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ВВЕДЕНИЕ

Вегетативное размножение древесных рас-
тений на основе клонирования генотипов явля-
ется давней и широко распространенной миро-
вой практикой. Древнейшие записи уже говорят 
о прививках как об известном приеме в садо-
водстве, однако первые попытки научного объ-
яснения сущности совершающихся при этом 
явлений были сделаны лишь в XVIII в. Обобще-
ние огромного экспериментального материала 
по изменчивости привитых растений изложе-

но в книге Ч. Дарвина «Изменение животных 
и растений в домашнем состоянии» (1941), но 
большинство опытов с привитыми растениями 
было ориентировано на получение межвидовых 
химер. Возрастному аспекту уделялось значи-
тельно меньше внимания, и лишь с появлением 
работ И. В. Мичурина (1929) началось целена-
правленное изучение влияния возраста материн-
ского растения на развитие его вегетативного 
потомства. Многочисленные опыты с плодовы-
ми деревьями показали, что прививкой черен-
ка с плодоносящего дерева на молодой подвой 
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На примере 25-летнего потомства молодых и зрелых генеративных деревьев сосны кедровой сибирской Pinus 
sibirica Du Tour из припоселковых кедровников юга Западной Сибири, привитых на молодой подвой, изучали 
влияние возраста маточника на вегетативную и генеративную структуру кроны привоев и оценивали сте-
пень эпигенетического наследования возраст-специфических черт морфогенеза. Анализ результатов показал, 
что различия между привоями молодых и зрелых деревьев по генеративной структуре кроны выражены на 
порядок меньше, чем по вегетативной. Онтогенетически более старые привои зрелых деревьев при мень-
ших размерах кроны превосходили привои молодых деревьев по эффективности генеративных процессов 
в пересчете на единицу объема кроны. По уровню роста, который оценивали по размерам ствола и кроны, 
они, напротив, существенно уступали привоям молодых деревьев. Наиболее интересным результатом явля-
ется значительное различие между двумя группами деревьев по характеру ветвления. Привои молодых де-
ревьев ветвились за счет осей старших порядков, сформированных преимущественно из почек регулярного 
возобновления, за счет чего существенно возрастало суммарное число побегов в кроне, а вследствие этого в 
3 раза увеличивалась ее плотность. У привоев зрелых деревьев существенно возрастала доля латентных по-
чек, а ветвление осуществлялось в основном за счет осей первого и второго порядков ветвления, вследствие 
чего кроны привоев зрелых деревьев визуально походили на отдельно взятые ветви из верхних частей кро-
ны онтогенетически старых деревьев. На основании полученных результатов высказано предположение, что 
в вегетативном потомстве деревьев различного онтогенетического состояния эпигенетически наследуется 
прежде всего ростовой потенциал. Качественные преобразования в морфогенезе, к числу которых относится 
и половая репродукция, следует рассматривать как явления второго порядка, как маркеры эпигенетического 
наследования ростового потенциала.
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можно значительно ускорить начало половой 
репродукции. В тот период, когда еще не было 
известно об «эпигенетической памяти» у расте-
ний, И. В. Мичуриным (1929) был сделан очень 
важный вывод о том, что вновь приобретенные 
признаки могут наследоваться.

У лесных древесных растений интерес к во-
просу сохранения возраст-специфических черт 
материнского растения при вегетативном раз-
множении возник в середине XX в. – в период 
расцвета клонального лесоводства (Kleinschmit 
et al., 1993; Плантационное лесоводство, 2007 
и др.). Многочисленные опыты по созданию 
клоновых плантаций быстрорастущих видов 
хвойных в СССР, России (Северова, 1968; Ко-
легова, 1977; Пааль, 1981; Роне, 1990; Долголи-
ков, Попивший, 1992; Ненюхин, 1997; Тарака-
нов и др., 2001; Титов, 2004 и др.) и за рубежом 
(Greenwood, Hutchinson, 1993; Menzies et al., 
2000; Aimers-Halliday et al., 2003 и др.) показа-
ли, что использование прививочного материала 
с онтогенетически зрелых деревьев-доноров не 
позволяет получить вегетативное потомство с 
высоким уровнем роста. Поэтому сейчас в се-
лекции на скорость роста используются моло-
дые маточники (Menzies et al., 2004; Wendling et 
al., 2014 и др.). Известно также, что при привив-
ке в крону молодых неплодоносящих деревьев 
черенков онтогенетически зрелых деревьев у 
последних сохраняется способность к формиро-
ванию генеративных органов (Greenwood et al., 
2010).

Постепенное накопление сведений о способ-
ности отделенных частей растений сохранять 
память о «ростовых привычках», свойственных 
материнским растениям, стало причиной изуче-
ния механизмов, лежащих в основе этих явле-
ний. На сегодняшний день известно, что многие 
биохимические процессы, морфогенез, рост и 
половая репродукция зависят от соотношения 
физиологических и эпигенетических факторов 
(Greenwood et al., 2010; Day, Greenwood, 2011), 
но разграничить их влияние на конкретные про-
цессы и признаки довольно сложно. Особенно 
это касается репродуктивного периода онтогене-
за у древесных видов с продолжительным жиз-
ненным циклом, на протяжении которого рост и 
репродукция происходят параллельно. Обычно 
для решения таких задач исследователи методом 
прививки черенка со зрелого дерева на молодой 
сеянец переносят ткани привоя с известным со-
стоянием генома в новые условия корнеобеспе-
ченности. Сохранение возраст-специфических 
признаков (простых или комплексных) в этом 

случае свидетельствует об их эпигенетической 
памяти, т. е. зависимости от необратимых изме-
нений в экспрессии генов, а изменение призна-
ков под влиянием новой физиологической среды 
(гормонального статуса молодого подвоя) – об 
их зависимости от этой среды: напрямую или 
через обратимые изменения в экспрессии генов.

Сосна кедровая сибирская (кедр сибирский), 
как орехоплодный и при этом медленнорасту-
щий вид, привлекал внимание исследователей 
прежде всего с точки зрения раннего получе-
ния урожаев семян, поэтому основные подхо-
ды при его клонировании связаны с плюсовой 
селекцией и использованием в качестве подвоя 
сосны обыкновенной (Храмова, 1962, 1974; Се-
верова, 1968; Колегова, 1973, 1974; Кузнецова, 
2007; Матвеева и др., 2016 и др.). Как правило, 
маточниками служили зрелые генеративные де-
ревья, что позволяло получить первый урожай 
через несколько лет после прививки (Яблоков, 
1960; Титов, 2007 и др.). Однако при изучении 
этих клоновых культур основное внимание уде-
лялось индивидуальной и географической из-
менчивости. Влияние возраста маточника на ха-
рактер развития привоев у кедра сибирского на 
данный момент не изучено.

Цель данной работы – на примере 25-летне-
го вегетативного потомства молодых и зрелых 
генеративных деревьев кедра сибирского, при-
витых на однородный молодой подвой, исследо-
вать влияние возраста маточника на вегетатив-
ную и генеративную структуру кроны привоев 
и оценить степень эпигенетического наследова-
ния возраст-специфических признаков.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Черенки для прививок собраны с деревьев 
кедра сибирского в двух районах, расположен-
ных в радиусе 20 км от г. Томска (зона подтайги 
Западной Сибири). Первый район – с. Нижне-
Сеченово, припоселковый кедровник разнотрав-
ный, III класса бонитета, полнотой 0.6. В нем с 
1990 г. ведется ежегодный учет плодоношения. 
Почвы серые лесные. Средняя высота деревьев 
на момент сбора черенков составила 24.5 м, 
средний диаметр ствола – 66 см. Несмотря на 
относительно небольшой возраст деревьев кед-
ра – 180–220 лет, насаждение характеризует-
ся возрастной деградацией, что проявляется в 
явном снижении роста и массовом поражении 
стволовой гнилью.

Второй район сбора черенков – с. Некрасо-
во, производственные культуры кедра сибирско-
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го из местных семян. Почвы серые лесные. Де-
ревья размещены в рядах на расстоянии 0.75 м 
друг от друга, с шириной междурядий 3 м. На 
момент сбора черенков их возраст составил 
29 лет, средняя высота 10.5 м, средний диаметр 
ствола 17 см. Около 4 % деревьев насаждения 
вступили в плодоношение, именно с них собра-
ны черенки.

Обе группы деревьев формально находятся 
на репродуктивном этапе развития, но при этом 
значительно дистанцированы друг от друга по 
«шкале» онтогенеза.

Весной 1992 г. черенки привиты на пяти-
летние подвои кедра, размещенные на участке 
клонового архива научного стационара «Кедр» 
Института мониторинга климатических и эколо-
гических систем СО РАН (30 км южнее Томска). 
Подвои выращены в полиэтиленовых контейне-
рах из семян кедра сибирского местного проис-
хождения. В год прививки деревья высажены в 
почву на постоянное место с шириной между-
рядий 4 м и расстоянием в рядах 3 м.

Для анализа вегетативной и генеративной 
структуры кроны в каждой мутовке ствола выби-
рали одну среднюю скелетную ветвь, на которой 
подсчитывали общее число побегов, отдельно 
учитывали побеги с микро- и макростробилами. 
Полученные значения признаков умножались 
на число эквивалентов таких скелетных ветвей 
в мутовке ствола, чтобы определить суммарное 
количество побегов в каждой мутовке, а затем 
и во всей кроне. Измеряли длину генеративных 
ярусов вдоль по стволу.

На женских побегах учитывали число одно-
летних шишек (озими) текущего года. Коли-
чество первичных (из обычных почек возоб-

новления) и вторичных (из латентных почек) 
элементов кроны подсчитывали на спиленных 
модельных ветвях в 5, 10 и 15-й мутовках.

Измерение доли просветов на вертикаль-
ной проекции кроны проводили при помощи 
программного обеспечения AutoCAD 2014 
(Autodesk…, 2014) путем обрисовки общего 
контура кроны дерева и последующей обри-
совки просветов замкнутыми контурами. Далее 
производили заливку внутреннего контура кро-
ны дерева и при помощи встроенной функции 
подсчета площадей вычисляли площадь просве-
тов относительно общей площади вертикальной 
проекции кроны.

При расчетах вариационным рядом служила 
вся совокупность деревьев каждой возрастной 
группы: 26 шт. молодых и 32 шт. зрелых генера-
тивных дерева. Статистические различия меж-
ду выборками оценивали с помощью модуля 
ANOVA. Статистическая обработка проведена с 
помощью программы Statistica 6.0 (2018).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Анализ полученных результатов показал, что 
привои деревьев различного онтогенетического 
состояния существенно различались по разви-
тию ствола и кроны (табл. 1).

Из привитых черенков молодых деревьев-
доноров сформировались высокие деревья со 
сбежистыми стволами, протяженной и широкой 
кроной, крупными ежегодными приростами в 
высоту и по диаметру. Их кроны большего раз-
мера превосходили зрелые деревья по числу по-
бегов на единицу объема. Вегетативное потом-
ство зрелых генеративных деревьев значительно 

Структура кроны вегетативного потомства молодых и зрелых генеративных деревьев сосны кедровой сибирской

Таблица 1. Вегетативная структура кроны

Признак
Привои деревьев

молодых зрелых

Высота дерева, м   7.7 ± 0.4* (lim 5.4–9.8) 5 .6 ± 0.1 (lim 4.4–7.4)
Диаметр ствола, см     19.1 ± 1.0* (lim 12.1–22.1)  11.1 ± 0.4 (lim 7.7–17.2)
Отношение высоты к диаметру     40.9 ± 1.6* (lim 34.3–53.0)    51.7 ± 2.3 (lim 39.7–59.2)
Протяженность кроны, м   7.5 ± 0.5* (lim 5.3–9.8)  5.6 ± 0.2 (lim 4.8–6.6)
Диаметр кроны, м   4.5 ± 0.3* (lim 2.8–5.4)  3.2 ± 0.2 (lim 1.9–4.6)
Число побегов в кроне, шт.        5428 ± 55.2* (lim 4923–6000)        2297 ± 39.1 (lim 1524–3339)
Число побегов на единицу длины 

ствола, шт./м
     712 ± 47.1* (lim 645–781)      370 ± 56.7 (lim 257–525)

Доля просветов на вертикальной 
проекции кроны, %

 11.6 ± 5.3* (lim 2–17.6)     38.8 ± 9.8 (lim 18.6–55.3)

Примечание. Приведены средние значения ± ошибка среднего; * – различия между возрастными вариантами достоверны 
при р = 0.05.
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ниже по высоте, с более тонкими стволами и не-
большими по размеру кронами. По количеству 
ветвей на единицу длины ствола, которая харак-
теризует «ветвистость» кроны, молодые деревья 
почти вдвое превосходили зрелые.

Результаты инструментального анализа 
ажурности и формы кроны показали, что у мо-
лодых деревьев она существенно плотнее, отно-
сительно цельная и с небольшими просветами. 
У зрелых деревьев крона более рыхлая, с явны-
ми признаками дезинтеграции и обособления 
отдельных крупных скелетных ветвей в верхней 
части. Это придает ей характерную для возраст-
ного состояния канделябровидную форму вер-
шины. Доля просветов в этой группе увеличива-
ется более чем в 3 раза.

Уровень апикального доминирования оце-
нивали по соотношению длины ствола к длине 
боковой ветви в трех мутовках ствола (рис. 1).

Наблюдаемое сокращение длины боковых 
ветвей у обеих групп деревьев по направлению 
к основанию кроны мы связываем с постепен-
ным снижением освещенности нижних ветвей. 
Однако средний уровень апикального домини-
рования был на 8.2 % больше у зрелых привоев, 
нежели у молодых, поскольку ветви у последних 
были длиннее. Визуально кроны зрелых приво-
ев похожи на отдельно взятые ветви из верхней 
части кроны онтогенетически старого дерева с 
длинными приростами оси первого и короткими 
второго порядка.

В структуре ветвления крон молодых дере-
вьев наблюдается большее разнообразие по по-
рядкам ветвления (рис. 2).

Максимальное участие в ее сложении при-
нимают ветви второго и третьего порядков, что 
играет значительную роль в увеличении плот-
ности кроны в этом возрасте. Крона зрелых де-
ревьев менее разнообразна по участию ветвей 
старших порядков ветвления. Существенно пре-

обладают оси второго порядка, относительно 
высока доля скелетных ветвей первого порядка. 
Доля осей третьего порядка у них существенно 
меньше, чем у молодых деревьев. Такой харак-
тер распределения способствует формированию 
ажурной кроны у зрелых деревьев.

Специфическим для кедра сибирского при-
знаком возрастных изменений в вегетативной 
структуре кроны является изменение соотно-
шения первичных (из почек регулярного воз-
обновления) и вторичных (из латентных почек) 
элементов. Для этого древесного вида весьма 
характерно формирование мощной вторичной 
кроны на поздних этапах онтогенеза (Скорохо-
дов, 1992), поэтому постепенное увеличение 
доли вторичных ветвей рассматривается как ха-
рактерный возрастной симптом онтогенетиче-
ской зрелости (Горошкевич, Велисевич, 1996). 
Чтобы определить роль первичных и вторичных 
элементов в сложении систем ветвления, рас-
считали их долю на единицу длины побега на 
модельных ветвях из 5, 10 и 15-й мутовок каж-
дого дерева. Анализ полученных результатов 
показал, что привои молодых деревьев ветви-
лись преимущественно за счет почек регуляр-
ного возобновления, роль латентных почек была 
несущественной (табл. 2).

У вегетативного потомства зрелых деревьев 
доля латентных почек в 2 раза и более превы-
шала долю почек регулярного возобновления. 
Возрастные различия в генеративной структу-
ре кроны в отличие от признаков вегетативно-
го развития оказались менее выраженными. По 
всем приведенным показателям не обнаружено 
существенных различий между возрастными 

Рис. 1. Соотношение длины ствола и длины боковой 
ветви, %. Интервалами обозначена ошибка среднего 
значения.

Рис. 2. Соотношение по порядкам ветвления де-
ревьев различного онтогенетического состояния. 
По горизонтальной оси – порядки ветвления, по 
вертикальной – доля побегов различных порядков 
ветвления, %.
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группами (табл. 3). Тем не менее зрелые дере-
вья превосходили молодые по протяженности 
женского генеративного яруса, по концентрации 
женских и мужских побегов в кроне и по коли-
честву шишек в пересчете на площадь проекции 
кроны. Меньшая протяженность мужского гене-
ративного яруса кроны у онтогенетически более 
зрелых деревьев является следствием общего 
уменьшения размеров их кроны.

Эти результаты свидетельствуют о том, что 
у зрелых деревьев генеративные процессы про-
текают с большей эффективностью на единицу 

объема кроны. Об этом же свидетельствует и ха-
рактер корреляционных связей между наиболее 
важными показателями вегетативного и генера-
тивного развития кроны (рис. 3).

У зрелых деревьев ростовые процессы свя-
заны с количеством шишек и генеративных по-
бегов в кроне слабо, тогда как у молодых, на-
против, активный рост отрицательно влияет на 
генеративную функцию. Чем больше площадь 
горизонтальной проекции кроны, тем больше 
генеративных побегов у молодых деревьев, но 
меньше закладывается шишек.Разнонаправлен-

Таблица 2. Доля почек различного происхождения на 10 см длины побега у привоев различного 
онтогенетического состояния

Признак
Привои деревьев

молодых зрелых

Доля почек, %:
регулярного возобновления 1.1 ± 0.12 (lim 0.4–1.7) 0.91 ± 0.26 (lim 0.3–1.5)
латентных 0.54 ± 0.12* (lim 0.2–1.2) 1.37 ± 0.32 (lim 0.5–2.1)

Примечание. Расшифровку значений см. в табл. 1.

Таблица 3. Генеративная структура кроны деревьев различного онтогенетического состояния

Признак
Привои деревьев

молодых зрелых

Доля женского яруса от длины кроны, % 63.6 ± 11.2 (lim 41–77) 64.9 ± 7.2 (lim 53–78)
Доля мужского яруса от длины кроны, % 67.7 ± 10.9 (lim 46–79) 55.6 ± 9.4 (lim 39–71)
Доля женских побегов от числа всех 

побегов кроны, %
  1.1 ± 0.2 (lim 0.9–1.6)     2.0 ± 0.6 (lim 1.0–3.0)

Доля мужских побегов от числа всех 
побегов кроны, %

    29.9 ± 8.8 (lim 12.5–40.4)         35.8 ± 13.6 (lim 13.6–60.3)

Число шишек на площадь проекции 
кроны, шт.

    2.2 ± 0.65 (lim 0.4–6.7)       2.4 ± 0.36 (lim 0.9–4.2)

Примечание. Расшифровку значений см. в табл. 1.

Рис. 3. Коэффициенты ранговой корреляции Спирмэна между признаками вегетативного и генератив-
ного развития кроны: А – среднемноголетний прирост ствола; Б – площадь горизонтальной проекции 
кроны; количество: 1 – женских побегов; 2 – мужских побегов; 3 –шишек.

Структура кроны вегетативного потомства молодых и зрелых генеративных деревьев сосны кедровой сибирской
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ность морфогенеза кроны у деревьев с разным 
возрастом вступления в половую репродукцию 
показана на рис. 4.

Более высокие значения признаков, по кото-
рым можно судить об уровне вегетативного раз-
вития в целом (признаки 1–7), имеют молодые 
деревья. По признакам генеративного развития 
кроны (признаки 7–12) более высокие значения 
имеют зрелые деревья.

Анализ научной литературы показывает, что 
целью многочисленных экспериментов, осно-
ванных на клоновых подходах, является поиск 
возраст-специфических морфологических при-
знаков, имеющих устойчивое наследование при 
перемещении растительного материала в новые 
физиологические условия. Однако результаты 
этих исследований свидетельствуют о сложно-
сти разграничения эпигенетического и макрофи-
зиологического факторов онтогенеза, а зачастую 
и о комплексном его контроле (Day, Greenwood, 
2011).

С одной стороны, есть доказательства того, 
что онтогенетический возраст маточника влия-
ет на развитие его вегетативного потомства, 
демонстрируя, таким образом, сохранение эпи-

генетической памяти. На примере сосны ладан-
ной Pinus taeda L. (Greenwood, 1984), сосны 
лучистой Pinus radiate D. Don (Bolstad, Libby, 
1982), лиственницы американской Larix laricina 
(Du Roi) K. Koch (Greenwood et al., 1989), псев-
дотсуги Мензиса Pseudotsuga menziesii (Mirb.) 
Franco (Ritchy, Keeley, 1994), сосны Эллиота 
Pinus elliottii Engelm. (Parker et al., 1995), ели 
красной Picea rubens Sarg. (Greenwood et al., 
2010) и сосны обыкновенной Pinus sylvestris L. 
(Долголиков, 1970; Пихельгас, 1973) показано, 
что характер ветвления и способность к половой 
репродукции практически целиком зависели от 
внутреннего эпигенетического регулирования.

Другие исследователи считают, что истин-
ное старение лежит не на клеточном уровне, а 
является свойством системного уровня, т. е. оно 
проявляется в меристеме под воздействием мак-
рофизиологических факторов. К примеру, одно-
летние сеянцы сосны ладанной (Schmidtling, 
Greenwood, 1993), привитые в крону взросло-
го дерева, давали женские и мужские строби-
лы уже через 3–5 лет, и их количество было в 
20 раз больше, чем у пятилетних интактных 
деревьев на плантации. Аналогичные данные 
получены по лиственнице сибирской Larix 
sibirica Ledeb. (Авров, 1981), ели сибирской 
Picea obovata Ledeb. и пихты сибирской Abies 
sibirica Ledeb. (Проказин, 1973). На основании 
этого высказано предположение, что способ-
ность к половой репродукции в большей мере 
зависит от физиологического статуса подвоя. 
При прививке разновозрастных черенков ясеня 
обыкновенного Fraxinus excelsior L., клена бело-
го Acer pseudoplatanus L., сосны обыкновенной 
(Mencuccini et al., 2005), псевдотсуги Мензиса 
(Bond et al., 2007) и ели сибирской (Проказин, 
1973; Долголиков, 1984) на молодой подвой 
скорость роста стала одинаковой у черенков 
разного возрастного состояния, хотя у материн-
ских деревьев она резко уменьшалась по мере 
увеличения их абсолютного возраста, т. е. воз-
раст-специфические черты морфогенеза на си-
стемном уровне вернулись к ювенильному со-
стоянию, что выразилось в одинаковом размере 
растений. С одной стороны, эти результаты ста-
вят под сомнение необратимость изменений фи-
зиологической активности, которые запускают-
ся экспрессией генов внутри клеток меристемы 
в процессе их возрастного развития. С другой 
стороны, данные выводы были сделаны через 
несколько лет после прививки, и, возможно, по 
этой причине не учли кратковременный эффект 
реювенилизации.

Рис. 4. Структура кроны молодых (сплошная серая 
линия) и зрелых (пунктирная черная линия) деревьев 
по признакам вегетативного и генеративного разви-
тия. Цифрами обозначены номера признаков: 1 – вы-
сота ствола; 2 – диаметр ствола; 3 – длина кроны; 
4 – диаметр кроны; 5 – число побегов в кроне; доля: 
6 – ауксибластов; 7 – латентных почек; 8 – женско-
го яруса; 9 – мужского яруса; 10 – женских побегов; 
11 – мужских побегов; 12 – число шишек на площадь 
проекции кроны.
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Усложняет познание сути механизмов, дви-
жущих онтогенезом, и тот факт, что одни и те 
же признаки (простые или комплексные) могут 
быть отнесены к эпигенетически стабильным 
или лабильным в зависимости от возраста экс-
периментальных объектов или от их видовой 
принадлежности, которая определяет различия 
в скорости онтогенеза и выраженности топофи-
зиса. Например, большинство исследователей 
сходится во мнении, что особенности структу-
ры листового аппарата (Greenwood et al., 1989; 
Hutchison et al., 1990 и др.) и характер ветвле-
ния (Greenwood et al., 1989, 2010; Schmidtling, 
Greenwood, 1993; Ritchy, Keeley, 1994 и др.) 
проявляют устойчивое эпигенетическое насле-
дование. Способность к половой репродукции 
зависит как от возраста маточника (Mirov, 1951; 
Barnes, Bingham, 1963; McDaniel, Einert, 1976; 
Greenwood, Gladstone, 1978; Greenwood et al., 
2010 и др.), так и от физиологического статуса 
подвоя (Авров, 1973; Проказин, 1973; Mencuccini 
et al., 2005; Bond et al., 2007 и др.). Характер апи-
кального доминирования имеет комплексную 
природу регулирования (Greenwood et al., 2010). 
Все эти факты говорят о том, что проблема регу-
ляции онтогенеза древесных видов весьма дале-
ка от разрешения и находится на этапе накопле-
ния информации.

Особенности роста и семеношения прививок 
кедра сибирского в большинстве случаев изуча-
ли на примере географических культур (Храмо-
ва, 1962, 1974; Колегова, 1973, 1977; Кузнецова, 
2007 и др.), реже – орехоплодных плантаций (Ти-
тов, 2007). Маточниками при этом служили он-
тогенетически зрелые деревья. Их возраст, судя 
по публикациям, не всегда известен, поскольку 
не ставилась цель оценить влияние возраста де-
ревьев-доноров на развитие их вегетативного 
потомства. Тем не менее они дают общее пред-
ставление о способности кедра к половой репро-
дукции в течение первых лет после прививки.

Из опытов по интродукции этого вида за 
пределами ареала известно, что черенки, при-
витые на сосну обыкновенную, начинают семе-
ношение на второй-четвертый год после при-
вивки (Рябчинская, Рябчинский, 1958; Северова, 
1958, 1968; Алимбек, 1965; Камалтинов, 1965 
и др.). Если черенки собраны с дерева, не всту-
пившего в половую репродукцию, цветение у 
привоев начинается гораздо позже (Вересин, 
Улюкина, 1970). Аналогичные сведения приво-
дят Н. Ф. Храмова (1974) по прививкам кедра 
на сосне и Е. В. Титов (2007) по прививкам на 
кедровом подвое в пределах ареала.

Другие опыты не подтвердили раннее семе-
ношение у прививок. По данным А. В. Хохрина 
(1966), привитые мужские и женские побеги в 
течение 10 лет функционировали как ростовые. 
По наблюдениям Н. Ф. Колеговой (1973, 1977) 
у пятилетних прививок кедра на сосне не отме-
чено случаев женского цветения, хотя мужские 
стробилы формировались. Отсутствие семено-
шения у прививок кедра на сосне в Краснояр-
ской лесостепи А. И. Ирошников с соавт. (1971) 
объясняют обильным приростом органической 
массы, которая тормозит закладку генератив-
ных почек. Н. Ф. Храмова (1974), анализируя 
особенности развития черенков столетних дере-
вьев кедра на пяти-шестилетних подвоях сосны 
обыкновенной, отмечает, что усиленный рост и 
ветвление в первое десятилетие после прививки 
находятся в антагонизме с семеношением.

Отсутствие единого мнения по поводу на-
следования способности к половой репродукции 
у привоев зрелых деревьев кедра на молодом 
подвое, по нашему мнению, следует рассматри-
вать как свидетельство комплексной регуляции 
этого сложного процесса. С одной стороны, 
привои зрелых деревьев вступают в половую 
репродукцию гораздо раньше молодых. С дру-
гой стороны, явно прослеживается эффект ре-
ювенилизации, сопровождающийся усилением 
роста привоев и ослаблением или прекращени-
ем семеношения.

По формированию вегетативной структуры 
кроны кедра сибирского литературные данные 
весьма ограниченны, особенно в отношении 
влияния возраста маточника на развитие приво-
ев. Мы можем сослаться лишь на одну публика-
цию Е. В. Титова (2006), в которой обсуждается 
опыт создания плантаций на получение кедро-
вой древесины с использованием быстрорасту-
щих гетерозисных гибридов. В ней обращается 
внимание на устойчивое наследование скорости 
роста и характера ветвления у привоев быстро-
растущих гибридов, а в качестве наиболее ха-
рактерной особенности рассматривается слабое 
развитие боковых ветвей на фоне преобладаю-
щего роста терминального побега.

Анализ результатов, полученных в ходе на-
стоящего исследования, показал, что различия 
между молодыми и зрелыми деревьями по ге-
неративной структуре кроны выражены на по-
рядок меньше, чем по вегетативной структуре. 
Онтогенетически зрелые деревья при меньших 
размерах кроны превосходили молодые по эф-
фективности генеративных процессов в пере-
счете на единицу объема кроны. По уровню ро-
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ста, который мы оценивали по размерам ствола 
и кроны, они, напротив, существенно уступали 
молодым деревьям. Однако наиболее интерес-
ным результатом, на наш взгляд, являются раз-
личия между двумя группами деревьев по ха-
рактеру ветвления, причем это проявляется на 
различных уровнях организации кроны. У мо-
лодых деревьев более активное участие в фор-
мировании систем ветвления принимали ветви 
старших порядков, за счет чего существенно 
возрастало суммарное число побегов в кроне, а 
вследствие этого в 3 раза увеличивалась плот-
ность кроны. Наши результаты в целом согласу-
ются со сделанными ранее выводами о том, что 
характер ветвления, вероятнее всего, обусловлен 
эпигенетически (Greenwood et al., 1989, 2010; 
Schmidtling, Greenwood, 1993; Ritchy, Keeley, 
1994 и др.).

Весьма неожиданными оказались возраст-
ные различия по уровню апикального домини-
рования. Считается, что преобладание роста 
ствола над ростом ветвей является неотъемле-
мой чертой морфогенеза молодых деревьев на 
прегенеративном этапе онтогенеза. Это вполне 
логично объясняется жизненной стратегией лес-
ных древесных видов, которые должны занять 
место в верхнем пологе насаждения до наступ-
ления половой репродукции. В данном случае 
мы наблюдаем пример «сверхдоминирования» 
у зрелых деревьев, и этот результат свидетель-
ствует о том, что сложные «морфологические 
блоки», которые проявляются в характере со-
подчинения осей различного ранга, представля-
ют собой итог комплексного регулирования со 
стороны эпигенетических и физиологических 
факторов.

Важным результатом является увеличение 
доли латентных почек в структуре систем вет-
вления у онтогенетически зрелых привоев. Из-
вестно, что у многих видов вторичные системы 
ветвления из латентных почек формируются по 
мере старения дерева, в процессе регенерации 
кроны после ее повреждения или, наоборот, 
после резкого улучшения условий освещенно-
сти в распадающихся насаждениях (Ляшенко, 
1964; Ishii, 2011 и др.). Однако кроны исследо-
ванных нами деревьев обеих возрастных групп 
не повреждены и развивались в одинаковых 
условиях. Это позволяет предположить, что 
формирование вторичной кроны на поздних эта-
пах онтогенеза зависит не столько от изменения 
внешних условий, сколько от реально происхо-
дящих эпигенетических изменений, связанных 
со старением древесного организма.

Как согласуются наши результаты с име-
ющимися на данный момент представления-
ми в прикладной и фундаментальной биоло-
гии? В прикладной биологии еще со времен 
И. В. Мичурина (1929) известно, что прививка 
зрелого черенка в крону молодого подвоя дает 
раннее и обильное плодоношение. В фундамен-
тальной науке общепринятая теория онтогенеза 
основывается на идее появления, усиления и 
исчезновения способности к половой репродук-
ции, что проявляется в последовательной сме-
не виргинильного, генеративного и сенильного 
этапов, т. е. в ходе онтогенеза рост изменяется в 
основном по макрофизиологическим причинам 
(Казарян, 1969). Связано это с изменением кор-
нелистовой функциональной корреляции, кото-
рая постепенно усиливается по мере взросления 
молодого дерева и увеличения его вегетативной 
мощности. Каждому уровню этой вегетативной 
мощности соответствует новое качественное со-
стояние морфогенеза: включаются или выклю-
чаются гены, ответственные за эти качественно 
новые явления. Предполагается, что в этом и со-
стоит сущность онтогенеза, поэтому любая из 
существующих периодизаций онтогенеза осно-
вывается на качественных новообразованиях в 
морфогенезе.

Судя по нашим результатам, последователь-
ная смена этапов онтогенеза, как процесса ре-
ализации генетической программы развития, 
характеризуется не качественными преобразо-
ваниями в морфогенезе, а ростовым потенциа-
лом – увеличением и убыванием вегетативной 
мощности. Поэтому в вегетативном потомстве 
эпигенетически наследуется именно ростовой 
потенциал. Качественные же преобразования в 
морфогенезе, включая половую репродукцию, – 
всего лишь маркеры этого процесса.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

У 25-летних привоев молодых и зрелых ге-
неративных деревьев наиболее существенные 
различия наблюдаются в вегетативной структу-
ре кроны и, по-видимому, в значительной мере 
зависят от эпигенетического фактора регуляции 
онтогенеза. Возрастные особенности вегетатив-
ного морфогенеза проявляются на различных 
уровнях организации кроны: в соотношении ко-
личества латентных почек и почек регулярного 
возобновления, в структуре систем ветвления, в 
соотношении осей различного порядка ветвле-
ния, в характере апикального доминирования, 
в результате чего у привоев со временем фор-
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мируются кроны, похожие на фрагменты крон 
маточных деревьев. Возрастные различия в ге-
неративной структуре кроны привоев выраже-
ны гораздо меньше, поэтому мы полагаем, что в 
вегетативном потомстве эпигенетически насле-
дуется прежде всего ростовой потенциал. Каче-
ственные преобразования в морфогенезе, к чис-
лу которых относится и половая репродукция, 
следует рассматривать как маркеры эпигенети-
ческого наследования ростового потенциала и 
явления второго порядка.

Работа выполнена при поддержке Россий-
ского научного фонда (грант № 18-16-00058).
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CROWN STRUCTURE OF VEGETATIVE PROGENY OF YOUNG 
AND MATURE GENERATIVE TREES OF THE SIBERIAN STONE PINE

S. N. Velisevich, A. V. Popov, S. N. Goroshkevich
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Prospekt Akademicheskiy, 10/3, Tomsk, 634055 Russian Federation
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The study was performed on 25-year-old grafted progeny of young and mature generative trees of the Siberian stone 
pine Pinus sibirica Du Tour. The Siberian stone pine forests in the south of Western Siberia, grafted on a young tree 
stock, the influence of the age of the mother tree on the vegetative and generative crown structure of the grafters 
and the degree of epigenetic inheritance of age- specific features of morphogenesis were studied. The analysis of 
the results showed that the differences between the grafting of young and mature trees according to the generative 
structure of the crown are expressed by an order less than in the vegetative structure. Ontogenetically, older grafts 
of mature trees with smaller crown sizes were superior to those of young trees due to the efficiency of generative 
processes in terms of the unit volume of the crown. According to the level of growth, which was estimated by the 
size of the stem and crown, they were significantly inferior to the grafts of young trees. The most interesting result 
is a noticeable difference in branching between the two groups of trees. The grafts of young trees were branched in 
accord with older axesformed mainly from the buds of regular renewal, due to which the total number of shoots in 
the crown increased substantially and, as a result, its density increased threefold. The share of latent buds in the grafts 
of mature trees increased substantially, and branching was developing mainly due to the first and second branching 
axes; as a result, the crowns of the grafting of mature trees visually resembled separate branches from the upper 
parts of the crown of ontogenetically old trees The results obtained imply that in the vegetative progeny of trees of 
a different ontogenetic state, the growth potential is primarily epigenetically inherited. Qualitative transformations 
in morphogenesis, including sexual reproduction, should be considered as secondary phenomena, as markers of 
epigenetic inheritance of growth potential.
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