±0,57 a
Sib4 29,2±5,4 ab 13,0±3,8 a 2,36±0,52 a 6,4±0,9 a 9,6±3,4 a 2,52±0,75 a
Sib5 33,4±6,4 ab 15,3±3,2 ab 2,23±0,41 a 6,4±1,0 a 10,6±2,9 a 2,29±0,49 a
Sib6 36,1±6,8 b 19,8±6,2 b 1,98±0,69 a 5,7±1,0 a 11,3±3,9 a 1,91±0,56 a
Sib7 45,2±10,6 c 20,0±7,0 b 2,38±0,56 a 7,3±0,9 b 9,7±3,9 a 2,13±0,42 a

Pinus pumila
Pum1 33,3±5,9 a 18,3±4,5 a 1,97±0,75 ab 5,5±0,8 a 6,8±2,7 a 1,30±0,32 b
Pum2 26,6±5,3 b 12,4±4,4 b 2,48±1,19 b 5,5±0,9 a 5,3±2,0 a 1,47±0,40 ab
Pum3 26,3±5,0 b 17,2±4,1 a 1,58±0,36 a 5,6±1,1 a 6,3±3,3 a 1,44±0,27 ab
Pum4 28,8±7,7 b 12,8±3,5 b 2,40±0,85 a 6,3±1,3 a 6,3±2,9 a 1,70±0,59 a

Гибриды [Hybrids]
Hyb74 23,4±5,1 c 16,2±5,3 b 1,62±0,81 b 5,1±0,9 c 8,3±3,2 a 1,30±0,36 ab
Hyb73 34,3±7,8 b 20,4±5,7 a 1,72±0,30 ab 5,9±1,2 bc 9,9±3,0 a 1,37±0,49 ab
Hyb12 34,8±7,5 b 20,8±5,6 a 1,77±0,63 ab 5,7±0,8 bc 8,1±2,9 a 1,22±0,31 b
Hyb6 44,8±10,4 a 23,1±6,8 a 2,10±0,81 ab 6,9±1,2 a 10,1±3,4 a 1,47±0,37 ab
Hyb4 42,6±10,6 a 19,5±4,1 ab 2,21±0,42 a 6,0±0,7 b 9,8±3,8 a 1,63±0,45 a
Hyb10 41,2±11,9 a 23,4±5,5 a 1,81±0,51 ab 6,5±1,2 ab 9,3±3,8 a 1,54±0,39 ab

Примечание. *Разные буквы показывают наличие статистически значимых отличий 
между семьями кедра сибирского, кедрового стланика и гибридов по результатам 
однофакторного дисперсионного анализа, тест Ньюмана–Кейсла (p < 0,05); совпадающие 
буквы указывают на отсутствие статистически значимых отличий.
[Note. * Different letters show the difference among half-sibs of Pinus sibirica, Pinus pumila, and the 
hybrids according to ANOVA, Newman-Keuls test, p < 0.05; coinciding letters indicate the absence of 
statistically significant differences].

В молодом возрасте виды морфологически очень близки, гораздо ближе, 
чем в зрелом, когда крона полностью сформирована. Можно предположить, 
что взаимосвязь ростовых признаков у видов различна уже в молодом воз-
расте, что со временем приводит к формированию разных жизненных форм. 
Анализ корреляций измеренных признаков выявил принципиальные отли-
чия между видами (табл. 2). У кедра сибирского практически все признаки, 
характеризующие рост, коррелировали с высотой дерева, у кедрового стла-
ника, напротив, нет ни одного признака, коррелирующего с высотой. Ши-
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рина кроны у видов связана с числом ветвей, у кедрового стланика еще и с 
апикальным доминированием. 

Рис. 3. Распределение семей кедра сибирского (sib), кедрового стланика (pum) 
и гибридов (hyb) в плоскости главных компонент

[Fig. 3. Scatter plot of half-sibs of Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) 
and the hybrids (hyb) in the first two factors calculated with principal component analysis]

Т а б л и ц а  2 [Table 2]
Корреляция измеренных признаков у кедра сибирского (sib), 

кедрового стланика (pum) и гибридов (hyb)
[Correlations of measured traits in Pinus sibirica (sib), Pinus pumila (pum) and the hybrids (hyb)]

Признак
[Trait]

Высота дерева 
[Tree height]

Ширина кроны 
[Crown width]

Sib
N = 96

Pum
N = 60

Hyb
N = 120

Sib
N = 96

Pum
N = 60

Hyb
N = 120

Ширина кроны [Crown width] 0,714 0,235 0,565 – – –
Число ветвей 
[Number of branches] 0,488 0,023 0,304 0,520 0,360 0,255
Длина хвои [Needle length] 0,332 0,158 0,348 0,207 –0,199 0,346
Апикальное доминирование
[Apical dominance] 0,230 0,152 0,286 –0,202 –0,378 –0,012
Примечание. статистически значимые корреляции (p < 0,01) выделены жирным курсивом.
[Note. correlations with high significance level (p < 0.01) are in bold italics].

В целом у гибридов наблюдалась достаточно тесная взаимосвязь росто-
вых признаков, что отличало их от кедрового стланика. От обоих родитель-
ских видов гибриды отличались положительной корреляцией высоты дерева 
и апикального доминирования, а также ширины кроны и длины хвои. Од-
нако, как показано выше, семьи гибридов разные, и корреляции признаков 
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внутри семьи могут существенно отличаться от общей полученной тенден-
ции взаимосвязи признаков.

Обсуждение результатов исследования

В естественной популяции в дельте Верхней Ангары, где совместно про-
израстают виды и гибриды, доминирует кедровый стланик, на один пло-
доносящий гибрид приходится 3 плодоносящих кедра и 60 стлаников [2]. 
Семенная продуктивность гибридов из данной популяции достаточно хоро-
шая: до четверти семяпочек давали полноценные семена [22]. Для смешан-
ной популяции видов и гибридов из дельты Верхней Ангары установлено, 
что в семенах гибридов большинство зародышей (75,49%) – результат опы-
ления пыльцой кедрового стланика, и лишь небольшая часть образовалась 
от опыления пыльцой кедра сибирского и других гибридных особей: 12,75 
и 11,76% соответственно [15]. Учитывая, что гибриды успешно скрещива-
ются с родительскими видами в обоих направлениях: могут выступать и 
в качестве материнского растения и как доноры пыльцы [14], а фенология 
развития их женских шишек близка к таковой у кедрового стланика [23], 
это ожидаемый результат. Поскольку в гибридной зоне при прочих равных 
условиях опыление происходит пыльцой того вида, который доминирует в 
насаждении [24, 25], в данном случае это кедровый стланик.

Анализ разнообразия этого же семенного потомства видов и гибридов в 
однолетнем возрасте показал, что среди семенного потомства видов есть не-
большая доля сеянцев с нетипичной морфологией, сближающей ее с другим 
видом, которые, как предполагалось, могли представлять F1 [22]. В семи-
летнем возрасте среди семенного потомства видов не обнаружили ни одной 
особи с нехарактерной морфологией, которая имела бы предположительно 
гибридную природу. Вероятно, нетипичная морфология однолетних сеянцев 
кедра сибирского и кедрового стланика отражала только их внутривидовое 
разнообразие. В этой же работе показано, что семенное потомство гибридов, 
имея большой разброс значений морфологических признаков, все же ближе 
к кедровому стланику. Среди семилетнего семенного потомства гибридов 
характер разнообразия морфологических признаков сохранился, следо-
вательно, опыление в природной смешанной популяции в дельте Верхней 
Ангары действительно происходит пыльцой кедрового стланика, доминиру-
ющего вида. Однако для окончательного подтверждения этого вывода тре-
буется молекулярно-генетический анализ. 

Разница в дифференциации однолетнего и семилетнего семенного по-
томства видов и гибридов связана с этапностью онтогенеза. Известно, что 
рост у сеянцев, молодых и взрослых деревьев сосен слабо связан между со-
бой [26, 27]. Генетический контроль роста меняется в зависимости от воз-
раста, что показано как изменение экспрессии генов на некоторых видах 
хвойных [28, 29].
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У семилетнего потомства гибридов наблюдалось превосходство над ро-
дительскими видами по высоте дерева и ширине кроны. Известно, что гете-
розис у сосен – вполне обычное явление [30, 31], оно широко используется 
в плантационном лесовыращивании [32, 33]. Однако с возрастом его эффект 
нивелируется, например, гибриды P. contorta и P. banksiana сохраняют ге-
терозис до 14 лет [34]. Скорее всего, такой же сценарий развития ждет ис-
следованные гибриды, тем более что родительские виды имеют огромные 
различия в размерах и форме кроны. Тем не менее даже небольшое преиму-
щество в росте у гибридов по сравнению с родительскими видами в молодом 
возрасте может обеспечить им определенные преимущества в естественных 
условиях и способствовать успешной конкурентной борьбе с родительски-
ми видами.

Рост кедра сибирского и кедрового стланика начинается одинаково, про-
ростки морфологически слабо различаются, и не только у этих видов, но и 
у других сосен. Однолетние сеянцы видов достаточно хорошо дифференци-
рованы и отличаются типами развития, у кедрового стланика ювенильный 
этап обычно продолжается 2 года, у кедра сибирского – 1 год [35]. Одно- и 
двухлетние сеянцы кедрового стланика могут превосходить сеянцы кедра 
сибирского по высоте из-за более длинного ювенильного побега. С годами 
интенсивность роста видов возрастает, однако закономерности роста у них 
совершенно разные, и в зрелом возрасте они существенно различаются не 
просто морфологическими особенностями побегов и хвои, а жизненной 
формой. Эти закономерности проявились в разных корреляциях простых 
морфогенетических признаков у молодых деревьев. Очевидно, первосте-
пенное значение для формирования кроны имеет апикальное доминирова-
ние как контроль, определяемый апексом лидирующего побега над ростом 
боковых почек [36, 37]. Этот контроль в конечном счете определяет жизнен-
ную форму вертикального дерева, коим является кедр сибирский. В молодом 
возрасте кедр сибирский характеризуется одним стволом, ветви первого по-
рядка, которые регулярно закладываются с 4–5 лет, сильно уступают ему в 
росте и однородны по размеру.

С первых лет жизни развитие кедрового стланика идет по моноподиаль-
ному типу, но, в отличие от прямостоячих видов хвойных, его боковые вет-
ви выходят из-под апикального контроля на ранних этапах онтогенеза, что 
приводит практически к одинаковому росту ранее лидировавшей и боковых 
ветвей [38]. Уже в молодом возрасте кедровый стланик имеет несколько 
единообразных стволов-ветвей, формирующих чашеобразную крону, число 
которых с возрастом увеличивается [2]. Наблюдения в условиях ex situ пока-
зали, что стланик может сохранять вертикальный ствол и моноподиальный 
тип ветвления до 7 и даже до 11 лет. При этом в приземной части стволика, 
как правило, имеется характерный саблевидный изгиб.

Гибриды, описанные в природе, характеризуются промежуточным габи-
тусом, который складывается в результате избирательного апикального до-
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минирования [21]. Избирательность доминирования приводит к тому, что 
взрослые особи гибридов с выраженным стволом имеют сильно раскиди-
стую крону, части которой могут легко ломаться зимой под воздействием 
навала снега. Гибриды как бэккроссы на кедровый стланик проявят с ним 
большее сходство, чем с кедром сибирским. Сформируют ли такие гибриды 
жизненную форму стелющегося дерева, остается пока открытым вопросом. 
Кедровый стланик может иметь одноствольную прямостоячую форму, осо-
би с такой формой роста описаны в области симпатрии с кедром сибирским 
и являются следствием гибридизации [8, 10, 39]. Возможно, одноствольный 
прямостоячий кедровый стланик существует за пределами гибридной зоны. 
Однако известно только одно упоминание об этом [40], по-видимому, фор-
мирование прямостоячего габитуса у данного вида крайне редкое явление. 
К тому же неясно, как проявит себя генетическая составляющая, унасле-
дованная от кедра сибирского, и позволит ли реализовать гибридной особи 
жизненную форму, присущую кедровому стланику.

Заключение

Потомство кедра сибирского, кедрового стланика и их гибридов в семи-
летнем возрасте слабо различается по морфологическим признакам. По-
этому в полевых условиях, особенно в смешанных популяциях, следует 
обращать внимание на крону дерева в целом, выделяя особи, отклоняю-
щиеся от среднестатистического представителя своего вида. Более надеж-
ную идентификацию молодых деревьев гибридов можно провести только 
в лабораторных условиях, используя более тонкие методы исследования 
структурных признаков хвои и молекулярно-генетических маркеров. Ис-
следованное потомство гибридов в основном представлено бэккроссами на 
кедровый стланик, это говорит о том, что в Северном Прибайкалье гибри-
дизация приобретает вид интрогрессии, идущей от кедрового стланика к 
кедру сибирскому.
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Growth and morphogenesis of Siberian stone pine, Siberian dwarf pine 
and their hybrids: comparative analysis of seed progeny ex situ

Pinus sibirica and P. pumila have vast geographic distributions; their overlapping 
range spreads in the Pribaikalia, Zabaikalia and the southern part of Yakutia. There are 
natural interspecies hybrids in many plant communities where the species grow together. 
Mixed population with P. sibirca, P. pumila and their hybrids was found in the Upper 
Angara River delta (55°47' N, 109°33' E, 487 m a.s.l.). We collected seeds from the 
hybrids and the species in this population and then sowed them at the Kedr field station 
managed by the Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems SB RAS 
(Tomsk oblast, 56°13' N, 84°51' E, 78 m a.s.l.). The aim of the research was detection 
of morphological traits useful for identification of young not cone-bearing hybrid trees 
in the field, and understanding of the population processes in the hybrid zone, tree cross 
directions and morphological differences of hybrid seed progeny. The objects of the study 
were 7-year seed progeny of the species (7 half-sib families in P. sibirica and 4 half-sibs 
in P. pumila) and the hybrids (6 half-sib families). In total, we measured 276 trees. We 
measured tree height, crown width, number of lateral branches (long shoots and grown 
latent buds), needle length, length of the longest terminal shoot, and length of the longest 
lateral shoot. We calculated crown shape (tree height / crown width) and apical dominance 
(ratio of length of the longest terminal shoot to length of the longest lateral shoot).

Seed progeny of the species was usual, putative hybrids were not found among 
them. Although adult trees of the species have a number of differences, young trees 
are similar in many ways. P. pumila was characterized by decreased tree height, 
needle length, number of branches and apical dominance, compared to P. sibirica 
(see Figure 1). The species did not have statistically significant differences in crown 
width and crown shape. Hybrids exceeded both species in tree height and crown 
width. In comparison with P. sibirica, characterized by the best growth parameters, 
hybrid superiority was 10% and 27%, respectively. The number of branches and apical 
dominance differentiated the species the most (See Fig. 2). Half-sib variability among 
both the species and the hybrids was weak (see Table 1). Principal component analysis 
showed poor differentiation between the species and between the species and the 
hybrids (see Figure 3). Seed progeny of the hybrids was closer to P. pumila according 
to the measured traits. Although adult trees of the species have contrast morphology and 
different life-forms, young trees of the species are morphologically similar. Correlation 
analysis revealed principal differences between the species (see Table 2). P. sibirica 
was characterized by strong relation between tree height and other growth traits; on the 
contrary, there are no traits correlated with tree height in P. pumila.
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Thus, the studied hybrid seed progeny are mainly backcrosses to P. pumila. It 
means that in the natural population in the Upper Angara River delta pollination occurs 
by the prevailing species, P. pumila. Since hybrid seed progeny does not differ much 
from the species, its identification is difficult in the field and requires plant material for 
further study in the laboratory.

The article contains 3 Figures, 2 Tables, 40 References. 
Key words: hybridization; morphogenesis; Pinus sibirica; Pinus pumila; seed progeny.
Funding: This work was partially supported by the Russian Foundation for Basic 

Research (project No 15-04-03924-а).
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