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Исследованы три объекта: 1) клоны мутационных «ведьминых метел» и нормальной кроны, привитые 
попарно на одном подвое; 2) мутантное семенное потомство «ведьминых метел»; 3) клоны мутантного 
семенного потомства «ведьминых метел». Показано, что на морофолого-анатомические характеристики 
хвои оказывают влияние как наличие и степень выраженности мутации, так и возраст материнского де-
рева и наличие подвоя. Каждый фактор, а также взаимодействие некоторых факторов вносит значитель-
ный вклад в различия между группами по основным характеристикам хвои. Установлено формирование 
самой короткой хвои у мутантного семенного потомства и его клонов, которые имеют меньшие площади 
центрального цилиндра, смоляных каналов, мезофилла и сосудисто-волокнистого пучка. Определены 
различия морфолого-анатомических признаков хвои между семьями: в группах мутантного семенного 
потомства и клонов мутантного семенного потомства у семьи 054 хвоя была длиннее и толще по срав-
нению с семьей 08. Установлено, что длина хвои является довольно консервативным признаком семьи. 
Приведено объяснение некоторых различий между группами из разных семей «ведьминых метел», за-
ключающихся в естественном разнообразии материнских «ведьминых метел».
Ключевые слова: «ведьмина метла», хвоя, семенное потомство, клоны, морфологические и анатомические 
признаки
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Мутационная «ведьмина метла» (ВМ) — фраг-
мент кроны дерева с аномальным морфо-

генезом, который проявляется в медленном ро-
сте побегов, усиленном ветвлении и сниженном 
апикальном доминировании [1, 2]. Мутационные 
ВМ, в отличие от ВМ, вызванных заражением 
грибами или микроорганизмами, имеют здоровый 
вид, нормальную жизнеспособность и высокую 
долговечность [3, 4]. Причиной появления таких 
ВМ считают соматические мутации, происходя-
щие в апикальной меристеме [5, 6]. Признаки, 
характеризующие форму, размер и плотность 
кроны придают уникальный внешний вид каждой 
ВМ [1, 2].

Многие аспекты морфогенеза ВМ отличаются 
от морфогенеза нормальной кроны (НК). Побеги 
ВМ обычно намного короче и толще по сравне-
нию с побегами НК [1, 2, 7]. У ВМ диаметр ство-
ла больше, чем у НК [1, 2, 8] и намного больше 
боковых ветвей [9, 10], а их апикальное домини-
рование существенно снижено, а иногда и вовсе 
отсутствует [1, 11]. 

Одним из важнейших признаков, четко отли-
чающих ВМ от НК, является длина хвои [2, 12]. 

Проведены работы по изучению анатомиче-
ских признаков хвои ВМ. Детальный сравнитель-
ный анализ анатомо-морфологических признаков 
хвои ВМ и НК проведен для пихты сибирской 

(Abies sibirica Ledeb.) [13], сосны обыкновенной 
(Pinus sylvestris L.) [14], ели сибирской (Picea 
obovata Ledeb.) [10] и сосны кедровой сибирской 
(Pinus sibirica Du Tour) [12]. Показано, что дли-
на хвои у ВМ обычно в 1,1–3,0 раза меньше по 
сравнению с НК. По толщине хвои результаты 
различались между видами. Хвоя ВМ была толще 
по сравнению с НК у ели сибирской [10] и пихты 
сибирской [13], и тоньше у сосны обыкновенной 
[14] и сосны кедровой сибирской [12]. Как прави-
ло, чем интенсивнее ветвление ВМ и выше плот-
ность ее кроны по сравнению с НК, тем сильнее 
отличия по анатомо-морфологическим признакам 
хвои между ВМ и НК [10, 12]. 

Важнейшим фактором, влияющим на харак-
теристики хвои, является также возраст дерева. 
Как правило, у сеянцев и молодых деревьев хвоя 
толще и имеет большие площади мезофилла и 
центрального цилиндра [15, 16]. Все указанные 
работы проведены на вегетативном потомстве 
ВМ и НК и оценено только влияние мутации на 
структуру хвои. Влияние возраста маточника и 
подвоя на структуру хвои ВМ пока не изучено. 
Для определения влияния обоих факторов (семьи 
и возраста) на морфо-анатомические особен-
ности хвои актуально исследование корнесоб-
ственного и вегетативного потомства ВМ разного 
возраста. 
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Цель работы

Цель работы — исследование влияния семьи, 
возраста дерева и наличия подвоя на морфоло-
го-анатомические характеристики хвои сосны 
кедровой сибирской на примере корнесобствен-
ного мутантного семенного потомства, клонов 
мутантного семенного и вегетативного потомства 
ВМ и НК.

Материалы и методы
Исследование проведено по трем объектам: 

1) клонам мутационных ВМ и НК, привитым по-
парно на одном дереве; 2) мутантному семенному 
потомству ВМ; 3) клонам мутантного семенного 
потомства ВМ. Объекты происходили из двух 
семей ВМ под номерами 08 и 054 и соответству-
ющих им НК под номерами 09 и 055 (табл. 1). 
Эксперимент проводился на стационаре «Кедр» 
Института мониторинга климатических и эколо-
гических систем СО РАН, г. Томск (56°13′ с. ш., 
84°51′ в. д.). Семена ВМ и черенки для прививок 
ВМ и НК собраны с двух деревьев, произрастав-
ших в Обь-Томском междуречье в равнинном 
припоселковом кедровнике в 30 км от г. Томска 
(56°10′ с. ш., 84°00′ в. д.). Сбор семян с ВМ про-
веден в конце августа 1997 г., нарезка черенков в 
апреле 2000 г. 

Посев семян в открытый грунт проводили в 
мае 1998 г. после периода стратификации (6 мес 
при температуре от 0 до +5 °С). Сеянцы рассажи-
вали в августе 2003 г. с размещением 0,5 × 0,5 м. 

В 2000 г. черенки с ВМ и НК были привиты 
на пятилетний подвой сосны кедровой сибир-
ской местного экотипа таким образом, что один 
подвой имел два привоя разного типа. Привитые 
растения были размещены в клоновом архиве 
стационара с размещением 3 × 3 м.

В 2007–2008 гг. черенки, взятые от выращен-
ного мутантного семенного потомства, были 
привиты на пятилетний подвой сосны кедровой 
сибирской местного экотипа. Привитые растения 
выращивали на расстоянии 1,0 × 0,5 м в рядах. 

Для исследования структуры хвои сбор одно-
летней хвои проводили в конце вегетационного 
периода 2016 г. У каждого клона было отобрано 
по одной хвоинке из 10 брахибластов главного 
побега. Хвою фиксировали в 70%-м растворе 
этанола. Поперечные срезы из средней части 
хвои делали толщиной 30 мкм с помощью ро-
тационного микротома НМ 325 (Thermo Fischer 
Scientific, США) с примораживающим столом 
KS 34 (Thermo Fischer Scientific, США). Измере-
ния проводили с помощью программно-аппарат-
ного комплекса, включающего в себя световой 
микроскоп Axio Lab.A1 (Karl Zeiss, Германия), ви-
деокамеру AxioCam ERc 5s (Karl Zeiss, Германия) 
и программное обеспечение ZEN 2011 Lite (Karl 
Zeiss, Германия). Измеряли следующие признаки:

– длину хвои, см (L); 
– ширину хвои, мкм (Wхв);
– толщину хвои, мкм (Thхв);
– отношение ширины хвои к ее толщине 

(Wхв/Thхв);
– площадь поперечного сечения хвои, мкм2 

(Sп.с);
– площадь центрального цилиндра, мкм2 (Sц.ц);
– суммарная площадь смоляных каналов, мкм2 

(Sс.к);
– площадь мезофилла, мкм2 (Sм);
– отношение площади мезофилла к площади 

остальных тканей (Sм/Sтк);
– площадь сосудисто-волокнистого пучка, 

мкм2 (Sс.в.п).
Нормальность распределения выборок про-

веряли с использованием теста Колмогорова — 

Т а б л и ц а  1
Характеристика ВМ и объектов исследования 

Characterization of studied objects and WB

Номер 
ВМ

Номер 
НК

Характеристика ВМ Объекты 
исследования

Возраст 
материнского 

дерева, лет

Возраст 
ВМ, лет

Возраст 
клона или 
сеянца, лет

Высота, 
м

Диаметр, 
м

Плотность 
кроны 

08 09 1,75 1,5 высокая

1. Клоны материнского 
дерева от НК и ВМ 170 80 17

2. Мутантное семенное 
потомство ВМ – – 19

3. Клоны мутантного 
семенного потомства ВМ 9 – 10

054 055 3,8 5,0 низкая

1. Клоны материнского 
дерева от НК и ВМ 180 90 17

2. Мутантное семенное 
потомство ВМ – – 19

3. Клоны мутантного 
семенного потомства ВМ 10 – 9
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Смирнова. Поскольку все признаки показали 
нормальное распределение, для сравнения групп 
использовали однофакторный дисперсионный 
анализ и тест Ньюмена — Кейлса. 

Результаты и обсуждение
Каждый фактор (влияние семьи, возраст ма-

точника и наличие подвоя), а также взаимодей-
ствие факторов вносит значительный вклад в 
различия между группами по основным харак-
теристикам хвои, доля вклада каждого фактора 
различалась (табл. 2). Влияние наличия подвоя 
было значительным по всем признакам хвои, 
тогда как влияние семьи, а также взаимодействия 
обоих факторов отмечено только по одному при-
знаку — длине хвои. Это говорит о том, что 
длина хвои является достаточно консервативным 
признаком семьи, который остается более или 
менее стабильным даже под влиянием других 
факторов. 

Сравнительный анализ морфолого-анатомиче-
ских признаков показал значительные различия 
по многим признакам между хвоей клонов ВМ и 
НК (табл. 3). По большинству признаков значения 
выше у хвои НК в семье 054 и у хвои ВМ в семье 08. 
Однако по некоторым признакам различия не 
наблюдались. 

Самая короткая хвоя формировалась у мутант-
ного семенного потомства и клонов мутантного 
семенного потомства, самая длинная — у клонов 
ВМ и НК. Наименьшую ширину и толщину хвои 
имело мутантное семенное потомство обеих се-
мей и клоны мутантного семенного потомства 
семьи 08. Наибольшая ширина и толщина хвои от-
мечена у ВМ в семье 08, а в семье 054 — у клонов 
мутантного семенного потомства. За счет больших 
ширины и толщины хвои клоны мутантного се-
менного потомства имели наибольшую площадь 
поперечного сечения хвои в семье 054. Но преи-
мущественно привои НК и ВМ характеризовались 
большей площадью поперечного сечения хвои. 
Мутантное семенное потомство и клоны мутант-
ного семенного потомства также имели меньшие 
площади центрального цилиндра, смоляных кана-
лов, мезофилла и сосудисто-волокнистого пучка.

Длина, ширина и толщина хвои у корнесоб-
ственных растений были меньше по сравнению с 
таковыми у клонов. Большинство анатомических 
признаков хвои (площади поперечного сечения, 
центрального цилиндра, мезофилла и сосуди-
сто-волокнистого пучка) также были меньше в 
группе корнесобственных растений. Число сре-
зов, имевших всего два смоляных канала вместо 
обычных трех, было выше в группе корнесоб-
ственных растений. 

Таким образом, в отличие от ранее проведен-
ных работ, в которых длина и большинство ана-

томических признаков хвои ВМ были меньше 
по сравнению с таковыми у хвои НК [12, 13], 
нами обнаружено существенно меньше различий, 
а в одной из семей длина, ширина и толщина 
хвои, а также площади поперечного сечения, 
центрального цилиндра и мезофилла у хвои ВМ 
были больше. Это могло быть вызвано тем, что 
ВМ и НК привиты на одном дереве, тогда как в 
предыдущих работах использовались отдельные 
подвои, и ВМ оказывала угнетающее действие 
на НК. В природе мутационная ВМ оказывает 
именно такое влияние на ветвь, на которой она 
формируется [1, 17]. 

Т а б л и ц а  2
Анализ дисперсии (степеней свободы (df), 

сумма квадратов отклонений (SS),  
значения F критерия (отношение средних 
квадратов эффекта к средним квадратам 

ошибки) и значимости различий (p)) 
морфологических характеристик хвои 

клонов ВМ, мутантного семенного потомства 
и мутантных клонов семенного потомства ВМ

Analysis of Variance (degrees of freedom (df), sum of 
squares (SS), F-value and significance of differences (p))  
for morphological traits of needles in clones WB, mutant 

seedlings and clones of mutant seedlings

Фактор df SS F p
Вклад 

фактора, 
%

L
Семья 1 17,7 13,9 ˂0,001 7,9
Наличие 
подвоя 1 55,7 43,6 ˂0,001 24,7

Семья × 
наличие 
подвоя

1 25,3 19,8 ˂0,001 11,2

Ошибка 105 134,3 – – –
Всего 108 225,3 – – –

Wхв

Семья 1 15375 1,4 0,242 1,0
Наличие 
подвоя 1 252564 22,7 ˂0,001 17,5

Семья × 
наличие 
подвоя

1 1111 0,1 0,753 0,1

Ошибка 105 1167555 – – –
Всего 108 1446161 – – –

Thхв

Семья 1 14866 1,8 0,186 1,2
Наличие 
подвоя 1 331221 39,4 ˂0,001 26,7

Семья × 
наличие 
подвоя

1 3354 0,4 0,529 0,3

Ошибка 105 881913 – – –
Всего 108 1239277 – – –
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В отличие от других исследований, где было 
показано, что взрослые деревья уступают мо-
лодым по многим морфолого-анатомическим 
признакам хвои [16, 18, 19], у взрослых клонов 
ВМ эти признаки были больше по сравнению с 
молодыми. В предыдущих работах авторы пред-
полагали, что превосходство молодых деревь-
ев может быть связано с недостатком водообе-
спеченности в верхней части кроны взрослых 
крупных деревьев [15, 20]. По нашему мнению, 
у ВМ недостаток влаги в верхней части кроны 
крайне маловероятен, что связано с небольшим 
размером взрослых растений. Помимо хорошей 
водообеспеченности другой причиной больших 
размеров хвои у взрослых клонов было, очевидно, 
наличие подвоя. Известно, что прививка является 
одним из наиболее часто используемых методов 
стимулирования омоложения зрелых деревьев, 
влияющим на весь комплекс морфологических 
признаков дерева, включая длину и толщину 
хвои [21–24]. В нескольких работах описано, 
что ВМ, привитые на подвой с нормальным вет-
влением, в первый год после прививки росли 
лучше материнских ВМ и в некоторой степени 
восстанавливали обычный габитус, однако через 
некоторое время характерный внешний вид ВМ 
возвращался [5, 25].

Подвой оказывает влияние на рост привоя, а 
также продуктивность, может ускорять насту-
пление плодоношения, повышать устойчивость 
к стрессовым факторам и патогенам [26–28]. В 
работе по изучению влияния корневой системы 
на скорость роста было установлено, что при-
вои, привитые на подвой быстрорастущих ви-
дов имели в среднем более высокий рост, чем на 
собственных корнях, и меньший темп роста на 
подвоях медленнорастущих видов [29]. Морфо-
лого-анатомические признаки хвои у корнесоб-
ственных растений были меньше по сравнению 
с привитыми растениями. Семенное происхожде-
ния растений оказывало значительное влияние на 
все признаки хвои. 

Семенное потомство, в отличие от клонов ВМ, 
не имеет идентичного с материнской ВМ генома, 
а наследует половину генома от отцовского рас-
тения. Однако маловероятно, что имеет место 
отцовский вклад в разнообразие по длине хвои, 
поскольку ВМ сосны кедровой сибирской не фор-
мируют микростробилы и опыление происходит 
полностью от нормальных деревьев [1, 30]. 

Различия между группами из разных семей 
ВМ можно объяснить естественным разнообра-
зием материнских ВМ, которые могут иметь кро-
ну разной плотности, различные длину побегов 

Т а б л и ц а  3 
Морфолого-анатомические признаки хвои ВМ, НК, мутантного семенного потомства (СП)  

и клонов мутантного семенного потомства (среднее ± стандартное отклонение)
Morphological and anatomical features of needles in WB, NC, mutant seedlings (SP)  

and clones of mutant seedlings (mean ± standard deviation)

Признак 09НК 08ВМ 08СП 08 
клоны СП 055НК 054ВМ 054СП 054 

клоны СП

L, см 8,4 ± 
0,6 a

8,8 ± 
0,7 a

4,8 ± 
0,6 c

6,6 ± 
1,3 b

8,4 ± 
0,8 a

7,3 ± 
0,3 b

6,7 ± 
1,2 b

7,1 ± 
1,0 b

Wхв, мкм 1015,7 ± 
51,5 b

1042,7 ± 
144,6 b

781,6 ± 
77,2 c

812,3 ± 
54,8 ac

876,0 ± 
60,5 a

817,4 ± 
112,9 ac

813,1 ± 
55,8 ac

937,2 ± 
78,1 d 

Thхв, мкм 967,3 ± 
48,1 d

1016,7 ± 
138,1 d

738,5 ± 
66,7 e

790,0 ± 
46,0 be

854,8 ± 
48,9ac

826,2 ± 
55,5ab

774,5 ± 
48,3 be

895,8 ± 
68,6 c

Wхв/Thхв
1,1 ± 
0,1 ac

1,0 ± 
0,0 ab

1,1 ± 
0,0 c

1,0 ± 
0,0 ab

1,0 ± 
0,0 ab

1,0 ± 
0,1 b

1,0 ± 
0,1 ac

1,0 ± 
0,1 ac

Sп.с, ×103 мкм2 664,7 ± 
62,5 c 

741,5 ± 
185,4 d

386,5 ± 
69,6 b

450,1 ± 
54,4 b

523,5 ± 
62,3 a

513,9 ± 
48,2 a

427,2 ± 
54,3 b

569,4 ± 
84,4 a 

Sц.ц, ×103 мкм2 138,2 ± 
17,1 c

163,8 ± 
44,3 d

77,1 ± 
19,3 e

98,9 ± 
16,8 b

111,3 ± 
16,0 ab

109,3 ± 
10,0 ab

92,1 ± 
12,5 be

123,6 ± 
26,5 ac 

Sс.к, ×103 мкм2 46,8 ± 
4,8 b

48,7 ± 
12,5 b 

36,3 ± 
5,5 ac

30,5 ± 
4,3 d

35,2 ± 
5,8 acd

40,3 ± 
6,6 ab

32,6 ± 
6,0 cd

44,6 ± 
9,2 b

Sм, ×103 мкм2 374,6 ± 
39,7 c

415,6 ± 
104,4 d

209,4 ± 
41,9 b

244,9 ± 
31,2 b

288,7 ± 
38,1 a

282,0 ± 
31,2 a

232,8 ± 
35,0 b

316,4 ± 
51,7 a

Sм/Sтк
1,3 ± 
0,1 а

1,3 ± 
0,1 а

1,2 ± 
0,1 а

1,2 ± 
0,1 а

1,2 ± 
0,1 а

1,2 ± 
0,1 а

1,2 ± 
0,1 а

1,3 ± 
0,2 а

Sс.в.п, ×103 мкм2 20,5 ± 
2,1 ad

23,6 ± 
8,6 d

11,3 ± 
2,3 b

13,2 ± 
2,8 b

20,6 ± 
3,9 a

18,3 ± 
3,2 ac

13,4 ± 
2,3 b

16,6 ± 
3,6 c

Примечание. Буквы (a, b, c, d, е) показывают наличие статистически значимых отличий между клонами ВМ, клонами 
НК, семенного потомства ВМ и клонов семенного потомства ВМ по результатам однофакторного дисперсионного 
анализа, тест Ньюмана — Кейлса (p < 0,05); совпадающие буквы указывают на отсутствие статистически значимых 
отличий между объектами.
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и уровень апикального доминирования [2, 31].  
У ВМ отмечены сильные корреляции между дли-
ной хвои, высотой и шириной кроны, длиной 
терминального побега и уровнем апикального 
доминирования, в частности, у ВМ с неболь-
шой длиной терминального побега и низким 
апикальным доминированием формировалась 
более короткая хвоя [2]. В работах по сравнению 
анатомо-морфологических характеристик хвои 
ВМ и НК у пихты сибирской [13], сосны обыкно-
венной [14], ели сибирской [10] и сосны кедровой 
сибирской [12] было показано, что не только сама 
мутация влияет на изменение размеров структу-
ры хвои, но и степень выраженности мутации. 
ВМ могут быть довольно близкими по ростовым 
признакам к видовой норме и существенно от нее 
отличаться. 

Выводы
Исходный возраст маточника оказал влияние 

на морфолого-анатомические характеристики 
хвои. Мутантное семенное потомство и клоны 
мутантного семенного потомства имели меньшие 
длину, ширину и толщину хвои, а также меньшие 
площади ее поперечного сечения, центрального 
цилиндра, смоляных каналов, мезофилла и со-
судисто-волокнистого пучка. Наличие подвоя 
также оказало влияние на размер и структуру 
хвои. Хвоя мутантного семенного потомства по 
всем морфолого-анатомическим признакам была 
меньше по сравнению с хвоей клонов НК, ВМ и 
мутантного семенного потомства, привитого на 
нормальный подвой.
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The study was carried out using three objects: 1) clones of the mutational witches’ brooms and the normal crown 
grafted together on the same rootstock; 2) mutant seedlings of the witches’ brooms; 3) clones of the witches’ 
brooms mutant seedlings. It was shown that the morphological and anatomical needle characteristics are affected 
as by the presence and the expression of the mutation, as well as the age of the maternal tree and the presence of a 
rootstock. Each factor and the interaction of some factors makes a significant contribution to the differences between 
the groups in the main needle characteristics. The mutant seedlings and their clones formed the shortest needles; 
they also had smaller areas of the central cylinder, resin ducts, mesophyll and vascular cylinder. Morphological 
and anatomical needle traits varied between the families, the needle length was a rather conservative trait in the 
families. Some differences between the groups from different families of witches’ brooms were due to the natural 
diversity of the maternal witches’ brooms. 
Keywords: witches’ broom, needles, seedlings, clones, morphological and anatomical features
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