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РАЗНООБРАЗИЕ И ФЕНОТИПИЧЕСКАЯ СТРУКТУРА ПОПУЛЯЦИЙ  
ЕЛИ ЕВРОПЕЙСКОЙ (PICEA ABIES) НА ВОСТОКЕ АРЕАЛА1  

 
Ель европейская Picea abies (L.) Karst. широко распространена на территории Европы. Изучение биологических 
особенностей ее популяций весьма актуально, особенно в восточной части ареала, где она «переходит» в проме-
жуточную с елью сибирской форму. Важнейшие для дифференциации популяций фенотипические признаки ели 
в этом районе до сих пор изучались в основном визуально-описательными приемами. Целью исследования явля-
ется изучение изменчивости основных систематических признаков, разнообразия и фенотипической структуры 
ели европейской в данной части ареала с использованием статистических приемов на основе объективных изме-
рительных параметров. В результате выявлено, что на рассматриваемой территории средняя длина шишек ели 
находится в пределах от 80−85 до 100−114 мм. Параллельно были оценены наиболее важные в диагностическом 
плане показатели семенных чешуй. Коэффициенты сужения верхней части чешуй (Cn) находятся в диапазоне 
25−35 %, ее вытянутости (Cp) – 60−80 %, разность этих показателей (Cn−Cp) составляет -25 …-55 %. Коэффици-
ент индивидуальной вариации длины шишек и показателя Cp составляет 12−15 %, Cn – около 20 %, разности 
(Cn−Cp) − 30−35 %. Внутрипопуляционный коэффициент отрицательной корреляции показателей Cn и Cp средне-
го уровня (-0,3…-0,6). Между популяциями корреляция их значительно выше (–0,9). В географической изменчи-
вости показателей формы семенных чешуй и длины шишек корреляция среднего уровня. Частота особей фено-
типов ели европейской в популяциях групп P.ab., P.ab×ab×m., P.ab×m., выделяемых по метрическим парамет-
рам семенных чешуй, составляет 98−100, 85−95, 57−70 % соответственно. Результаты исследования могут быть 
полезны для решения вопросов лесоводства и обоснования выделяемых внутривидовых таксонов. 
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Ель европейская (Picea abies (L.) Karst.) и сибирская (P. obovata Ledeb.) различаются параметра-
ми многих признаков, среди которых особо выделяется форма верхней части семенных чешуй [1; 2]. У 
ели европейской она угловато-заостренная, у ели сибирской – близка к округлой. Этот признак, а также 
величина шишек, считается одним из основных в диагностике указанных елей и их внутривидовых 
подразделений [2; 3]. На территории Южных и Восточных Карпат, Беловежской пущи ель характеризу-
ется более острым углом верхней части семенных чешуй [2; 4-6], чем в популяциях, располагающихся 
к западу [4; 7]. К востоку и к северу заостренность семенных чешуй снижается еще в большей степени, 
вплоть до формы, характерной для ели сибирской [2; 8; 9]. 

Восточную границу распространения ели европейской разные авторы указывают по-разному, 
поскольку определялась она субъективно по результатам визуальной оценки формы семенных чешуй 
[2; 10]. Это создает определенные проблемы не только для географической дифференциации елей, но 
и для практики лесоводства [11-12]. Целью настоящей работы является изучение изменчивости ос-
новных систематических признаков и разнообразия популяций ели европейской в восточной части ее 
ареала на основе их метрических параметров. 

 
Объект и методы исследований 
 

Район исследований занимает территорию к востоку от Восточных Карпат (Украина) и Бело-
вежской пущи (Беларусь) до линии между Санкт-Петербургом и районом Окского биосферного запо-
ведника (Рязанская область) [2; 13]. Сбор и обработку материала проводили в течение ряда лет (2013–
2018 гг.) в оптимальных лесорастительных условиях зеленомошных и разнотравно-зеленомошных 
групп типов леса. В работе исследованы 3896 особей ели из 22 пунктов, которые относительно рав-

                                                            
1 Работа выполнена в рамках госзадания: проект № 121041600045 НИР ТюмНЦ СО РАН. 
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номерно располагаются на всей территории (рис. 1). Под каждым деревом брали 1 шишку средней 
длины согласно опубликованной ранее методике [14]. При этом полагали, что параметры и изменчи-
вость анализируемых признаков в относительно однородных лесорастительных условиях, достаточно 
постоянны во времени (по годам), если отсутствуют факторы внешнего воздействия, изменяющие 
фенотипическую структуру елового древостоя [2; 14]. 

В качестве основных диагностических признаков елей европейской, сибирской и фенотипов их 
особей изучали длину женских шишек и форму верхней (наружной) части семенных чешуй, которая 
характеризовалась коэффициентами сужения (Cn – coefficient of narrowing) и вытянутости (Cp – coeffi-
cient of projection) [15], а также разностью этих коэффициентов (Cn‒Cp). Последняя использована как 
комплексный показатель признака, на основе которого с 10 % градацией выделяются фенотипы осо-
бей, популяций и их группы.  

 
Рис. 1. Расположение пунктов сбора материала 

 
В районе исследований распространены популяции с преобладанием особей фенотипов ели ев-

ропейской, которые обозначаем как: P.ab. – Picea abies; P.ab×ab×m. – Picea abies×abies×medioxima; 
P.ab×m.− Picea abies×medioxima. Для обозначения фенотипов особей принимаем те же символы елей 
европейской (ab), сибирской (ob) и промежуточной (m) формы [16] с елью сибирской (табл. 1).  

 
Таблица 1 

Обозначения фенотипов особей и их условные индексы 
 

Cn−Cp, % −50 −40 −30 −20 −10 0 10 20 30 
Фенотип особи ab ab×ab×m ab×m ab×m×m m m×m×ob m×ob m×ob×ob ob 
Индекс фенотипа 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

 
Первые три фенотипа особей характерны для ели европейской (evr: ab; ab×ab×m; ab×m), три 

следующие представляют промежуточные варианты елей европейской и сибирской (med: ab×m×m; 
m; m×m×ob), последние три – ель сибирскую (sib: m×ob; m×ob×ob; ob) [16; 17]. Это отражает после-
довательность естественной гибридизации европейской и сибирской елей и распространения разных 
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групп популяций [11; 13; 18; 19]. Показатель внутрипопуляционного разнообразия определяли по 
частоте фенотипов особей [20]. Положение популяций ели в регионе оценивали относительно «ти-
пичных» популяций ели европейской из Украинского Закарпатья и ели сибирской из Восточной Си-
бири [21] по величине квадрата дистанции Махаланобиса (Squared Mahalanobis Distaces − SMD) [22] 
на основе средних показателей Cn и Cp.  
 
Результаты и их обсуждение 
 

Средняя длина шишек ели и показатель Cp в регионе характеризуются слабой тенденцией к 
уменьшению с запада на восток от 100−110(114) до 80−100 мм, и от 80 до 60 % соответственно. Ве-
личина Cn и Cn−Cp увеличивается в том же направлении от 25–30 до 30–36 %, от -55…-57 до -25… 
-30 % (табл. 2).  

 
Таблица 2  

 Индивидуальная изменчивость показателей длины шишек и формы семенных чешуй  
ели европейской в восточной части ареала 

 

№ 
пункта 

n Lc Cn Cp Cn−Cp η R 
X(Lim) Cv X(Lim) Cv X(Lim) Cv X(Lim) Cv 

Группа популяций P. ab (Picea abies) 
1. 370 91(55−130) 14 24(13−36) 17 81(61−100) 9 −57(−81…−28) 17 0.429 −0.295
2. 100 90(55−125) 14 25(14−40) 22 80(28−100) 12 −55(−88…−24) 22 0.387 −0.304
3. 193 114(79−151) 11 26(15−43) 22 77(54−100) 13 −51(−84…−22) 26 0.414 −0.403
4. 178 110(83−140) 11 26(12−42) 20 79(56−100) 12 −53(−82…−44) 24 0.384 −0.363

Среднее − 101(68−136) 13 25(13−40) 20 79(57−100) 12 −54(−84…−29) 22 0.403 −0.341
Группа популяций P. ab×ab×m (Picea  abies×abies×medioxima) 

5. 215 104(80−145) 12 29(15−45) 19 71(53−93) 13 −42(−68…−10) 40 0.479 −0.477
6. 200 100(75−135) 15 28(15−45) 20 70(53−98) 14 −42(−80…−17) 30 0.578 −0.496
7. 160 103(70−137) 13 31(14−45) 19 71(47−99) 13 −40(−86…−7) 33 0.568 −0.495
8. 140 97(65−133) 13 33(19−54) 20 71(50−99) 14 −38(−75…+4) 35 0.565 −0.484
9. 118 102(70−150) 15 31(17−46) 20 70(51−93) 12 −39(−76…−6) 33 0.600 −0.565

10. 112 92(65−135) 15 30(18−47) 20 69(48−94) 13 −39(−74…−4) 35 0.581 −0.542
Среднее − 100(71−139) 14 30(16−47) 20 70(50−96) 13 −40(−76…−7) 33 0.562 −0.510

Группа популяций P. ab×m (Picea  abies×medioxima) 
11. 100 95(55−140) 14 33(19−55) 19 67(46−92) 14 −34(−67…−5) 38 0.554 −0.537
12. 200 100(65−135) 14 33(16−54) 22 66(45−93) 15 −33(−68…−5) 44 0.468 −0.459
13. 134 91(60−115) 13 34(18−55) 23 65(42−90) 15 −31(−70…+7) 35 0.546 −0.503
14. 492 108(55−160) 17 34(18−56) 20 64(43−88) 14 −33(−65…+9) 35 0.464 −0.458
15. 132 91(70−135) 15 34(22−50) 15 69(48−99) 14 −35(−77…0) 37 0.501 −0.464
16. 180 89(65−120) 13 35(20−53) 18 62(45−93) 14 −27(−68…0) 25 0.498 −0.476
17. 196 85(55−130) 13 35(17−56) 21 63(42−92) 14 −28(−71…0) 34 0.634 −0.592
18. 220 87(65−120) 13 34(20−53) 18 60(45−93) 14 −27(−68…0) 33 0.430 −0.353
19. 150 85(60−115) 12 36(22−59) 18 66(46−92) 12 −30(−69…0) 33 0.566 −0.559
20. 100 80(65−120) 15 33(22−50) 18 60(44−81) 12 −27(−45…+2) 42 0.419 −0.393
21. 106 83(60−120) 15 36(21−50) 21 61(45−81) 14 −25(−54…0) 43 0.541 −0.501
22. 100 90(65−135) 15 35(24−58) 16 60(46−78) 12 −25(−44…+5) 40 0.486 −0.396

Среднее − 90(62−129) 14 34(20−53) 19 63(45−89) 13 −29(−64…+2) 36 0.509 −0.474
 

Примечание. Здесь и в табл. 3: Пункты: 1 – Рахов; 2 – Ивано-Франковск (Украина); 3 – Каменюки (Бело-
вежская пуща); 4 – Ганцевичи; 5 − Толочин (Беларусь); 6 – Унеча; 7 – Брянск; 8 – Смоленск; 9 – Друски-
нинкай (Литва); 10 – Рига (Латвия); 11 – Новосокольники; 12 – Струги Красные; 13 – Валдай; 14 – Нели-
дово; 15 – Поречье; 16 – Истра; 17 – Хотьково; 18 – Радищево и Софрино; 19 – Обнинск; 20 – Тронхейм 
(Норвегия); 21 – Муром; 22 – Рязань, другие пункты в России; n – число особей в выборке; Lc – длина 
шишек; Cn – коэффициент сужения, Cp – коэффициент вытянутости верхней части семенных чешуй; X – 
среднее значение; Lim – крайние значения; Cv – коэффициент вариации; η – корреляционное отношение; R 
– коэффициент корреляции. 
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В индивидуальной (между деревьями) изменчивости шишек по показателю Cp его большее зна-
чение превосходит меньшее примерно в 2 раза, коэффициент вариации при этом равен 12−15 %. Из-
менчивость Cn заметно выше, коэффициент вариации в среднем близок к 20 %. Изменчивость показа-
теля Cn−Cp, естественно, еще больше. Средняя величина его коэффициента вариации в популяциях 
групп P.ab×ab×m и P.ab×m составляет 33 и 36 %, в популяциях группы P.ab она, по-видимому, 
меньше. В индивидуальной изменчивости Cn и Cp имеется отрицательная корреляция среднего уров-
ня: корреляционное отношение находится в пределах 0,38–0,63, коэффициент корреляции -0,30… 
-0,59. В целом корреляция здесь несколько ниже, чем в популяциях гибридной (промежуточной) 
формы елей европейской и сибирской [13]. При этом заметно некоторое снижение уровня корреля-
ции в популяциях группы P.ab, располагающихся в самой западной части региона на территории Ук-
раинских Карпат и Беларуси. 

Отмечаются большие различия между группами популяций по фенотипической структуре 
(табл. 3, рис. 2). Общим для них является преобладание особей фенотипов ели европейской. В попу-
ляциях группы P.ab частота их составляет 98−100 % и только в некоторых популяциях присутствует 
до 1−2 % особей промежуточных фенотипов. Показатель разнообразия по частоте фенотипов низкий. 
По величине показателя SMD эти популяции очень близки к «типичным» популяциям ели европей-
ской и настолько же далеки от «типичных» популяций ели сибирской.  

 
Таблица 3 

Фенотипическая структура, показатель разнообразия и относительное положение  
популяций ели европейской в восточной части ареала 

 

№ на 
рис. 1 

Частота фенотипов, % ∑ M SMD 
1 2 3 4 5 6 7 1−3 4−6 7−9  evr и ab sib и ab 

Группа популяций ели P.ab. 
1. 90 8 2 − − − − 100 − − 1,88 0,00 117,4 
2. 83 13 3 1 − − − 99 1 − 2,39 0,25 92,22 
3. 71 15 12 2 − − − 98 2 − 2,95 0,36 85,05 
4. 74 18 6 1 1 − − 98 2 − 2,99 0,16 91,66 

Группа популяций ели P.ab×ab×m. 
5. 40 35 20 4 1 − − 95 5 − 3,89 2,34 72,10 
6. 44 25 19 12 − − − 88 12 − 3,78 2,12 70,13 
7. 34 28 28 9 1 − − 90 10 − 4,17 3,19 62,78 
8. 32 32 17 14 2 1 − 83 17 − 4,76 4,44 52,64 
9. 39 24 25 9 3 − − 88 12 − 4,36 3,56 64,25 

10. 33 31 21 11 3 1 − 85 15 − 4,82 3,59 68,15 
Группа популяций ели P.ab×m. 

11. 23 23 29 21 2 2 − 75 25 − 5,01 5,72 58,63 
12. 21 26 21 22 7 3 − 68 32 − 5,44 5,48 46,60 
13. 17 25 28 17 8 3 2 70 28 2 6,01 6,60 44,83 
14. 16 19 31 21 9 3 1 66 33 1 5,88 5,97 36,34 
15. 18 27 34 17 3 1 − 79 21 − 4,89 5,52 56,94 
16. 11 13 28 31 15 2 − 52 48 − 5,32 9,21 42,30 
17. 10 23 26 20 15 6 − 59 41 − 5,69 8,03 38,26 
18. 11 19 31 22 12 4 1 61 38 1 5,95 11,27 48,32 
19. 15 25 23 28 7 2 − 63 37 − 5,30 7,89 47,86 
20. 7 18 33 32 8 1 1 58 41 1 5,30 12,02 55,45 
21. 7 13 37 24 12 4 3 57 40 3 6,31 11,98 42,73 
22. 9 11 40 26 9 3 2 60 38 2 6,38 13,12 37,27 

 

Примечание. Фенотипы особей: 1 – ab; 2 – ab×ab×m; 3 – ab×m; 4 – ab×m×m.; 5 – m; 6 – m××m×ob; 7 – 
m×ob; 8 – m×ob×ob; 9 – ob; ∑ − знак суммы частот фенотипов; M – показатель разнообразия по частоте 
фенотипов при их 9-классной градации; SMD – квадрат дистанции Махаланобиса рассматриваемых попу-
ляций (ab − abies) от «типичных» популяций ели европейской (evr) и сибирской (sib). 
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Структура популяций группы P.ab×ab×m весьма существенно отличается от предыдущих, хотя и 
здесь наблюдается большое преобладание особей фенотипов ели европейской (83–95 %), частота осо-
бей промежуточных фенотипов в среднем равна 12 %. В них также нет особей фенотипов ели сибир-
ской. Показатель разнообразия по частоте фенотипов характеризуется пониженным уровнем [23]. Эти 
популяции также близки к «типичной» популяции ели европейской и очень далеки от ели сибирской.  

Популяции группы P.ab×m по фенотипической структуре еще больше отличаются от преды-
дущих групп. Структура популяций здесь не так однородна и показатель разнообразия имеет высокий 
уровень [23]. Здесь частота особей фенотипа ели европейской составляет около 2/3, промежуточных 
фенотипов – 1/3 и в некоторых популяциях до 1−3 % особей фенотипов ели сибирской. Эти популя-
ции тоже близки к ели европейской, но заметно больше приближаются к «типичной» популяции ели 
сибирской. 

На рис. 2 видно, что кривые, отражающие структуру популяций по частоте фенотипов, разли-
чаются, особенно группы P.ab и P.ab×m. Первая как будто и не относится к рассматриваемой сово-
купности популяций ели европейской. Популяции фенотипа P.ab×m. имеют заметные признаки про-
межуточной формы елей европейской и сибирской [13].  

В географической изменчивости средних показателей Cn и Cp уровень корреляции высокий 
(табл. 4). При этом имеется достоверная прямолинейная корреляция средней длины шишек с показа-
телями формы семенных чешуй. С Cn и Cn−Cp она отрицательная, с Cp – положительная. В индивиду-
альной изменчивости такой корреляции нет [24-25]. Имеется значительное сходство в географиче-
ском изменении формы семенных чешуй и частоты фенотипов с частотой аллелей Gpi0.80 и Gdh0.75. 
Частота этих аллелей возрастает от Украинских Карпат к северо-востоку от 0 и 12,5 до 15 % и от 4,2 
до 18–23 % соответственно [26], как и формы семенных чешуй ели.  

 

 

Рис. 2. Частота фенотипов особей (1−7) в популяциях разных групп (P.ab., P.ab×ab×m., P.ab×m.)  
ели европейской в восточной части ареала 

 
Таблица 4 

Сходство (корреляция) в географической изменчивости показателей формы семенных чешуй  
и длины шишек в популяциях ели европейской в восточной части ареала 

 

 
 
 
 
 
 
Примечание. Число пар 22, η±Sη – корреляционное отношение и его ошибка, R±Sr – коэффициент корре-
ляции и его ошибка, t – показатель достоверности.  
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Признаки η±Sη  t R±Sr  t K 
Cn и Cp 0,905±0,0926 9,77 −0,902±0,0964 9,36 0,005 
Lc и Cn  0,521±0,1909 2,73 −0,499±0,1938 2,57 0,022 
Cn и Cp  0,591±0,1803 3,28 0,528±0,1899 2,78 0,070 
Cn и Cn−Cp  0,572±0,1836 3,11 −0,529±0,1897 2,79 0,047 
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Изучение изменчивости формы семенных чешуй ели европейской и фенотипической структуры 
популяций на объективной основе по таким признакам, как размеры шишек, имеет большое значение 
для обоснования внутривидовых таксонов, а также в лесоводстве [27‒30]. С увеличением, например, 
степени заостренности семенных чешуй в популяциях ели европейской увеличивается длина шишек, 
которая связана с количеством и качеством семян, влияющих на рост ели в первые годы жизни. При-
веденные данные лишь отчасти совпадают с результатами предшествующих исследований [1; 2; 5; 6], 
что обусловлено различиями методических приемов.  
 
Заключение   
 

В популяциях ели европейской с преобладанием особей фенотипов ели европейской, распола-
гающихся к востоку от Восточных Карпат и Беловежской пущи, выделяются три их группы, посте-
пенно сменяющие друг друга с запада на восток. В том же направлении изменяется длина шишек и 
показатели формы семенных чешуй, фенотипическая структура и связанные с ними другие биологи-
ческие признаки. В географической изменчивости показателей формы семенных чешуй имеется кор-
реляция среднего уровня с длиной шишек, которая может быть использована в лесоводстве и при вы-
делении внутривидовых таксонов.  
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P.P. Popov, S.P. Arefyev, M.N. Kazantseva  
DIVERSITY AND PHENOTYPIC STRUCTURE OF POPULATIONS OF EUROPEAN SPRUCE  
(PICEA ABIES) IN THE EAST OF THE RANGE 
 
DOI: 10.35634/2412-9518-2021-31-3-241-249 
 
European spruce (Picea abies (L.) Karst.) is widespread in Europe. It is of interest to study its biological characteris-
tics in the eastern part of the range, where it transforms into an intermediate form with Siberian spruce. Phenotypic 
traits of spruce in this area have so far been studied mainly by visual and descriptive techniques. The aim of the 
study is to study the variability of the main systematic characters, diversity and phenotypic structure of European 
spruce in the east of the range using mathematical and statistical techniques. This approach made it possible to ob-
jectively assess the parameters of its systematic characters, their relationship, and also to identify three significantly 
different groups of populations. It is shown that in this area the average length of spruce cones is in the range from 
80-85 to 100-114 mm. The coefficient of narrowing of the upper part of the seed scales (Cn) is 25–35%, the coeffi-
cient of projection (Cp) is 60–80%, their difference (Cn – Cp) is –25… –55%. The value of the individual variation in 
the length of cones and the Cp index is 12-15%, Cn index is about 20%, and Cn-Cp is 30-35%. The intrapopulation 
coefficient of negative correlation of Cn and Cp indices has an average level (–0.3…–0.6). Their correlation between 
populations is much higher (−0.9). In the geographic variability of indicators of the shape of seed scales and the 
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length of the cones, there is a correlation of the average level. The frequency of individuals of European spruce phe-
notypes in the populations of the groups P. ab, P. ab×ab×m., P. ab×m., Distinguished by the metric parameters of 
seed scales, is 98−100, 85−95, 57−70%, respectively. The research results can be useful for forestry and in substanti-
ating the identified intraspecific taxa. 
 
Keywords: European spruce, length of cones, shape of seed scales, phenotypes, groups of populations. 
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