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Аннотация
Приведены результаты изучения особенностей анатомического строения свежесобранных 
листьев голубики узколистной (Vaccinium angustifolium Aiton), интродуцированной в условия 
Дендрологического сада имени Р.И. Шредера (г. Москва). Отсутствие в настоящее время литера-
турных сведений об анатомической адаптации V. angustifolium к изменению агроклиматических 
условий культивирования затрудняет оценку интродукционного потенциала этой ценной ягодной 
культуры. Поэтому изучение анатомических особенностей листьев V. angustifolium в условиях 
интродукции Московского региона является актуальным. Сбор растительного сырья для анализа 
проводили в июле 2023–2025 гг. в фазе массового плодоношения растений. Изучение анатомиче-
ских признаков листьев растений осуществляли в соответствии с требованиями Государственной 
фармакопеи РФ. Анализ анатомического строения показал, что листья V. angustifolium дорсо-
вентральные, листовая пластинка гипостоматическая. Устьичный аппарат листьев парацитный. 
Главная жилка листовой пластинки и черешка листа представлена закрытым коллатеральным 
проводящим пучком. За весь период наблюдений у растений были отмечены увеличение общей 
толщины листа, верхней и нижней эпидермы, столбчатого и губчатого мезофилла, изменение 
соотношения губчатого и столбчатого мезофилла, а также увеличение плотности расположения 
устьиц. Так, коэффициент палисадности листа V. angustifolium с 2023 г. в 2025 г. увеличился на 7%, 
а устьичный индекс возрос на 3,5%, что говорит об усилении фотосинтетической активности 
растений и их адаптации к агроклиматическим условиям Московского региона. Установленные 
анатомо-диагностические признаки листьев V. angustifolium могут быть использованы при 
составлении анатомических атласов культурных растений, идентификации и оценке подлинности 
растительного сырья, оценке адаптивного потенциала растений-интродуцентов, а также послужат 
теоретической основой для разработки методики интродукции ягодных культур.
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Abstract
This research presents the results of an investigation into the anatomical features of freshly picked 
leaves of lowbush blueberry (Vaccinium angustifolium Aiton), introduced into the Dendrological Gar-
den of R.I. Schroeder (Moscow). The current lack of published data regarding the anatomical adapta-
tion of V. angustifolium to altered agroclimatic conditions during cultivation hinders the assessment 
of the introduction potential of this valuable berry crop. Therefore, the study of the anatomical features 
of V. angustifolium leaves under the conditions of introduction in the Moscow Region is relevant. 
Plant material was collected for analysis in July of the years 2023–2025 during the phase of peak fruit 
production. The anatomical features of plant leaves were studied in accordance with the requirements 
of the State Pharmacopoeia of the Russian Federation. Anatomical analysis revealed that V. angusti-
folium leaves are dorsoventral and hypostomatic. The stomatal apparatus of the leaves is paracytic. 
The midrib of the leaf blade and petiole is characterized by a closed collateral vascular bundle. Over 
the observation period, plants exhibited an increase in total leaf thickness, upper and lower epidermis 
thickness, palisade and spongy mesophyll thickness, and an alteration in the ratio of spongy to pali-
sade mesophyll, as well as an increase in stomatal density. Specifically, the palisade coefficient of V. 
angustifolium leaves increased by 7% from 2023 to 2025, and the stomatal index increased by 3.5%, 
indicating enhanced photosynthetic activity and adaptation of the plants to the agroclimatic conditions 
of the Moscow Region. The established anatomical diagnostic features of V. angustifolium leaves can 
be utilized in compiling anatomical atlases of cultivated plants, identifying and authenticating of plant 
material, and assessing the adaptive potential of introduced plants. Furthermore, these findings provide 
a theoretical foundation for developing a methodology for introducing berry crops.
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Введение
Introduction

Голубика узколистная (Vaccinium angustifolium Aiton) принадлежит семейству Ве-
ресковые (Ericaceae Juss.) подсемейства Брусничные (Vaccinioideae Arn). Ареалы вида 
находятся в восточной и центральной Канаде (от Манитобы до Ньюфаундленда), на се-
веро-востоке Соединенных Штатов Америки, на юге до гор Грейт-Смоки-Маунтинс 
и на западе до района Великих озер. Голубика узколистная естественно произрастает 
в хвойных (преимущественно еловых), реже – в лиственных лесах, на склонах гор, 
на окраинах верховых болот, в подлеске редких древостоев, образуя довольно плотные 
заросли на легких кислых почвах [1–4]. Растения характеризуются высокой зимостой-
костью и способны выдержать понижение температуры до –34… –40°C [5, 6], что по-
тенциально расширяет регионы для выращивания этой культуры.

Плоды V. angustifolium содержат различные минералы, витамины, жирные кис-
лоты и пищевые волокна, а также широкое разнообразие биологически активных 
соединений, в том числе фенольные соединения. Биологически активные вещества 
плодов голубики оказывают защитное действие против хронических заболеваний 
человека включая сердечно-сосудистые заболевания, рак, болезнь Альцгеймера 
и др. [7–9]. В связи с высокой пищевой и лекарственной ценностью ягод V. angustifo-
lium в настоящее время наблюдается резкое повышение спроса на продукцию данной 
ценной культуры. Это вызывает необходимость расширения регионов культивирова-
ния голубики узколистной в различных регионах России для обеспечения населения 
местной ягодной продукцией.

При интродукции хозяйственно ценных растений наряду с изучением феноло-
гии, биоморфологии, онтогенеза представляется чрезвычайно важным установление 
морфолого-анатомических характеристик интродуцентов [10, 11]. Изменение растений 
на анатомическом уровне может послужить основой для анализа структурно-морфо-
логических адаптаций видов в ответ на изменения условий произрастания. Учеными 
установлено, что наиболее пластичным органом растений в реакции на изменение 
условий окружающей среды является лист [12]. В работах многих авторов отмечается 
изменение анатомии листьев растений-интродуцентов в связи с изменением темпера-
турного режима территории [13, 14].

Известно, что низкая температура является одним из важнейших лимити-
рующих факторов, определяющих интродукцию растений [15]. Установлено, что 
фотосинтез растений увеличивается с повышением температуры листьев, пока 
температура не достигнет оптимума [16]. Следовательно, при интродукции рас-
тений в более теплые регионы можно с уверенностью ожидать положительное 
влияние температурного режима на фотосинтетическую активность, что найдет 
свое отражение в изменении устьичного индекса растений [17]. В литературе во-
прос об изменении анатомических характеристик листа растений-интродуцентов 
нашел достаточно широкое освещение [18, 19]. Было установлено, что долгосроч-
ные реакции видов на изменения температуры могут вызвать сдвиг оптимальной 
температуры фотосинтеза листьев, что стимулирует фотосинтез при новой тем-
пературе произрастания и часто приводит к изменению листа на анатомическом 
уровне [20]. Растения в прохладном регионе также могут повышать активность 
ферментов, связанных с фотосинтезом, чтобы адаптироваться к потеплению, тем 
самым усиливая фотосинтез [21].

Среди анатомических признаков листа строение столбчатого мезофилла являет-
ся важной характеристикой в вопросах оценки фотосинтеза растений. Учеными обна-
ружено, что толщина столбчатого мезофилла положительно коррелирует со скоростью 
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фотосинтеза [22]. При этом важно также отметить, что фотосинтез относительно чув-
ствителен к факторам окружающей среды – таким, как температура, свет и водный 
баланс. Поэтому активность фотосинтетических ферментов закономерно увеличива-
ется с повышением температуры, что стимулирует сам процесс фотосинтеза и, соот-
ветственно, может способствовать изменению в анатомии листа растений. Ученые 
отмечают у растений ответную реакцию на потепление растений путем увеличения 
общей толщины листьев и эпидермы, а также соотношение столбчатого и губчатого 
мезофилла [23]. Более высокое соотношение столбчатого и губчатого мезофилла листа 
способствует более компактному расположению клеток, что улучшает поглощение 
CO2 и, следовательно, помогает поддерживать более высокий уровень фотосинтеза 
растений [24]. Следует также подчеркнуть, что в условиях потепления становится 
чрезвычайно важным для растений поддержание водного баланса, поэтому неслу-
чайно многие авторы фиксируют утолщение клеток эпидермы в качестве ответной 
реакции видов [25]. Однако величина и направление фотосинтетических реакций рас-
тений-интродуцентов на потепление могут существенно различаться в зависимости 
от вида и его географического происхождения.

В силу вышесказанного знание видоспецифических реакций растений (в том 
числе анатомических) на  изменение климата может помочь лучше понять адап-
тации видов и  разработать агротехнические мероприятия по  их культивирова-
нию. В  отечественной и  иностранной литературе нет полных сведений об  ана-
томическом строении листьев голубики узколистной, и  особенно это касается 
отсутствия сведений об  устьичном индексе растений и  описания петиолярной  
анатомии.

В настоящее время в научной литературе отражены многочисленные результаты 
морфологических и биохимических исследований цветков и плодов представителей 
рода Vaccinium [26–28]. Сегодня широко проводятся интродукционные исследова-
ния рода Vaccinium в различных регионах России [29–41]. Ученые проводят оценку 
биоморфологических и биоэкологических особенностей представителей Vaccinium 
с целью дальнейшей селекционной работы [42]. Поскольку на сегодняшний день от-
сутствуют сведения об анатомической адаптации V. angustifolium к изменению агро-
климатических условий выращивания, данная работа является актуальной и своев-
ременной, особенно в связи с расширением регионов культивирования этой ценной 
ягодной культуры.

Цель исследований: изучить особенности анатомического строения листьев 
голубики узколистной в условиях интродукции в Московском регионе.

Методика исследований
Research method

Экспериментальная работа проводилась на  кафедре декоративного са-
доводства и  газоноведения ФГБОУ ВО  РГАУ-МСХА имени  К.А. Тимирязева 
в 2023–2025 гг. Объектом исследований служили свежесобранные листья расте-
ний голубики узколистной, произрастающих на коллекционном участке ягодных 
растений в Дендрологическом саду имени Р.И. Шредера (северо-западная часть 
г. Москвы). Сбор растительного сырья для анализа проводили в июле 2023–2025 гг. 
в фазе плодоношения растений. Для анатомического анализа отбирали по 10 хоро-
шо сформированных листьев из средней части однолетних приростов 5 растений. 
Изучали анатомические признаки листьев в соответствии с требованиями ГФ XII 
«Техника микроскопического и микрохимического исследования лекарственного 
растительного сырья» [43].
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Для анатомического анализа изготавливали временные микропрепараты по-
перечных и продольных срезов листьев растений. Процессы одревеснения частей 
растения выявляли с помощью реактива флороглюцина с концентрированной соляной 
кислотой. Срезы просветляли глицерином, разведенным водой (1:1). Исследование 
микропрепаратов проводили с помощью микроскопа Carl Zeiss Primo Star (Carl Zeiss, 
Германия). Микрофотосъемку выполняли с помощью цифровой фотокамеры Canon 
Digital IXUS105 (Canon, Япония). Линейные измерения анатомических структур ли-
ста проводили с помощью окуляр-микрометра Euromex EWF10 × /22mm (Euromex 
Microscopen, Нидерланды) в 10-кратной повторности. На основании полученных 
данных были рассчитаны следующие показатели: устьичный индекс и коэффициент 
палисадности.

Коэффициент палисадности рассчитывали по формуле (1):
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где Spal, Sspon – площади поперечных срезов пластинки, занятые клетками столбчатого 
и губчатого мезофилла, соответственно.

Устьичный индекс рассчитывали по формуле (2):
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где Nstom – число устьиц на 1 мм2 поверхности нижней эпидермы; Ncell_low – число ос-
новных клеток нижней эпидермы на 1 мм2.

Статистическую обработку данных производили с использованием стандарт-
ных математико-статистических методов [44] с помощью программного обеспечения 
Microsoft Office Excel 2019 и StatSoft Statistica v10.

Результаты и их обсуждение
Results and discussion

Листья V. angustifolium – простые, черешчатые, ланцетовидные, слабо опушены 
простыми одноклеточными трихомами. Наибольшее число волосков обнаруживается 
по главной жилке, краю листовой пластинке и черешку. Клетки однослойной верхней 
эпидермы характеризуются прямыми клеточными стенками с хорошо заметными по-
ровыми каналами. Клетки нижней эпидермы листа имеют более извилистые очерта-
ния стенок по сравнению с клеточными стенками верхней эпидермы (рис. 1).

Листовая пластинка V. angustifolium гипостоматическая, устьица обнаружива-
ются только на нижней эпидерме листа. Следует особо отметить мозаичный харак-
тер распределения устьиц на листовой пластинке. Устьичный аппарат листьев V. an-
gustifolium парацитный, побочные клетки располагаются параллельно замыкающим 
клеткам и устьичной щели (рис. 1б). Замыкающие клетки устьиц в очертании имеют 
удлиненно-почковидную форму.

Листья V. angustifolium дорсовентральные. Столбчатый мезофилл состоит 
из прямоугольно-удлиненных клеток; губчатый мезофилл характеризуется овальной 
формой клеток с выраженными межклетниками (рис. 2).

Жилкование листа V. angustifolium перистое. Проводящий пучок главной жил-
ки – закрытый коллатеральный, овально-вытянутой формы, окружен многослойной 
склеренхимной обкладкой (рис. 2б). Боковые жилки листовой пластинки характеризо-
вались более мелкими закрытыми коллатеральными пучками. Особую механическую 
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прочность пластинке придавали многорядные тяжи уголковой колленхимы, рас-
положенные под верхней и нижней эпидермой листа в месте прохождения главной  
жилки.

Результаты детального анализа биометрических параметров листьев V. angusti-
folium представлены в таблице 1.

а б
Рис. 1. Строение эпидермы листовой пластинки Vaccinium angustifolium (парадермальный срез):  

а – верхняя эпидерма; б – нижняя эпидерма
Figure 1. Epidermal structure of Vaccinium angustifolium leaf blade (paradermal section):  

a – upper epidermis; b – lower epidermis

а б
Рис. 2. Анатомическое строение листовой пластинки Vaccinium angustifolium:  

а – мезофилл на поперечном срезе листа;  
б – поперечный срез листовой пластинки в области главной жилки; 1 – верхняя эпидерма; 

2 – столбчатый мезофилл; 3 – закрытый коллатеральный пучок боковой жилки;  
4 – губчатый мезофилл; 5 – нижняя эпидерма; 6 – уголковая колленхима;  

7 – закрытый коллатеральный пучок главной жилки;  
8 – губчатый мезофилл с крупными межклетниками

Figure 2. Anatomical structure of Vaccinium angustifolium leaf blade:  
a – mesophyll in a cross-section; b –cross-section of the leaf blade in the area of the midrib; 

1 – upper epidermis; 2 – columnar mesophyll; 3 – closed collateral bundle of the lateral vein; 
4 – spongy mesophyll; 5 – lower epidermis; 6 – angular collenchyma;  

7 – closed collateral bundle of the midrib; 8 – spongy mesophyll with large intercellular spaces
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Таблица 1
Биометрические показатели листа Vaccinium angustifolium

Table 1
Biometric parameters of Vaccinium angustifolium leaf

Биометрический  
показатель

Значение

2023 г. 2024 г. 2025 г.

M±mM V, % M±mM V, % M±mM V, %

Толщина листовой пластинки,  
мкм 168,80±2,29 15,46 172,50±3,87 14,27 180,80±4,22 12,85

Общая толщина столбчатого  
мезофилла листовой пластинки,  
мкм

64,30±2,11 12,58 66,80±2,53 11,25 72,50±2,15 10,34

Общая толщина губчатого  
мезофилла листовой пластинки,  
мкм

105,20±2,24 11,25 108,40±2,65 8,31 110,50±2,58 8,02

Толщина наружного слоя клеток 
столбчатого мезофилла, мкм 30,10±0,43 7,34 32,54±0,62 6,56 38,41±0,75 5,92

Диаметр клеток губчатого  
мезофилла, мкм 7,13±0,15 10,12 7,42±0,17 9,23 7,86±0,12 8,16

Толщина верхней эпидермы 
с кутикулой, мкм 14,80±0,422 13,34 15,30±0,518 11,25 16,00±0,536 11,04

Высота клеток верхней  
эпидермы, мкм 13,50±0,33 9,28 14,80±0,49 8,06 15,30±0,56 7,85

Размер поперечного сечения 
клеток верхней эпидермы, мкм 24,60±0,65 12,85 25,70±0,80 11,62 27,50±0,97 10,03

Толщина нижней эпидермы  
с кутикулой, мкм 11,0±0,375 9,07 11,90±0,463 8,67 12,50±0,485 8,32

Высота клеток нижней  
эпидермы, мкм 10,4±0,35 7,34 11,70±0,44 6,59 12,40±0,50 6,12

Размер поперечного сечения 
клеток нижней эпидермы, мкм 20,30±0,49 11,49 21,40±0,62 10,35 22,00±0,75 9,61

Коэффициент  
палисадности (К), % 31,5±1,49 11,67 34,90±1,53 11,15 38,50±1,78 9,66

Количество устьиц на 1 мм2  
поверхности листа, шт. 96,55±5,25 13,36 108,42±4,89 12,84 115,25±4,66 9,75

Устьичный индекс (Ui), % 25,70±0,85 10,05 26,30±0,75 9,46 29,20±0,69 9,18
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Из  анализа данных таблицы  1 следует, что за  годы наблюдений у  рас-
тений V. angustifolium изменялись биометрические параметры листа в  сторо-
ну общего увеличения. Толщина листовой пластинки растений увеличилась 
на 12 мкм (с 168,8 до 180,8 мкм), что может свидетельствовать об адаптации рас-
тений к  засушливому лету периода наблюдений. Толщина клеток нижней эпи-
дермы c кутикулой увеличилась на  1,5 мкм  (с  11,0 до  12,5 мкм), а  верхней  – 
на  1,8 мкм  (с  14,8 до  16,0 мкм). Увеличение общей толщины столбчатого мезо-
филла листовой пластинки изменилось на  8,2 мкм  (с  64,3 до  72,5 мкм), а  тол-
щина губчатого мезофилла возросла немного меньше  – на  5,3 мкм  (с  105,2  
до 110,5 мкм).

У листьев растений наблюдалось не только увеличение линейного размера 
клеток хлоренхимы, но и изменение соотношения губчатого и столбчатого мезо-
филла в  пользу увеличения последнего. Так, коэффициент палисадности листа 
V. angustifolium с 2023 г. в 2025 г. увеличился на 7% (с 31,5 до 38,5%) а устьичный 
индекс возрос на 3,5%  (с 25,75 до 29,2%), что говорит об усилении фотосинте-
тической активности растений и их адаптации к световому и тепловому режиму 
Московского региона. Эффективность фотосинтеза растений росла также благо-
даря закономерному увеличению количества устьиц на  1  мм2 поверхности ли-
ста  (с 96 до 115 шт.). Низкий коэффициент вариации изученных анатомических 
параметров листа 2025 г. свидетельствует о стабилизации морфометрических ана-
томических параметров листа растений в условиях интродукции Дендрологиче-
ского сада имени Р.И. Шредера. Однако следует отметить, что устьичный индекс 
и коэффициент палисадности листа V. angustifolium остаются на достаточно низ-
ком уровне по отношению к другим систематическим группам мезотрофных рас-
тений средней полосы России. Поскольку индекс палисадности является наиболее 
информативным показателем, определяющим также и устойчивость растений к за-
сухе [45], увеличение этого показателя в опыте дополнительно указывает на адаптив-
ность голубики узколистной к довольно засушливому летнему периоду наблюдений  
2023–2025 гг.

Особое значение при изучении растений-интродуцентов в последнее время 
приобретает петиолярная анатомия [46]. Анатомия черешка растений отличается 
от листовой пластики тем, что менее всего подвержена анатомическим изменениям 
в связи с экологической адаптацией растений к новым условиям произрастания [47]. 
Поэтому данные петиолярной анатомии, в том числе растений V. angustifolium, могут 
послужить надежной основой при проведении анатомического анализа растений-ин-
тродуцентов. Черешок листа V. angustifolium густо опушен простыми мягкими одно-
клеточными волосками. В полуцилиндрическом черешке растений в центральной 
части находится крупный закрытый коллатеральный пучок, проводящие ткани кото-
рого (первичная ксилема и флоэма) на поперечном срезе располагались в виде сектора 
полукольца (рис. 3).

Со  стороны флоэмы проводящего пучка обнаруживалась хорошо заметная 
склеренхима, которая усиливала механическую функцию черешка листа. Устойчи-
вость черешка к изгибам обеспечивала уголковая колленхима его коровой части. 
Следует отметить, что число слоев уголковой колленхимы в черешке зависело от ха-
рактера ее расположения. Число слоев колленхимы варьировало от 3 до 8, возрас-
тая в ребрах черешка листа. Наибольшее внутреннее пространство черешка зани-
мала основная паренхима, в клетках которой обнаруживались немногочисленные  
хлоропласты.
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Рис. 3. Анатомическое строение поперечного среза черешка листа Vaccinium angustifolium:  
1 – эпидерма с трихомами; 2 – уголковая колленхима;  

3 – первичная ксилема коллатерального пучка; 4 – первичная флоэма коллатерального пучка;  
5 – волокна склеренхимы; 6 – основная паренхима коры

Figure 3. Anatomical structure of the cross-section of Vaccinium angustifolium leaf petiole:  
1 – epidermis with trichomes; 2 – angular collenchyma;  

3 – primary xylem of the collateral bundle; 4 – primary phloem of the collateral bundle;  
5 – sclerenchyma fibers; 6 – main parenchyma of the cortex

Выводы
Conclusions

Адаптивная способность растений-интродуцентов V. angustifolium во многом 
зависит от строения листовой пластинки. Устьичный аппарат, а также другие эле-
менты эпидермы V. angustifolium могут играть решающую роль в устойчивости рас-
тения к различным стрессовым факторам, в том числе к изменениям климатических 
условий произрастания. Анатомическое изучение листьев голубики узколистной дает 
возможность глубже познать экологическую природу данного вида, выявить уровень 
адаптации растений к изменению экологических условий произрастания.

Установлено, что реакция голубики узколистной к условиям г. Москвы прояв-
лялась в изменении структуры мезофилла и количества устьиц на единицу площади 
листовой поверхности. В ходе адаптации у растений отмечалось постепенное уве-
личение толщины слоя столбчатого мезофилла, а также возрастала его доля в общей 
толщине листовой пластинки, на что ярко указывает увеличение индекса палисадно-
сти. Изменение индекса палисадности в большую сторону может свидетельствовать 
об адаптации голубики узколистной к более интенсивному освещению в условиях 
открытого, хорошо освещенного опытного участка Дендрологического сада име-
ни Р.И. Шредера, так как столбчатый палисадный мезофилл более эффективно по-
глощает свет для фотосинтеза, а также об адаптивности V. angustifolium к довольно 
засушливым летним периодам в 2023–2025 гг.

На основании проведенных исследований можно заключить, что за весь период 
наблюдений выявлена одинаковая закономерность в изменении строения листа голу-
бики узколистной в градиенте климатических факторов Московского региона и агро-
метеорологических условий территории интродукции. У растений было отмечено 
увеличение общей толщины листа, верхней и нижней эпидермы, столбчатого и губча-
того мезофилла, изменение соотношения губчатого и столбчатого мезофилла в сторону 
увеличения доли последнего, а также увеличение плотности и размера устьиц.
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На основании анализа большого фактического материала исследований мож-
но утверждать, что основными структурными изменениями листьев V. angustifolium 
в условиях интродукции в Московский регион является увеличение толщины ли-
стовой пластинки, индекса палисадности и устьичного индекса. Установлено, что 
у V. angustifolium одновременно происходят как фотосинтетическая адаптация к из-
менению климатических условий региона интродукции, так и адаптивные изменения 
в анатомии листьев.

В результате проведенных исследований установлены основные анатомо-диа-
гностические признаки листьев V. angustifolium, которые могут быть использованы 
для составления анатомических атласов культурных растений, при идентификации 
и оценке подлинности сырья листьев растения, оценке адаптивного потенциала рас-
тений-интродуцентов, а также послужат теоретической основой для разработки ме-
тодики интродукции ягодных культур.
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