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В статье обсуждается анатомическое строение пластинки и черешка листа расте-
ний клонового подвоя яблони Кубань-86 (АП-1) в зависимости от их произрастания на раз-
личных высотных уровнях Горного Дагестана и в городских условиях. Обоснован парати-
пический характер изменений, возникающих в эколого-генетическом эксперименте с клоно-
выми растениями, в пределах нормы реакции. Анализируется связь адаптивных изменений 
с условиями произрастания растений и местом прикрепления листа в кроне (солнечная 
или теневая сторона), выделены лабильные и устойчивые признаки. В качестве таксоно-
специфических признаков листа АП-1 предложены извилистость стенок клеток эпидермы, 
типы простых и железистых трихом, аномоцитный тип устьичного комплекса, углубле-
ние устьиц относительно эпидермы, овальная форма поперечного сечения черешка с город-
чатыми краями, вместилища с липофильным секретом во флоэмной части и наличие друз 
оксалата кальция в коровой паренхиме. Показаны более высокая изменчивость признаков 
черешка по сравнению с показателями признаков листовой пластинки и информативность 
показателей тканей склеренхимы, ксилемы и колленхимы. Рассмотрены возможности ко-
личественного анализа анатомических признаков листьев и черешка и перспективность 
петиолярной анатомии гибрида АП-1 в оценке пластичности показателей под влиянием 
контрастных внешних условий вдоль высотного градиента. В пределах кроны выявлена 
специфичность изменений анатомической структуры тканей черешка на освещенность. 
При этом толщина большинства механических тканей больше у световых листьев в горных 
условиях, а на низменности – у теневых. Последнее объясняется высокой световой и терми-
ческой нагрузкой, которой подвержены листья на южной стороне кроны.
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Введение

Живые организмы постоянно находятся под воздействием изменяющихся 
во времени и в пространстве различных факторов среды, изменение которых обу-
словлено глобальными климатическими или иными причинами. В то же время каж-
дый организм стремится к расширению своего ареала и к освоению новых террито-
рий благодаря распространению диаспор. В последнем случае часть из них может 
попасть в неблагоприятные для жизни вида условия, где они могут выжить только 
благодаря значительным перестройкам всех механизмов жизнеобеспечения. Воз-
никающие при этом в организмах изменения могут иметь как генотипическую, так 



12

и паратипическую природу [13]. Считается, что приспособление вида к новым усло-
виям (если это возможно в пределах нормы реакции) происходит «…двумя способа-
ми: изменением в биотическом составе популяций или пластичностью (толерантно-
стью) самих биотипов» [19].

Наиболее часто значительным перемещениям по территории и воздействию 
критических условий среды подвергаются растения, культивируемые человечеством 
для решения определенных хозяйственных задач. Ясно, что при этом приспособле-
ние к новым условиям происходит на основе второго способа – пластичности биоти-
пов, и оценка адаптированности к определенной среде сортов или форм однолетних 
или малолетних видов решается относительно быстро. В этом направлении известны 
давшие начало «Зеленой революции» эксперименты по «челночной селекции» Нор-
мана Борлагуа [22] на основе формирования экологического вектора эдафических 
и климатических условий [20].

Вместе с тем проверка адаптированности древесных растений к новым усло-
виям при интродукции, особенно плодовых культур, сталкивается с определенны-
ми трудностями. Во-первых, плодовые растения вступают в плодоношение поздно, 
и не всегда успешное произрастание самих растений в новых условиях означает по-
лучение качественных плодов. Во-вторых, в настоящее время выращивание садов 
большинства плодовых культур (яблоня, груша, абрикоса, черешня, персик и др.) 
во всем мире основано на получении привитых растений. При этом для создания са-
дов с сильнорослыми деревьями в качестве подвоев используются сеянцы, а при соз-
дании интенсивных садов со среднерослыми или слаборослыми деревьями – клоно-
вые подвои. В обоих случаях актуальной остается проблема устойчивости и адапти-
рованности подвоев к различным условиям произрастания и совместимости приви-
тых компонентов [8, 16].

Алычово-персиковый гибрид (Prunus divaricata × Persica vulgaris) Кубань 86, 
или АП-1, созданный Г.В. Ереминым, И.М. Рядновой и ю.А. Гнездиловым на Крым-
ской опытно-селекционной станции ВНИИР им. Вавилова как клоновый подвой, 
обладает достаточно морозостойкой корневой системой, не образует поросли и ре-
комендуется для использования на юге России в качестве клонового подвоя разных 
косточковых культур. Кроме того, растение АП-1 имеет эстетическую привлекатель-
ность во время цветения и по окраске листьев, что делает его перспективным декора-
тивным растением для городского озеленения.

По результатам многолетних испытаний, подвой АП-1 в последние годы на-
ходит все большее распространение в различных плодоводческих регионах России, 
в том числе в Дагестане. Растения, привитые на АП-1, завозятся спонтанно в ре-
спублику и садоводами-любителями, особенно из Краснодарского края. Необходимо 
признать, что условия Краснодарского края и других садоводческих регионов не-
сколько отличаются от условий для садоводства в Дагестане, где косточковые куль-
туры представлены в основном во внутреннегорной, более засушливой части, с оро-
шением или на богаре.

В связи с неизученностью растений АП-1 в условиях Дагестана как перспек-
тивного подвоя прогнозирование параметров изменчивости морфологических и ана-
томических признаков вызывает научный и практический интерес. Одновременно 
ставится вопрос о зависимости возникающих изменений от расположения тех или 
иных органов в пределах побега и кроны, возраста дерева или же от негативного 
воздействия различных поллютантов. Полученные при этом данные позволят диф-
ференцировать изменения, происходящие в листьях, побегах и других органах рас-
тений, в зависимости от естественного или антропогенного характера воздействий 
и разработать рекомендации по использованию и размещению АП-1 в насаждениях 



13

различного назначения и различной антропогенной нагрузки. Действительно, ранее 
в условиях Дагестана было показано [2], что анатомические изменения древесных 
растений отражают их адаптивный потенциал в стрессовых условиях. Например, 
степень развития склеренхимы и других тканей корней и стеблей клоновых под-
воев яблони, груши и айвы были признаны имеющими диагностическую ценность 
при оценке их экологической пластичности.

Для изучения степени устойчивости растений на основе адаптивных измене-
ний их органов нами взяты листья от растений АП-1, произрастающих в условиях 
Низменного Дагестана вдоль автодороги в поселке Ленинкент (Махачкала), в усло-
виях Внутреннегорного Дагестана (с. Цудахар) и в условиях Среднегорного Даге-
стана (Гунибское плато). Поскольку изменчивость признаков листа изучена у кло-
нов (генетически идентичных растений) АП-1, выращенных в контрастных экологи-
ческих условиях вдоль высотного градиента в эколого-генетическом эксперименте, 
наблюдаемая фенотипическая изменчивость является информативной.

На первом этапе исследований изучены морфолого-анатомические признаки 
листьев растений, произрастающих в условиях г. Махачкалы, для дальнейшего их 
использования в системных исследованиях при выращивании в различных условиях 
Дагестана. На втором этапе оценена информативность количественных показателей 
этих же признаков листовой пластинки и черешка, полученных в результате эколо-
го-генетического эксперимента на трех высотных уровнях произрастания.

Изучение анатомических признаков пластинки и черешка листьев, а в пер-
спективе – побега и корня АП, позволит решить некоторые теоретические и при-
кладные вопросы, касающиеся, в частности, адаптивности этого подвоя к услови-
ям Горного Дагестана, при его использовании в качестве подвоя и его способности 
формировать устойчивые привойно-подвойные комбинации не только с персиком 
и алычой, но и с абрикосом и другими косточковыми культурами. Кроме того, полу-
ченные данные позволят провести сравнительную оценку анатомических измене-
ний, происходящих в листьях АП под действием антропогенных факторов в усло-
виях г. Махачкалы.

Перспективным методом диагностики анатомических изменений и подтверж-
дения подлинности растительных объектов является петиолярная анатомия. По мне-
нию специалистов, анатомическое строение основных органов растения: корня, 
стебля и листьев – является относительно постоянным и типичным для двудольных 
растений, однако строение черешка листа отличается большим разнообразием при-
знаков, а также видовой специфичностью, позволяющей проводить узкоселектив-
ный анализ.

Петиолярная анатомия на сегодняшний день является одним из основных эф-
фективных методов стандартизации при фармацевтическом анализе растительного 
материала и для диагностики близкородственных видов [11]. Ее методы и получен-
ные данные успешно применены при диагностике и идентификации таксономиче-
ской принадлежности видов рода Populus (P. nigra l., P. laurifolia ledeb. и их есте-
ственного гибрида P. × irtyschensis Chang Y.) [10], видов копеечников (Hedysarum 
razoumovianum DC.) и H. grandiflorum Pall.), собранных в Кинельском районе Са-
марской области [17], при исследовании и идентификации анатомического строения 
черешков листьев 16 видов рода Carum [7] и травы женьшеня [12].

Цель исследований: описание анатомического строения листьев клоновых 
растений АП-1 и оценка информативности количественных показателей морфоло-
го-анатомических признаков листьев, полученных в эколого-генетическом экспери-
менте, при их адаптации к различным условиям произрастания в Низменном и Гор-
ном Дагестане.
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Материал и методы исследований

Исходные маточные растения АП-1 произрастают в саду крестьянско-фермерско-
го хозяйства (КФХ) «Питомник» в окрестностях г. Махачкалы (Низменный Дагестан). 
Там же в 2015 г. растения АП-1 были размножены одревесневшими черенками. Полу-
ченные саженцы были высажены для эколого-генетического эксперимента в условиях 
названного выше КФХ (далее – П), в придорожной озеленительной полосе в поселке 
Ленинкент (далее – Д), на Цудахарской и Гунибской экспериментальных базах Горного 
ботанического сада ДФИЦ РАН (далее – ЦЭБ и ГЭБ соответственно), расположенных 
во Внутреннегорном и Среднегорном Дагестане. Условия ЭБ отличаются рядом клима-
тических и почвенных характеристик. Среднее количество осадков на ЦЭБ составляет 
440 мм, на ГЭБ – 619 мм. Почвы – горностепные на известняках на территории ЦЭБ, 
горно-луговые и черноземовидные – на известняках на территории ГЭБ.

Для Махачкалы характерен полупустынный климат. Осадков выпадает 
от 250 до 350 мм в год, и в течение года они распределены неравномерно, боль-
ше – в осенний период. Острый недостаток осадков для растений наблюдается здесь 
в летний период. Ветры в Махачкале продолжительные, с преобладанием юго-вос-
точных (летом) и северо-западных (зимой). Почвы – светло-каштановые.

Листья для анатомических исследований были взяты на четырех точках: 1 – 
ЦЭБ (1100 м н.у.м.); 2 – ГЭБ (1700 м н.у.м.); 3 – П, г. Махачкала (50 м н.у.м., условно 
оптимальная точка); 4 – Д, г. Махачкала (50 м н.у.м., с высокой техногенной нагруз-
кой) – на третий год после посадки с растений, которые за это время приспособились 
к новым условиям произрастания.

Исследованы 3 морфологических признака, 18 анатомических признаков ли-
стовой пластинки и 22 анатомических признака черешка растений гибрида АП-1. 
Число клеток, устьиц, трихом посчитаны в поле зрения микроскопа девятикратно в 3 
повторностях (N = 27) с последующим пересчетом на 1 мм2 поверхности эпидермы. 
Метрические измерения проводили у 9 листьев с каждой из сторон кроны (световой 
южной и теневой северной) в 10 повторностях (N = 90).

Листья для изучения брали с ортотропных побегов одной генерации (восьмые 
листья от основания годичного вегетативного побега), на одной высоте от уровня 
земли и у растений одного возраста.

На анатомическое строение черешка оказывают влияние два важных фактора. 
Во-первых, черешок участвует в транспорте веществ, обеспечивая непрерывный ток 
воды и минеральных веществ к листовой пластинке и отток пластических веществ 
к стеблю. Во-вторых, черешок постоянно противодействует механическим нагруз-
кам в виде ветра, дождя и веса самой листовой пластинки. В Махачкале, где ветровая 
нагрузка на растения является чрезвычайно высокой, эти факторы имеют направлен-
ное воздействие на внутреннее строение (соотношение тканей) черешка.

Фиксацию материала и приготовление временных микропрепаратов произво-
дили по общепринятой методике анатомических исследований [4]. Основные струк-
турные элементы тканей листа описывали в соответствии с разработками И.А. Са-
мылиной, О.Г. Аносовой [18].

Работа проводилась в Лаборатории интродукции и генетических ресурсов дре-
весных растений ГорБС ДФИЦ РАН. Измерения морфометрических параметров тка-
ней и клеток производили на оптическом микроскопе levenhuk D870T с помощью 
окуляр-микрометра. Микропрепараты фотографировали с помощью оптического 
микроскопа Ломо-АТ 054 и видеоокуляра DCM 510 SCOP. Статистическая обработка 
полученных данных выполнена с использованием прикладной компьютерной про-
граммы Microsoft Office Excel 2019 и StatSoft Statisticа 13.3.



15

Результаты и их обсуждение

Анатомо-морфологические особенности строения листьев АП-1. Общее ана-
томическое строение изучено на листьях АП-1, собранных в окрестностях г. Махач-
калы, так как независимо от высоты над уровнем моря и места произрастания дере-
вьев отличия наблюдаются только в количественных показателях.

Прежде всего изучены покровные ткани листовой пластинки с использованием 
парадермальных срезов. Выявлено, что клетки верхней эпидермы изодиаметриче-
ские, имеют многоугольную форму с прямыми стенками (длина – 34,8 мкм, шири-
на – 25,9 мкм), равномерно утолщенные, вдоль жилок полигональные (рис. 1). Число 
клеток на 1 мм2 поверхности составляет 1374,5 шт. Кутикула адаксиальной эпидер-
мы продольно-морщинистая, выступы слабо выражены и в форме прямых ребер на-
правлены по длине клеток. Абаксиальная эпидерма мелкоклеточная (длина – 21 мкм, 
ширина – 14,6 мкм), клетки имеют многоугольную форму со слегка извилистыми 
стенками. Число клеток на 1 мм2 составляет 2986,5 шт., что в 2 раза превышает по-
казатели верхней эпидермы. Листья – гипостоматного типа. Волоски, простые длин-
ные, остроконусовидные и шиловидные, серповидноизогнутые, расположены вдоль 
жилок листа.

Тип устьичного аппарата аномоцитный. Число устьиц на 1 мм2 листовой по-
верхности составляет 357,5 шт. (длина – от 22,5 до 35, ширина – от 17,5 до 27,5 мкм). 
На поперечных срезах толщина листовой пластинки составила 176,5 мкм. Высота 
клеток абаксиальной эпидермы (14,9 мкм) меньше, чем у адаксиальной (23,9 мкм). 
В клетках мезофилла располагаются кристаллы в виде друз. Палисадная ткань дву-
рядная, клетки вытянутые: высота составляет 24 мкм, ширина – 7 мкм. Губчатая ткань 
4-рядная, клетки ее плотно прижаты друг к другу, что больше характерно для струк-
туры листа ксерофитов. Длина черешка листа составляет 0,97 см, диаметр – 1,5 мм, 
форма – желобчатая, с вытянутыми с верхней стороны краями (рис. 2). Эпидерма 
с верхней (вогнутой) стороны черешка имеет единичные простые остроконусовид-
ные одноклеточные волоски – такие же, как на нижней стороне листовой пластики. 
Кутикула черешка хорошо развита. Клетки эпидермы имеют овальную или округлую 
форму с размерами от 14 до 26 мкм.

Колленхима – пластинчатая 4–5-рядная. Во многих клетках коровой паренхи-
мы содержатся кристаллы солей в виде друз (рис. 3). Межклетники коровой паренхи-
мы небольшие, клетки крупные (17,5–82,5 мкм) в 3–5 слоев. Эндодерма выраженная, 
толщиной 32,7 мкм. Склеренхима прерывистая, развита неравномерно и сосредото-
чена в местах, где дилатируются сердцевидные лучи. Толщина ее составляет в сред-
нем 144,2 мкм и состоит из клеток различных размеров: от 7,5 до 57,5 мкм.

Рис. 1. Верхняя (А) и нижняя (Б) эпидермы листьев АП-1
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Рис. 2. Поперечный срез черешка АП:  
А – общая форма; Б – соотношение тканей

Рис. 3. Ткани черешка АП:  
1 – эпидерма; 2 – колленхима; 3 – коровая паренхима;  

4 – флоэма; 5 – ксилема; 6 – перимедуллярная зона

В центральной части черешка расположен один коллатеральный пучок. Фор-
ма проводящего пуча с адаксиальной стороны – подковообразно-вогнутая. Клетки 
протофлоэмы визуально отличаются от метафлоэмы: они крупнее и заполнены кри-
сталлами солей. Толщина ее составляет в среднем 100,3 мкм. Ксилема образована 
большим числом рядов (до 45), в каждом из которых в среднем имеется 5–12 сосудов. 
Ближе к перимедуллярной зоне и к флоэме сосуды мельче, в центре пучка они круп-
нее. Толщина ксилемы составляет 198 мкм. Перимедуллярная зона – выраженная, 
составляет по центру проводящего пучка 63,7 мкм.

Поскольку изученные растения АП представляют собой клоны с одинаковой 
генетической основой, то полученная информация по фенотипической изменчивости 
морфолого-анатомических признаков строения листьев вдоль высотного градиента 
является информативной.

Количественная оценка изменчивости анатомических признаков листовой 
пластинки вдоль высотного градиента. Адаптационный потенциал растительного 
организма в различных условиях произрастания проявляется в преобразованиях тка-
ней и органов, которые имеют генетически обусловленные пределы. У древесных 
растений колебание параметров морфолого-анатомических признаков листьев имеет 
большую зависимость от места их расположения на побеге или в кроне. Поэтому 
для унифицирования паратипических внутрикронных колебаний признаков и оцен-
ки влияния внешних условий нами были мобилизованы листья одной генерации 
и на одной высоте от уровня земли у растений одного возраста. Естественно, что 
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на признаках листа отражаются и контрастные условия, складывающиеся на южной 
и северной сторонах крон деревьев. Поэтому формирование выборки морфологи-
чески близких листьев явилась основой достоверной и объективной интерпретации 
анатомических изменений, которые наблюдаются в листьях в зависимости от высоты 
над уровнем произрастания деревьев (высотный градиент) и контрастных условий 
на солнечной или теневой сторонах кроны.

При оценке морфологических показателей листовой пластинки АП-1 в зависи-
мости от высотных уровней произрастания оказалось, что в трех точках изучения (ГЭБ, 
ЦЭБ, П) основные признаки имеют небольшой размах фенотипического реагирова-
ния с незначительной (9,5–13,9%) или средней (20,8%) изменчивостью (табл. 1). От-
носительная устойчивость показателей листьев указывает на наличие эндогенных 
механизмов, нивелирующих последствия от воздействия различных внешних факто-
ров и контролирующих размеры элементов листа независимо от условий произрас-
тания в пределах нормы реакции.

В то же время отсутствие больших различий в размерах листьев может быть 
следствием относительной стабильности условий мест произрастания: в г. Махач-
кале, в окрестностях селения Цудахар Внутреннегорного Дагестана и на Гунибском 
плато Среднегорного Дагестана. Однако известно, что последнее не является тако-
вым. Условия Низменного, Внутреннегорного и Среднегорного Дагестана значитель-
но отличаются как по уровню освещенности в силу различий высотных уровней, так 
и по распределению, количеству осадков и температурному режиму (Акаев и др., 
1996). Из элементов листа существенные различия (ƞ2 = 13,2) выявлены только в раз-
витии черешка листьев. Это подтверждает существующее мнение о том, что особен-
ности строения и развития черешка более информативны с точки зрения реакции 
организма на меняющиеся условия среды (Куркин и др., 2014).

Одновременно нами была поставлена задача оценки различий в развитии ли-
стьев и их внутренней структуры в зависимости от расположения на световой или 
теневой сторонах кроны деревьев (табл. 2). Анализ полученных данных показывает, 
что в условиях Низменного Дагестана (П) листья на разных сторонах кроны досто-
верно различаются по длине. При этом листья с северной стороны кроны более раз-
виты, чем листья с южной стороны, что можно объяснить большей прогреваемостью 
последних на солнечной стороне. В целом можно констатировать, что на низмен-
ности листья крупнее на теневой стороне, а в Горном Дагестане – на световой сто-
роне кроны.

Таблица 1
Некоторые метрические и статистические характеристики морфологических 

признаков листьев АП вдоль высотного градиента (50, 1100, 1700 м н.у.м.)

Признаки
(N = 27)

x– ± sx–, см
ƞ2, %

CV, %

ГЭБ ЦЭБ П ГЭБ ЦЭБ П

Длина пластинки 7,5+0,24 7,8+0,19 7,9+0,23 4,1 13,9 10,2 12,4

Ширина пластинки 3,2+0,09 3,3+0,07 3,4+0,17 2,8 11,7 9,5 20,8

Длина черешка 0,92+0,03 0,88+0,03 0,99+0,03 13,2** 12,1 13,0 12,0

Примечание. Здесь и в остальных таблицах отличия достоверны: *P > 0,95; **P > 0,99; 
***P > 0,999.
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Меристические показатели элементов эпидермы листовой пластинки растений 
АП, произрастающих в условиях Низменного, Внутреннегорного и Среднегорного 
Дагестана, представлены в таблице 3. Вариабельность этих показателей незначи-
тельна, хотя несколько выше по сравнению с морфологическими признаками листа. 
Наибольшие различия выявлены в количестве эпидермальных клеток на единице 
площади на нижней стороне листьев. Так, на ЦЭБ этот показатель меньше на 1 мм2, 
чем в ГЭБ. Однако количество устьиц на единице поверхности листа на нижней 
эпидерме больше у растений на ЦЭБ, чем на ГЭБ. Различия по количеству клеток 
на верхней эпидерме намного ниже и доказаны между базами и питомником.

Общепризнано, что плотность и размеры устьиц на единице поверхности листа свя-
заны с регулированием газообмена и транспирации и отражаются на оптимальной продук-
тивности фотосинтеза растений в соответствующих условиях [15]. Выявлено, что по срав-
нению с крупными мелкие устьица закрываются быстрее при потере влаги листом [3]. 
Однако в работах ряда исследователей результаты по изучению зависимости параметров 
устьиц от условий произрастания вдоль высотного градиента являются противоречивыми: 
одни авторы наблюдали уменьшение плотности устьиц и увеличение их размеров, другие 
не выявили каких-либо общих тенденций зависимости этих признаков вдоль высотного 
градиента [3]. Тем не менее они считают, что высокая плотность устьиц и соответственно 
меньшие их размеры у мезофитов в экстремальных условиях обитания являются адаптив-
ным признаком [21], и рассматривают эту зависимость как функциональную адаптацию, 
необходимую для усиления транспирации и ослабления перегрева [9].

Таблица 2
Количественные показатели морфологических признаков листа 
АП –1 в зависимости от сторон кроны и уровней произрастания

Признаки, см  
(n = 27)

ГЭБ ЦЭБ П

юг север юг север юг север

Длина пластинки 7,9±0,32 7,1±0,34 7,8±0,30 7,9±0,24 7,4±0,30 8,4±0,27*

Ширина пластинки 3,2±0,13 3,1±0,13 3,3±0,09 3,3±0,12 3,1±0,21 3,7±0,22

Длина черешка 0,96±0,02* 0,89±0,05 0,94±0,03* 0,82±0,03 0,97±0,04 1,01±0,04

Диаметр черешка _ _ _ _ 1,5,4±0,03 1,6±0,04*

Таблица 3
Количественные показатели анатомических признаков эпидермы листа АП‑1

Число элементов 
на 1 мм2, шт.

ГЭБ ЦЭБ П

x– ± sx– V, % x– ± sx– V, % x– ± sx– V, %

Кл вэ 1640,5±29,61 13,3 1588,0±30,22 14,0 1374,5±56,18*** 30,0

Кл нэ 3089,8±34,21*** 8,1 2944,4±46,24 11,5 2986,5±66,99 16,5

Устьиц нэ 347,9±7,12 15,0 402,6±9,70*** 17,7 357,5±9,07 18,6

Примечание. Сокращения для всех представленных таблиц: вэ – верхняя эпидерма; 
нэ – нижняя эпидерма; кл – клетка; тк – ткани; ниж – нижняя; верх – верхняя.
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Приспособление листьев АП к почвенно-климатическим условиям на терри-
тории ЦЭБ, где среднегодовое количество осадков меньше, чем на территории ГЭБ, 
а средняя дневная температура значительно выше, выразилось в увеличении количе-
ства устьиц на нижней эпидерме листовой пластинки, а в «Питомнике», где растения 
АП-1 выращивают в условиях орошения, показатели ниже.

Известно также, что мезофиты адаптируются к неблагоприятным условиям 
за счет уменьшения размеров клеток эпидермы и устьиц при увеличении их коли-
чества [5]. АП считается мезофитом, поэтому приспособление к высокой инсоля-
ции (южная сторона) проявляется в увеличении во всех точках произрастания клеток 
на верхней и нижней эпидермах и количества устьиц на нижней эпидерме на едини-
цу поверхности листовой пластинки.

В целом различия морфометрических показателей структурных элементов по-
кровной ткани на парадермальном срезе доказаны у 8 признаков в 9 случаях из 32, 
и показатели этих признаков выше у теневых листьев, кроме длины клеток нижней 
эпидермы над жилками (табл. 4). В «Питомнике» и на ГЭБ различия выявлены по 3 
признакам из 8, а у листьев с «Дороги» различия выявлены только у признака «ши-
рина клеток верхней эпидермы». В целом различий больше у показателей признаков 
нижней эпидермы (6 случаев), чем у верхней эпидермы (3 случая).

Таблица 4
Морфометрические показатели структурных элементов  

покровной ткани листа АП‑1 на разных уровнях произрастания  
и значимость различий в зависимости от сторон кроны (парадермальный срез)

Признаки, мкм П Д ГЭБ ЦЭБ

Длина кл вэ 34,8±0,77 33,8±0,58 30,3±0,60 32,0±0,59

Ширина кл вэ 25,9±0,54 24,9±0,39* 23,0±0,37 23,1±0,36

Длина кл вэ над жилками 50,5±1,03 51,9±0,81 43,5±0,84 47,7±0,86

Ширина кл вэ над жилками 19,2±0,32*** 19,4±0,28 18,7±0,26* 18,4±0,31

Длина кл нэ 21,0±0,43* 21,8±0,48 20,8±0,41 20,9±0,43

Ширина кл нэ 14,6±0,30** 15,2±0,30 14,6±0,29 14,4±0,27

Длина кл нэ над жилками 44,5±0,90 45,8±0,74 36,0±0,66 39,9±0,80*

Ширина кл нэ над жилками 15,6±0,23 16,1±0,24 15,8±0,27 15,4±0,21*

Длина устьиц нэ 28,7±0,28 28,8±0,27 29,4±0,25** 28,3±0,21

Ширина устьиц нэ 21,0±0,16 21,0±0,18 21,5±0,15*** 21,4±0,14

Число побочных кл 5,7±0,07 5,9±0,07 6,1±0,08 6,1±0,08

Индекс формы устьиц 1,37±0,01 1,37±0,01 1,37±0,01 1,33±0,01
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У структурных элементов покровной ткани листа АП-1 различия доказаны для 
длины и ширины клеток над жилками нижней эпидермы на ЦЭБ, для ширины клеток 
верхней эпидермы над жилками и длины и ширины устьиц на ГЭБ, для длины и шири-
ны клеток и ширины клеток над жилками нижней эпидермы в «Питомнике», и только 
для ширины клеток верхней эпидермы – в условиях «Дороги», у остальных признаков 
различия являются недостоверными (табл. 4). При этом уровень варьирования пока-
зателей большинства признаков средний, кроме признаков «Длина и ширина устьиц 
нижней эпидермы». Для последних характерна низкая (9,9 и 10,5%) вариабельность, 
которая указывает на генетическую детерминированность показателей устьиц у АП-1.

В зависимости от условий среды могут меняться не только общие размеры кле-
ток устьичных комплексов листа, но и их индексные характеристики. Так, индекс 
формы устьиц, отражающий отношение длины устьица к ширине и специфику дыха-
тельной активности, у листьев АП принимает следующие значения: в условиях ГЭБ – 
1,37; в условиях ЦЭБ – 1,33; «Питомник» – 1,37; «Дорога» – 1,37. Как видим, данные 
показатели дыхательного аппарата листа мало отличаются у изученных растений.

Анатомические различия элементов мезофилла листа АП-1 вдоль высотного 
градиента более выражены и по многим показателям доказаны (табл. 5). Большин-
ство морфометрических признаков внутренней структуры листовой пластинки име-
ет низкий уровни изменчивости (5,8–15,0%).

Толщина кутикулы на нижней стороне листовой пластинки имеет повышенный 
уровень варьирования (23,0–32,4%) относительно верхней стороны (14,8–25,3%). Кути-
кула верхней и нижней эпидермы толще достоверно у листьев в условиях ЦЭБ. Эти при-
знаки можно считать адаптивными, способствующими повышению устойчивости расте-
ний в засушливых условиях среды. Толщина столбчатого и губчатого мезофилла увели-
чивается с высотой над уровнем моря, соответственно толщина листа больше в условиях 
ГЭБ по сравнению с условиями ЦЭБ, и такое утолщение листовой пластинки проис-
ходит за счет развития всех тканей при одновременном уменьшении ее размеров [3, 5].

Отмеченное утолщение пластинки в зависимости от интенсивности солнечной 
инсоляции наблюдается у изученных образцов листьев АП-1 на южной стороне кро-
ны во всех точках произрастания, кроме «Дороги». Специфичность изменений струк-
туры листьев на освещенность в условиях техногенной нагрузки можно объяснить од-
новременным влиянием и других отрицательных факторов, в том числе поллютантов.

Таблица 5
Морфометрическая характеристика анатомической структуры  
мезофилла листа АП‑1 и значимость различий в зависимости  

от сторон кроны (поперечный срез листа)

Признаки, мкм
ГЭБ ЦЭБ П

x– ± sx– CV, % x– ± sx– CV, % x– ± sx– CV, %

Толщина лист пласт 160,2±1,11*** 9,3 149,7±1,30*** 11,7 176,5±0,76*** 5,8

Высота кл вэ 22,7±0,21 12,4 21,6±0,25** 15,0 23,9±0,21** 11,8

Высота кл нэ 13,9±0,15 14,4 13,5±0,14 13,8 14,9±0,15 13,6

Толщина палисадной тк 58,2±0,56*** 12,8 55,5±0,70*** 17,0 65,6±0,42*** 8,5

Толщина губчатой тк 60,9±0,63*** 13,8 55,2±0,58 14,2 65,4±0,52 10,8

Толщина верх кутикулы 2,7±0,04 18,6 2,7±0,05*** 25,3 2,3±0,03 14,8

Толщина ниж кутикулы 1,8±0,04* 28,8 2,2±0,05*** 32,4 1,5±0,03*** 23,0
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Реакция кутикулы у образцов, взятых с разных точек произрастания, различа-
ется в пределах кроны. Толщина верхней и нижней кутикул достоверно больше у све-
товых листьев с точек ЦЭБ и «Дорога», чем у теневых с точек ГЭБ и «Питомник». 
Чем жестче условия произрастания (ЦЭБ и «Дорога»), тем толще кутикула с южной 
стороны кроны, и наоборот (ГЭБ и «Питомник»). В целом на нижней стороне изме-
нение толщины кутикулы доказано для всех точек произрастания АП-1. При объеди-
нении данных признаков поперечного среза листовой пластинки для всей выборки 
различия не доказаны только для признака «Высота клеток нижней эпидермы».

Важным приспособительным признаком наряду с количеством устьиц являет-
ся количество трихом, которые также влияют на скорость транспирации листьев. Од-
нако количественную характеристику признаков трихом, а также их размеров не уда-
лось отразить в работе в связи с неравномерностью опушения листовой пластинки 
АП и приуроченностью трихом к жилкам.

В некоторых источниках литературы обсуждается мнение о том, что чем пассивнее 
реакция на тот или иной фактор среды, тем выше адаптивный потенциал растительного 
организма, и наоборот. По этим показателям предложено выделять признаки чувствитель-
ные (биоиндикаторные) и устойчивые [21]. В нашем эксперименте коэффициент вариации 
морфолого-анатомических признаков листьев алычово-персикового гибрида не показал 
зависимость от условий произрастания. Тем не менее по уровню вариации показателей 
признаки листа АП-1, произрастающих в разных экологических условиях, подразделены 
нами на группы: с низкой (CV до 15%) и средней вариабельностью (от 16 до 35%).

К признакам с высоким адаптивным потенциалом (к устойчивым признакам) от-
несены признаки «Длина листовой пластинки», «Высота клеток эпидермы», «Толщина 
столбчатого и губчатого мезофилла листа», «Длина черешка». К чувствительным отнесе-
ны признаки «Число клеток эпидермы», «Число устьиц», «ширина листовой пластинки», 
«Толщина верхней и нижней кутикул». Признаки с изменчивостью выше 36% не выявлены.

Анализ структурных особенностей листовой пластинки АП-1 позволяет на ос-
нове характеристики анатомических признаков, отражающих влияние внешних ус-
ловий, определить экологическую пластичность в пределах генетической нормы. 
На основе таких выявленных признаков, как наличие трихом, мелкоклеточность, по-
груженные устьица, наличие друз и плотно расположенный мезофилл листа, мож-
но говорить о ксероморфности структуры листовой пластинки АП-1, что важно для 
успешности произрастания этого подвоя и привитых на нем сортов в относительно 
засушливых условиях Внутреннегорного Дагестана.

Полученные результаты могут быть использованы при интродукции растений 
на научной основе, при проведении работ по поиску растений-мониторов, чувстви-
тельных к воздействию поллютантов, и в генетико-селекционных исследованиях.

Петиолярная анатомия АП-1 вдоль высотного градиента. Анатомическое 
строение вегетативных органов растений: корня, стебля, листа – является относи-
тельно постоянным и типичным для двудольных растений. Однако строение черешка 
листа (петиолярная анатомия), имея видовую специфичность, отличается большим 
разнообразием диагностических признаков, позволяющих проводить анализ воз-
можных адаптаций в связи с условиями произрастания [7, 10, 12, 17].

Таким образом, в связи с общепризнанными адаптационными изменениями, 
которые характерны для черешка при изменении условий произрастания, изучение 
особенностей строения черешка листа АП-1 вдоль высотного градиента в Дагестане 
представляет как теоретический, так и практический интерес.

При характеристике структурных элементов листовых черешков важно прежде 
всего выявить экологическую обусловленность морфометрических параметров вы-
борок вдоль высотного градиента произрастания растений АП-1. Проанализировано 
было 22 признака (табл. 6).
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Таблица 6
Средние показатели, мкм, вариация признаков черешка листьев  

с высотных уровней произрастания АП‑1 и различия между сторонами кроны 
(поперечный срез черешка) (N = 540)

Признаки П,
мкм СV, % ЦЭБ, мкм СV, % ГЭБ, мкм СV, % Д СV, % F

Толщина кутикулы 4,5 18,7 4,2 22,6 3,8* 29,5 4,6** 17,9 25,5

Высота кл эп 22,0 13,4 20,3 15,3 20,0 17,1 20,7 15,7 12,9

Ширина кл эп 22,6* 21,2 21,4* 22,5 19,1*** 20,2 21,2 20,6 19,8

Толщина колл 115,2 14,9 102,7** 15,9 92,9*** 19,8 107,7 14,2 55,6

Танг диам кл колл 33,9*** 26,4 30,3 29,2 27,8** 27,8 29,8 25,4 16,9

Рад диам кл колл 30,0*** 27,8 26,8 30,1 24,4* 28,5 25,6 25,7 18,3

Толщина кор паренх 225,0*** 23,3 204,1** 17,6 195,1* 26,1 176,5*** 24,4 34,4

Танг диам кл кор пар 46,6 32,6 42,9 28,3 37,6 30,2 38,7 27,4 19,7

Рад диам кл кор пар 38,8** 31,7 36,6 28,4 32,0 31,0 31,5 26,5 21,0

Толщина энд 32,7 31,9 40,1*** 34,6 32,2** 36,4 30,6* 32,5 24,0

Танг диам кл энд 28,9 20,3 33,0*** 30,5 27,6*** 28,9 26,5 19,1 25,6

Рад диам кл энд 46,1* 22,3 38,2*** 28,0 38,4*** 21,8 43,3 17,2 30,7

Толщина склер 144,2*** 19,8 90,4*** 21,2 89,5*** 20,3 143,4 15,2 349,1

Танг диам кл склер 21,0** 51,0 18,8 43,7 15,0 60,0 17,6 45,5 13,5

Рад диам кл склер 14,1** 44,5 13,3 39,0 10,9* 53,0 12,0 42,7 11,2

Толщина флоэмы 100,3*** 18,5 110,0 23,9 98,7* 23,5 96,0* 25,0 12,5

Толщина ксилемы 198,0* 15,6 158,8 13,7 131,2*** 13,3 176,7 12,1 263,8

Рад диам сосудов 16,8 36,8 19,1 36,9 17,8 37,0 15,1 38,1 12,4

Танг диам сосудов 15,9 29,4 17,3 28,9 16,4 30,5 13,6 33,2 20,3

Толщина пер зоны 63,7*** 25,4 65,0*** 26,6 59,2 20,0 48,4 25,0 48,1

Танг диам кл пер зоны 13,0* 31,1 13,2 33,2 12,1 31,1 11,0 26,8 12,1

Рад диам кл пер зоны 10,0* 29,7 10,6 30,1 9,7 31,4 8,2 29,5 21,9

Примечание. Сокращения здесь и в других таблицах: толщ – толщина; кл – клетка; 
эп – эпидерма; колл – колленхима; танг – тангентальный; рад – радиальный; кор – коровая; 
диам – диаметр; пар – паренхима; склер – склеренхима; энд – эндодерма; пер – перимедулляр-
ный. По критерию F отмечены эффекты, значимые на уровне p < 0,05.
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Наиболее существенные изменения были обнаружены в черешках на разных 
высотных уровнях в развитии склеренхимы, ксилемы и колленхимы. На долю этих 
признаков приходится до 70% от всей изменчивости учетных признаков, и более раз-
витыми оказались они в условиях Низменного Дагестана (Махачкала).

В условиях Махачкалы в отличие от других условий произрастания у деревьев 
АП-1 происходит увеличение показателей 15 признаков из 22 учтенных. При этом ва-
риабельность показателей СV признаков («кроме ширины клеток эпидермы» и «тан-
гентального диаметра клеток колленхимы») снижается. Такое снижение является одно-
значно следствием воздействия более высоких температур в летний период в условиях 
Низменного Дагестана. Не коснулись больших изменений размеры сосудов (при зна-
чительном увеличении размеров всей ксилемы черешка) и перимедуллярной зоны. По-
следний признак более развит в условиях Внутреннегорного Дагестана. В условиях ГЭБ 
разброс показателей заметно выше у 13 признаков, что больше, чем в двух других усло-
виях. По остальным 9 признакам различия показателей CV являются незначительными.

Можно утверждать, что условия ГЭБ ввиду большего количества атмосферных 
осадков в летний период и снижения температуры воздуха с высотой над уровнем 
моря оказались более благоприятными для произрастания АП-1. И по развитию при-
знаков, и по изменчивости их параметров условия ЦЭБ оказались промежуточными 
для растений АП-1.

Если разместить места произрастания растений АП-1 в порядке снижения об-
щих благоприятных условий от Гунибского плато, где высотные условия по влажности 
и температуре считаются более благоприятными для произрастания деревьев (лесная 
зона), затем «Питомник», где осуществляется регулярный полив, и Цудахарская ЭБ 
с относительно засушливыми условиями, характерными для Внутреннегорного Да-
гестана, и, наконец, у «Дороги» в поселке Ленинкент, где АП растут вблизи асфаль-
тового покрытия, то можно прокомментировать полученный убывающий ряд цифр 
по значимости различий между северной и южной сторонами крон (14, 14, 8, 4): 
происходит постепенное снижение разброса показателей анатомических признаков 
по мере ухудшения условий произрастания. В условиях «Дороги» различия сохра-
нились только у признаков «Толщина кутикулы», «Толщина коровой паренхимы», 
«Толщина эндодермы» и «Толщина флоэмы (табл. 6).

Из 4 точек произрастания у «Дороги» (в условиях техногенной нагрузки) пода-
вляющее большинство анатомических признаков черешка, как и листовой пластин-
ки, не имеет достоверных различий. В «Питомнике» (условно фоновый), наоборот, 
уровень достоверности различий большинства показателей признаков теневых и све-
товых листьев высокий, что можно рассматривать как проявление нормы реакции 
в более широких пределах. В условиях же техногенной нагрузки порог реализации 
показателей снижается. Антропогенное загрязнение городской среды и высокая про-
греваемость асфальтового покрытия приводят к снижению вариабельности морфо-
лого-анатомических показателей признаков листьев АП-1.

Морфометрическая характеристика тканей черешков листьев АП-1 в пределах 
кроны показала специфичность влияния изменений анатомической структуры на ос-
вещенность (табл. 7).

Известно, что прочность черешков листьев обусловливается развитием механи-
ческих тканей. В нашем случае толщина большинства механических тканей больше 
у световых листьев в точке ГЭБ, а в точках «Питомник» и ЦЭБ – у теневых. В усло-
виях г. Махачкалы склеренхима значительно толще, что, возможно, связано не столь-
ко с высокой инсоляцией, сколько с ветровыми нагрузками, которые испытывают 
листья деревьев. Аналогично реагируют на освещенность и проводящие ткани, в том 
числе ксилема, которая наряду с транспортной выполняет и механическую функцию.
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Таблица 7
Средние показатели признаков черешка листьев объединенной выборки 

и выборок с высотных уровней произрастания АП‑1 (ГЭБ, ЦЭБ, Махачкала) 
в зависимости от экспозиции сторон кроны

Признаки, мкм
Д ЦЭБ ГЭБ П F F

север юг север юг север юг север юг север юг

Толщ кутикулы 4,5 4,8 4,3 4,1 4,0 3,6 4,5 4,4 5,6 23,4

Высота кл эп 20,6 20,8 20,6 19,9 20,0 20,1 21,8 22,2 4,9 9,0

Ширина кл эп 20,7 21,6 22,2 20,7 18,1 20,0 23,4 21,8 25,1 3,2

Толщина колл 109,1 106,3 98,9 106,5 84,3 101,4 115,9 114,4 69,8 9,3

Танг диам кл колл 30,0 29,7 31,3 29,3 26,1 29,4 36,7 31,1 23,8 –

Рад диам кл колл 25,7 25,5 27,4 26,3 23,3 25,6 32,2 27,8 21,6 –

Толщина кор паренх 195,9 157,1 212,1 196,1 187,1 203,0 249,8 200,2 25,7 41,1

Танг диам кл кор пар 39,4 38,0 43,8 42,1 36,4 38,8 48,4 44,8 14,0 6,6

Рад диам кл кор пар 32,4 30,6 37,5 35,7 31,2 32,8 41,3 36,3 17,0 6,5

Толщина энд 28,7 32,4 32,6 47,6 29,8 34,6 33,5 31,9 4,5 36,9

Танг диам кл энд 26,1 27,0 28,4 37,6 25,1 30,1 29,5 28,3 12,4 29,2

Рад диам кл энд 44,0 42,6 42,3 34,1 35,3 41,6 48,0 44,2 31,3 22,9

Толщина склеренхимы 142,8 144,1 95,3 85,6 84,5 94,6 154,3 134,0 223,3 167,7

Танг диам кл склер 16,8 18,4 19,3 18,3 13,7 16,3 23,2 18,8 18,3 –

Рад диам кл склер 11,8 12,2 13,6 12,9 9,9 11,8 15,4 12,8 17,2 –

Толщина флоэмы 99,9 92,1 108,9 111,2 94,4 103,0 108,2 92,4 6,6 20,6

Толщина ксилемы 179,6 173,7 157,2 160,3 124,0 138,4 202,6 193,4 181,7 96,2

Рад диам сосудов 15,4 14,9 18,3 19,9 18,1 17,5 17,2 16,3 3,7 10,7

Танг диам сосудов 13,9 13,3 16,9 17,8 16,3 16,5 16,3 15,5 6,7 15,3

Толщина пер зоны 49,6 47,2 56,9 73,1 57,6 60,8 69,6 57,8 34,2 52,5

Танг диам кл пер зоны 10,9 11,2 12,8 13,6 12,3 11,8 13,7 12,3 8,8 6,4

Рад диам кл пер зоны 8,1 8,3 10,4 10,9 10,1 9,3 10,5 9,6 13,5 11,0

Примечание. По критерию F отмечены эффекты, значимые на уровне p < 0,05.
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Развитие проводящих тканей находится в прямой зависимости от действия ряда 
факторов (количества осадков, температуры, техногенной нагрузки). С повышением 
показателей этих факторов снижается активность камбия и, соответственно, умень-
шается прирост проводящих тканей. При этом прирост ксилемы больше зависит 
от количества осадков, а прирост флоэмы – от температуры [6]. Полученные нами ре-
зультаты в двух точках произрастания (в различных городских условиях «Питомник» 
и «Дорога») также подтверждают эту закономерность. У растений, произрастающих 
в условиях Внутреннегорного и Среднегорного Дагестана (ГЭБ, ЦЭБ), наоборот, по-
казатели признаков «Толщина флоэмы и ксилемы» выше у световых листьев, при-
чем различия достоверны по обоим показателям. Возможно, это связано прежде всего 
с климатическими факторами (в горах недостаток тепла испытывают листья с север-
ной стороны кроны). С высотой над уровнем моря параметры флоэмы по северной 
стороне уменьшаются, а по южной стороне – увеличиваются. В итоге в объединенной 
выборке высота не оказывает достоверного влияния на ее параметры. Такая же тен-
денция прослеживается и в развитии перимедуллярной зоны и эндодермы.

В Низменном Дагестане наблюдается общее снижение вариабельности пара-
метров признаков у листьев, собранных с южной стороны кроны, по сравнению ли-
стьями, собранными с северной стороны, хотя у растений, выращенных у дороги, 
не все однозначно, особенно по толщине кутикулы и эндодермы (табл. 8). В то же 
время с высотой над уровнем моря (Внутреннегорный и Среднегорный Дагестан) 
у признаков «Толщина эндодермы», «Тангентальный диаметр клеток эндодермы», 
«Толщина флоэмы» и «Толщина перимедуллярной зоны» наблюдается увеличение 
показателей у листьев, расположенных на южной стороне кроны, хотя и для этих же 
признаков с северной стороны кроны различия также доказаны (кроме показателей 
эндодермы). Развитие колленхимы у листьев на северной стороне кроны вносит в об-
щую дисперсию более весомый вклад, чем развитие этой ткани у листьев, собранных 
с южной стороны кроны (F – 100,3 и 12,0 соответственно).

В объединенной выборке только у 5 признаков (толщина кутикулы, высота кле-
ток эпидермы, радиальный диаметр склеренхимы, толщина эндодермы и тангенталь-
ный диаметр ее клеток) происходит увеличение показателей СV у листьев со све-
товой стороны кроны. Незначительно увеличились и показатели перимедуллярной 
зоны. В целом значительно выше изменчивость признаков черешка по сравнению 
с показателями признаков листовой пластинки.

Общий разброс изменчивости у 176 изученных показателей следующий: СV ме-
нее 15% – у 4 признаков в 10 случаях; СV от 15 до 30% – у 20 признаков и в 108 слу-
чаях, что составляет 61,4%; СV более 30% – у 14 признаков и в 57 случаях. На всех 
уровнях выращивания АП высокое колебание значений имеют 2 признака: танген-
тальный и радиальный диаметры клеток склеренхимы. Это связано с включением 
в ткань на более поздних этапах развития, кроме склеренхимных волокон и склереид, 
которые, как известно, могут принимать разнообразные формы, что сказывается на ко-
лебании общих параметров ткани на поперечном срезе. Особенно информативными 
являются показатели двух признаков: ксилемы и колленхимы. На каждой точке про-
израстания у обоих признаков значения СV относительно низкие: у первого признака 
показатели колеблются в пределах от 11,7 до 15,9%, у второго – от 11,0 до 17,8%. 
При этом значения СV объединенной выборки выше: от 20,1 до 24,6% в первом слу-
чае и от 17,3 до 19,8% – во втором, то есть в конкретных условиях среды показатели 
этих признаков весьма стабильны, но при изменении условий параметры изменяются 
до какого-то нового уровня и вновь стабилизируются. Можно сказать, что толщина 
ксилемы и колленхимы чувствительна к изменению высотных условий произрастания 
АП-1, и морфометрические параметры этих уровней являются индикационными.
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Таблица 8
Вариабельность (СV, %) показателей  

анатомических признаков черешка листьев АП‑1 с разных сторон кроны  
на разных высотных уровнях произрастания

Признаки
ГЭБ П ЦЭБ Общее

север юг север юг север юг север юг

Толщ кутикулы 25,0 33,4 19,6 17,7 18,9 25,9 21,5 26,7

Высота кл эп 18,1 16,1 14,0 12,8 13,5 16,9 15,6 15,9

Ширина кл эп 18,3 20,5 20,2 21,8 21,9 22,6 23,1 21,9

Толщина колл 17,8 17,3 15,7 14,1 11,0 17,6 19,8 17,3

Танг диам кл колл 27,6 26,9 24,8 25,4 30,1 27,8 30,6 26,7

Рад диам кл колл 28,1 28,3 28,1 24,9 29,3 31,0 31,5 28,2

Толщина кор паренх 33,0 17,7 23,2 15,2 17,9 16,3 27,4 16,5

Танг диам кл кор пар 31,2 29,1 36,0 27,7 28,0 28,8 34,4 29,0

Рад диам кл кор пар 33,1 29,0 31,8 30,0 26,9 29,9 32,6 30,0

Толщина энд 40,4 31,6 33,5 30,0 28,5 28,7 34,4 35,2

Танг диам кл энд 22,0 30,5 20,3 20,2 21,0 29,9 22,1 30,7

Рад диам кл энд 22,4 18,5 22,7 21,1 23,2 29,3 26,1 25,0

Толщина склеренхимы 16,9 21,4 19,9 16,6 14,8 25,9 33,5 28,7

Танг диам кл склер 42,7 68,7 50,9 47,9 47,4 39,3 53,4 52,3

Рад диам кл склер 37,7 60,4 43,7 43,0 42,6 34,7 46,2 46,5

Толщина флоэмы 26,5 19,8 17,2 16,1 23,9 24,0 23,4 22,0

Толщина ксилемы 12,2 12,0 15,9 15,0 11,7 15,0 24,6 20,1

Рад диам сосудов 36,0 38,1 38,2 35,3 40,4 33,4 38,2 36,4

Танг диам сосудов 33,3 27,6 29,6 29,1 28,7 28,9 30,5 29,1

Толщина пер зоны 18,4 21,0 24,9 21,6 21,1 24,7 24,1 25,1

Танг диам кл пер зоны 29,0 33,3 32,0 28,7 32,2 33,9 31,4 32,7

Рад диам кл пер зоны 30,7 31,8 30,1 28,5 26,7 32,9 29,2 32,0

СV до 15% 1 1 1 3 4 1 0 0

СV 15–30% 12 13 13 16 13 15 11 14

СV более 30% 9 8 8 3 5 6 11 7



27

Существующие различия между признаками черешка вдоль высотного гра-
диента (50, 1100 и 1750 м н.у.м.) уточнены и по итогам дисперсионного анализа. 
Максимальную долю изменчивости обеспечивают признаки колленхимы, ксилемы 
и склеренхимы. Эти же признаки, как было показано выше, имеют минимальную 
изменчивость внутри выборок и максимальную – в объединенной выборке (табл. 9). 
При этом данные отличия как у листьев с северной стороны, так и у листьев с южной 
стороны кроны, с высотой над уровнем моря снижаются (r = –0,47; –0,70; –0,75 соот-
ветственно). Таковой является общая тенденция и по большинству признаков.

Таблица 9
Компоненты дисперсии и регрессии по показателям черешка АП‑1 

объединенной выборки вдоль высотного градиента

Признаки ƞ2, % r2, % rxy Δr

Толщ кутикулы 6,9*** 6,3*** –0,25*** 91,3

Высота кл эп 6,8*** 6,4*** –0,25*** 94,1

Ширина кл эп 9,8*** 8,8*** –0,30*** 89,8

Толщина колл 21,8*** 21,7*** –0,47*** 99,5

Танг диам кл колл 8,0*** 8,0*** –0,28*** 100,0

Рад диам кл колл 7,8*** 7,8*** –0,28*** 100,0

Толщина кор паренх 6,7*** 6,6*** –0,26*** 98,5

Танг диам кл кор пар 7,5*** 7,0*** –0,27*** 93,3

Рад диам кл кор пар 6,2*** 5,5*** –0,23*** 88,7

Толщина энд 8,2*** 0,1 0,02 1,2

Танг диам кл энд 7,4*** 0,1 –0,02 1,4

Рад диам кл энд 12,2*** 10,3*** –0,32*** 84,4

Толщина склеренхимы 56,5*** 49,3*** –0,70*** 87,3

Танг диам кл склер 6,4*** 5,9*** –0,24*** 92,2

Рад диам кл склер 5,3*** 4,4*** –0,21*** 83,0

Толщина флоэмы 4,6*** 0,0 0,00 0,0

Толщина ксилемы 56,8*** 56,7*** –0,75*** 99,8

Рад диам сосудов 2,0** 0,7 0,08 35,0

Танг диам сосудов 1,5* 0,3 0,06 20,0

Толщина пер зоны 2,6*** 1,0* –0,10* 38,5

Танг диам кл пер зоны 1,4* 0,7 –0,08 50,0

Рад диам кл пер зоны 1,6* 0,1 –0,03 6,3
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Несколько иная картина выявлена по толщине флоэмы. У черешков листьев 
с северной стороны кроны с высотой над уровнем моря она уменьшается, по южной 
стороне – увеличивается. В итоге в объединенной выборке высота н.у.м. не показала 
достоверного влияния на развитие флоэмы. Такая же картина наблюдается по толщи-
не перимедуллярной зоны и эндодермы.

По северной стороне кроны доля изменчивости, которая приходится на вы-
сотные условия произрастания (доля r2 от ƞ2) Δr, в целом выше, то есть листья с се-
верной стороны кроны более чувствительны к изменениям экологических условий. 
На некоторые признаки оказывают влияние не только сторона, но и различия между 
побегами. В целом влияние высотного градиента является очевидным и бесспор-
ным. Доля влияния по ƞ2 значительна и по ключевым признакам составляет по тол-
щине колленхимы 21,8, по склеренхиме – 56,5, по ксилеме – 56,8. Влияние стороны 
кроны доказано по 7 признакам при ƞ2 на уровне от 0,5 до 6,5, влияние побега – 
по 12 признакам при ƞ2 от 1,2 до 5,7, что значительно ниже влияния высотных ус-
ловий (рис. 4).

Из 484 возможных вариантов корреляционных взаимосвязей всех учтенных 
признаков черешка выявленные достоверные связи распределились по эксперимен-
тальным точкам следующим образом: ГЭБ – 114; ЦЭБ – 144; «Дорога» – 132; «Питом-
ник» – 222 (табл. 10). По теневой стороне кроны достоверных связей больше (310), 
чем по световой стороне (210). Из общего числа связей, по которым установлена их 
достоверность, связей, у которых коэффициент корреляции r ≥ 0,3, оказалось значи-
тельно меньше (36).

Для построения оптимизированного графика корреляционной структуры при-
веденных выше признаков была применена их визуальная кластеризация с исполь-
зованием алгоритма Фрухтермана-Рейнгольда в программе RStudio [23] с «отсекани-
ем» связей при уровне корреляций r ˂ 0,30 (рис. 5).
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Рис. 4. Результаты трехфакторного анализа (ƞ2) по показателям:  
высота над уровнем моря, побег и сторона кроны
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Таблица 10
Количественный учет достоверных корреляционных связей  

признаков черешка в объединенной выборке

Учетные признаки Обозначения ГЭБ ЦЭБ Д П Сев. Юг r ≥ 0,3

Толщ кутикулы PC 1 7 2 4 7 6 0

Высота кл эп PE 1 4 4 2 12 4 0

Ширина кл эп PW 3 3 3 8 17 6 0

Толщина колл TС 7 7 10 12 10 9 1

Танг диам кл колл CTd 7 6 5 13 17 8 2

Рад диам кл колл CRd 8 5 5 13 18 12 2

Толщина кор паренх KT 11 13 11 17 21 20 8

Танг диам кл кор пар KTd 4 8 5 7 14 6 2

Рад диам кл кор пар KRd 5 9 9 10 17 10 2

Толщина энд EnT 7 8 5 5 11 11 1

Танг диам кл энд ETd 8 7 3 7 14 11 1

Рад диам кл энд ERd 8 7 8 12 16 10 2

Толщина склеренхимы BT 8 7 7 19 16 15 3

Танг диам кл склер BTd 2 5 7 8 15 8 1

Рад диам кл склер BRd 1 6 6 9 16 6 1

Толщина флоэмы FT 9 12 4 16 17 14 1

Толщина ксилемы XT 12 10 11 9 10 12 4

Рад диам сосудов XRd 2 3 8 9 5 6 1

Танг диам сосудов XTd 4 2 11 7 7 7 1

Толщина пер зоны PZt 3 11 5 15 18 12 1

Танг диам кл пер зоны ZTd 2 2 1 10 10 8 1

Рад диам кл пер зоны ZRd 1 2 2 10 10 9 1

Общее число корреляций 114 144 132 222 310 210 36
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Рис. 5. Структура корреляций анатомических признаков черешка

Из указанных на рисунке признаков «Толщина кутикулы – РС», «Высота кле-
ток эпидермы – РЕ» и «ширина клеток эпидермы – РW» не связаны ни с одним 
из учтенных признаков. Некоторые связи являются чисто функциональными: напри-
мер, радиальный и тангентальный диаметры перимедуллярной зоны, склеренхимы, 
сосудов и др. Таких связей с показателями r ≥ 0,3 оказалось 16 из 36. Отрицатель-
ными являются только отношения между толщиной склеренхимы, тангентальным 
диаметром эндодермы и толщиной перимедуллярной зоны, то есть с высотой над 
уровнем моря по мере снижения размеров склеренхимы, что достоверно показано 
для растений АП-1, тангентальный диаметр эндодермы и толщина перимедуллярной 
зоны увеличиваются. При этом толщина склеренхимы положительно связана с ради-
альным диаметром эндодермы и толщиной ксилемы. Кроме того, показана положи-
тельная связь коровой паренхимы не только с элементами, из которых сложена сама, 
но и с флоэмой, ксилемой и перимедуллярной зоной.

Выводы

1. Количественный анализ анатомических признаков пластинки и черешка ли-
стьев гибрида АП-1 позволил выявить размах показателей (пластичность) под влияни-
ем контрастных внешних условий вдоль высотного градиента (от 50 до 1700 м н.у.м.) 
и адаптивный характер выявленных особенностей. Полученные данные по структур-
ным признакам листьев, выращенных в различных условиях, позволили определить 
пределы генетической нормы, что можно использовать в дальнейшем и при оценке 
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сортов различных косточковых культур с учетом производственных задач питомни-
ководства и садоводства.

2. Адаптивные изменения анатомического строении листьев позволяют рас-
тениям, произрастающим в сложных экологических условиях, проявлять устойчи-
вость к неблагоприятным факторам среды для реализации своей онтогенетической 
программы. Из признаков листовой пластинки АП-1 чувствительными к условиям 
среды оказались число клеток нижней эпидермы, количество устьиц, длина клеток 
верхней и нижней эпидермы над жилками, толщина листовой пластинки, толщина 
губчатой ткани, толщина верхней и нижней кутикулы, а у черешка – толщина кол-
ленхимы, склеренхимы и ксилемы. Вышеперечисленные, наиболее чувствительные 
к условиям произрастания признаки можно использовать в качестве индикаторов.

3. Чрезмерное развитие склеренхимы в условиях Низменного Дагестана и вы-
сокая положительная коррелятивная связь этой ткани с колленхимой и ксилемой 
можно связать с постоянным воздействием сильных ветров. Зависимость строения 
тех или иных частей растения от характера испытываемых ими нагрузок показана 
с использованием многих примеров [14].

4. В качестве таксоноспецифических признаков листа АП-1 предложены изви-
листость стенок клеток эпидермы, типы простых и железистых остроконусовидных, 
шиловидных и серповидноизогнутых трихом, аномоцитный тип устьичного комплек-
са, углубление устьиц относительно эпидермы, овальная форма поперечного сечения 
черешка с городчатыми краями, вместилища с липофильным секретом во флоэмной 
части и наличие друз оксалата кальция в коровой паренхиме.

5. Снижение вариабельности показателей СV признаков черешков (кроме ши-
рины клеток эпидермы и тангентального диаметра клеток колленхимы) в условиях 
Низменного Дагестана является следствием более высоких температур в летний пе-
риод. В условиях ГЭБ разброс показателей заметно выше, чем на ЦЭБ и в Махачка-
ле. Можно утверждать, что условия ГЭБ ввиду большего количества атмосферных 
осадков в летний период и снижения температуры воздуха с высотой над уровнем 
моря оказались более благоприятными для произрастания АП-1. И по развитию при-
знаков, и по изменчивости их параметров условия ЦЭБ оказались промежуточными 
для растений АП-1.

6. В пределах кроны дерева ткани черешка показали специфичность измене-
ний анатомической структуры на освещенность. При этом толщина большинства 
механических тканей больше у световых листьев в точках ЦЭБ и ГЭБ, а в «Питом-
нике» – у теневых. Объясняются такие изменения высокой световой и термической 
нагрузкой, которой подвержены на южной стороне кроны листья деревьев в услови-
ях г. Махачкалы. Аналогично реагируют на освещенность и проводящие ткани. Из-
вестно, что чем сильнее действие негативного фактора, тем ниже камбиальная актив-
ность и, соответственно, уменьшается толщина ксилемы и флоэмы. С высотой над 
уровнем моря параметры флоэмы по северной стороне уменьшаются, а по южной 
стороне – увеличиваются. Такой же является тенденция и в развитии перимедулляр-
ной зоны и эндодермы.

7. В объединенной выборке только у 5 признаков (толщина кутикулы, высота 
клеток эпидермы, радиальный диаметр склеренхимы, толщина эндодермы и танген-
тальный диаметр ее клеток) происходит увеличение показателей СV. Незначитель-
но увеличились и показатели перимедуллярной зоны. По сравнению с показателями 
признаков листовой пластинки изменчивость признаков черешка возросла значи-
тельно. Общий разброс из 176 возможных показателей является следующим: СV ме-
нее 15% – у 4 признаков в 10 случаях; СV от 15 до 30% – у 20 признаков и в 108 слу-
чаях, что составляет 61,4%; СV более 30% – у 14 признаков и в 57 случаях.
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8. Изменчивость признаков черешка по сравнению с показателями признаков 
листовой пластинки значительно выше на всех уровнях выращивания АП-1, доля при-
знаков с СV от 15 до 30% составила 61,4%. Высокое колебание значений имеют при-
знаки клеток склеренхимы, что связано с включением в эту ткань склереид. Особенно 
информативной является изменчивость показателей ксилемы и колленхимы. У обоих 
признаков в каждой из 3 точек значения СV относительно низкие. При этом значения 
СV объединенной выборки выше, то есть в конкретных условиях среды показатели 
этих признаков являются стабильными, но при изменении условий параметры пере-
страиваются до какого-то нового уровня и вновь стабилизируются. Отсюда вытекает, 
что толщина ксилемы и колленхимы чувствительна к изменению высотных условий 
произрастания АП, а их морфометрические параметры являются индикационными.
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MORPhOlOGICAl AND ANATOMICAl ADAPTATIONS OF lEAVES 
OF ThE kUBAN-86 ClONAl ROOTSTOCk IN ThE CONDITIONS OF DAGESTAN

Z.M. ASADUlAEV1, Z.R. RAMAZANOVA1, 2, D.M. ANATOV1

(1Mountain Botanical Garden of the Dagestan Federal Scientific Center of Russian Academy of Sciences; 
2Dagestan State Pedagogical University)

The article discusses the anatomical structure of the leaf blade and petiole of plants 
of the clonal rootstock of the apple tree Kuban-86 (AP-1) depending on their growth at different alti-
tudes of mountainous Dagestan and under urban conditions. The paratypical nature of the occurrence 
in an ecological-genetic experiment with clonal plants within the reaction norm is substantiated. 
The relationship of adaptive changes with plant growth conditions and the location of leaf attachment 
in the crown (sunny or shady side) is analysed, and labile and stable characteristics are identified. As 
taxon-specific characteristics of the AP-1 leaf the authors proposed the tortuosity of the epidermal 
cell walls, the types of simple and glandular trichomes, the anomocytic type of the stomatal complex, 
the deepening of the stomata in relation to the epidermis, the oval shape of the petiole cross-section 
with crenate edges, containers with a lipophilic secretion in the phloem part and the presence of oxa-
late drusen in the cortex parenchyma. The variability of petiole characteristics is higher than that 
of blade characteristics and the informative value of indicators of sclerenchyma, xylem and collen-
chyma tissues. The possibilities of quantitative analysis of leaf and petiole anatomical characteris-
tics and the prospects of petiole anatomy of the hybrid AP-1 in assessing the plasticity of indicators 
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under the influence of contrasting external conditions along an altitudinal gradient are considered. 
Within the crown, the specificity of changes in the anatomical structure of petiole tissues to illumina-
tion was revealed. Furthermore, the thickness of most mechanical tissues is greater in light leaves 
in mountainous areas and in shaded leaves in lowland areas. The latter is explained by the high light 
and thermal stress to which leaves on the southern side of the crown are exposed.

 
Keywords: Prunus divaricata × Persica vulgaris (AP-1), anatomical structure, leaf blade 

and petiole, conditions of Plain and Mountainous Dagestan.
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