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Проведено исследование характера расположения проводящих элементов в черешке по всей длине
и в главной жилке листа Populus tremula. Были изучены растения, произрастающие в природе в
г. Перми и в посадках на придомовых территориях. Установлено, что форма поперечного сечения
черешка меняется на всем его протяжении от широкосердцевидной (у дистального конца) до силь-
но сплюснутой с боков (у листовой пластинки). В средней части черешок почти округлый. В чере-
шок входят три группы коллатеральных проводящих пучков, которые перегруппировываются и
располагаются на 4–5 уровнях. В дополнительные базальные жилки листовой пластинки входят ла-
теральные части групп пучков I, II и III уровней. На расстоянии около 1 см от основания листвой
пластинки у листьев брахибластов проводящие пучки располагаются по линейному типу. Деление
групп проводящих пучков осуществляется симметрично или асимметрично. Листья с асимметрич-
ной листовой пластинкой могут иметь как симметричное, так и асимметричное расположение про-
водящих элементов. Существенных отличий в анатомическом строении черешков P. tremula у рас-
тений, произрастающих в культуре и в естественных условиях, не выявлено. Стрессовые условия го-
родской среды не оказывают принципиального влияния на расположение проводящих тканей в
черешке на всем его протяжении.
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Род Populus L. (Salicaceae) – один из сложней-
ших в систематическом отношении в Циркумбо-
ральной области. Для детерминации таксонов рода
применяются различные методы. В сомнительных
случаях допускается применение методов петио-
лярной анатомии, которые зарекомендовали себя
как эффективные для диагностики различных
таксонов (Martínez-Cabrera et al., 2009; Ogundare,
Saheed, 2012; Akinnubi et al., 2013; Maiti et al., 2016
и др.). Петиолярная анатомия применятся в си-
стематике рода Populus (Proshkin, Klimov, 2019).
Причем А.К. Скворцов и Н.Б. Белянина
(Skvortsov, Belyanina, 2005: 239) отмечали, что
“…детальные исследования черешков (именно по
всей длине, а не в каком-то одном месте) смогут
помочь делу…”.

Наиболее перспективным может быть изуче-
ние видов в пределах естественного ареала.
P. tremula L. (sect. Populus) широко распространен
в северной Евразии (Svjazeva, 1977; Wühlisch,

2009), в том числе часто встречается в естествен-
ных условиях по всему Пермскому краю (Oves-
nov, 2007), где формирует чистые осинники, как
второстепенная порода отмечается в еловых лесо-
насаждениях или культивируется как декоратив-
ное растение. Детерминация таксонов в комплек-
се Populus alba L. – Populus tremula L. – Populus ca-
nescens (Aiton) Sm., скрещивающихся в местах
совместного произрастания (Fussi et al., 2010),
представляет определенную сложность как по
морфологическим признакам (Prada et al., 2013),
так и при использовании молекулярно-генетиче-
ских методов (Fossati et al., 2004; Isabel et al., 2013).

Цель нашего исследования – выявление ха-
рактера прохождения проводящих элементов в
черешке по всей длине и в главной жилке листа
P. tremula, естественно произрастающих и культи-
вируемых в г. Перми.
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МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Populus tremula – крупное одноствольное ли-
стопадное дерево, которое в условиях лесотундры
приобретает кустовидную форму (Smilga, 1986).
Растения, произрастающие в Пермском крае,
имеют типичную для вида, описанную в литера-
туре морфологию (Komarov, 1936; Bogdanov, 1974;
Smilga, 1986). Листья на брахибластах округлые
или округло-яйцевидные (рис. 1, А–D). Верхушка
листовой пластинки округлая, острая или слегка
заостренная. Основание сердцевидное или кли-
новидное.

Опушение на листе чаще отмечается только
при его формировании, позднее отсутствует.
По данным литературы (Pautov et al., 2005; Fedo-
rova, 2019) в опушении листа P. tremula на началь-
ных этапах формирования присутствуют ацику-
лярные (округлые в поперечном сечении, острые
простые) волоски. На изученных нами вполне
развитых листьях брахибластов многолетних по-
бегов P. tremula волоски не были обнаружены.
Край листа городчатый или крупнозубчатый,
слегка утолщенный. Листовая пластинка плот-
ная, осенью при опадении не коробится. Череш-
ки сплюснуты с боков, внезапно изогнуты в верх-
ней части, с рядовым расположением механиче-
ских элементов, легко колеблются на ветру, что
снижает ветровую нагрузку на стволы деревьев
(Pautov, 2002, 2009), делает растение устойчивым
(Kuznetsova, Sotnikova, 2016). У видов Populus с
уплощенными черешками колебания листьев за-
щищают их от повреждения листогрызущими на-
секомыми, улучшают освещение в кроне и влия-
ют на температурный режим (Kim et al., 2019).

Листья порослевых побегов (рис. 1, Е) тре-
угольно-эллиптические, широкояйцевидные или

яйцевидные, значительно крупнее, с сердцевид-
ным основанием и заостренной или притуплен-
ной верхушкой. Черешок только слегка сплюсну-
тый. Округлая форма черешка обычно характерна
для растений с более крупными листовыми пла-
стинками (Filartiga et al., 2022).

Жилкование у P. tremula закрытое пальчато-сет-
чатое с 1 главной жилкой, от которой через 1–2 мм
отходят 2 сильные, а иногда и 2 слабые дополни-
тельные базальные жилки (рис. 2). Все жилки свя-
заны друг с другом в единую сеть анастамозами.
В нижней части листовой пластинки, вдоль ее ос-
нования нередко проходит более или менее за-
метная нижняя жилка (комиссура), которая со-
единяет жилки конечных порядков, направлен-
ные к основанию листа.

P. tremula устойчива к загазованности и запы-
ленности, но в стрессовых условиях, под влияни-
ем промышленных газов листья могут умень-
шаться, приобретать пятнистость (Smilga, 1986),
краевой и точечный некроз, желтеть и высыхать
раньше срока (Kuznetsova, Sotnikova, 2016), ста-
новиться асимметричными (Zakharov et al., 2001).
Симметричность листовых пластинок Populus мо-
жет изменяться под действием негативного влия-
ния экологических факторов (Klevtsova, Mikheev,
2021), а также быть связана с положением листа
на побеге и в пространстве (Pautov, 2009).

Нами были изучены листья деревьев P. tremula,
произрастающие в естественных условиях в
г. Перми в долинах р. Малая Ива и Ива, в чистых
осинниках в микрорайоне Архирейка (Мотови-
лихинский район), в подлеске соснового лесона-
саждения ООПТ “Закамский бор”, в посадках на
придомовых территориях Мотовилихинского
района. Листья собирались в июле–августе 2022 г.

Рис. 1. Разнообразие листьев Populus tremula в Перми. А–D – на брахибластах многолетних побегов, E – на порослевых
побегах. Масштабная линейка 1 см.
Fig. 1. The diversity of Populus tremula leaves in Perm. A–D – on brachiblasts of perennial shoots, E – on epicormic shoots. Scale
bars 1 cm.
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со вполне развитых ветвей брахибластов с хорошо
освещенной нижней части кроны. Всего было
изучено 40 листьев с 15 деревьев. Дополнительно
были изучены 5 листьев с порослевых побегов.
У каждого листа описывались форма, основание,

край, верхушка, жилкование листовой пластин-
ки, измерялась длина черешка. Каждый черешок
разбивался на отрезки по 0.5 см. Последовательно
на каждом отрезке выполнялись анатомические
срезы черешков вручную при помощи безопасно-

Рис. 2. Последовательные срезы черешков и главной жилки листьев Populus tremula. А – главная жилка, B – сильные
дополнительные базальные жилки, C – жилка-комиссура, D – слабые дополнительные базальные жилки; последова-

тельные срезы черешка: 1 – на расстоянии около  от основания черешка, 2 – около , 3 – около , 4 – около ,

5 – около , 6 – около , 7 – около , 8 – около , 9 – около , 10 – около , 11 – около , 12 – в месте перехода

черешка в листовую пластинку; 13–19 – срезы через главную жилку (пояснения в тексте).
Fig. 2. Consecutive sections of petioles and main vein. A – main leaf vein, B – strong accessory basal veins, C – commissura

(cross) vein, D – weak additional basal veins; successive sections of the petiole: 1 – at a distance of about  from the base of the

petiole, 2 – about , 3 – about , 4 – about , 5 – about , 6 – about , 7 – about 2 , 8 – about 3 , 9 – about 2 , 10 –

about , 11 – about , 12 – at the point of transition of the petiole into the leaf blade; 13–19 – sections through the main vein

(explanations in the text).
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го лезвия – по 100–300 срезов с одного черешка.
У тех же листьев выполнялись от 5 до 15 срезов
главной (центральной) жилки листовой пластин-
ки. Изготавливались временные анатомические
препараты по традиционным методикам (Prozina,
1960). Наиболее удачные и значимые срезы фото-
графировались при помощи видеокамеры опти-
ческого микроскопа Olympus CX41, подключен-
ной к компьютеру. Фотографии препаратов были
сделаны при помощи программы Cell^B и обра-
ботаны в Adobe Photoshop Elements 2.0. Схемы за-
рисовывались в программе векторной графики
CorelDraw2018 (рис. 2).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
Форма поперечного сечения черешка листьев

брахибластов меняется на всем протяжении его
длины от широкосердцевидной у дистального
конца до сильно сплюснутой с боков у листовой
пластинки. В средней части черешок почти

округлый. На сделанных последовательно срезах
можно проследить перемещение проводящих
пучков в черешке и выделить следующие этапы
(рис. 2).

1. Из стебля в лист входят 3 группы коллате-
ральных проводящих пучков: правая, левая и
центральная группы I уровня (рис. 4, А). В каждой
группе проводящих пучков ксилема обращена к
центру. Между соседними проводящими пучка-
ми на анатомических срезах иногда заметны лучи
паренхимы, но чаще ксилема и флоэма соседних
проводящих пучков в одной группе почти слива-
ются в сплошные концентрические кольца. Скле-
ренхима проводящих пучков чаще всего располо-
жена прерывисто тяжами, то есть единого кольца
не образует.

2. На расстоянии  от основания черешка, от

правой и левой группы пучков I уровня одновре-
менно или попеременно кверху (в вертикальной

1  
10

Рис. 3. Срезы черешка листа на брахибластах многолетних побегов Populus tremula на разных высотах. А – три группы
коллатеральных проводящих пучков на поперечном срезе черешка; B – разделение правой группы пучков I уровня;
C, D – одновременное разделение правой и левой групп пучков I уровня; E – отделение от центральной группы пучков
I уровня группы II уровня; F – слияние правой и центральной групп пучков II уровня; G, H, I, J – отделение групп III
и IV уровней; K – разделение группы пучков верхнего уровня на правую и левую в месте перехода черешка в листовую
пластинку. Масштабная линейка 1 мм.
Fig. 3. Sections of the leaf petiole on brachiblasts of perennial shoots at different heights. A – three groups of collateral conducting
bundles on the cross section of the petiole; B – separation of the right group of level I bundles; C, D – simultaneous separation
of the right and left groups of level I bundles; E – separation from the central group of level I bundles of level II; F – fusion of the
right and central groups of level II bundles; G, H, I, J – separation of groups of III and IV levels; K – division of a group of upper-
level bundles into right and left at the junction of the petiole into the leaf blade. Scale bars 1 mm.
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плоскости) отделяются правая и левая группы II
уровня (рис. 2, 2, 3; 4, В, С).

3. На расстоянии от  до  от центральной

группы пучков I уровня отделяется группа II
уровня (рис. 2, 3).

Позже, чаще на расстоянии  , группы

I уровня сближаются и формируют единое цель-
ное или прерывистое кольцо (рис. 3, G–K).

4а. В некоторых случаях на расстоянии 

 центральная группа II уровня сливается с

правой (или левой) группой II уровня (3, F; рис. 4,
вар. А).

4б. Иногда центральная группа II уровня де-
лится на две равные в горизонтальной плоскости
и сливаются попарно с правой и левой группами
II уровня (рис. 4, вар. В).

4в. От центральной группы I уровня не всегда
отделяется группа II уровня. При этом правая и
левая группы II уровня сближаются с централь-
ной группой I уровня и на значительном протя-
жении идут вместе (рис. 2, 4; 3, E; 4, вар. C).

Позже правая и левая группы II уровня посте-
пенно сближаются у черешков листьев брахибла-
стов и образуют единый комплекс проводящих
пучков.

5. На расстоянии   от группы II уров-

ня отделяется группа III уровня (рис. 2, 5, 6; 3, G).

6. На расстоянии   от группы III уров-

ня отделяется группа IV уровня (рис. 3, J). У ко-
ротких черешков этого может не произойти. То-
гда проводящие элементы будут расположены
только на 3-х уровнях. От группы IV уровня могут
отделяться группы V уровня (рис. 3, H). Это про-
исходит только в длинных черешках у крупных
листьев с сердцевидным или округлым основани-
ем и развитым жилкованием листовой пластин-
ки. У менее развитых листьев этого не происхо-
дит.

На 5–6 этапах проводящие пучки постепенно
разворачиваются друг к другу, образуя при этом
группы пучков, расположенных радиально.
На более коротких черешках этот процесс остает-
ся незавершенным и проводящие пучки на каж-
дом из уровней располагаются послойно.

7. Иногда на расстоянии  от группы верхнего

(IV или V) уровня кверху (в вертикальной плоско-
сти) отходят одна или две маленькие группы. Они
идут в небольшую жилку листа – комиссуру, прохо-
дящую по листовой пластинке вдоль основания.
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Рис. 4. Схема расположения проводящих пучков по
длине черешка листа Populus tremula. Проксимальный
конец вверху, дистальный – внизу. 1, 3, 6 – левая, цен-
тральная и правая группы пучков I уровня; 2, 4, 5 –
группы пучков II уровня.
Fig. 4. Arrangement of conducting bundles along the
length of the petiole. The proximal end is at the top, the
distal end is at the bottom. 1, 3, 6 – left, central and right
groups of level I beams; 2, 4, 5 – groups of level II beams.
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8. В месте перехода черешка в листовую пла-
стинку или на несколько миллиметров ниже
группы проводящих пучков верхнего уровня раз-
деляются на две – правую и левую (рис. 3, K).
При этом черешок на поперечном сечении рас-
ширяется, становится плоским сверху (рис. 2, 12).

В главной жилке листовой пластинки прово-
дящие пучки перемещаются следующим образом:

9. Группы проводящих пучков верхнего IV (ес-
ли V отсутствует) уровня попеременно или одно-
временно расходятся в слабые дополнительные ба-
зальные жилки листовой пластинки (рис. 2, 13, 14).

10. Группы III, II и I уровней распадаются на
отдельные проводящие пучки. Часть пучков от
каждого из уровней движутся латерально к пери-
ферии и объединяются в общие тяжи с правой и
левой стороны (рис. 2, 13–15).

11. Общие тяжи из латеральных проводящих
пучков III, II и I уровней отходят в сильные до-
полнительные базальные жилки. Центральные
части групп проводящих пучков III, II и I уровней
объединяются в общий тяж, который входит в
главную жилку (рис. 2, 16).

12. От общего тяжа главной жилки листа попере-
менно, то слева, то справа, отделяются группы про-
водящих пучков, которые идут в жилки 2 порядка,
отходящие от главной жилки (рис. 2, 18, 19).

На листьях брахибластов на расстоянии около

1 см  от листовой пластинки черешок

сильно уплощен. Все проводящие элементы рас-
положены в 4 или 5 уровней один под другим. Ча-

( )8 9   
10 10

−

ще всего, у достаточно длинных черешков, про-
водящие пучки на каждом уровне собраны ради-
ально, лежат плотно друг к другу или отделены
участками паренхимы.

В листьях брахибластов, несмотря на наличие
некоторой индивидуальной изменчивости, мож-
но выделить три основных варианта перемеще-
ния проводящих пучков в черешке, показанных
на схеме (рис. 4). Вариант В – симметричный.
В нем центральная группа пучков I уровня разде-
ляется на 2 группы пучков II уровня. В этом слу-
чае пучки движутся независимо и разделены за-
метным слоем паренхимы черешка. В варианте С
разделения центральной группы I уровня, правой
и левой групп II уровня не происходит. В вариан-
те А в расположении проводящих пучков в цен-
тральной части черешка заметна асимметрия.
Причем листья с асимметричной листовой пла-
стинкой могут иметь симметричное расположе-
ние проводящих элементов в черешке и наоборот.
Наличие или отсутствие связи требует дополни-
тельных отдельных исследований.

Для порослевых побегов на расстоянии в 1 см
от листовой пластинки характерен слабо сплюс-
нутый в верхней части черешок с высокоаркооб-
разным (high-arched type) типом расположения
проводящих пучков, который характерен для сек-
ции Tacamahaca (Proshkin, Klimov, 2019). В череш-
ках листьев порослевых побегов проводящие пучки
II и III уровней, расположенные в правой и левой
части черешка, не сливаются в группы (рис. 5).

Рис. 5. Последовательность срезов черешка листа порослевого побега Populus tremula. A, B – отделение групп пучков II
уровня в основании черешка; C, D, E – срезы в центральной части черешка; F – отделение групп пучков III уровня в
верхней части черешка; G – срез в месте перехода черешка в листовую пластинку. Масштабная линейка 1 мм.
Fig. 5. Sequence of sections of the petiole of the shoot. A, B – separation of groups of level II bundles at the base of the petiole;
C, D, E – sections in the central part of the petiole; F – separation of groups of level III bundles in the upper part of the petiole;
G – section at the junction of the petiole into the leaf blade. Scale bars 1 mm.

A

D E F G

B C
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Полученные в результате исследования сведе-

ния дополняют имеющийся массив данных о
морфологии, гистологии, цитологии листьев то-
полей и не противоречат имеющимся в литерату-
ре (Pautov, 2002, 2009; Filartiga et al., 2022 и мн.
др.). Использование этих сведений для детерми-
нации близкородственных таксонов требует де-
тального исследования всего комплекса видов в
пределах природного и культигенного ареалов.

В листьях брахибластов Populus tremula обнару-
жено три основных варианта перемещения прово-
дящих пучков в черешке, среди которых выделяется
два симметричных и асимметричный. Каких-либо
существенных отличий в анатомическом строении
черешков P. tremula у растений, произрастающих
в культуре и в естественных условиях, не выявле-
но. Стрессовые условия городской среды не ока-
зывают принципиального влияния на располо-
жение проводящих тканей в черешке на всем его
протяжении.
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ANATOMICAL STRUCTURE OF THE CONDUCTING SYSTEM
OF THE POPULUS TREMULA (SALICACEAE) LEAF
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A study of the conductive elements arrangement throughout the petiole length and in the midrib of the Pop-
ulus tremula leaves was carried out. The plants growing wild in Perm and artificially planted in residential ar-
eas were studied. It was found that the shape of the petiole cross-section varies throughout its length from
broadly heart-shaped (at the distal end) to strongly f lattened laterally (at the leaf blade). In the middle part,
the petiole is almost rounded. Three groups of collateral conducting bundles enter the petiole, where they re-
group to be arranged at 4–5 levels. The additional basal veins of the leaf blade include lateral parts of the
groups of bundles of the levels I, II and III. At a distance of about 1 cm from the base of the leaf blade, the
leaves of brachyblast have conducting bundles arranged following a linear type. The division of groups of con-
ducting bundles is carried out symmetrically or asymmetrically. The leaves with an asymmetric leaf blade can
have both symmetrical and asymmetrical arrangement of conductive elements. There were no significant dif-
ferences in the anatomical structure of P. tremula petioles between the plants growing in culture and in wild.
Stress conditions of the urban environment do not have a fundamental effect on the location of conductive
tissues in the petiole throughout its length.

Keywords: Populus tremula, petiolar anatomy, leaf petiole
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