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Приведены данные по площади и анатомической структуре листа семи клонов осины гибридной (Populus 
tremula L. × Populus tremuloides Michx.) и семи клонов осины обыкновенной Populus tremula L. в возрас-
те 10 лет, произрастающих в клоновом архиве Института биологии Коми НЦ УрО РАН (г. Сыктывкар, 
Республика Коми). Показано, что площадь листа гибрида превосходит площадь листа осины обыкно-
венной на 44,6 % (p < 0,0001), а толщина листа — на 8,8 % (p < 0,0001). Получены и проанализированы 
данные морфометрии клеток и тканей листа, на основании которых высказано предположение о том, 
что увеличение морфологических параметров листа осины гибридной относительно материнской поро-
ды связано с ростом числа преимущественно антиклинальных клеточных делений при формировании 
листовой пластинки. Установлено, что толщина эпидермы, столбчатого и губчатого мезофилла, высота 
клеток столбчатого мезофилла и число рядов клеток губчатого мезофилла в листе осины гибридной ста-
тистически значимо превосходят таковые у осины обыкновенной.
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Осина гибридная (Populus tremula L. × Populus 
tremuloides Michx.) получена в результате скре-

щивания евразийского вида Populus tremula L. и се-
вероамериканского вида Populus tremuloides Michx. 

Высокая продуктивность, короткий оборот 
рубки и способность восстанавливаться после 
рубки вегетативным путем обусловили повышен-
ный интерес селекционеров к осине гибридной 
при создании многоцелевых лесных плантаций 
в странах Северной Европы [1–5]. В частности, в 
Южной Швеции и Финляндии среднегодовой при-
рост гибридной осины достигает 25 м3 стволовой 
древесины на 1 га в год при обороте рубки 25 лет, 
что соответствует 8,2 т сухого вещества [6, 7]. 

В настоящее время ведется активный поиск 
наиболее перспективных для Северо-Запада Рос-
сии клонов осины гибридной [8, 9]. 

Одной из причин быстрого роста осины ги-
бридной считается соматический гетерозис, т. е. 
способность гибридов обгонять в росте материн-
ские виды [10]. Предполагается, что признаками, 
обусловливающими соматический гетерозис, могут 
быть количество и длина междоузлий, число ли-
стьев, площадь листа, размеры клеток листа, коли-
чество клеток на единицу площади листа и др. [11]. 
В литературе приведены особенности строения и 
свойств древесины видов рода Populus [12, 13],  
а также анатомия листьев некоторых видов этого 
рода и их гибридов, обсуждаются возможные 
связи структурных параметров листа и ростовых 
параметров деревьев [14, 15].

Цель работы

Цель работы — проведение сравнительного 
исследования морфологических и анатомических 
параметров листа осины обыкновенной Populus 
tremula и осины гибридной (Populus tremula × 
Populus tremuloides) в клоновом архиве. 

Материалы и методы
Объектом исследования служил клоновый 

архив Института биологии Коми НЦ УрО РАН 
(г. Сыктывкар, Республика Коми, подзона сред-
ней тайги), заложенный посадкой однолетних 
укорененных саженцев с закрытой корневой си-
стемой в сентябре 2009 г. [8]. Для исследования 
взято по семь клонов осины гибридной и осины 
обыкновенной. 

Для морфологических и анатомических иссле-
дований в июле 2018 г. срезали побеги из средней 
части кроны с южной стороны дерева. В работе 
использовали сформированные листья с укоро-
ченных побегов. Определяли такие параметры, 
как площадь, удельная поверхностная плотность 
листа (УППЛ) и толщина листа, толщина мезо-
филла, в том числе столбчатого и губчатого по 
отдельности, а также их соотношение. Получены 
данные также по числу рядов клеток обоих типов 
мезофилла и их размеров. Поперечные срезы для 
приготовления временных препаратов получали 
из высечек между крупными жилками на уровне 
наиболее широкой части листа. Срезы изучали  
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с помощью микроскопа Axiovert 200 M (Carl Zeiss, 
Германия). Фотосъемку проводили цифровой ка-
мерой AxioCam ERc 5s (Carl Zeiss, Германия). 
Морфометрические измерения осуществляли в 
программе Carl Zeiss Vision (Carl Zeiss, Герма-
ния). Удельную поверхностную плотность листа 
считали как отношение абсолютно сухой массы 
листа, высушенного при температуре 105 °С,  
к его площади.

Для статистического анализа рассчитывали 
средние значения анатомических признаков для 
каждого листа (по десяти измерениям). У каждого 
клона проанализировано по 10 листьев. Согласно 
Н.Н. Свалову [16], распределение средних значе-
ний близко к нормальному, даже если исходная 
совокупность не является нормальной, что по-
зволяет использовать параметрические тесты для 
статистического анализа данных. 

Значимость различий между осиной обыкно-
венной и осиной гибридной оценивали с помо-
щью t-критерия Стьюдента. Для статистического 
анализа использован пакет программ Statistica 6.0.

Результаты и обсуждение
Как показали исследования, схема строения 

листа на поперечном срезе одинакова для осины 
гибридной и осины обыкновенной и включает в 
себя в межпучковом пространстве адаксиальную 
(верхнюю) эпидерму, столбчатый мезофилл (два 
ряда клеток, очень редко три), губчатый мезофилл 
(4–6 рядов клеток) и абаксиальную (нижнюю) 
эпидерму (рисунок). 

Площадь листа осины гибридной статисти-
чески значимо (p < 0,0001) — на 44,6 % пре-
восходит площадь листа осины обыкновенной 
(см. таблицу). Основной вклад в интеркалярный 
рост, благодаря которому лист достигает сво-
его окончательного размера, вносят антикли-
нальные деления клеток пластинчатой меристе-
мы [17]. Кроме числа клеток, образовавшихся 
вследствие деятельности меристемы, площадь 
листа зависит от тангентальных размеров и 
плотности расположения клеток в ряду основ-
ной ткани. Около 50 % объема листа изученных 
образцов в межпучковом пространстве и око-
ло 80 % основной фотосинтезирующей ткани 
(мезофилла) занимает столбчатый мезофилл. 
Плотность расположения клеток столбчатого 
мезофилла не различается между видами. На 
поперечном срезе листа в первом ряду ткани 
у осины гибридной и осины обыкновенной на 
1 мм длины среза приходится соответственно 
88,8 и 87,1 клеток. Диаметр (короткая ось на по-
перечном срезе) этих клеток у осины гибридной 
(p < 0,05) меньше на 3 %, чем у осины обык-
новенной. В связи с этим увеличение площади 
листа свидетельствует о прямом увеличении 

числа клеток в ряду столбчатого мезофилла, 
т. е. более активной деятельности пластинчатой 
меристемы листа гибрида в период его роста, 
большем количестве антиклинальных делений 
по сравнению с материнскими видами. 

От радиальных размеров слагающих ткани 
клеток и числа их рядов зависит толщина ли-
стовой пластинки. По толщине листа осина ги-
бридная превосходит осину обыкновенную на 
8,8 % (см. таблицу). Это связано с повышением 
значений параметров как покровных, так и фото-
синтезирующих тканей. По толщине эпидермы 
осина гибридная (p < 0,0001) превосходит осину 
обыкновенную на 16,2 и 9,8 % для адаксиальной 
и абаксиальной поверхностей соответственно 
(см. таблицу), по толщине ассимиляционной па-
ренхимы — на 10 %. В увеличении последней 
участвуют как столбчатый, так и губчатый мезо-
филл, причем в равной степени, поэтому их со-
отношение у исследуемых культур не отличается. 
Среднее число рядов клеток столбчатого мезо-
филла на поперечных срезах листа у исследуемых 
осин одинаковое. Большая толщина столбчатого 
мезофилла осины гибридной связана с увеличе-
нием радиальных размеров клеток. Так, высота 
первого ряда клеток столбчатой паренхимы оси-
ны гибридной (p < 0,01) превосходит таковую 
осины обыкновенной 7,0 %.

Увеличение толщины губчатого мезофилла в 
листьях осины гибридной связано с формирова-
нием большего числа рядов клеток (см. таблицу). 
Их диаметр (по короткой оси) у осины гибридной 
(p < 0,05) уступает параметру рядов осины обык-
новенной на 3,6 %.

Поперечный срез листа осины гибридной (Populus tremula L. × 
× Populus tremuloides Michx.): ADE — адаксиальная 
эпидерма; СМ — столбчатый мезофилл; SM — губ-
чатый мезофилл; ABE — абаксиальная эпидерма; 
VB — проводящий пучок; размер линейки 50 мкм

Leaf cross section of hybrid aspen (Populus tremula L. × Populus 
tremuloides Michx.): ADE — adaxial epidermis; CM — 
columnar mesophyll; SM — spongy mesophyll; ABE — 
abaxial epidermis; VB — vascular bundle; line size 
50 μm



Лесной вестник / Forestry Bulletin, 2020, том 24, № 2� 25

Структура листа осины обыкновенной...� Биологические и технологические аспекты лесного хозяйства

Таким образом, утолщение листовой пластин-
ки происходит за счет увеличения радиальных 
размеров клеток эпидермы и столбчатого мезо-
филла, а также увеличения числа рядов клеток 
губчатого мезофилла. Последнее является сви-
детельством большего числа периклинальных 
делений клеток при формировании листа осины 
гибридной по сравнению с осиной обыкновенной. 

Удельная поверхностная плотность листа свя-
зана со многими аспектами роста и развития 
растения, косвенно характеризует толщину листа, 
отражает адаптацию фотосинтетического аппа-
рата к комплексу условий среды [18]. Динамика 
УППЛ адекватно отражает увеличение числа кле-
ток в период формирования листовой пластинки, 
их активное деление. После окончания клеточных 
делений УППЛ будет расти до тех пор, пока пол-
ностью не сформируются клеточные оболочки, 
которые составляют значительную долю в абсо-

лютно сухой массы листа. Таким образом, даже 
с одинаковым числом клеток на единицу площа-
ди листовой пластинки УППЛ разных объектов 
может значительно отличаться как минимум по 
причине толщины клеточных стенок. УППЛ ис-
пользуется при сравнении межвидовых и внутри-
видовых сортов и форм как травянистых [19], так 
и древесных растительных объектов [20]. Осина 
гибридная превосходит осину обыкновенную по 
УППЛ на 3,3 %, но это различие статистически 
незначимо (см. таблицу). 

В литературе обсуждается связь между мор-
фологическими и анатомическими признаками 
основного фотосинтезирующего органа и при-
знаками, характеризующими интенсивность на-
копления биомассы. Для этого проводятся мас-
штабные работы по селекции быстрорастущих 
пород. Так, на примере гибридного тополя (Pop-
ulus × euramericana Dode (Guinier)) показано, что 
в первый год после посадки толщина столбчатого 
мезофилла листьев положительно коррелирует 
с биомассой, а площадь листа — с высотой и 
биомассой клонов [14]. На гибридных осинах 
после первого года вегетации выявлена положи-
тельная связь между количеством междоузлий 
и листьев, высотой и диаметром стволика [11].  
По мере роста дерева происходит ветвление по-
бегов, и его общая фотосинтезирующая поверх-
ность зависит как от параметров, так и от общего 
числа формирующихся листьев. Поэтому связь 
между площадью листа и ростовыми признака-
ми с возрастом растения ослабевает. На других 
генотипах тополей после третьего периода веге-
тации связь между площадью листа и биомассой 
надземных побегов обнаружена не была [15]. 
Согласно нашим данным, у 10-летних клонов не 
установлена корреляция между рассмотренными 
в данной работе структурными показателями 
листа и диаметром и высотой ствола осины ги-
бридной и осины обыкновенной. Тем не менее 
после пятого периода вегетации сравнительная 
оценка деревьев в клоновом архиве Института 
биологии Коми НЦ УрО РАН подтвердила за-
кономерность превышения показателей осины 
гибридной относительно осины обыкновенной: 
по высоте на 26 %, а после десятого периода ве-
гетации — по диаметру на 65, по высоте на 49 %, 
по объему ствола более чем в 3 раза. Увеличение 
размеров фотосинтезирующих органов растения 
свидетельствует об успешной адаптации и спо-
собствует высокой интенсивности роста осины 
гибридной в условиях подзоны средней тайги.

Выводы 
Таким образом, в условиях подзоны средней 

тайги лист осины гибридной, произрастающей 
в клоновом архиве, по площади и толщине пре-

Характеристика структуры листа осины 
гибридной и осины обыкновенной 
The structure characteristics of aspen hybrid  

and aspen ordinary leaves

Параметр

Populus 
tremula L. × 
× Populus 

tremuloides 
Michx.

Populus 
tremula L. p

Площадь листа, см2 24,3 ± 0,79 16,3 ± 0,88 < 0,0001

УППЛ, г/м2 86,5 ± 1,7 83,5 ± 1,2 Н. з.
Толщина листа, мкм 195,2 ± 2,2 177,0 ± 1,3 < 0,0001
Толщина адаксиаль-
ной эпидермы, мкм 20,7 ± 0,3 17,8 ± 0,2 < 0,0001

Толщина абаксиаль-
ной эпидермы, мкм 15,7 ± 0,1 14,3 ± 0,2 < 0,0001

Толщина мезофилла, 
мкм 158,4 ± 2,2 146,7 ± 1,3 < 0,0001

Толщина столбчатого 
мезофилла, мкм 94,1 ± 1,8 87,2 ± 1,2 < 0,05

Толщина губчатого 
мезофилла, мкм 64,6 ± 0,7 60,1 ± 0,6 < 0,0001

Отношение толщи-
ны столбчатого к 
толщине губчатого 
мезофилла

1,48 ± 0,03 1,48 ± 0,03 Н. з.

Высота клеток столб-
чатого мезофилла, мкм 53,7 ± 0,9 50,2 ± 0,9 < 0,01

Диаметр клеток 
столбчатого мезофил-
ла, мкм

12,8 ± 0,1 13,2 ± 0,1 < 0,05

Диаметр клеток губча-
того мезофилла, мкм 13,3 ± 0,2 13,8 ± 0,3 Н. з.

Число рядов клеток 
столбчатого мезофилла 2,01 ± 0,006 2,01 ± 0,006 Н. з.

Число рядов клеток 
губчатого мезофилла 4,84 ± 0,04 4,41 ± 0,04 < 0,0001

Примечание. Н. з. — различие между видами статистиче-
ски незначимо.
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восходит лист осины обыкновенной. Увеличе-
ние морфологических параметров листа осины 
гибридной относительно материнской породы 
связано с повышением числа преимущественно 
антиклинальных клеточных делений при форми-
ровании листовой пластинки и радиальных раз-
меров клеток эпидермы и столбчатого мезофилла. 

Работа выполнена в рамках государственного 
задания Института биологии Коми НЦ УрО РАН 
«Пространственно-временнáя динамика структу-
ры и продуктивности фитоценозов лесных и бо-
лотных экосистем на европейском Северо-Востоке 
России», номер государственной регистрации 
АААА-А17-117122090014-8.
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LEAF STRUCTURE OF EUROPEAN ASPEN POPULUS TREMULA L.  
AND HYBRID ASPEN POPULUS TREMULA L. × POPULUS TREMULOIDES 
MICHX.) (SALICACEAE) IN CLONE BANK

S.N. Plyusnina, A.L. Fedorkov
Institute of Biology of Komi Scientific Centre of the Ural branch of the RAS, 28, Kommunisticheskaya st., 167982, Syktyvkar, 
Russia

pljusnina@ib.komisc.ru

The article presents data on the size and anatomical structure of seven aspen hybrid clone leaf (Populus tremula L. × 
× Populus tremuloides Michx.) and seven clones of the European aspen Populus tremula L. at the age of 10 years, 
growing in the clone bank at the Institute of Biology in the Komi Scientific Center of the Ural Branch of the Russian 
Academy of Sciences (g. Syktyvkar, Komi Republic). It was shown that the leaf size of the hybrid exceeds the leaf 
size of the European aspen by 44,6 % (p < 0,0001), and the leaf thickness by 8.8 % (p < 0,0001). Morphometric 
data on cells and leaf tissues were obtained and analyzed, on the basis of which it was suggested that the increase 
in the morphological parameters of the aspen hybrid leaf relative to the parent breed is associated with an increase 
in the number of predominantly anticlinal cell divisions during leaf blade formation. It has been established that 
the thickness of the epidermis, columnar and spongy mesophyll, the height of columnar mesophyll cells and the 
number of rows of spongy mesophyll cells in the hybrid aspen leaf are statistically significantly greater than those 
of the European aspen.
Keywords: Populus tremula L., Populus tremula L. × Populus tremuloides Michx., сlones, leaf area, leaf anatomy
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