
102

УДК 582.47:581.8:58.073 

СУРСО Михаил Вольдемарович, кандидат 
биологических наук, старший научный сотрудник 
лаборатории экологии популяций и сообществ 
Института экологических проблем Севера 
Уральского отделения РАН (г. Архангельск). Автор 
60 научных публикаций в т. ч. двух монографий

МОРФОЛОГО-АНАТОМИЧЕСКИЕ ИЗМЕНЕНИЯ  
ВЕГЕТАТИВНЫХ ОРГАНОВ И СТРУКТУР ХВОЙНЫХ ВИДОВ  
ПРИ ГАЛЛООБРАЗОВАНИИ*

Приводятся результаты морфолого-анатомического изучения галлов можжевельника обыкновенного, 
вызываемых двухмутовчатой можжевельниковой галлицей Oligotrophus panteli Kieffer, и ели аянской, вы-
зываемых елово-лиственничным хермесом Adelges laricis Vallot. Формирование галлов O. panteli обуслов-
лено прекращением функционирования апикальной меристемы побега и разрастанием хвои двух верхних 
мутовок. Значительные изменения анатомического строения отмечены в хвое внутренней мутовки галла. 
Характерной особенностью строения галлов A. laricis является разрастание базальной части хвои, отсут-
ствие эндодермы и складчатости стенок клеток мезофилла хвои, дисфункция смоляных каналов. Суще-
ственные изменения наблюдаются в базальной части хвоинок, формирующих галлы.
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БИОЛОГИЯ

Галлы насекомых являются примером при-
способительных реакций генотипа и, хотя со-
стоят из тканей растений, их формирование в 
значительной степени обусловлено биологией 
вызывающих их видов насекомых (их гено-
мом, составом секрета слюны, особенностя-
ми питания и продуктами жизнедеятельности 
развивающихся личинок). Процессы, лежа-
щие в основе морфогенеза галлов насекомых, 
все еще не вполне понятны. Однако замечено, 

что насекомые, индуцирующие галлы, чаще 
откладывают яйца в молодые ткани, так как в 
этих тканях наблюдается более высокий уро-
вень метаболизма, и они обладают более вы-
соким потенциалом для дифференциации [14]. 
К настоящему времени известно более 13 000 
галлообразующих видов насекомых, принад-
лежащих к различным таксономическим груп-
пам. Галлы насекомых представляют более или 
менее изолированную среду их обитания и от-
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личаются многофункциональностью и исклю-
чительным разнообразием [17].

Морфолого-анатомическое изучение тера-
тологических изменений побегов можжевель-
ника обыкновенного выполнено на примере 
галлов (тератоморф), возникающих в резуль-
тате заселения его почек двухмутовчатой мож-
жевельниковой галлицей Olygotrophus panteli 
Kieffer (Diptera: Cecidomyiidae), распростра-
ненной по всему ареалу Juniperus communis [5, 
7, 9, 18, 19]. Хотя внешний облик этих галлов 
общеизвестен, в литературе имеются лишь их 
единичные морфологические описания [13, 
16]. Анатомическое исследование этих галлов 
до настоящего времени не проводилось.

Для рода Oligotrophus всего описано 10 ви-
дов, среди которых известно не менее 4 видов, 
чьи личинки развиваются на можжевельнике 
обыкновенном: O. gemmarum Rübsaamen (= 
Schmidtiella gemmarum Rübsaamen), O. juniperi-
nus L. (= Tipula juniperina L.), O. panteli Kieffer, 
O. schmidti Rübsaamen [8]. Все виды рода Oli-
gotrophus, чьи личинки развиваются в почках 
Juniperus ssp. морфологически весьма сходны. 
Поэтому при их идентификации необходимо 
также учитывать морфолого-анатомические 
особенности вызываемых ими галлов [13]. От-
личительной особенностью галлов, вызывае-
мых двухмутовчатой можжевельниковой гал-
лицей, является то, что они образуются из двух 
верхушечных мутовок хвои. Почти вся жизнь 
двухмутовчатой можжевельниковой галлицы 
протекает на стадии личинки внутри галла. 
Продолжительность жизни взрослых галлиц не 
превышает 2-3 дней, и в течение этого времени 
происходит размножение и расселение вида [2].

Морфолого-анатомическое изучение гал-
лов ели аянской выполнено на примере галлов 
елово-лиственничного хермеса – Adelges laricis 
Vallot (Homoptera: Adelgidae). К настоящему 
времени известно около 70 видов хермесов. 
Однако следует отметить, что многие из этих 
видов имеют таксономическую неопределен-
ность из-за морфологических различий форм 
одного и того же вида, развивающихся на раз-
ных растениях-хозяевах [10].

Елово-лиственничный хермес является го-
лоциклическим видом, полный двухгодичный 
жизненный цикл которого включает 5 гене-
раций [6]. На первичном хозяине (ели) раз-
виваются 3 поколения, на вторичном хозяине 
(лиственнице) – 2 поколения. Половое поко-
ление (sexualis) развивается из яиц, отложен-
ных партеногенетической самкой-полоноской 
(sexuparae), перелетевшей с вторичного хо-
зяина, и состоит из спаривающихся самцов и 
самок. После спаривания каждая из таких са-
мок откладывает под чешуйки коры по одному 
крупному яйцу, из которого выходит личинка 
основательницы (fundatrices). Личинка зимует 
на стадии нимфы на вегетативной почке или 
вблизи нее. Ранней весной она возобновляет 
питание, индуцируя трансформацию развива-
ющейся почки в галл. После серии линек ним-
фа перерождается во взрослую самку-основа-
тельницу, которая делает большую кладку яиц. 
Из этих яиц вылупляются личинки переселен-
цев (gallicolae), которые переползают на фор-
мирующийся галл, и в дальнейшем питаются и 
развиваются в закупорившихся камерах галла, 
тем самым завершая его окончательное фор-
мирование. К середине вегетационного пери-
ода галлы засыхают, их камеры вскрываются. 
К этому времени нимфы переселенцев после 
серии линек перерождаются в крылатых пар-
теногенетических самок (migrantes alatae), ко-
торые перелетают на вторичного хозяина. Эти 
самки откладывают на хвое лиственницы яйца, 
из которых выходят зимующие личинки (emi-
grantes). Весной, после серии линек личинки 
перерождаются в бескрылых самок. Часть этих 
самок продолжает размножаться партеногене-
тически, и дает неопределенно длинный ряд 
постепенно вырождающихся поколений бес-
крылых самок на лиственнице. Другая часть 
перерождается в sexuparae и возвращается на 
первичного хозяина. Таким образом, в форми-
ровании галлов на ели участвуют 2 поколения 
елово-лиственничного хермеса: fundatrices и 
gallicolae.

Материалы и методика. Галлы двухмутов-
чатой можжевельниковой галлицы были собра-



104

ны в северной подзоне тайги (Архангельская 
область) в природных популяциях можжевель-
ника обыкновенного в вегетационные периоды 
2009–2012 годов. Галлы елово-лиственничного 
хермеса были собраны в средней части о. Са-
халин (район пос. Тымовский) с естественно 
произрастающей здесь ели аянской в середине 
июня 2012 года. Галлы, вегетативные почки, 
хвоя и однолетние побеги можжевельника и 
ели фиксировались в неразбавленном этаноле. 
Внешнее визуальное изучение галлов прово-
дилось на бинокулярном микроскопе МБС-10. 
Фотографирование объектов производилось 
при помощи окулярной насадки с лицензион-
ным программным обеспечением ScopePhoto. 
Постоянные микротомные препараты изго-
тавливались общепринятыми методами [4]. 
Микротомные срезы толщиной 8-12 мкм изго-
тавливались на салазочном микротоме МС-2. 
Срезы для временных препаратов изготавлива-
лись на микротоме с вибрирующими лезвиями 
HM 650V Microm. Срезы окрашивались мети-
ловым зеленым – пиронином G [1]. Препара-
ты просматривались и фотографировались при 
помощи лабораторного светового микроскопа 
AxioScope A1 (Zeiss) в комплекте с цифро-
вой камерой Canon G10 и лицензионным про-
граммным обеспечением AxioVision (Zeiss). 
Электронно-микроскопические исследования 
выполнены на электронном сканирующем ми-
кроскопе Sigma-Zeiss.

Результаты и обсуждение. Визуально 
вполне сформировавшиеся галлы, вызываемые 
Oligotrophus panteli, представляют собой кув-
шинообразные морфозы на кончиках побегов, 
расширенные в базальной части (рис. 1). Эти 
тератоморфы образуются в самом начале веге-
тационного периода с началом роста побегов 
за счет разрастания хвои двух верхних мутовок 
при одновременном прекращении терминаль-
ного роста побега. При таком порядке форми-
рования галла следующая в акропетальном по-
рядке мутовка хвои оказывается заключенной 
внутри сомкнувшимися краями листьев ниже-
лежащей мутовки. Верхушки листьев наруж-
ной мутовки остаются разобщенными и слег-

ка отогнутыми наружу. Всего в формировании 
галла участвуют только две самые верхние му-
товки. Внутреннее пространство галла служит 
домиком-убежищем для развивающейся оди-
ночной личинки насекомого. При этом верхняя 
(абаксиальная) сторона хвои внутренней му-
товки, обращенная к центру галла, плотно со-
прикасается с телом личинки. Размеры галлов 
сильно варьируют, и составляют, в среднем, 
11-17 (22) мм. В классификации Б.М. Мамаева 
[3] двухмутовчатая можжевельниковая галлица 
отнесена к фитофильным эндобионтам и весь 
цикл своего развития от яйца до куколки за-
вершает в узкой камере галла. Личинка имеет 
веретеновидную форму и оранжевую окраску. 
Окукливание происходит ранней весной, непо-
средственно перед вылетом имаго. 

Порядок формирования и анатомическое 
строение галлов во многом обусловлено стро-
ением вегетативных структур можжевельни-
ка. Сформировавшиеся вегетативные почки 
можжевельника лишены покровных чешуй. В 
нижней части они прикрыты чешуевидными 
листьями. Заложение листовых примордиев 
происходит в акропетальной последовательно-
сти. Общий план строения апикальных мери-
стем побега можжевельника аналогичен апек-
сам побегов у других голосеменных. Эпидермис 
хвои можжевельника состоит из одного ряда 
мелких толстостенных клеток. Под эпидерми-
сом располагается гиподерма, также состоящая 
из одного ряда клеток. Мезофилл хвои состоит 
из довольно крупных изодиаметрических тон-
костенных клеток. Проводящая ткань состоит 
из одного пучка и занимает центральное место 
на поперечном срезе хвои. Ксилема расположе-
на на адаксиальной, флоэма – на абаксиальной 
стороне проводящего пучка. Трансфузионная 
ткань располагается справа и слева от прово-
дящего пучка. Эндодерма не выражена. Един-
ственный смоляной канал довольно крупный и 
расположен между жилкой и нижней эпидер-
мой. Характерной особенностью первичного 
строения стебля можжевельника обыкновенно-
го является наличие в первичной коре стебля 
трех крупных смоляных каналов. Паренхима 
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первичного стебля состоит из довольно круп-
ных живых тонкостенных изодиаметрических 
клеток, в центре побега (по кругу) располага-
ется от 9 до 12 проводящих пучков, разделен-
ных узкими межпучковыми зонами. Вторичная 
ксилема и вторичная флоэма  формируются в 
результате деятельности камбия. Паренхима 
сохраняется в сердцевине. Смоляные каналы в 
первичной коре по мере формирования побега 
врастают во вторичную кору и разрушаются 
(обычно уже на 3-4 год).

При заселении почки личинкой можжевель-
никовой галлицы функционирование апикаль-
ной меристемы побега прекращается. Заложе-
ние новых примордиев хвои не возобновляется. 
Однако проводящая система побега продолжа-
ет функционировать вплоть до формирования 
вторичного строения стебля. Все основные 
анатомические структуры хвои наружной му-
товки (смоляной канал, проводящий пучок, 
эпидермис, гиподерма, паренхима) сохраняют-

ся (рис. 2). Трансфузионная ткань не выражена, 
или выражена слабо. Разрастание хвоинок на-
ружной мутовки происходит в основном за счет 
увеличения объема паренхимы. Общее число 
клеток паренхимы на поперечных срезах хвои 
наружной мутовки в центральной части галлов 
варьирует от 630 до 770, тогда как в нормально 
развитой хвое можжевельника оно составляет 
от 185 до 325 клеток. Форма и размеры парен-
химатических клеток в хвое наружной мутов-
ки галла сохраняются. Эпителиальные клетки, 
выстилающие смоляной канал, в значительной 
степени разрушаются. В сформировавшемся 
галле сохраняется лишь один слой эпителия.

Соприкасающиеся края хвоинок внутрен-
ней мутовки галла срастаются, при этом по-
верхности всех трех хвоинок, обращенные к 
центру, на поперечном срезе вместе образуют 
форму правильного круга, повторяющую фор-
му тела личинки. Основной отличительной 
особенностью анатомического строения хвои, 
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Рис. 1. Тератологические изменения хвои можжевельника обыкновенного, вызываемые 
двухмутовчатой можжевельниковой галлицей Oligotrophus panteli: а – молодые галлы, начало 
вегетационного периода (июнь); б – сформировавшийся галл, конец вегетационного периода 
(август); в – хвоя наружной (вверху) и внутренней (внизу) мутовок галла, слева адаксиальная, 
справа – абаксиальная сторона листа; г – куколка, сформировавшаяся из перезимовавшей 
личинки, извлеченная из галла в начале июня, непосредственно перед вылетом имаго
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сформировавшей галл, является образова-
ние довольно значительного числа клеток 
механической ткани, локализующихся непо-
средственно под гиподермой и вокруг прово-
дящего пучка, и придающих галлу высокую 
механическую прочность. В нормально раз-
вивающейся хвое можжевельника обыкно-
венного механическая ткань локализована 
между флоэмой и наружным слоем клеток 
эпителия смоляного канала. В галлах ме-
ханическая ткань наиболее сильно развита 
в хвоинках внутренней мутовки (рис. 2 б, 
показана стрелками). Наиболее заметные 
изменения анатомической структуры также 
происходят в хвое внутренней мутовки гал-
ла. Клетки паренхимы трансформируются в 
мелкие, относительно толстостенные клетки 
округлой формы. Вместе с клетками механи-
ческой ткани общее число таких клеток на 
поперечных срезах хвоинок в центральной 
части галла достигает 720-880. Эпители-
альная ткань смоляного канала в хвое вну-

тренней мутовки галла полностью дегради-
рует. Сам смоляной канал в значительной 
степени сдавливается и деформируется и, 
по-видимому, перестает функционировать.  
Проводящий пучок сохраняется. Трансфу-
зионная ткань не выражена, или выражена  
слабо. 

В базальной части галла, вблизи его осно-
вания, хвоинки наружной мутовки срастаются 
краями, формируя одну общую для всех них 
ткань. Клетки паренхимы при этом значитель-
но увеличиваются в размерах, теряя цитоплаз-
му, однако их стенки все еще остаются такими 
же тонкими.

Галлы продолжают самостоятельно функ-
ционировать и после того, как имаго покинет 
их. Засыхают и отпадают они обычно лишь 
на третий год. Терминальный рост побега 
при этом прекращается. Общее число галлов 
на одной особи можжевельника, заселенной 
галлицами, может варьировать от одного до 
нескольких тысяч.
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Рис. 2. Поперечные срезы галлов, вызываемых можжевельниковой 
двухмутовчатой галлицей Oligotrophus panteli: а – средняя часть галла; б – верхушка 
(стрелками показаны новообразования механической ткани); в – наружная листовая 
пластинка в верхней части галла
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Галлы елово-лиственничного хермеса 
внешне схожи с молодыми сосновыми шишка-
ми (pine-apple galls) (рис. 3). Такая характерная 
форма галлов обусловлена латеральным раз-
растанием базальной части хвоинок, которые 
смыкаются краями, в результате чего внутри 
галла формируются многочисленные камеры, в 
которых развиваются личинки (gallicolae). Чис-
ло камер варьирует от 28 до 56, и от их количе-
ства в значительной степени зависят размеры 
галла. Разросшаяся базальная часть хвоинок 
только что сформировавшегося галла розового 
или красноватого цвета. Кончики значитель-
ного числа хвоинок в галлах имеют капельно-
видную форму из-за поперечной перетяжки, 
обусловленной, по-видимому, дисфункцией 

проводящей системы. 
Формирование галла сопровождается зна-

чительными изменениями анатомического 
строения слагающих его хвоинок. Нормально 
развитая хвоя ели имеет характерное строение 
(рис. 4). Эпидермис однослойный. Под эпидер-
мисом расположена гиподерма, также состоя-
щая из одного слоя толстостенных клеток, лишь 
центральная часть гиподермы на адаксиальной 
стороне хвои слагается двумя слоями клеток. 
Проводящий пучок окружен трансфузионной 
тканью, которую облегает однослойное коль-
цо эндодермы. На абаксиальной стороне хвои, 
непосредственно под гиподермой расположе-
ны два смоляных канала, каждый из которых 
окружен одним слоем клеток эпителия. Клетки 
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Рис. 3. Внешний вид галлов Adelges laricis и их обитателей: а – общий вид галла, в его нижней 
части видна одна вскрытая камера; б – продольный разрез галла; в – формирование камер галла;  
г – линяющая личинка gallicolae; д – продуты линьки gallicolae; е – нимфы gallicolae



108

мезофилла довольно крупные, с хорошо вы-
раженной складчатостью клеточных стенок, 
слегка вытянутые в радиальном направлении и 
немного угловатые.

Гормональное перерождение тканей хвои в 
результате инъекции секрета слюнных желез 
fundatrices приводит к необратимым катастро-
фическим изменениям анатомического стро-
ения хвои и связанным с ними изменениями 
ее биохимического состава. Так, в тканях гал-
лов содержится значительно больше липидов, 
крахмала, антоцианина и таннина и меньше – 
фенольных соединений и фотосинтетических 
пигментов [11, 12, 15].

Наиболее существенные изменения анато-
мического строения наблюдаются в базальной 
части хвоинок, слагающих галл (рис. 5). Смо-

ляные каналы и эндодерма здесь отсутствуют. 
Гиподерма не выражена. Проводящий пучок 
сохраняется. Клетки паренхимы многочислен-
ные, разных размеров, на поперечных срезах 
более крупные в центральной части, вытяну-
тые радиально или округлые, угловатые, без 
складчатости стенок. Наибольшее увеличение 
количества клеток паренхимы наблюдается на 
абаксиальной стороне в зоне, прилегающей к 
камере галла. Хлоропласты замещаются на 
лейкопласты и амилопласты. Клетки паренхи-
мы, прилегающие к камерам галлов, быстро 
утрачивают протопласты в результате соса-
ния gallicolae. Соприкасающиеся стороны раз-
росшихся в базальной части хвоинок слабо 
скреплены зубчатой сшивкой, образованной 
выростами эпидермиса. Камеры галла быстро 
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Рис. 4. Анатомическое строение нормально развитой хвои ели аянской (вверху) и 
кончиков хвоинок в галлах Adelges laricis (внизу). Справа – анатомическое строение 
проводящего пучка. Стрелками указаны недоразвившиеся смоляные канала в хвое галлов
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заполняются продуктами жизнедеятельности 
gallicolae. Под эпидермисом, во внутренних 
слоях паренхимы со стороны, прилегающей к 
камере галла, начинается разрушение тканей. 
На поперечных срезах базальной части хвои 
разрушенные участки ткани паренхимы имеют 
характерное круговое расположение. Посте-
пенно разрушенные участки сливаются, и круг 
замыкается, что, наряду с дисфункцией про-
водящего пучка приводит к засыханию галла. 
При засыхании галла зубчатая сшивка эпидер-
миса разрушается и камеры вскрываются. Не-
контролируемое деление, примитивный план 
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Рис. 5. Анатомическое строение хвои в базальной части галлов Adelges  
laricis у ели аянской: а – поперечный срез базальной части хвои; б – продольный срез 
центральной части хвои; в – выросты эпидермиса, формирующие зубчатую сшивку 
краев хвоинок галла; г – эпиблема раковых клеток паренхимы (показана стрелками)

строения и форсированная деградация клеток 
паренхимы в базальной части хвои галлов по-
зволяет предположить, что в результате гормо-
нального перерождения происходит их транс-
формация в раковые клетки (рис. 5 г).

Изменения анатомической структуры в 
кончиках хвоинок, слагающих галлы не столь 
драматичны, хотя все же довольно существен-
ны (рис. 4). Проводящий пучок (ксилема и 
флоэма) здесь сохраняется. Эндодерма отсут-
ствует. Клетки паренхимы округлые, складча-
тость стенок не выражена. В клетках мезофил-
ла сохраняются хлоропласты, однако многие 
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клетки лишены внутреннего содержимого. Ги-
подерма сохраняется. Смоляные каналы отсут-
ствуют, или недоразвиты, и нефункциональны.

Заключение. Эволюция галлов насеко-
мых насчитывает не менее 300 млн. лет [17]. 
В течение столь длительного периода есте-
ственной истории вырабатывались наиболее 

рациональные механизмы галлообразования, 
обеспечивающие относительно комфортное 
и безопасное существование генераций гал-
лообразующих насекомых на ювенильных 
стадиях развития. Проведенное исследование  
является краткой иллюстрацией такого  
паразитизма.
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MORPHOLOGICAL AND ANATOMICAL CHANGES IN VEGETATIVE ORGANS AND 
TISSUES OF CONIFEROUS SPECIES AT INSECT GALL FORMATION

The paper presents the results of the morphological and anatomical study of Juniperus communis galls 
caused by two-whorled juniper gallfly (Oligotrophus panteli Kieffer, Diptera: Cecidomyiidae) and of Picea 
ajanensis adelgid galls caused by Adelges laricis Vallot (Homoptera: Adelgidae). Formation of two-whorled 
juniper gallfly galls is caused by malfunction of shoot apical meristem and by abnormal growth of needles 
of two top whorles. The most considerable changes in the anatomical structure are observed in the needles 
of the internal whorl of the gall. The structure of A. laricis galls is characterized by abnormal growth of the 
basal part of the needles, absence of endoderm, lack of cell walls rugosity of needle mesophyll, as well as 
dysfunction of the resin ducts. The most significant changes are observed in the basal part of the gall-forming 
needles.

Keywords: gall, juniper, Oligotrophus panteli, spruce, Adelges laricis, needles, tissue.
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