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С использованием традиционных (анатомо-морфологических) и современных (молекулярно-генетических) признаков 

проанализирована структура разнообразия в группе 5-хвойных сосен Северной и Восточной Азии. P. pumila и P. koraiensis 

по комплексу признаков занимают промежуточное положение между P. sibirica и P. parviflora, P. sibirica и P. Armandii, 

соответственно. Это позволяет предположить, что кедровые сосны (подсекция Cembrae) не являются естественной группой 

видов монофилетического происхождения, а вместе с некоторыми видами веймутовых (подсекция Strobi) образуют единую 

филогенетическую систему, сформировавшуюся в результате сетчатой эволюции: чередования климатически обусловлен-

ных циклов дивергенции видов и их естественной гибридизации. Современные процессы генетического взаимодействия 

между видами изучены на примере P. sibirica и P. pumila в Забайкалье. Естественные гибриды в количестве до 5 шт./га 

встречаются по всей гибридной зоне (Хамар-Дабан, Хентей-Чикойское и Становое нагорья). Большинство гибридов по 

комплексу морфологических и физиологических признаков занимают строго промежуточное положение между видами. 

Из-за некоторой разбалансировки морфофизиологических адаптаций гибриды имеют пониженную устойчивость по срав-

нению с видами, но они способны к активному вегетативному размножению и занимают относительно свободную эколо-

гическую нишу во втором ярусе древостоя. По фертильности гибриды существенно (в 2-3 раза) уступают родительским 

видам, но (по результатам изоэнзимного анализа),  в семенах гибридов доля зародышей, возникших от опыления гибридной 

пыльцой, на порядок выше, чем ее доля в общем пыльцевом пуле популяции. Достаточная жизнеспособность и фертиль-

ность естественных гибридов между P. sibirica и P. pumila, а также их предрасположенность к скрещиванию между собой, 

позволяет рассматривать их как перспективное эволюционное новообразование, возможно, «зародыш» нового вида. 

Ключевые слова: пятихвойные сосны, гибридизация, сетчатая эволюция 

 

Diversity structure of 5-needles pines from North and East Asia was studied with classical (anatomical, morphological) and cur-

rent (molecular genetic) traits. By set of traits P. pumila and P. koraiensis was intermediate between P. sibirica and P. parviflora, P. 

sibirica and P. Armandii, respectively. It’s allow to suggest that stone pines (subsection Cembrae) are not natural group of species 

having monophyletic origin but they with some species from white pines (subsection Strobi) form integrated phylogenetic system 

resulted from reticulate evolution, namely alternation divergence caused by climate and interspecific hybridization. Current genetic 

interaction between species was studied by way of example P. sibirica and P. pumila in the Transbaikalia. Natural hybrids (up to 5 

individuals per ha) are occurred throughout the hybrid zone (Hamar-Daban, Hentey-Chikoyskoe highland Stanove highland). By set 

of morphological and physiological traits the most of hybrids are intermediate between species. Due to some unbalancing of morpho-

logical and physiological adaptation hybrids have reduced resistance in comparison with species, but they are able to active vegeta-

tive propagation and occupy relatively free ecological niche in the second tree layer. Fertility of hybrids is significantly less (in the 2-

3 times) than that of parental species, but portion of hybrid embryo resulted from pollination by hybrid pollen is higher than portion 

of hybrid pollen in the total pollen pool of population. Sufficient viability and fertility of natural hybrids between P. sibirica and P. 

pumila and their aptitude to cross among themselves permit to consider hybrids as a promising evolutional new formation that can 

result in novel species. 

Key words: 5-needle pine, hybridization, reticulate evolution 

 

ВВЕДЕНИЕ 

 

Уже в первой научной классификации рода 

Pinus подрод Haploxilon включал подсекцию Cem-

bra разделенную на две группы - Strobi Loud. and 

Cembrae Loud. (Shaw, 1914).  В последней класси-

фикации 20-го века изменились лишь ранг некото-

рых таксонов и их названия (Price et al., 1998). 

Разделение 5-хвойных сосен на две группы было 

                                                 
 Работа выполнена при финансовой поддержке СО РАН 

(проекты фундаментальных исследований № 6.3.1.16 и № 

7.10.1.3), СО и УрО РАН (Интеграционный проект № 53), Про-

грамм фундаментальных исследований Президиума РАН «Био-
логическое разнообразие» (подпрограмма «Генетическое разно-

образие и генофонды») и «Происхождение биосферы и эволю-

ция гео-биологических систем» (подпрограмма II) 

сделано, главным образом, по структуре шишек, 

раскрывающихся у Strobi и нераскрывающихся у 

Cembrae.  

Считается, что нераскрывающаяся шишка 

Cembrae уникальна: она не могла возникнуть два-

жды в ходе эволюции (Lanner, 1990 и др.). С этим 

трудно не согласиться. Но означает ли это, что 4-5 

видов Cembrae и 17-18 видов Strobi представляют 

собой две естественные монофилетические груп-

пы? Цель настоящей работы – проанализировать 

структуру разнообразия 5-хвойных сосен Север-

ной и Восточной Азии для обсуждения их филоге-

нии и эволюции.  

Объект исследования – 5 видов: субарктиче-

ский и субальпийский P. pumila (Pall.) Regel., боре-

альный P. sibirica Du Tour, неморальные P. koraien-
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sis Sieb.  Zucc. и P. parviflora Sieb.  Zucc., суб-

тропический горный P. Armandii Franchet. 

 

СРАВНИТЕЛЬНЫЙ АНАЛИЗ ВИДОВ 

 

На примере группы из 5 видов рассмотрим 

структуру разнообразия признаков, которые пред-

положительно наиболее важны для таксономии 5-

хвойных сосен. 

Структура зрелой женской шишки. Два вида 

Strobi (P. parviflora и P. Armandii) имеют раскры-

вающиеся шишки. У P. parviflora чешуи раздви-

гаются очень широко, но семена не выпадают из 

шишки.  

Они прикреплены к чешуе и поэтому доступны 

для изъятия N. caryocatactes. У P. Armandii щель 

между чешуями очень узкая. N. caryocatactes (но 

никакой другой вид птиц) вынимает семена через 

эту щель своим тонким и длинным клювом, ис-

пользуя его как пинцет. Три вида Cembrae (P. sibi-

rica, P. koraiensis, и P. pumila) имеют нераскры-

вающиеся шишки. В основании чешуй этих шишек 

имеется специальный отделительный слой относи-

тельно хрупкой ткани. Nucifraga caryocatactes Bris., 

птица из семейства Corvidae, отрывает чешую по 

этому слою и достает семена.  

Виды Cembrae несколько различаются в этом 

отношении. Зрелые шишки P. sibirica никогда не 

имеют даже самой узкой щели между чешуями. У 

P. koraiensis и особенно у P. pumila, такая щель, 

более или менее широкая, образуется довольно час-

то (рис. 1). 

 

 
Рисунок 1 - Нераскрывающиеся (1) и полураскры-

вающиеся (2) шишки P. pumila  

 

Форма и структура семян. Семена P. Armandii 

и P. parviflora имеют рудимент крыла. Виды Cem-

brae не имеют его. Семена Strobi относительно пло-

ские, а семена Cembrae – более или менее округлые 

в поперечном сечении. P. koraiensis и P. pumila за-

нимают в этом отношении промежуточное положе-

ние (табл. 1).  

Очевидно, именно такую форму семени имели 

бы гибриды между кедровыми и веймутовыми со-

снами, если бы они существовали. 
 

Таблица 1- Форма семени у пяти видов 5-хвойных сосен Северной и Восточной Азии  

Признаки семян P. Armandii P. koraiensis P. sibirica P. pumila P. parviflora 

Высота, мм 5,3 c* 7,4 a 6,2 b 4,3 d 4,3 d 

Ширина, мм 7,7 b 10,1 a 7,5 b 5,5 d 6,4 c 

Отношение 

высота/ширина 
0,69 c 0,73 b 0,87 а 0,78 b 0,68 c 

Примечание: *Средние значения с разными буквами в строках различаются достоверно при P = 0,95 

 

Пыльцевые зерна. P. sibirica, P. pumila и P. 

parviflora существенно не различаются по форме и 

размеру; у P. koraiensis и P. Armandii пыльцевые 

зерна значительно крупнее и имеют несколько 

иную структуру (Куприянова, Литвинцева, 1974).  

Структура ювенильного побега. Все видоспе-

цифичные признаки характеризуют морфогенез 

зрелого побега. Логично предположить, что на 

промежуточном (ювенильном) этапе морфогенеза 

должны проявиться признаки, свойственные про-

межуточным (внутриродовым) таксонам, напри-

мер, подсекциям или видовым рядам. Мы провери-

ли это предположение, изучив структуру и развитие 

ювенильного побега.  

Развитие сеянца у 5-хвойных сосен начинается 

с появления гипокотиля и семядолей, после чего 

закладывается и удлиняется ювенильный побег с 

одиночными зелеными листьями. Потом заклады-

вается первый зрелый побег с чешуйчатыми не зе-

леными листьями (катафиллами) в пазухах которых 

сидят 5-хвойные укороченные побеги (брахибла-

сты). Сроки сезонного развития сеянцев тесно свя-

заны с климатом в естественных ареалах видов. 

Чем больше продолжительность вегетационного 

периода и сумма эффективных температур в есте-

ственном ареале, тем позже начинается и позже 

заканчивается рост, причем, различия по сроку 

окончания, как правило, значительно больше, чем 

по сроку начала (рис. 2). 

 

 
Рисунок 2 - Сроки роста побегов и хвои у 2-летних 

сеянцев некоторых азиатских видов Pinus из секции 

Strobus 

 

В этом отношении изученные виды четко де-

лятся на 4 группы в соответствии с природными 

зонами, где находится большая часть их ареала: (1) 
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субальпийско-субарктический P. pumila, (2) боре-

ально-горнотаежные P. sibirica и P. cembra, (3) не-

моральные из муссонных лесов P. koraiensis и P. 

parviflora, (4) субтропический P. Armandii. Струк-

туру и развитие ювенильного побега характеризуют 

два основных признака: продолжительность юве-

нильного этапа онтогенеза (1 или 2 вегетационных 

периода) и наличие на нем пазушных структур 

"зрелого" типа – брахибластов. Различия между 

изученными видами по обоим признакам достаточ-

но существенными, однако ни один из них не обна-

ружил сколько-нибудь тесной зависимости от про-

должительности вегетационного периода и суммы 

эффективных температур в естественном ареале 

видов.  

Так, исключительно однолетний цикл развития 

ювенильного побега характерен для видов из самых 

разнообразных природных зон, а виды с преимуще-

ственно или исключительно двухлетним циклом 

развития ювенильного побега занимают огромный 

общий ареал почти от 30 до 70º с.ш.  

Наличие брахибластов на ювенильном побеге 

также не связано с климатом: их в значительном 

количестве имеют и субарктический P. pumila и 

субтропический P. Armandii. В то же время, 6 изу-

ченных видов явно группируются в три пары, близ-

ких по структуре и развитию ювенильного побега 

(табл. 2): 

(1) "Континентальная" группа – P. sibirica + P. 

cembra. Цикл развития ювенильного побега сугубо 

1-летний, брахибласты на нем редки. 

(2) "Приморская" группа – P. koraiensis + P. 

Armandii. Цикл развития ювенильного побега сугу-

бо 1-летний, брахибласты на нем есть всегда. 

(3) "Островная" группа – P. parviflora + P. pu-

mila. Цикл развития ювенильного побега исключи-

тельно или преимущественно 2-летний, брахибла-

сты на нем обычны или обязательны. 

 
Таблица 2 - Структура ювенильного побега у некоторых азиатских видов Pinus из секции Strobus 

Виды 

Сочетание признаков (типы морфогенеза), % от общего числа сеянцев 

1-летний ювенильный побег, 

брахибластов на нем нет 

1-летний ювенильный побег, 

брахибласты на нем есть 

2-летний ювенильный побег, 

брахибласты на нем есть 

P. cembra 85 15 0 

P. sibirica 90 10 0 

P. pumila 30 10 60 

P. parviflora 0 0 100 

P. koraiensis 0 100 0 

P. Armandii 0 100 0 

 

Анализ изменчивости рассмотренного ком-

плекса признаков добавляет очередной аргумент в 

пользу сложного происхождения современной под-

секции Cembrae, еще раз заставляет усомниться в 

ее естественности. 

Анатомия хвои. Анатомию хвои изучали в 

клоновом архиве на юге Томской области, где все 

виды были привиты на местный экотип P. sibirica. 

P. sibirica и P. koraiensis имеют 3 смоляных канала, 

расположенных в толще мезофилла (рис. 3). 

 

 
Рисунок 3 - Анатомия хвои у 5 видов 5-хвойных сосен: 

расположение смоляных каналов (1) и форма клеточ-

ной стенки (2) 

 

P. Armandii тоже имеет 3 смоляных канала, но 

два абаксиальных канала прилегали к гиподерме. 

Два других вида имели только два смоляных кана-

ла, прилегающих к гиподерме. По форме клеток 

мезофилла на поперечном разрезе P. sibirica сильно 

отличается от остальных видов: клеточная стенка 

совершенно лишена складок. Четыре других вида 

имеют складчатый мезофилл. У P. koraiensis скла-

док мало и они неглубокие. У остальных видов 

число складок примерно одинаковое, а их глубина 

постепенно увеличивается в ряду P. Armandii  → P. 

parviflora → P. pumila. 

Молекулярные маркеры. Классификации ви-

дов, основанные на современных методах биохи-

мической и молекулярной генетики протворечивы 

не менее, чем морфологические классификации. 

Изоэнзимная «генеалогия» полностью согласуется с 

классической схемой: 3 вида Cembrae (P. sibirica, P. 

koraiensis, P. pumila) и 2 вида Strobi (P. parviflora, P. 

Armandii) (Белоконь и др., 1998). Анализ структуры 

ДНК убедительно показал, что монофилетическое 

происхождение имеет лишь группа 5-хвойных со-

сен в целом. Внутри же этой группы кедровые и 

веймутовы сосны располагаются на ветвях филоге-

нетического древа вперемешку, причем, эти древа, 

построенные с использованием различных типов 

ДНК-маркеров выглядят существенно по-разному. 

Например, одна из них, основанная последователь-

ностях нуклеотидов в хлоропластной ДНК, проти-

вопоставляет P. parviflora четырем другим видам 

(Gernandt et al., 2005); другая, основанная на поли-

морфизме ядерного (LEA)-like гена, противопос-

тавляет четырем другим видам P. Armandii (Syring 

et al., 2007). 

Учитывая все вышеизложенное, мы можем раз-

делить 5 изучаемых видов на три группы: 
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(1) типичные Cembrae, это только P. sibirica; 

(2) типичные Strobi, P. parviflora и P. Armandii; 

(3) виды, сочетающие признаки Cembrae и 

Strobi или имеющие промежуточные признаки, P. 

pumila и P. koraiensis. 

Почему структура изменчивости так сложна? 

Мы полагаем, главной причиной является сетчатая 

эволюция данной группы видов. Исследования гиб-

ридного видообразования имеют относительно 

длинную историю. К. Линней еще в 18-м веке счи-

тал, что новые виды могут возникать посредством 

естественной гибридизации двух «старых» видов. 

A. Kerner (1894, 1895) в конце 19-го века описал 

более 1000 естественных гибридов только в не 

очень богатой европейской флоре. В первой чет-

верти 20-го века J. Lotsy (1916) опубликовал книгу 

“Evolution by means of hybridization”. Ее главная 

идея: виды постоянны; их гибридизация не только 

главный, но и единственный фактор эволюции.  

Затем T. Dobzhansky (1937) ввел сам термин “reticu-

lar evolution”. V. Grant (1981) рассматривал межви-

довую гибридизацию как один из многих способов 

видообразования. Он имел в виду исключительно 

классическое, медленное видообразование. B. 

McKlintock (1950, 1965) открыла мобильные гене-

тические элементы и нестабильность генома. Это 

ознаменовало переход от классической (статиче-

ской) к современной (мобильной) генетике. M.G. 

Kidwell et al. (1977) впервые описали гибридный 

дисгенез как механизм специфической трансфор-

мации генома вследствие гибридизации, который 

может создавать «моментальную» репродуктивную 

изоляцию между гибридами и родительскими фор-

мами, следовательно, может быть спусковым меха-

низмом быстрого гибридного видообразования. 

Применительно к нашему объекту мы сформу-

лировали две гипотезы: (1) P. pumila и P. koraiensis 

имеют гибридное происхождение и являются про-

дуктами сетчатой эволюции; (2) процессы быстрого 

гибридного видообразования происходят в совре-

менных зонах межвидовой гибридизации 5-

хвойных сосен. Доказательства в пользу первой 

гипотезы уже были приведены выше. Обсудим вто-

рую гипотезу. 

Гибридная зона P. sibirica и P. Pumila. В При-

байкалье и Забайкалье ареалы P. sibirica и P. pumila 

перекрываются; во многих типах растительных ас-

социаций два вида произрастают совместно. В те-

чение последних 10 лет нами проведены комплекс-

ные исследования в разных частях этого региона. 

Фенология цветения изучена в трех частях гибрид-

ной зоны (южной – г. Сохондо, средней – Хамар-

Дабан и северной - дельта Верхней Ангары). Сред-

ние по фенологии особи P. pumila начинают цвете-

ние на 2-3 дня раньше, чем средние деревья P. sibi-

rica. Общая продолжительность периода цветения 

обоих видов составляет около 15 дней, из них при-

мерно в течение 12 дней возможно перекрестное 

опыление между видами (рис. 4). Нашими исследо-

ваниями была охвачена значительная часть области 

перекрытия ареалов P. sibirica и P. pumila: Хамар-

Дабан, Баргузинский, Байкальский, Верхнеангар-

ский и Северо-Муйский хребты, южное и северо-

восточное побережье Байкала, дельта Верхней 

Ангары, а также восточная часть Хентей-

Чикойского нагорья. 

 

 
Рисунок 4 - Фенология цветения P. sibirica и P. pumila 

в их гибридной зоне 

 

Основной метод исследования – маршрутные 

наблюдения с учетом встречаемости видов и гиб-

ридов полосой вдоль линии хода и заложение учет-

ных площадок в ключевых участках. Идентифика-

цию видов и гибридов проводили по двум основ-

ным признакам. Первый – это габитус растения. P. 

sibirica всегда имеет прямой вертикальный ствол, 

P. pumila и гибриды не имеют его никогда. Второй 

удобный для идентификации признак – цвет созре-

вающих шишек. У P. pumila всегда в той или иной 

мере присутствует зеленый оттенок, у P. sibirica и 

гибридов шишки фиолетовые, без зелени. Таким 

образом, по одному из упомянутых признаков гиб-

риды похожи на P. sibirica, по другому на стланик. 

Поэтому их идентификация обычно производится 

очень легко. Гибриды в большем или меньшем ко-

личестве найдены во всех районах и во всех расти-

тельных ассоциациях (рис. 5). 

 

 
Рисунок 5 - Распространение P. sibirica, P. pumila и их 

естественных гибридов в Прибайкалье и Забайкалье 

 

По встречаемости гибридов налицо значитель-

ные различия между северной и южной частями 

гибридной зоны. На юге (Хамар-Дабан, Хентей-

Чикойское нагорье) гибриды в количестве до 3 

шт./га встречаются по всему высотному поясу, где 

фертильны два родительских вида. На севере (Ста-

новое нагорье) в горах гибридов очень мало – не 
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более 0,2 шт./га. В значительном (до 5 шт./га) коли-

честве гибриды образуются (или выживают?) толь-

ко в специфических экотопах, которые встречаются 

редко и при этом занимают относительно неболь-

шую площадь (например, болота в дельте Верхней 

Ангары, восточное побережье Байкала). 

На примере популяции с байкальского побере-

жья в районе залива Давша проведен анализ морфо-

генеза жизненных форм видов и типичных гибри-

дов (рис. 6). 

P. sibirica на всем протяжении онтогенеза в 

норме имеет один прямой вертикальный ствол. В 

молодом возрасте ствол доминирует. Скелетные 

ветви сильно уступают ему в росте и  однородны по 

размеру. С возрастом, особенно после выхода дере-

ва в первый ярус насаждения, доминирование ство-

ла становится избирательным. Резко усиливается 

дифференциация ветвей по размеру: большинство 

еще сильнее, чем раньше, уступают стволу; но не-

многие крупные ветви выходят из под контроля 

ствола и догоняют его по скорости роста. На таких 

ветвях, также в очень ограниченном количестве, 

формируются сравнимые с ними по размеру боко-

вые ветви. По достижении деревом 90-95 % окон-

чательной высоты вся скелетная основа в верхней 

части его кроны становится состоящей из множест-

ва единообразных стволов-ветвей (СВ). Вертикаль-

ность и прямизна исходного ствола обеспечивают 

высокую устойчивость дерева к навалу снега. Мак-

симальная высота дерева – 20-25 м. 

 

 
Рисунок 6 - Формирование кроны P. sibirica (а), P. 

pumila (в) и их естественных гибридов (б) 

 

P. pumila смолоду имеет множество сравни-

тельно единообразных СВ. Их число постоянно 

увеличивается на всем протяжении онтогенеза. Та-

кая структура кроны обеспечивается слабым, но 

при этом весьма избирательным доминированием 

уже имеющихся СВ: абсолютное большинство бо-

ковых ветвей подвержены доминированию, но одна 

из 20-40 шт., естественно, самая крупная, уже в 

первые 2-3 года своей жизни догоняет осевую ветвь 

по скорости роста и со временем становится СВ. 

Все СВ саблевидно изогнуты: их основание почти 

параллельно поверхности почвы, а дистальная 

часть – почти вертикальная. P. pumila имеет много-

численные специализированные корневые зачатки, 

которые способны к интенсивному ветвлению. По 

мере приближения СВ к мохово-лишайниковому 

покрову происходит активизация, а при соприкос-

новении с ним - пролиферация корневых зачатков и 

укоренение. Крона молодых растений имеет форму 

чаши с радиальным расположением СВ. Ее органи-

зация – правильная, радиальная. Ни число порядков 

ветвления, ни возраст, ни размер кроны не имеют 

внутренних ограничений. P. pumila имеет механизм 

предзимнего полегания СВ любой толщины. Его 

крона всегда зимует под снегом. Предельной высо-

ты (от 1,5 до 3 м) растения достигают в возрасте 

100-150 лет. После этого их высота остается более 

или менее постоянной. 

Гибриды смолоду имеют один ствол. По харак-

теру его взаимоотношения с боковыми ветвями они 

занимают промежуточное положение между P. sibi-

rica и P. pumila. Избирательность доминирования 

проявляется у них не сразу, но значительно раньше, 

чем у P. sibirica. Соответственно, переход от одно-

ствольности к многоствольности также происходит 

не смолоду, как у P. pumila, но и не к старости, как 

у P. sibirica. Поэтому "чаша" из СВ, столь харак-

терная для P. pumila, у гибридов обычно оказывает-

ся сидящей на первичном стволе высотой от 50 см 

до 1,5 м, а сами СВ никогда не бывают такими мно-

гочисленными и единообразными, как у КСт. Пере-

ход гибридов к многоствольности осуществляется 

как бы не окончательно и не в полном объеме: сла-

бое и не стабильное доминирование исходного 

ствола по отношению к СВ следующего порядка 

ветвления сохраняется. Поэтому СВ "чаши" распо-

лагаются не в одной горизонтальной плоскости, как 

у P. pumila, а в разных. Над этой растянутой по вер-

тикали "чашей" чаще всего присутствует слабо вы-

раженный исходный ствол, который время от вре-

мени порождает новые СВ. Исходный ствол гибри-

дов смолоду саблевидно изогнут, но степень изгиба 

значительно меньше, чем у СВ P. pumila. У гибри-

дов слабо развит или отсутствует механизм актив-

ного предзимнего полегания СВ. Поэтому крона 

зимой находится над снежным покровом. Наличие 

основного саблевидного изгиба делает гибриды 

неустойчивыми к навалу снега. По достижении де-

ревом высоты 4-5 м это с неизбежностью приводит 

к повреждениям. Как правило, происходит отрыв 

или выворот корней на стороне, противоположной 

направлению саблевидного изгиба. Некоторая часть 

корневой системы при этом остается живой, чего в 

большинстве случаев оказывается достаточно для 

выживания дерева. Крона при падении повреждает-

ся незначительно. Многие живые ветви входят в 

контакт с мохово-лишайниковым покровом. Спо-

собность к образованию стеблеродных корневых 
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зачатков и, соответственно, придаточных корней, 

выражена у гибридов не так ярко, как у P. pumila, 

но вполне достаточно для того, чтобы укоренение 

лежащих на земле ветвей все-таки произошло. По-

сле укоренения  происходит омоложение ветвей и 

усиление их роста. Резкое изменение положения 

кроны в пространстве имеет также и некоторые 

другие последствия. Та "чаша", которая до падения 

была приподнята над поверхностью почвы, теперь 

оказывается лежащей на ней, но не "дном", а "бо-

ком". Все ветви в той или иной мере изменяют на-

правление своего роста, что приводит к формиро-

ванию сложных изгибов. Общий уровень роста вос-

станавливается довольно быстро. Однако и без того 

низкая устойчивость кроны гибридов к навалу сне-

га существенно снижается вторичными (после па-

дения) деформациями структуры. Поэтому в даль-

нейшем разрушительное действие снеголома уси-

ливается. Оно проявляется уже не только в падении 

отдельных укорененных СВ с отрывом части кор-

ней, но и в обламывании пока еще не укорененных 

СВ. Значительная часть последних не обламывают-

ся полностью, а лишь надламывается с сохранени-

ем функционирующих проводящих тканей. Боль-

шинство вывернутых и надломленных стволов уко-

реняются и тем самым "омолаживаются". В резуль-

тате один клон гибрида может занимать площадь, 

сравнимую с площадью клонов P. pumila. Предель-

ной высоты (5-7 м) гибриды обычно достигают еще 

до первого падения исходного ствола. После этого 

высота уменьшается до 2-3 м, а затем постепенно 

стабилизируется на предельном уровне. Клоны 

гибридов, как и клоны P. pumila, не стареют и не 

имеют внутренних ограничений возраста и размера. 

Зрелые шишки P. sibirica, P. pumila и их естест-

венных гибридов были собраны для анализа в 3 

местах: на Северном Хамар-Дабане (Goroshkevich, 

2004), в дельте Верхней Ангары (северное побере-

жье Байкала) и в прибрежной зоне залива Давша 

(север-восточное побережье Байкала). По размеру 

шишки, общему числу чешуй и исходному числу 

семяпочек гибриды во всех трех популяциях зани-

мали промежуточное положение между видами. 

Однако на каждом из этапов развития семяпочки в 

полноценное семя уровень смертности и недораз-

вития репродуктивных структур у гибридов выше, 

чем у родительских видов. Вместе с тем, фертиль-

ность гибридов в дельте Верхней Ангары оказалась 

многократно выше, чем в других районах исследо-

вания, и составила 25 % (Петрова и др., 2007). Это-

го вполне достаточно для того, чтобы утверждать: 

естественная гибридизация между P. pumila и P. 

sibirica не ограничивается здесь наличием гибридов 

первого поколения. 

От опыления чьей пыльцой формируются заро-

дыши у естественных гибридов? Чтобы ответить на 

этот вопрос, мы провели специальное исследование 

в дельте Верхней Ангары. На пробной площади 

соотношение фертильных P. pumila, P. sibirica и их 

естественных гибридов было 100/3/1. Доля видов и 

гибридов в общей пыльцевой продукции была ус-

тановлена методом определения массы пыльцы в 

одном микростробиле, числа микростробилов на 

среднем дереве и числа деревьев на гектаре. Уча-

стие видов и гибридов в генерации зародышей у 

гибридов было установлено методом изоэнзимного 

анализа эндоспермов и соответствующих зароды-

шей. Оказалось, что доля гибридов в общем пыль-

цевом пуле популяции незначительна (0,3 %). Доля 

гибридной пыльцы в генерации перекрестно опло-

дотворенных зародышей у гибридов была пример-

но в 40 раз выше (11,8 %) (Петрова и др., 2007). 

Следовательно, при прочих равных условиях гиб-

риды следующего поколения образуются в 40 раз 

чаще, чем беккроссы. 

Полиморфизм ДНК у P. pumila, P. sibirica и их 

естественных гибридов изучали в популяции с се-

верного Хамар-Дабана методом ISSR-PCR. Иден-

тифицированы фракции длиной 860, 840, 680, 560 и 

400 пар нуклеотидов. Некоторые из них мономорф-

ны во всех трех группах, но другие отсутствовали в 

двух группах из трех. Различия между видами и 

гибридами вполне достоверны. По сравнению с 

родительскими видами у гибридов обнаружены 

несколько новых мономорфных фракций ДНК. В то 

же время, у гибридов отсутствовали некоторые 

фракции ДНК, характерные для одного или обоих 

родительских видов. Кластерный анализ показал 

наличие трех четко дифференцированных класте-

ров, причем, различия между видами были меньше, 

чем между каждым из видов и их естественными 

гибридами (рис. 7). Мы предполагаем, что эти еди-

нообразные трансформации генома являются ре-

зультатом гибридного дисгенеза. Мобильные гене-

тические элементы описаны у хвойных, известна их 

участие в инсерционном полиморфизме ДНК (Ben-

netzen, 1996; Freisen et al., 2000). Возможно, специ-

фические трансформации генома у естественных 

гибридов P. pumila и P. sibirica происходят вслед-

ствие активизации мобильных генетических эле-

ментов в результате гибридизации. 

 

 

Рисунок 7 - Дендрограмма построенная методом мак-

симальной экономии. Н-Гибриды, Р - P. pumila, S - P. 

sibirica. Цифры при основании ветвей обозначают бут-

стреп оценки в процентах при 1000 итераций 
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Таким образом, кедровые сосны (подсекция 

Cembrae), скорее всего, не являются монофилети-

ческой группой видов, а вместе с некоторыми вей-

мутовыми соснами (подсекция Strobi) образуют 

единую филогенетическую систему. Эта система 

является продуктом сетчатой эволюции, которая 

представляет собой климатически обусловленное 

чередование циклов дивергенции видов и межвидо-

вой гибридизации. Ниже предложена гипотетиче-

ская схема этого процесса (рис. 8). Когда-то давно 

общий предок дал начало трем древним видам: pra-

sibirica, praarmandii, praparviflora. Скорее всего, 

это произошло в  эоцене, когда на планете домини-

ровала тропическая флора, а сосны переживали 

неблагоприятный для них период в северных и гор-

ных рефугиумах. В дальнейшем, с похолоданием 

климата, их ареалы перекрылись, образовались 

гибридные зоны. В течение следующего климати-

ческого пессимума ареалы вновь разомкнулись, но 

число видов увеличилось, по крайней мере, до 5: 

образовались P. pumila and P. koraiensis. Современ-

ный климат, по-видимому,  не вполне благоприятен 

для 5-хвойных сосен. Поэтому их ареалы, в основ-

ном, обособлены, не перекрываются. Но один из 

новых, молодых видов, а именно P. pumila, оказал-

ся аномально активным. Из-за необычной стелю-

щейся формы роста этот вид быстро расширил свой 

ареал и проник в ареалы своих родительских видов. 

В областях перекрытия ареалов возникли гибрид-

ные зоны, сложились благоприятные условия для 

следующего цикла гибридного видообразования. 

 

 

Рисунок 8 - Гипотетическая схема сетчатой эволюции 

5-хвойных сосен Северной и Восточной Азии. Снизу 

вверх располагаются шесть временных "срезов". Ка-

ждый срез представляет собой схематическую геогра-

фическую карту видовых ареалов (белые области). 

Черные области – это гибридные зоны, районы гиб-

ридного видообразования 

 

ВЫВОДЫ 

 

1. Учитывая все признаки, важные для таксо-

номии, есть основания разделить 5-хвойные сосны 

Северной и Восточной Азии на три группы: (1) ти-

пичные Cembrae, это только P. sibirica; (2) типич-

ные Strobi, P. parviflora and P. Armandii; (3) виды, 

сочетающие признаки Cembrae и Strobi или имею-

щие промежуточные признаки, P. pumila и P. ko-

raiensis. Виды последней группы имеют предполо-

жительно гибридное происхождение и являются 

продуктами сетчатой эволюции. 

2. Естественная гибридизация P. sibirica и P. 

pumila имеет место по всей области перекрытия их 

ареалов. По большинству морфологических при-

знаков естественные гибриды занимают строго 

промежуточное положение между родительскими 

видами. В некоторых растительных сообществах 

гибриды занимают относительно свободную эколо-

гическую нишу во втором ярусе дендроценоза. 

Гибриды характеризуются существенно понижен-

ной по сравнению с чистыми видами фертильно-

стью. Однако при благоприятных условиях до 25 % 

семяпочек у гибридов развиваются в полноценные 

семена с дифференцированным зародышем. В 

структуре генома у гибридов первого поколения 

происходят существенные и относительно едино-

образные изменения. Поэтому при прочих равных 

условиях гибриды первого поколения чаще генери-

руют гибриды следующих поколений, чем беккрос-

сы на родительские виды. Следовательно, совокуп-

ность гибридов первого и последующих поколений 

можно рассматривать как "зародыш" нового вида. 

3. Кедровые сосны (подсекция Cembrae), скорее 

всего, не являются монофилетической группой ви-

дов, а вместе с некоторыми веймутовыми соснами 

(подсекция Strobi) образуют единую филогенетиче-

скую систему. Эта система является продуктом сет-

чатой эволюции, которая представляет собой кли-

матически обусловленное чередование циклов ди-

вергенции видов и межвидовой гибридизации. 
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