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Целью исследования является изучение фенотипической структуры и разнообразия 
популяций ели в условиях государственного заповедника «Кологривский лес» (Костромская 
область). Заповедник расположен в условиях естественной гибридизации ели сибирской 
и ели европейской с образованием промежуточных форм. Актуальностьизучения изменчивости 
и популяционной структуры ели в регионе обусловлена потребностями в познании ее внутривидовой 
дифференциации и микроэволюции в зоне интрогрессивной гибридизации, сохранением генофонда, 
а также необходимостью ее селекционного улучшения как основного источника древесины. 
Сбор экспериментального материала проводился летом 2020 г. на территории заповедника 
в двух изолированных участках (Кологривский и Мантуровский). Фенотипическая структура 
популяций определялась по комплексной оценке признаков и по форме семенной чешуи. Еловые 
популяции в государственном заповеднике «Кологривский лес» характеризуются значительным 
полиморфизмом признаков. Результаты, полученные по комплексному показателю, согласуются 
с оценками встречаемости фенотипов по форме семенной чешуи. Преобладающимина территории 
являются фенотипы промежуточных форм елей. Разнообразие елей в данных условиях может быть 
использовано в лесном хозяйстве при выборе и обосновании наиболее продуктивных и устойчивых 
фенотипов, а также при выделении и сохранении популяционного генофонда.
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The aim of the study is to study the phenotypic structure and diversity of spruce populations 
in the state reserve «Kologrivsky forest». The reserve is located in the conditions of natural hybridization 
of Siberian spruce and European spruce with the formation of intermediate forms. The relevance 
of studying the variability and population structure of spruce in the region is due to the need 
for understanding its intraspecifi c differentiation and microevolution in the zone of introgressive 
hybridization, preservation of the gene pool, and the need for its selective improvement as the main source 
of wood. The collection of experimental material was carried out in the summer of 2020 on the territory 
of the reserve in two areas isolated from each other (Kologrivsky and Manturovsky). The phenotypic 
structure of populations was determined by a comprehensive assessment of traits and by the shape 
of the seed scales. Spruce populations in the state reserve «Kologrivsky forest» are characterized 
by signifi cant polymorphism of traits. The results obtained for the complex indicator are consistent with 
the estimates of the occurrence of phenotypes by the shape of the seed scales. Phenotypes of intermediate 
forms of spruce are predominant in the territory. The variety of spruces under these conditions can be used 
in forestry in the selection and substantiation of the most productive and stable phenotypes, as well as 
in the isolation and preservation of the population gene pool.
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Введение. Считается, что государствен-
ный заповедник «Кологривский лес» (Костром-
ская область) расположен в части подзоны южной 
тайги, где происходит процесс вытеснения ело-
вого леса сибирского типа (эдификатор Piceaobo-
vata Ledeb.) еловым лесом западноевропейского 
типа (эдификатор Piceaabies (L.) H. Karst.) [1, 2]. 
Результатом пересечения ареалов является про-
цесс гибридизации с образованием популяций 
промежуточных форм. Отечественным моно-
графом хвойных Е.Г. Бобровым [3, 4] было обо-
сновано выделение в качестве самостоятельных 
видов P. Abies и P. Оbovata, а выдвинутая теория 
интрогрессивной гибридизации позволила объ-
единить промежуточные формы в гибридный 
вид – ель финская (Picea × fennica (Regel) Kom.).

Впервые ель финская была описана 
в 1863 г. E. Regel [5] в качестве разновидности 
ели европейской по материалам, собранным 
в районе Хельсинки (Финляндия). Подробно 
история изучения систематики ели финской при-
водится в работе Л.В. Орловой и А.А. Егорова [6].

Диагностика ели финской затруднена 
ввиду того, что ее признаки занимают промежу-
точное положение между елью сибирской и елью 
европейской. Кроме того, в пределах ее ареала 
нет единообразия этих признаков. В результате 
субъективных оценок признаков часто получа-
ют несопоставимые результаты даже в границах 
одного района, поэтому к настоящему времени 
нет объективной картины распространения 

популяций промежуточных форм ели и их фе-
нотипической структуры [7].

Ель является одной из основных лесооб-
разующих пород Костромской области, а также 
биосферного резервата и государственного запо-
ведника «Кологривский лес». Актуальность из-
учения изменчивости и популяционной струк-
туры ели в регионе обусловлена потребностями 
в познании ее внутривидовой дифференциации 
и микроэволюции в зоне интрогрессивной ги-
бридизации, сохранением генофонда, а также 
необходимостью ее селекционного улучшения 
как основного источника древесины.

Несмотря на детальные изучения фенотипи-
ческой структуры ельников [2], которые выполня-
лись в 1980-е гг. в памятнике природы «Кологрив-
ский лес», они носили весьма локальный характер. 
Поэтому необходимо проведение более детальных 
исследований с охватом новых территорий.

Цель исследований: изучение феноти-
пической структуры и разнообразия популяций 
ели в условиях государственного заповедника 
«Кологривский лес» (Костромская область).

Материалы и методы исследований. 
Сбор экспериментального материала про-
водился летом 2020 г. на территории госу-
дарственного природного заповедника «Ко-
логривский лес» имени М.Г. Синицына 
в двух изолированных участках: Кологрив-
ском (Кологривский, Нейский, Чухломский 
и Парфеньевский районы Костромской области) 
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и Мантуровском (Мантуровский район Костром-
ской области). На первом из них преобладающи-
ми коренными типами леса являются ельники, 
а на втором – сосняки с соответствующими эди-
фикаторами [8, 9]. Всего было обследовано 14 
популяций ели, в том числе 11 – на Кологрив-
ском участке (заповедное ядро, на водосборах рек 

Понга, Сеха, Черная, Лондушка), 3 – на Манту-
ровском (влажные места обитания, не затрону-
тые пожаром 1972 г.). Местоположение, средние 
высота и диаметр, возраст и тип леса фитоцено-
зов, в которых осуществлялсясборматериалови 
производилась оценка морфологических при-
знаков ели, приведены в таблице 1.

Таблица 1
Характеристика обследованных еловых фитоценозов

Table 1
Characteristics of the surveyed spruce phytocenoses

№ 
Широта 
и долгота

Latitude 
and longitude

Возраст, 
лет
Age, 
years

Средний 
диаметр, см

Average 
diameter, cm

Средняя 
высота, м

Average 
height, m

Количество 
отобранных 
шишек, шт.

Quantity 
of selected 
cones, pcs

Тип леса
Type of forest

Кологривский участок / Kologrivsky area

1 58°47’59”; 
43°59’08” 270* 76 32 22 Ельник папоротниковый

Ferny spruce forest

2 58°47’48”; 
43°58’26” 120* 28 25 22 Ельник черничный

Blueberry spruce forest 

3 58°47’47”; 
43°58’08” 180* 31 34 22 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest

4 58°47’38”; 
43°57’49” 160* 36 32 23 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest

5 58°47’23”; 
43°57’14” 200* 34 25 23 Ельник хвощево-сфагновый

Horsetail sphagnum spruce forest

6 58°47’09”; 
43°56’51” 120 24 22 19 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest

7 59°00’21”; 
43°46’24” 170 36 28 23 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest

8 58°55’13”; 
43°46’22” 250* 32 34 23 Ельник кисличный

Oxalis spruce forest

9 58°54’48”; 
43°51’41” 60 28 25 23 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest

10 58°54’13”; 
43°54’12” 50 26 22 23 Ельник зеленомошный

Green moss spruce forest

11 58°55’32”; 
43°49’21” 170 28 24 23 Ельник черничный 

Blueberry spruce forest
Мантуровский участок / Manturovsky area

12 58°03’16”; 
44°36’23” 100 32 25 23 Ельник разнотравно-вейниковый

Motley grass-reed spruce forest 

13 58°03’38”; 
44°39’56” 150 32 25 21 Ельник кисличный 

Oxalis spruce forest

14 57°58’60”; 
44°38’71” 100 28 25 23 Ельник черничный

Blueberry spruce forest
Примечание: * – Абсолютно разновозрастные древостои, средние таксационные показатели указаны для 

доминантных деревьев.
Note: * – absolutely different age stands, average taxation indicators are shown for dominant trees.

Основной особенностью анализа изменчиво-
сти морфологических признаков ели в гибридной 
зоне является сравнение статистически надежных 
выборок данных с морфометрическими моделями 

исходных видов [2]. Шкала оценок признаков, 
принятых в анализе, приведена в таблице 2.

Тип шишки является обобщенным при-
знаком, характеризующимв общих чертах как 
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размер шишки, так и степень заостренности 
и вытянутости семенной чешуи, и хорошо ха-
рактеризует глобальное размещение форм ели 
на евроазиатском континенте. Для характери-
стики габитуса шишки использовалась шкала 
типов шишки [10, 11], в которой все разнообра-
зие перехода от ели европейской к ели сибир-
ской разделено на пять групп (рис. 1).

Рис. 1. Типы формы шишек: 
1) ель сибирская типичная; 

2) гибрид ели сибирской с елью европейской; 
3) гибрид ели европейской с елью сибирской; 

4) ель европейская типичная; 
5) ель европейская, форма акумината

Fig.1. Types of cone shape: 
1) Siberian spruce typical; 

2) hybrid of Siberian spruce with European spruce; 
3) hybrid of European spruce with Siberian spruce; 

4) European spruce typical; 
5) European spruce, acuminate form

С учетом рекомендаций [2] были исполь-
зованы дополнительные признаки, уточняющие 
морфологию семенной чешуи (рис. 2): форма не-
доразвитой семенной чешуи в месте прикрепле-
ния шишки к побегу (три основных типа – ок-
руглая, заостренная, вытянутая); характер заз-
убренности конца семенной чешуи из средней 
части шишки (ровный, зазубренный, раздвоен-
ный); форма бокового края (выгнутая, прямая, 
вогнутая). По длине шишки были установле-
ны три градации: длиннее, чем 100 мм; от 80 
до 100 мм; короче, чем 80 мм. По толщине шиш-
ки приняты три ступени: толще 20 мм, от 15 
до 20 мм и тоньше 15 мм. По длине хвои приня-
ты следующие градации [2]: длиннее, чем 20 мм; 
от 15 до 20; короче, чем 15 мм. Образцы хвои от-
бирались с вершины дерева (первая мутовка).

Для оценки опушенности однолетних по-
бегов использовались методы B. Lindquist [12] 
и E. Andersson [13], а также уточненный ме-
тод Г.Н. Зайцева [14]. Градация опушенности 
побегов оценивалась по пятибалльной шка-
ле [15]: 1) полное отсутствие опушения; 2) отдель-
ные редкие волоски; 3) слабое опушение (редкие 
волоски по всей поверхности побега); 4) плотное 

опушение (до 50% поверхности побега); 5) очень 
плотное опушение (50-100% поверхности побега).

Рис. 2. Признаки семенной чешуи ели: 
1) форма семенной чешуи у основания шишки: 

a) округлая, b) заостренная, c) вытянутая; 
2) форма конца семенной чешуи: 

d) ровный, e) зазубренный, f) раздвоенный; 
3) форма бокового края семенной чешуи: 

g) выгнутый, h) прямой, i) вогнутый
Fig. 2. Signs of spruce seed scales: 

1) the shape of the seed scales at the base of the cone is:
 a) rounded, b) pointed, c) elongated; 

2) the shape of the end of the seed scales:
d) smooth, e) serrated, f) forked; 

3) the shape of the lateral edge of the seed scales:
g) arched, h) straight, i) concave

По рисунку корки выделялись три фор-
мы [2]: чешуйчатая, свойственная для ели ев-
ропейской; трещиноватая – признак ели сибир-
ской; чешуйчато-трещиноватая, свойственная 
для ели из гибридной зоны. Последнюю можно 
охарактеризовать следующим образом: укора-
чиваются и теряют четкость продольные тре-
щины на корке, пластинки корки принимают 
форму, близкую к квадратной, края пластинок 
начинают заметно отставать от ствола, что ха-
рактерно для ели европейской.

Приводятся также сведения о том, что ме-
трические оценки формы семенной чешуи могут 
служить мерой дифференциации особей и попу-
ляций ели европейской и сибирской [7, 16]. Для 
этого у семенной чешуи измеряются несколько 
показателей (рис. 3): длина чешуи (Н), длина 
от середины до вершины (h), ширина по сере-
дине чешуи (D) и ширина верхушки на рассто-
янии 1/10 ширины чешуи (d). Структура попу-
ляций определяется коэффициентами сужения 
и вытянутости семенной чешуи [16].

Коэффициент сужения ( nC ) находится 
по формуле:

: 100.nC d D 

Коэффициент вытянутости ( pC ) вычис-
ляетсяпо формуле:

: 100pC h D  .

Ëåáåäåâ À.Â., Ãåìîíîâ À.Â., Ñåëèâåðñòîâ À.Ì. 
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Таблица 2
Шкала оценки признаков ели

Table 2
Scale of spruce signs assessment

Морфологический признак
Morphological sign

Оценки в баллах ели / Spruce assessment in balls
Европейская / European Гибридная / Hybrid Сибирская / Siberian

Тип шишки / Type of corn
1 0
2 1
3 2
4 3
5 4

Форма семенной чешуи у основания шишки / The shape of the seed scales at the base of the cone
Округлая / Rounded 0
Заостренная / Pointed 1
Вытянутая / Elongated 2

Форма конца семенной чешуи / The shape of the end of the seed scales
Ровный / Smooth 0
Зазубренный / Serrated 1
Раздвоенный / Forked 2

Форма бокового края семенной чешуи / The shape of the lateral edge of the seed scales 
Выгнутый / Arched 0
Прямой / Straight 1
Вогнутый / Concave 2

Длина шишки, мм / Length of the corn, mm
<80 0

80…100 1
> 100 2

 Толщина шишки, мм / Thickness of the corn, mm
<15 0

15…20 1
>20 2

 Степень опушенности / Pubescence degree 
1 0
2 1
3 2
4 3
5 4

 Длина хвои, мм / Length of needles, mm
< 15 0

15…20 1
>20 2

Форма корки / Crust shape
Трещеноватая / Cracked 0
Трещеновато-чешуйчатая / Cracked-Scaly 1
Чешуйчатая / Scaly 2

Теоретические суммарные оценки / Theoretical summary estimates
Ель сибирская / Spruce Siberian 0
Ель гибридная / Spruce Hybrid 11
Ель европейская / Spruce European 22

В общей сложности во всех обследуе-
мых популяциях определены морфометри-
ческие показатели более 3700 семенных че-
шуй. Наиболее информативным показателем 
дифференциации особей и популяций елей 

европейской, сибирской и их промежуточных 
форм является разность коэффициентов су-
жения и вытянутости семенной чешуи [7, 16]. 
Определение фенотипов проводится с исполь-
зованием данных таблицы 3.
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Таблица 3
Условные индексы фенотипов ели

Table 3
Conditional indices of spruce phenotypes

Cn – Cp Фенотип / Phenotype Вид / Species
–50 e Ель европейская

Spruce European–40 eem
–30 em
–20 emm Гибридная форма

Hybrid shape–10 m
0 mms

10 ms Ель сибирская
Spruce Siberian20 mss

30 s

Первый блок фенотипов (e, eem, em) пред-
ставляет ель европейскую, следующий блок (emm, 
m, mms) – промежуточную форму ели европей-
ской и сибирской, а последний блок (ms, mss, s) – 
ель сибирскую. Такое подразделение фенотипов 
соответствует сложившимся представлениям 
об интрогрессивной гибридизации елей (европей-
ской и сибирской), а также географической диф-
ференциации популяции – разных групп (фено-
типов) в общем пространстве их ареала [16].

Результаты и обсуждение. Комплекс-
ная оценка признаков для изучаемых популяций 
показала, что преобладающими на территории 
заповедника являются промежуточные формы 
ели (рис. 4) со средним суммарным количеством 
баллов11. В двух популяциях Кологривского участ-
ка заповедника (№ 6 и № 9) суммарные оценки 
приближаются к значениям, более характерным 
для ели европейской. Популяция № 9 представле-
на лесными культурами и елью естественного воз-
обновления. Вероятно, что лесные культуры созда-
вались посадочным материалом ели европейской.

В целом можно сказать, что для Кологрив-
ского участка все исследуемые популяции отно-
сятся к гибридным формам (средний суммар-
ный балл – 12). На Мантуровском участке 66% 

популяций относятся к ели сибирской, 33% – к ги-
бридным формам (средний балл составляет 6).

Результаты, полученные по комплексному 
показателю, согласуются с оценками встречаемо-
сти фенотипов по форме семенной чешуи. Исхо-
дя из оценок формы семенной чешуи получено, 
что на Кологривском участке представлены осо-
бями промежуточных форм 74% случаев попу-
ляции, на Мантуровском участке – 41%, а в це-
лом по заповеднику – 67% (рис. 5). Кологривский 
и Мантуровский участки, являясь изолированны-
ми друг от друга, отличаются в структуре встре-
чаемости фенотипов. На Мантуровском участке 
преобладающими являются фенотипы ели сибир-
ской (45%), а ельники представлены на незначи-
тельной площади в переувлажненных местооби-
таниях и вдоль русла лесных рек и ручьев.

участок

Рис. 4. Суммарные оценки признаков 
в популяциях ели (красные линии – 
средние по участкам заповедника)
Fig. 4. Summary estimates of signs 
in spruce populations (red lines – 
average for areas of the reserve)

« »

Рис. 5. Встречаемость фенотипов ели 
в популяциях заповедника 

«Кологривский лес»
Fig. 5. Occurrence of spruce phenotypes 

in the populations of the reserve 
«Kologrivsky forest»

Для заповедника «Кологривский лес» 
нами впервые были отобраны и проанализи-
рованы образцы из северной части Кологрив-
ского участка и с Мантуровского участка. По-
лученные результаты согласуются и дополняют 

Рис. 3. Схема измерения семенной чешуи шишек
Fig. 3. Scheme of measurement of seed scales 

of cones
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ранее проведенные исследования в Костром-
ской области и на территории заповедника.

Для памятника природы «Кологривский 
лес», который в 2006 г. вошел в состав ядра ор-
ганизованного заповедника, в 1980-е гг. был вы-
явлен широкий полиморфизм морфологических 
признаков. Это является результатом гибридно-
го происхождения ели, которая была отнесена 
к виду ели финской [2]. В 2016 г. для старовоз-
растных ельников, расположенных в районе 
слияния рек Сеха и Черная, ель также была 
отнесена к гибридной форме P. × fennica [18].

В 2017 г. П.П. Поповым с соавт. [19] на при-
мере заповедника «Кологривский лес» изучалась 
структура популяций ели по форме семенной 
чешуи и длине шишек на участках ельников 
разных типов леса: кислично-черничном (P. oxal-
idoso-myrtillosum), кислично-липняковом (P. ox-
alidoso-tiliosum), кисличном (P. oxalidosum), 
черничном (P. myrtillosum), чернично-долгомош-
ном (P. myrtilloso-polytrichosum). Автором сделан 
вывод о том, что на территории заповедника 
представлены популяции, которые являются ти-
пичной промежуточной формой елей европейской 

и сибирской. Около 3/4 всех особей в популяциях 
относятся к промежуточным фенотипам.

В исследовании Н.В. Рыжовой с соавт. [17] 
выявлено, что в границах Костромской области 
гибридные фенотипы с доминирующими харак-
теристиками P. obovata широко распространены 
в северных районах. При этом гибридные феноти-
пы с признаками, одинаково характерными для 
P. Abies и P. obovata, а также с доминирующими 
характеристиками обоих видов и с доминирующи-
ми характеристиками P. Abies рекомендуются для 
искусственного лесовосстановления.

Выводы
Еловые популяции в государственном за-

поведнике «Кологривский лес» характеризуют-
ся значительным полиморфизмом признаков. 
Преобладающими на территории являются 
фенотипы промежуточных форм елей emm, m, 
mms. Разнообразие елей в данных условиях 
может быть использовано в лесном хозяйстве 
при выборе и обосновании наиболее продуктив-
ных и устойчивых фенотипов, а также при выде-
лении и сохранении популяционного генофонда.
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