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ВВЕДЕНИЕ

Научный стационар «Кедр» основан в 1985 г. 
одновременно с Отделом кедровых лесов Ин-
ститута леса и древесины им. В. Н. Сукачева СО 
АН СССР. Он располагается в 30 км к юго-вос-
току от Томска на крайнем юге таежной зоны 
и является базой для работ в области экологии, 
морфологии, физиологии, генетики и селекции 
лесных древесных растений, в первую очередь 
кедра сибирского (Pinus sibirica Du Tour). Здесь 
проводятся исследования характера и природы 

всех форм его разнообразия, в том числе  эколо-
го-географической дифференциации.

Растения, в отличие от животных, не могут 
генерировать собственное тепло или осущест-
влять сезонные климатически обусловленные 
миграции, поэтому у них роль климата как ком-
плекса факторов, регулирующих жизнедеятель-
ность, чрезвычайно велика, особенно у дере-
вьев, надземные органы которых круглый год 
находятся под прямым воздействием атмосфер-
ных явлений (Saxe et al., 2001). Факторы (ресур-
сы) среды в ареале у бореальных видов хвойных 
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В 30-летнем клоновом архиве на научном стационаре «Кедр» Института мониторинга климатических и эко-
логических систем СО РАН изучены фенология, продуктивность, интенсивность газообмена и устойчивость 
к биотическим факторам у климатических экотипов кедра сибирского (Рinus sibirica Du Tour) с широтно-
го (от лесотундры Западной Сибири до низкогорий Западного Саяна) и долготного (от Урала до Северного 
Прибайкалья) профилей. Установлено, что для кедра сибирского характерен высокий уровень наследственно 
обусловленной эколого-географической дифференциации по продуктивности и устойчивости к биотическим 
факторам (вредителям и болезням) при выращивании вегетативного потомства на юге лесной зоны. Главным 
фактором различий между экотипами является теплообеспеченность вегетационного периода в местах их 
происхождения. С севера на юг она увеличивается значительно сильнее, чем с востока на запад, поэтому раз-
личия между широтными экотипами значительно больше, чем между долготными. Интенсивность дыхания 
в большей степени, чем интенсивность фотосинтеза, зависит от климата, в котором сформировалась данная 
популяция. У экотипов из холодных местообитаний значительно выше наследственно обусловленные затра-
ты на дыхание. Это является важным фактором снижения их продуктивности в более теплом климате. Будучи 
ослаблены дисбалансом между фотосинтезом и дыханием, они повреждаются вредителями и болезнями, что 
становится важным фактором дальнейшего снижения продуктивности. В условиях глобального потепления 
экотипы из более теплого климата не уступают местному экотипу по устойчивости и превосходят его по про-
дуктивности, поэтому их рекомендуется активно использовать в селекционной работе.
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изменяются в очень широких пределах (Тихоно-
ва, Корец, 2021; Klisz et al., 2023). Естественный 
отбор приводит генотипический состав популя-
ций в адаптивное соответствие с лесораститель-
ными условиями, дифференцирует вид на экоти-
пы (Lowry, 2012). Чтобы исследовать структуру 
вида, создаются специальные опытные объекты, 
на которых потомство из разных районов выра-
щивается в одинаковых условиях, проводятся 
наблюдения (Schwinning et al., 2022).

По результатам этих наблюдений до само-
го последнего времени общепризнанным был 
принцип «местный – значит лучший» (Hereford, 
2009; Johnson et al., 2010), который лег в осно-
ву лесосеменного районирования (Morgonstern, 
1996; Ying, Yanchuk, 2006; Федорков, 2020). 
Однако после начала современных изменений 
климата во многих регионах бореальной зоны 
зафиксировано массовое повреждение есте-
ственных лесов, вплоть до усыхания (Krankina 
еt al., 1997; Evans et al., 2017). При этом анализ 
состояния географических культур в новых ус-
ловиях показал, что местные экотипы во мно-
гих случаях стали уступать экотипам из более 
теплообеспеченных частей ареала не только по 
скорости роста, но и по комплексной устойчиво-
сти (Jones, 2013; Rehfeldt et al., 2014).

Для повышения эффективности управле-
ния лесными генетическими ресурсами в связи 
с текущим изменением климата обсуждается 
превентивное перемещение генетического ма-
териала в районы, где именно перемещенные 
популяции оптимально соответствовали бы нас-
тоящему и/или будущему климату (Gross et al., 
2017; Klapste et al., 2022). В первую очередь 
речь идет о перемещении относительно «юж-
ных» экотипов на север (McLane, Aitken, 2012). 
Эта идея получила название «assisted migration» 
и широко распространилась в последние 10–
15 лет (Aitken, Whitlock, 2013; Chen et al., 2022). 
Очевидно, что внедрение assisted migration в 
практику лесного хозяйства должно проводить-
ся осторожно, на основе достоверных резуль-
татов. Единственным способом оценить, какие 
именно экотипы будут наиболее перспективны 
в новом климате, являются эксперименты по их 
испытанию ex situ.

Кедр сибирский как важнейший лесообра-
зующий вид, конечно, тоже был объектом для 
создания географических культур и соответ-
ствующих исследований (Кузнецова, 2007а, б; 
Николаева и др., 2022). В этих исследованиях 
показано, что он – не исключение: его клима-
тические экотипы существенно различались по 

продуктивности и устойчивости в соответствии 
с общими принципами организации разнообра-
зия. Однако набор экотипов в этих исследовани-
ях был ограничен, они не представляли все раз-
нообразие климатических условий в пределах 
ареала. Кроме того, в упомянутых выше работах 
не ставилась задача причинной интерпретации 
наблюдаемых различий, в первую очередь физи-
ологической.

Ключевыми физиологическими процессами, 
определяющими состояние растений, являются 
фотосинтез и дыхание, активность которых за-
висит от эндогенных особенностей раститель-
ных организмов и климатических факторов, 
в первую очередь от температуры. Баланс между 
поглощением (фотосинтез) и выделением (ды-
хание) углекислоты играет важную роль в гло-
бальном углеродном цикле, так как определяет 
первичную продуктивность экосистем (Chapin 
et al., 2002). Исследования показали, что в ответ 
на увеличение температуры интенсивность ды-
хания может снижаться (Atkin, Tjoelker, 2003), 
а скорость ассимиляции углерода повышаться 
(Way, Oren, 2010). Большинство видов при по-
теплении климата могут сдвигать тепловой оп-
тимум фотосинтеза в область более высоких 
температур (Crous et al., 2013). Метаанализ ре-
зультатов, полученных в результате экспери-
ментов, моделирующих потепление климата, 
показал, что у растений, обитающих в холодном 
климате амплитуда прогнозируемой интенсифи-
кации газообмена будет выше, чем у растений 
теплого климата (Liang et al., 2013).

В то же время результаты исследования газо-
обмена хвойных не столь однозначны. Изучение 
их физиологических реакций показало как от-
сутствие температурной акклимации фотосин-
теза высокогорных экотипов, например у ели 
лицзянской (Picea likiangensis (Franch.) E. Pritz.) 
(Zang et al, 2015), так и увеличение скорости ас-
симиляции углекислоты, например у сосны ла-
данной (Pinus taeda L.) в ответ на повышение 
температуры при выращивании в климатичес-
ких камерах (Teskey, Will, 1999).

Такие же противоречивые данные получены 
при исследовании дыхания хвойных в географи-
ческих культурах. Выращивание в одинаковых 
условиях сеянцев сосны Банкса (Pinus banksiana 
Lamb.) из различных точек ареала показало от-
сутствие различий между популяциями по ин-
тенсивности дыхания (Tjoelker et al., 2008). 
В то же время при выращивании популяций сос-
ны обыкновенной (Pinus sylvestris L.) с разных 
широт было показано достоверно повышенное 
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дыхание у северных популяций (Reich et al., 
1996).

Потепление климата не только изменяет ак-
тивность газообменных процессов на сезонном 
пике температуры, но и увеличивает продол-
жительность вегетационного периода, особен-
но в бореальной зоне. Эти изменения влекут за 
собой более раннее распускание почек, форми-
рование листа, начало активного фотосинтеза 
(Richardson et al., 2009). Поэтому актуальна ко-
личественная оценка сезонных изменений фото-
синтеза и дыхания для моделирования чувстви-
тельности видов к изменениям климата.

На нашем экспериментальном объекте из-
начально была поставлена задача организовать 
варианты опыта (экотипы) в градиентные ряды 
(широтный, долготный и высотный профили) 
(Жук, Горошкевич, 2012), а также объяснить 
наблюдаемые различия методами физиологии 
(Бендер, Горошкевич, 2020) и биохимической 
генетики (Петрова и др., 2014; Petrova et al., 
2014).

Цель настоящей статьи – обобщить резуль-
таты комплексных многолетних наблюдений 
за экотипами кедра сибирского с широтного и 
долготного профиля, включая физиологическое 
обоснование наблюдаемых различий, а также 
выявить возможности использования отдельных 
экотипов для селекции сортов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТоДЫ 
ИССЛЕДоВАНИЯ

Работа была проведена в клоновом архиве 
географических экотипов кедра сибирского на 
Научном стационаре «Кедр» Института мони-
торинга климатических и экологических систем 
СО РАН в 30 км к югу от г. Томска. Черенки для 

создания этого экспериментального объекта 
были заготовлены весной 1997 г. в различных 
частях ареала (табл. 1). Для этого в каждом из 10 
естественных насаждений было выбрано от 10 
до 25 средних по размеру деревьев 2-го класса 
Крафта. Черенки с этих деревьев были сразу же 
привиты на 6–7-летние подвои местного экоти-
па. Привитые деревья выращивали в однород-
ных условиях с размещением 3 × 6 м. К моменту 
исследования сохранились все исходные клоны, 
каждый из них включал 8–10 рамет, размещен-
ных в разных блоках клонового архива для того, 
чтобы нивелировать влияние микрорельефа и 
микроклимата.

Фенологические исследования проводились 
ежегодно с 2005 по 2008 г. С момента набухания 
почечных чешуй до полного окончания роста го-
дичных побегов и хвои измеряли длину вегета-
тивных побегов и хвои на осях первого порядка 
ветвления в верхней части кроны с периодич-
ностью 5–7 дней. Рост побегов и хвои был про-
анализирован в связи с данными о накоплении 
среднесуточных температур выше 5 °C в тече-
ние вегетационного сезона (по данным метео-
станции «Томск» Росгидромета). В 2007, 2014 и 
2019 гг. проводили измерение высоты деревьев 
и диаметра ствола в основании. По этим данным 
для каждого дерева был вычислен объем ствола.

На всем протяжении периода наблюдений 
оценивали устойчивость деревьев к поврежде-
нию филлофагом хермесом сибирским (Pineus 
cembrae Chol.) и грибными патогенами. Опреде-
ляли долю поврежденных от этих факторов де-
ревьев в экотипе, а также степень повреждения 
в баллах. Для оценки интенсивности трофичес-
кой связи хермеса с деревьями использовали 
шкалу С. А. Кривец и Е. Н. Коровинской (2009): 
единичное заселение (наличие мелких разроз-
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Таблица 1. Происхождение экотипов кедра сибирского

Экотип Широта Долгота
Высота 

над уровнем 
моря, м

Природная зона или высотный пояс

Широтный профиль на Западно-Сибирской равнине с юга на север
Абаза 52°30′ с. ш. 90°05′ в. д. 350 Нижняя часть лесного пояса
Томск 56°14′ с. ш. 84°30′ в. д. 150 Южная часть южной подзоны тайги
Стрежевой 60°45′ с. ш. 77°30′ в. д. 40 Северная часть средней тайги
Ноябрьск 63°10′ с. ш. 75°20′ в. д. 110 Южная часть северной тайги
Уренгой 65°50′ с. ш. 78°10′ в. д. 40 Зона предтундровых редколесий

Долготный профиль с запада на восток
Невьянск 57°15′ с. ш. 60°10′ в. д. 300 Средняя часть южной подзоны тайги
Слюдянка 51°30′ с. ш. 103°40′ в. д. 900 Нижняя часть лесного пояса 
Северобайкальск 55°40′ с. ш. 109°25′ в. д. 700        »         »           »          » 
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ненных колоний), слабое заселение (от 1/3 до 
2/3 брахибластов и молодых побегов заселена 
колониями) и сильное заселение (заселено более 
2/3 брахибластов и молодых побегов). Наличие 
колоний вредителя устанавливалось по харак-
терному белому налету (пушку), покрывающе-
му насекомых.

Жизненное состояние деревьев также опре-
деляли в баллах (Алексеев, 1989): 1 – здоровое 
дерево, нет внешних повреждений кроны и ство-
ла, 2 – поврежденное дерево со сниженным на 
30 % охвоением, 3 – сильно поврежденное дере-
во со снижением охвоения до 60 %, 4 – отмира-
ющее дерево с разрушенной кроной и густотой 
менее 15–20 %, 5 – погибшее дерево.

Для физиологических исследований были 
использованы два экотипа с Западно-Сибирско-
го широтного профиля – северный (Уренгой) и 
южный (Томск), а также два экотипа с Запад-
но-Саянского высотного профиля – низкогорье 
(Абаза, 350 м н. у. м.) и высокогорье (верхняя 
граница леса, 1900 м н. у. м.). В каждом экотипе 
были отобраны 3 средних по размеру и жизнен-
ному состоянию дерева из разных клонов, воз-
раст деревьев 32 года, в том числе возраст при-
воя 26 лет (табл. 2).

Для анализов использовали побеги второго 
порядка ветвления длиной около 20 см из верх-
ней трети кроны. Побеги срезали, затем их ниж-
ние концы помещали в емкость с водой, после 
этого немедленно приступали к замерам газо-
обмена однолетней хвои на инфракрасном газо-
анализаторе Li 6400 XT (LiCor Ltd, США) с ис-
пользованием листовой камеры Standart 2 × 3 
(Li-Cor Ltd, США) и искусственного источника 
света 6400-02B LED (LiCor Ltd, США). С кон-
ца мая по июль, во время активного роста хвои, 
замеры проводили один раз в неделю, в авгу-
сте – октябре, т. е. в период затухания физиоло-
гических функций, – один раз в месяц. Весной 
и осенью температуру в листовой камере уста-
навливали равной температуре окружающего 

воздуха, летом 22–24 °С. В листовой камере ин-
тенсивность фотосинтетически активной ради-
ации составляла 1500 мкмоль/(м2 · с), скорость 
потока СО2 – 400 мкмоль/с, а его содержание – 
400 мкмоль/моль.

На начальных этапах роста хвои, когда ее 
длина была меньше размеров ассимиляционной 
камеры, 5 пучков хвои отделяли от побега, по-
мещали в капроновую сеточку и в таком виде 
закрепляли в листовой камере. В дальнейшем 
пучки хвои помещали либо вдоль, либо поперек 
камеры в зависимости от размеров хвои. После 
определения скорости фотосинтеза в листовой 
камере выключали свет и через 10–15 мин изме-
ряли темновое дыхание (Chi et al., 2013). Замеры 
проводили с 10 до 13 ч. На этих же побегах ли-
нейкой измеряли длину хвои точностью до 1 мм.

Массу органического вещества, синтезиро-
ванного хвоинкой за вегетационный период, рас-
считывали по методике И. С. Малкиной (1984). 
Коэффициент перехода от СО2 к клетчатке при-
нимали равным 0.647. Активность газообмена и 
накопления органического вещества в хвои рас-
считывали на сухую массу хвои. Для этого хво-
инки высушивались при температуре 70 °С в те-
чение 48 ч, затем взвешивались на весах Pioneer 
(Ohaus, China) с точностью до третьего знака.

С помощью критерия Шапиро – Уилкса 
установлено, что все морфологические призна-
ки имели нормальное распределение. По этим 
признакам экотипы сравнивали между собой с 
помощью теста Ньюмана – Кейлса. Физиологи-
ческие признаки не имели нормального распре-
деления, поэтому по этим признакам экотипы 
сравнивали между собой с помощью U-критерия 
Манна – Уитни. Различия считали значимыми 
при p < 0.05.

РЕзуЛЬТАТЫ ИССЛЕДоВАНИй

фенология. Для начала роста северным и 
восточным экотипам требовалось накопление 
суммы эффективных температур 70 °С, а юж-
ным, западным и местному (Томск) – не менее 
90 °С. Клоны северных экотипов начинали и 
заканчивали рост побега на 7–10 дней раньше 
южного и местного, а клоны восточных экоти-
пов – на 5–7 дней раньше западного и местного 
(рис. 1).

Рост хвои начинался при достижении по-
бегом 25–35 % от окончательного размера, 
т. е. через 16–20 дней после начала его роста. 
У северных экотипов этот процесс начинал-
ся и заканчивался на 7–10 дней раньше, чем 

Исследование эколого-географической дифференциации кедра сибирского

Таблица 2. Характеристика деревьев 
для физиологических исследований

Экотип
Высота 
дерева

Протя-
женность 

кроны
Диаметр, 

см
м

Томск
Уренгой
Абаза
Граница леса

9.0 ± 0.5
5.6 ± 0.3
9.7 ± 0.3
6.3 ± 0.3

8.5 ± 0.5
3.4 ± 0.7
9.0 ± 0.4
4.2 ± 0.2

18 ± 3
13 ± 1

20.8 ± 1.2
15.3 ± 0.5
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у южного и местного, а у восточных экотипов – 
на 5 дней раньше, чем у западного и местного 
(рис. 2). Темпы роста хвои у деревьев местного 
экотипа были схожи с таковыми у южного и за-
падного экотипов. Различия по срокам прохож-
дения фенофаз между клонами внутри экотипов 
не превышали 2–3 дней.

Продуктивность. В возрасте 10 лет клоны 
самого северного экотипа уступали по высоте 
привоя всем остальным: на 11 % клонам мест-
ного экотипа и на 38 % клонам южного экотипа 
(рис. 3). Различия между восточным и западным 
экотипом не превышали 11 % в пользу последне-
го. Клоны местного экотипа были близки по рос-
ту к экотипу из середины широтного профиля.

К 17-летнему возрасту южный (западно-
саянский) экотип опередил в росте северные 
в 1.5–2 раза. Он значительно превосходил все 
остальные экотипы, включая местный. Запад-
ный экотип превосходил восточный на 20 %.

Еще через 5 лет различия увеличились. Де-
ревья южного экотипа были выше северных бо-
лее чем в 2 раза и выше местных на 24 %. Раз-
личия между крайними долготными экотипами 
возросли до 28 %.

Различия по объему ствола были еще более 
выраженными. В 10-летнем возрасте большая 
часть экотипов слабо различалась по этому при-
знаку, за исключением южного (Абаза) и отчасти 
южно-прибайкальского (Слюдянка), которые 
уже тогда опережали остальные в 1.2–1.5 раза, 
так как не только были не только выше, но и 
имели существенно больший диаметр ствола 
(рис. 4).

Через 7 лет различия стали 4–6-кратными и 
продолжали увеличиваться в следующие 5 лет. 
Западный экотип, несмотря на большое преиму-
щество в высоте, всего в 1.3 раза превосходил 
восточный, так как имел относительно тонкий 
ствол. Местный экотип по объему ствола мало 

Рис. 1. Рост побегов у экотипов с широтного (а) и долготного (б) профилей.

Рис. 2. Рост хвои у деревьев из широтных (а) и долготных (б) экотипов кедра сибирского.
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отличался от западного и ближайшего к местно-
му экотипа из середины широтного профиля.

устойчивость к биотическим факторам, 
жизненное состояние. В первые 5–7 лет жиз-
ненное состояние экотипов было примерно оди-
наковым. В дальнейшем все они без исключения 
постепенно заселялись сибирским кедровым 
хермесом, филлофагом из отряда Hemiptera. 
При этом восточный и северные экотипы были 
заселены сильно, центральные и западный – 
слабо, а южный – единично. В последующие 
годы эта закономерность сохранилась. Кроме 
того, северные экотипы дважды поражались не 
идентифицированными пока микромицетами. 
Наиболее значимые повреждения отмечены в 
2023 г.: пожелтение хвои, гибель части побегов, 

а в отдельных случаях – и всего дерева. В самом 
северном экотипе (Уренгой) было поражено не 
менее 90 % деревьев с глубиной повреждения от 
20 до 100 %, при этом около 1 % деревьев погиб-
ли. В экотипе Ноябрьск пораженными оказалось 
80 % деревьев с глубиной повреждения 10–50 %. 
Этим патогеном был затронут также самый вос-
точный экотип (Северобайкальск): поражено 
10 % деревьев с глубиной повреждения до 15 %.

Оценка жизненного состояния деревьев по 
протяженности и охвоению кроны показала, 
что деревья местного, а также южного и запад-
ного экотипов характеризовались как здоровые, 
имели высшую оценку. В северном и восточ-
ном направлении жизненное состояние ухудша-
лось: экотип из середины широтного профиля 

Рис. 3. Высота привоя у экотипов с широтного (а) и долготного (б) профилей по годам.

Рис. 4. Объем ствола у экотипов с широтного (а) и долготного (б) профилей по годам.
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60 СИБИРСКИЙ ЛЕСНОЙ ЖУРНАЛ. № 3. 2024

(Стрежевой) – 1–2 балла, Ноябрьск и Северо-
байкальск – 2–3 балла, Уренгой – 3–5 баллов.

Таким образом, изученные климатические 
экотипы кедра сибирского сильно различались 
по прямо и тесно связанным между собой про-
дуктивности и устойчивости к биотическим 
факторам (рис. 5).

К 23-летнему возрасту северные экотипы 
имели самую низкую, центральные – среднюю, 
остальные, включая местный, высокую про-
дуктивность и устойчивость. Выдающимся по 
обоим показателям был единственный экотип, 
происходящий из более южного района, чем 
местный, а именно из низкогорья Западного 
Саяна. При идеальной устойчивости он был в 
1.5 раз продуктивнее местного экотипа.

газообмен. Измерения активности поглоще-
ния и выделения СО2 в середине вегетационно-
го периода на двухлетней хвое показали, что по 
интенсивности фотосинтеза значимых различий 
между экотипами не было, а интенсивность тем-
нового дыхания у экотипов из холодных место-
обитаний (ЭХМ), т. е. у северного и высокогор-
ного, была существенно выше, чем у экотипов 
из теплых местообитаний (ЭТМ), т. е. южного и 
низкогорного (рис. 6, а).

Отношение фотосинтеза к дыханию у ЭТМ 
было на 30–40 % выше, чем у ЭХМ (рис. 6, б). 
Следовательно, у последних при той же интен-
сивности фотосинтеза была выше доля пласти-
ческих веществ, расходуемых на дыхание.

Кроме того, была изучена сезонная динами-
ка фотосинтеза и дыхания хвои текущего и пре-
дыдущего годов формирования.

формирование молодой (однолетней) хвои. 
У ЭХМ этот процесс завершался раньше. Соот-

ветственно раньше происходил переход от отри-
цательного баланса углерода к положительному 
(рис. 7, а).

В середине вегетационного периода фото-
синтез достигал максимума, причем достовер-
ных различий между экотипами не было.

В августе у ЭХМ начиналось резкое паде-
ние активности поглощения СО2, в то же время 

Рис. 5. Соотношение продуктивности (объема ствола) и устойчивости у экотипов широтно-
го (а) и долготного (б) профилей в возрасте 23 лет.

Рис. 6. Интенсивности фотосинтеза и дыхания (а) 
двухлетней хвои и их соотношение (б) у широтных и 
высотных экотипов кедра сибирского.
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у ЭТМ оно оставалось на высоком уровне и сни-
жалось только в сентябре.

Интенсивность дыхания в начале форми-
рования хвои была высокой у обеих групп, но 
у ЭХМ – существенно ниже, чем у ЭТМ, явно 
в связи более ранним переходом хвои к синтезу 
собственных ассимилятов (рис. 7, б).

В середине лета значимых различий по ды-
ханию между экотипами не было. После этого, 
вплоть до осени, интенсивность темнового ды-
хания ЭХМ была достоверно выше, чем у ЭТМ. 
Таким образом, активный фотосинтез однолет-
ней хвои ЭХМ заканчивался на месяц раньше, 
а интенсивность дыхания во второй половине 
вегетационного периода была выше, чем у ЭТМ.

Хвоя предыдущего года формирования 
(двухлетняя). Активный фотосинтез происхо-
дит с самого начала вегетационного периода у 
всех экотипов (рис. 8).

В конце мая и начале июня активность фото-
синтеза была несколько выше у ЭХМ, что свя-

зано с более ранним началом ассимиляционных 
процессов. В то же время интенсивность их ды-
хания была меньше, чем ЭТМ. К середине июня 
активность фотосинтеза обеих групп выходила 
на плато и достигала максимальных показа-
телей, значимых различий между вариантами 
не было.

В начале августа скорость фотосинтеза ЭХМ 
обитания начинала снижаться. У ЭТМ сниже-
ние фотосинтеза наблюдалось только в сен-
тябре. Дыхание хвои лишь в мае было выше у 
ЭТМ по сравнению с ЭХМ. Уже к июню пары 
экотипов поменялись местами и до окончания 
вегетационного периода различия оставались 
существенными.

Расчет баланса углерода показал, что для 
однолетней и двухлетней хвои ЭХМ характер-
ны более высокие темпы экспорта ассимилятов 
в первой половине вегетации. Во второй поло-
вине вегетационного периода их фотосинтети-
ческие функции затухают быстрее, чем у ЭТМ, 

Рис. 7. Сезонная интенсивность фотосинтеза (а) и дыхания (б) хвои текущего года формирования у экотипов 
кедра сибирского.

Рис. 8. Сезонная интенсивность фотосинтеза (а) и дыхания (б) двухлетней хвои у экотипов кедра сибирского.
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вследствие чего снижается количество пласти-
ческих веществ, поставляемых хвоинкой. От-
ток ассимилятов за весь период вегетации у них 
были значительно (на 34 %) ниже, чем у ЭТМ 
(рис. 9).

обСуЖДЕНИЕ РЕзуЛЬТАТоВ 
ИССЛЕДоВАНИЯ

Температура считается главным фактором 
среды, регулирующим сезонный цикл разви-
тия у растений умеренного пояса (Schwalm, Ek, 
2001; Mutke et al., 2003). Разным видам и экоти-
пам для наступления одних и тех же весенних 
фенофаз требуется разная сумма температур 
(Andersson et al., 2018).

Как правило, чем ниже теплообеспеченность 
вегетационного периода в районе происхожде-
ния вида или экотипа, тем меньше тепла необ-
ходимо для начала роста (Wuhlisch et al., 1995). 
При перемещении в другой климат связь фено-
логических процессов с накоплением эффек-
тивных температур сохраняется (Hannerz, 1998; 
Svystun et al., 2021).

Помимо температуры, для многих видов важ-
ное значение в регуляции начала и продолжи-
тельности роста имеет фотопериод. Так, у елей 
сизой (Picea glauca (Moench) Voss) (Partanen 
et al., 2001; Lesser, Parker, 2004; Hamilton et al., 
2016) и обыкновенной (P. abies (L.) H. Karst.) 
(Partanen et al., 1998) начало роста у северных 
экотипов связано не только с суммой темпера-
тур, но и с увеличением продолжительности 
светового периода. У других бореальных видов 
хвойных, например у лиственницы европей-
ской (Larix decidua Mill.) (Basler, Korner, 2012), 
влияние фотопериода не подтверждено или оно 
было небольшим, как у сосны обыкновенной 
(Hanninen, 1995).

Внутривидовая дифференциация кедра си-
бирского ex situ по срокам и продолжительности 
роста была сравнима с фенологическими разли-
чиями у экотипов сосны желтой (Pinus ponderosa 
P. Lawson & C. Lawson) (Rehfeldt, 1990), ели 
обыкновенной (Oleksyn et al., 1998) и листвен-
ницы Гмелина (Larix gmelinii (Rupr.) Rupr.) (Ав-
ров, 1996; Kagawa et al., 2006), у которых макси-
мальные различия между экотипами составляли 
10–14 дней. Однако у большинства хвойных 
видов дифференциация по срокам прохожде-
ния фенофаз более выражена: до 22 дней у со-
сны обыкновенной (Oleksyn et al., 1998), до 24 
у лиственницы сибирской (Larix sibirica Ledeb.) 
(Авров, 1977; Ирошников, 1977) и до 25 дней 
у сосны скрученной (Pinus contorta Douglas ex 
Loudon) (Cannell et al., 1981). Различия между 
видами явно связаны с климатической структу-
рой их ареалов. Чем разнообразней климат внут-
ри ареала, особенно по индексу континенталь-
ности, тем сильней дифференциация экотипов 
по фенологии. Ареал кедра сибирского почти 
целиком располагается в области умеренно-кон-
тинентального климата, поэтому дифференциа-
ции его экотипов по фенологическим признакам 
не так уж велика.

Большие различия между климатическими 
экотипами кедра сибирского по продуктивности 
с самого начала их испытания были показаны 
ранее как на наших (Zhuk, 2020), так и на дру-
гих экспериментальных объектах (Кузнецова, 
2007а). Такие же различия найдены у большин-
ства хвойных видов бореального и умеренного 
пояса (Lesser, Parker, 2004; Skulason et al., 2018). 
Они традиционно объясняются так: экотипы из 
других регионов плохо адаптированы к местно-
му климату, поэтому не в полной мере исполь-
зуют его ресурсы; чем больше различия между 
местным климатом и климатом в местах их про-
исхождения, тем больше различия в продуктив-
ности между местным и неместными экотипами 
(Joshi et al., 2001; Bossdorf et al., 2004). Экотипы 
из более холодного климата медленно растут, 
экотипы из более теплого климата не успевают 
полностью завершить свой сезонный цикл раз-
вития, поэтому их продуктивность снижается 
(Montwé et al., 2018).

Однако принцип «местный, значит лучший» 
актуален лишь в стабильном климате. Если кли-
мат быстро меняется, как в настоящее время, 
вполне возможна ситуация, когда зрелые насаж-
дения местного экотипа, генотипический состав 
которых сформировался в условиях прежнего 
климата, оказывается не вполне соответствую- 

Рис. 9. Количество органического вещества, син-
тезированного одной хвоинкой текущего и преды-
дущего года за период вегетации у экотипов кедра 
сибирского.
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щим новому климату. Напротив, популяции из 
тех регионов, где прежний климат был похож на 
новый климат в месте испытания, в первую оче-
редь по теплообеспеченности, могут показать 
себя более соответствующими этому новому 
климату. В нашем случае наиболее продуктив-
ными были экотипы из южных по отношению 
к месту испытания регионов (Абаза, низкогорье 
Западного Саяна; Слюдянка, Южное Прибайка-
лье). Их превосходство с возрастом постепенно 
увеличивалось.

Северные экотипы кедра сибирского с само-
го начала наблюдений имели низкую продуктив-
ность по сравнению с остальными. Вредители и 
патогены чаще повреждают деревья, уже ослаб-
ленные другими факторами (Гродницкая, Куз-
нецова, 2012; Кривец и др., 2023). Хуже адапти-
рованные к местному климату и, как следствие, 
менее продуктивные, северные экотипы с воз-
растом все больше заселялись вредителями и 
поражались грибными болезными, что дополни-
тельно снижало их продуктивность. Напротив, 
самые продуктивные южные экотипы оказались 
одновременно самыми устойчивыми.

В мировой научной литературе на удивление 
мало информации о эколого-географической 
дифференциации хвойных видов по интенсив-
ности фотосинтеза. Отсутствие температурной 
акклимации фотосинтеза не найдено у высоко-
горного вида ели лицзянской (Picea likiangensis 
(Franch.) E. Pritz.) в сравнении с двумя низкогор-
ными видами – е. корейской (P. koraiensis Nakai) 
и е. Мейера (P. meyeri Rehder et E. H. Wilson) 
(Zhang at al., 2015). Исследование фотосинтеза 
у однолетнего семенного потомства сосны ла-
данной (Pinus taeda L.) из трех популяций вдоль 
широтного профиля, помещенного в камеры 
с разным температурным режимом, показало от-
сутствие различий (Teskey, Will, 1999).

В нашем опыте активность поглощения СО2 
у контрастных экотипов кедра сибирского была 
примерно одинаковой, что свидетельствует о 
термальной акклимации фотосинтеза ЭХМ к ус-
ловиям произрастания на юге Томской области. 
Чтобы понять причину успешной акклимации 
фотосинтеза, мы изучили механизмы, лежащие 
в ее основе. Оказалось, что на биохимическом 
уровне регулируется максимальная скорость 
карбоксилирования рибулозобисфосфата (Vсmax ) 
и восстановления рибулозобисфосфата, на био-
физическом уровне меняется устьичная про-
водимость (gs или Сcond ) (Бендер, Горошкевич, 
2020).

Результаты исследования различий между 
климатическими экотипами по интенсивности 
дыхания довольно противоречивы. У сосны 
ладанной (Teskey, Will, 1999) и сосны Банкса 
(Tjoelker et al., 2008) в одинаковых условиях сре-
ды их не найдено. С другой стороны, темновое 
дыхание 7-летних сеянцев ели обыкновенной 
из разных высотных поясов закономерно воз-
растало от нижней части высотного профиля к 
верхней (Oleksyn et al., 1998). У сосны обык-
новенной то же самое наблюдалось у широт-
ных экотипов: интенсивность дыхания заметно 
увеличивалась от южных экотипов к северным 
(Reich et al., 1996). В нашем опыте ЭХМ дыша-
ли значительно активней, чем ЭТМ. Таким об-
разом, наследственно обусловленные различия 
между экотипами кедра сибирского по интен-
сивности дыхания можно считать доказанными.

Проведенный в настоящей работе анализ се-
зонной динамики газообменных процессов поз-
волил еще глубже понять суть различий между 
контрастными климатическими экотипами. 
В середине лета значимых различий не найде-
но, но период активного фотосинтеза у ЭХМ 
был почти на 2 мес короче. Интенсивность их 
дыхания была достоверно выше в середине и 
второй половине вегетационного периода. По-
следнее стало главной причиной различий в по-
ложительном балансе углерода, который у ЭТМ 
значительно выше. У ЭХМ весенние ростовые 
процессы потребляли значительное количество 
ассимилятов, которое не в полной мере воспол-
нялось за вегетационный период. Предположи-
тельно именно это обстоятельство вызывало 
отставание ЭХМ в росте и снижение их устой-
чивости к негативным биотическим факторам.

ВЫВоДЫ

Опыт выращивании вегетативного потом-
ства климатических экотипов на юге лесной 
зоны Западной Сибири показал, что для кедра 
сибирского характерен высокий уровень наслед-
ственно обусловленной эколого-географической 
дифференциации по продуктивности и устой-
чивости к биотическим факторам. Главным 
фактором различий между экотипами является 
теплообеспеченность вегетационного периода в 
местах их происхождения, которая сильно воз-
растает с севера на юг и умеренно – с востока на 
запад. По этой причине различия между широт-
ными экотипами значительно больше, чем меж-
ду долготными. Интенсивность дыхания в боль-
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шей степени, чем интенсивность фотосинтеза, 
зависит от климата, в котором сформировалась 
данная популяция. У экотипов из холодных ме-
стообитаний значительно выше наследственно 
обусловленные затраты на дыхание. Ослаблен-
ные этим обстоятельством, они подвергаются 
повреждению вредителями и болезнями, что 
становится важным фактором дальнейшего сни-
жения продуктивности. В условиях глобального 
потепления экотипы из более теплого климата 
не уступают местному климату по устойчивости 
и превосходят его по продуктивности, поэтому 
их следует активно использовать в селекцион-
ной работе.

Работа выполнена в рамках государствен
ной бюджетной темы № 121030900196-8.
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THE STUDY OF THE GEOGRAPHICAL DIFFERENTIATION 
OF SIBERIAN STONE PINE

S. N. Goroshkevich, E. A. Zhuk, O. G. Bender

Institute of Monitoring of Climatic and Ecological Systems, 
Russian Academy of Sciences, Siberian Branch
Prospekt Akademicheskiy, 10/3, Tomsk, 634055 Russian Federation
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The phenology, productivity, intensity of gas exchange and resistance to biotic factors in climatic ecotypes of Siberian 
stone pine (Рinus sibirica Du Tour) from latitudinal (from the West Siberian forest tundra to the low mountains of 
the Western Sayan) and longitude (from the Urals to the Northern Baikal region) profiles were studied in the 30-year 
clone archive at the scientific field station «Kedr» of the Institute for Monitoring of Climatic and Ecological Systems, 
Siberian Branch of the Russian Academy of Sciences. It has been established that Siberian stone pine is characterized 
by a high level of hereditarily determined ecological and geographical differentiation in productivity and resistance 
to biotic factors (pests and fungi diseases) when growing vegetative progeny in the south of the forest zone. The 
main factor of differences between ecotypes is the heat supply of the growing season in their places of origin. It 
increases significantly more from north to south than from east to west. Therefore, the differences between latitudinal 
ecotypes are much greater than between longitudinal ecotypes. The intensity of respiration depends more than the 
intensity of photosynthesis on the climate in which a given population was formed. Ecotypes from cold habitats have 
significantly higher respiration costs. This is an important factor in reducing their productivity in warmer climates. 
Being weakened by the imbalance between photosynthesis and respiration, they are damaged by pests and diseases 
which becomes an important factor in further reducing productivity. In conditions of global warming, ecotypes 
from warmer climates are not inferior to the local ecotype in terms of resistance to biotic factors and surpass it in 
productivity. Therefore, they are recommended to be actively used for breeding.

Keywords: Рinus sibirica Du Tour, geographical ecotypes, productivity, sustainability, gas exchange, photosynthesis, 
respiration.
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