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АННОТАЦИЯ

Изучено  значение систематического  положения для параметров листа,  мезофилла,  хлоропластов 
и пигментного  комплекса у степных растений трех многовидовых семейств Asteraceae,  Poaceae и Rosaceae 
из разных географических районов России и Монголии. Показано,  что  принадлежность вида к определен-
ному семейству влияет прежде всего  на параметры целого  листа –   толщину и плотность листа,  а также 
на размеры и число  клеток мезофилла. В противоположность этому интегральные показатели мезофилла 
и характеристики пигментного  состава не зависят от таксона и отражают конвергентный ответ растений 
разных таксонов на климат.

Ключевые слова: экология таксонов,  аридность климата,  структура листа,  мезофилл,  размеры 
клетки,  хлорофиллы.

рьирующие в зависимости от условий произ-
растания признаки структуры листьев,  такие 
как строение покровных и проводящих тка-
ней [Василевская,  1954;  Эсау,  1969;  Гамалей,  
2004]. Таксономически важные признаки отра-
жают родственную связь между видами,  тогда 
как функциональные признаки –  отношение 
видов к условиям произрастания [Иванова,  
2014;  Mlambo,  2014;  Jooste et al.,  2016]. Под 
функциональными понимают параметры,  свя-
занные с основными жизненными процессами 

Таксоны в современной филогенетической 
системе растений,  основанной прежде всего  
на признаках генеративной сферы,  объединя-
ют виды,  весьма разные по  экологии,  страте-
гии и реакции на условия среды [Василевич,  
2016]. Среди листовых признаков к система-
тически и филогенетически значимым от-
носятся,  например,  расположение листьев 
на стебле,  форма листа и тип жилкования 
[Тахтаджян,  1966]. Определенное филогене-
тическое значение имеют некоторые мало  ва-
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растений –  ростом,  выживанием,  размноже-
нием,  и таким образом влияющие на приспо-
собление растений к условиям окружающей 
среды [Violle et al.,  2007;  Perez-Harguinde-
guy et al.,  2013] или отражающие функцио-
нальное состояние растения [Perez-Harguinde-
guy et al.,  2013]. Логично  предположить,  что  
функциональные и таксономические признаки 
должны описывать различные аспекты вза-
имодействия между растениями и окружаю-
щей средой [Mlambo,  2014]. Функциональные 
параметры листьев могут служить индикато-
рами ответа растений на изменение климата,  
так как именно  параметры листьев,  харак-
теризующие особенности приспособления фо-
тосинтетической функции к условиям среды,  
являются наиболее информативными для об-
наружения связи растений с климатом [Vio-
lle et al.,  2007;  Shipley et al.,  2016]. Однако  
не все листовые параметры имеют одинаковое 
значение для установления связи между рас-
тениями и средой. Некоторые являются сла-
быми индикаторами ответа растений на кли-
мат,  так как зависят не только  от внешних 
условий,  но  и от эндогенных факторов. Из-
вестна значительная связь таких функцио-
нальных параметров листа,  как удельная 
поверхностная плотность листа (УППЛ) и объ-
емная плотность листа (ОПЛ),  не только  с ус-
ловиями произрастания,  но  и с таксономиче-
ским положением [He et al.,  2010;  Villar et 
al.,  2013]. В работе R. Villar et al. [2013] для 
26 видов древесных растений показано,  что  
37 %  варьирования УППЛ и 47 %  ОПЛ объ-
яснялось систематической принадлежностью 
на уровне семейства. Для 171 вида травяни-
стых растений в 174 пунктах на территории 
Китая значение УППЛ зависело  от принад-
лежности к определенному семейству толь-
ко  на 7 %  [He et al.,  2010]. В другой работе 
[Yang et al.,  2019] для 483 видов из 43 райо-
нов Китая вклад принадлежности к опреде-
ленному семейству в варьирование УППЛ со-
ставил около  20 %. Таким образом,  остается 
не ясным,  в какой степени и в каких эколо-
гических условиях принадлежность к опреде-
ленному семейству влияет на листовые пара-
метры.

Многочисленные исследования параметров 
листьев демонстрируют зависимость параме-
тров фотосинтетических тканей от условий 
произрастания –  освещения,  температуры,  

влагообеспеченности,  богатства почвы,  засо-
ления и др. [Nobel,  1976;  Мокроносов,  1978;  
Цельникер,  1978;  Гамалей,  Шийревдамба,  
1988;  Горышина,  1989;  Terashima et al.,  2006]. 
В настоящее время авторы сходятся во  мне-
нии,  что  количественные параметры мезофил-
ла листа отражают приспособление фотосинте-
тической функции к условиям произрастания 
и являются в большей степени функциональ-
ными [Terashima et al.,  2006,  2011;  Иванов 
и др.,  2013;  Ivanova et al.,  2018,  2019]. На-
пример,  для степных растений с увеличением 
аридности климата у представителей разных 
таксонов сходным образом возрастают инте-
гральные параметры мезофилла листа,  такие 
как общая поверхность клеток мезофилла и 
хлоропластов (индекс мембран клеток и хло-
ропластов –   ИМК и ИМХ соответственно) 
[Ivanova et al.,  2018,  2019]. Известны суще-
ственные различия именно  по  этим парамет-
рам у растений разных экологических групп 
[Ронжина,  Пьянков,  2001a,  б;  Иванова,  2014] 
и функциональных типов [Иванов и др.,  2008]. 
При этом некоторые количественные показате-
ли мезофилла – объем клетки и число  хлоро-
пластов в клетке –  показаны высоковидоспе-
цифичными [Villar et al.,  2013;  Мигалина 
и др.,  2014;  Юдина и др.,  2017].

Таким образом,  для понимания механизмов 
адаптации растений необходимо  установить,  
какие именно  функциональные параметры 
и в какой степени связаны с систематическим 
положением видов,  являясь таксоноспеци-
фичными,  а какие изменяются под действи-
ем условий среды независимо  от системати-
ческой принадлежности. Одним из наиболее 
информативных подходов к выявлению так-
сономической специфичности признаков яв-
ляется изучение вариабельности их парамет-
ров у таксонов в разных условиях среды. 
Например,  для пяти видов растений ветлан-
дов,  принадлежащих к разным семействам,  
установлено,  что  изменение толщины листа,  
УППЛ,  скорости транспирации,  а также по-
казателей пигментного  комплекса при увели-
чении аридности климата было  таксоноспеци-
фичным [Ронжина и др.,  2019]. В то  же время 
общим направлением структурной перестрой-
ки листьев для всех видов ветландов было  
увеличение ОПЛ в 1,2–2 раза и сокращение 
их площади на 42–54 %. Возможно,  вклад си-
стематического  положения и условий среды 
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в вариабельность признаков может разли-
чаться в пределах разных биомов или геогра-
фических районов. Для растений степей этот 
вопрос остается неизученным.

Семейства Asteraceae и Poaceae возглавля-
ют списки ведущих по  числу видов семейств 
флоры во  всех изученных лесостепных 
и степных регионах [Флора…,  1983;  Пешкова,  
2001;  Солянов,  2001;  Куликов,  2005;  Сагала-
ев,  2008]. Семейство  Rosaceae в этих флорах 
также относится к многовидовым,  входящим 
в первую десятку (а часто  и в первую пятер-
ку) по  числу видов,  но  с различными вари-
ациями занимаемого  ранга. Сведения о  роли 
этих трех семейств в степных флорах иллю-
стрируются тем,  что,  например,  на терри-
тории Челябинской области во  флоре лесо-
степной и степной зон доля представителей 
семейства Asteraceae составляет 12–15 %,  
Poaceae –   9–10 %,  Rosaceae –   5–7 %. Все-
го  доля трех ведущих семейств в лесостеп-
ной и степной зонах составляет 29 %  от всего  
числа видов [Куликов,  2005]. В степной флоре 
Бурятии доля Asteraceae составляет 14,7 %,  
Poaceae –   12,2 %,  Rosaceae –   7,6 %  [Пешко-
ва,  2001],  а совокупная доля этих трех се-
мейств –   34,5 %.

Помимо  видового  разнообразия этих се-
мейств,  отдельные их представители явля-
ются доминантами растительных сообществ. 
В наибольшей степени это  характерно  для 
Poaceae,  играющего  выдающуюся фитоце-
нотическую роль в составе степной расти-
тельности Евразии [Лавренко  и др.,  1991]. 
Большинство  доминантов степной раститель-
ности относится именно  к Poaceae,  например,  
к родам Stipa,  Festuca,  Poa,  Koeleria,  Agro-
pyron и др. Представители некоторых родов 
Asteraceae,  особенно  Artemisia,  и в меньшей 
степени Filifolium,  Saussurea,  Heteropappus 
также являются доминантами ряда степ-
ных сообществ. Вместе с тем многие астро-
вые,  в частности представители таких ро-
дов,  как Aster,  Centaurea,  Chrysanthemum,  
Scorzonera,  Youngia и др.,  представляют со-
бой постоянные (хотя,  обычно,  и необильные) 
компоненты степных сообществ. В составе 
Rosaceae заметна фитоценотическая значи-
мость представителей родов Spiraea,  Cha-
maerhodos,  Cotoneaster и,  особенно,  Potentilla. 
Последний,  отличается также и многочислен-
ностью степных ксерофильных видов.

Целью нашей работы стало  изучение 
функциональных параметров листьев на раз-
ных уровнях организации у степных растений 
трех ведущих по  числу видов семейств,  пред-
ставленных в разных географических районах 
Северной Евразии,  и выяснение зависимости 
количественных параметров листа от систе-
матического  положения на уровне семейств.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследования проводили в разных геогра-
фических районах,  расположенных в лесо-
степной и степной зонах Поволжья,  Урала,  
Западного  Забайкалья и Монголии (табл. 1). 
Изученные районы относились к разным ти-
пам степной растительности и существенно  
различались по  климату: районы Поволжья –  
наиболее высокими значениями среднемно-
голетней температуры,  Монголия –  наиболее 
низкими значениями среднегодового  количе-
ства осадков (см. табл. 1). Индекс аридности 
(I) определяли по  формуле Э. де Мартонна I = 
= P/(T + 10),  где P  –  среднемноголетнее 
количество  осадков;  Т –  среднемноголет-
няя температура воздуха [Encyclopedia…,   
1987].

В каждом из районов отобраны образ-
цы листьев степных растений семейств 
Asteraceae,  Poaceae и Rosaceae. Данные для 
растений Поволжья взяты из нашей статьи 
[Ivanova et al.,  2018],  для степных растений 
Забайкалья и Монголии –  из работы [Ivanova 
et al.,  2019],  данные по  содержанию хлоро-
филлов и каротиноидов растений Урала –  ча-
стично  из статьи [Иванов и др.,  2013]. Всего  
в исследование вовлечено  65 образцов листьев 
растений,  относящихся к 47 видам (табл. 2).

Для исследования отбирали листья каж-
дого  вида с 10–20 растений,  находившихся 
в фазе бутонизации-цветения,  закончивших 
рост,  из среднего  листового  яруса. Количе-
ственные исследования структуры мезофил-
ла листа проводили в соответствии с методи-
кой изучения мезоструктуры [Мокроносов,  
1978;  Иванова,  Пьянков,  2002;  Иванова и др.,  
2006],  количественные измерения листьев,  
тканей,  клеток и хлоропластов –  с помощью 
компьютерной системы анализа изображений 
Simagis Mesoplant (ООО “СИАМС”,  Екатерин-
бург,  Россия) и светового  микроскопа Zeiss 
Axiostar (Carl Zeiss,  Германия).



650

Т а б л и ц а  1
Климато-географическая характеристика районов исследований

Район Место  исследования и координаты
Ботанико-географи-
ческая подзона

T,  °C P, мм I

Поволжье 1 с. Красное поле,  Пензенская обл.
52°51′,  46°18′

Южная лесостепь 4,6 508 34,8

2 г. Камышин,  Волгоградская обл.
50°18′,  45°13′

Настоящая степь 7,3 350 20,2

3 пос. Царев,  Волгоградская обл.
48°41′,  45°27′

Опустыненная степь 8,8 328 17,4

Урал 4 д. Ключи,  Сысертский р-н,  Свердловская обл.
56°36′,  61°04′

Подтайга 2,4 501 40,4

5 с. Ясные Поляны,  Челябинская обл.
54°11′,  61°26′

Южная лесостепь 2,9 379 29,4

6 пос. Аркаим,  Челябинская обл.
52°38′,  59°32′

Северная степь 2,5 324 25,9

Западное 
Забайкалье 
и Монголия

7 г. Северобайкальск,  Республика Бурятия
55°40′,  109°22′

Южная тайга –2,6 349 47,2

8 ст. Сульфат,  Республика Бурятия
51°22′,  106°35′

Настоящая степь –1,1 249 28,0

9 пос. Унджул,  Монголия
46°50′,  105°47′

Опустыненная степь 1,5 199 17,3

П р и м е ч а н и е.  Т –   среднемноголетняя температура воздуха;  P –   среднегодовое количество  осадков;  
I –   индекс аридности Э. де Мартонна. Данные по  регионам: Поволжье –   [Ivanova et al.,  2018];  Урал –  [Иванов и др.,  
2013] (частично);  Забайкалье и Монголия –  [ Ivanova et al.,  2019].

Т а б л и ц а  2
Список изученных видов растений семейств Asteraceae, Poaceae и Rosaceae, 

тип строения мезофилла листа и значения листовых параметров

Вид ТМ ЭГ Район Тл УППЛ Vкл Nхлп

1 2 3 4 5 6 7 8

Asteraceae

Achillea leptophylla M. Bieb. ИП К 3 262 568 7,9 26,2

Artemisia austriaca Jacq. ИП МК 2 116 491 8,9 32,7

Artemisia frigida Willd. ИП МК 6 143 619 4,1 22,2

Artemisia frigida Willd. ИП МК 7 287 794 6,6 23,6

Artemisia frigida Willd. ИП МК 8 236 780 8,9 20,1

Artemisia lercheana Weber ex  Stechm. ИП К 3 219 797 4,6 19,7

Artemisia pontica L. ИП МК 5 138 612 4,2 18,1

Artemisia scoparia Waldst. et Kit. ИП КМ 8 Н. д. 879 3,2 17,0

Artemisia sericea Weber ex  Stechm. ДВ КМ 1 206 707 21,1 35,8

Centaurea scabiosa L. ИП КМ 1 272 569 15,2 39,9

Centaurea scabiosa L. ИП КМ 2 277 787 10,7 28,0

Centaurea scabiosa L. ИП КМ 5 291 527 12,8 35,2

Echinops crispus S. Majorov ДВ КМ 4 154 714 12,7 30,3

Echinops ruthenicus M. Bieb [E. crispus S. Majorov nom. prov.] ДВ КМ 1 225 875 29,5 47,3

Filifolium sibiricum (L.) Kitam. ИП К 8 614 1440 13,9 37,8

Galatella villosa (L.) Rchb. f. ИП МК 6 202 537 11,1 32,8

Helichrysum arenarium (L.) Moench ИП МК 1 178 530 5,9 20,0

Helichrysum arenarium (L.) Moench ИП МК 2 141 509 4,2 20,2

Heteropappus altaicus (Willd.) Novopokr. ИП МК 8 285 840 4,5 19,0

Heteropappus altaicus (Willd.) Novopokr. ИП МК 9 232 1187 4,7 16,7

Inula hirta L. ДВ КМ 1 166 653 8,0 34,7
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1 2 3 4 5 6 7 8

Inula hirta L. ДВ КМ 6 198 676 13,2 47,7

Ixeridium graminifolium (Ledeb.) Tzvelev ИП К 8 191 507 10,0 26,0

Neopallasia pectinata (Pall.) Poljakov ИП К 8 360 860 12,2 19,8

Pilosella echioides (Lumn.) F. W. Schultz  & Sch. Bip. ИП КМ 5 322 431 26,5 42,3

Psephellus sibiricus (L.) Wagenitz ИП КМ 4 275 508 10,8 35,0

Saussurea salicifolia (L.) DC. ДВ К 8 367 1146 33,2 38,0

Scorzonera radiata Fisch. ex  Ledeb. ДВ К 7 331 457 29,7 53,5

Tanacetum achilleifolium (М. Bieb.) Sch. Bip. ИП К 3 208 575 9,4 32,4

Poaceae

Achnatherum splendens (Trin.) Nevski Гр К 8 Н. д. 1480 1,7 12,0

Achnatherum splendens (Trin.) Nevski Гр К 9 Н. д. 1179 2,5 13,8

Agropyron cristatum (L.) Gaertn Гр К 7 266 1410 11,4 41,3

Agropyron cristatum (L.) Gaertn Гр К 8 191 1195 12,0 56,0

Agropyron cristatum (L.) Gaertn Гр К 9 Н. д. 1445 17,3 29,4

Agropyron pectinatum (М. Bieb.) P. Beauv. Гр КМ 2 239 1661 11,8 69,2

Calamagrostis epigeios (L.) Roth Гр КМ 1 208 585 9,9 45,9

Calamagrostis epigeios (L.) Roth Гр КМ 4 237 720 8,0 34,7

Festuca albifolia Reverd. Гр К 7 Н. д. 985 7,8 31,4

Festuca beckeri (Hack.) Trautv. Гр КМ 1 381 1617 8,2 37,2

Festuca rupicola Heuff. Гр МК 6 168 1323 9,0 23,7

Festuca valesiaca Gaudin. Гр К 2 265 1018 4,2 19,8

Helictotrichon desertorum (Less.) Nevski Гр МК 6 201 1620 5,9 19,6

Phleum phleoides (L.) H. Karst. Гр КМ 4 136 432 3,0 12,9

Stipa capillata L. Гр К 3 439 2428 4,1 20,0

Stipa dasyphylla (Lindem.) Trautv. Гр МК 1 256 1304 3,3 16,6

Stipa krylovii Roshev. Гр К 9 Н. д. 1856 3,7 8,3

Stipa lessingiana Trin & Rupr. Гр К 3 300 1819 2,8 19,7

Stipa pennata L. Гр МК 2 265 1212 3,0 16,0

Stipa pennata L. Гр МК 4 207 1107 1,7 16,9

Stipa pennata L. Гр МК 5 212 1042 3,7 19,9

Stipa zalesskii Wilensky Гр К 6 155 1078 2,1 20,6

Rosaceae

Chamaerhodos erecta (L.) Bunge. ДВ МК 7 273 1034 4,7 13,6

Chamaerhodos erecta (L.) Bunge. ДВ МК 8 186 687 2,0 19,0

Filipendula vulgaris Moench. ДВ КМ 1 166 533 2,0 13,5

Fragaria viridis (Duchesne) Weston ДВ КМ 1 107 526 1,6 11,2

Fragaria viridis (Duchesne) Weston ДВ КМ 4 104 516 1,5 26,0

Fragaria viridis (Duchesne) Weston ДВ КМ 5 126 499 1,6 12,5

Potentilla argentea L. ДВ КМ 1 158 658 2,4 15,8

Potentilla argentea L. ДВ КМ 5 138 730 2,3 19,8

Potentilla bifurca L. ИП МК 8 199 967 3,2 20,0

Potentilla bifurca L. ИП МК 9 220 1001 2,3 13,4

Potentilla humifusa Willd. ex  Schlecht. ДВ КМ 4 204 678 3,7 14,3

Potentilla nudicaulis Willd. ex  Schltdl. ДВ К 8 226 714 4,5 20,0

Sanguisorba officinalis L. ДВ М 5 228 482 8,2 28,0

Sibbaldianthe adpressa (Bunge) Juz. ДВ К 8 208 855 2,1 21,0

П р и м е ч а н и е.  ТМ –  тип мезофилла: ИП –  изопалисадный,  ДВ –  дорзовентральный,  Гр  –  граминоидный;  
ЭГ –   экологическая группа;  Тл –   толщина листа,  мкм;  УППЛ –   удельная поверхностная плотность листа,  мг/дм2;  
Vкл –   объем клетки,  тыс. мкм3;  Nхлп –   число  хлоропластов в клетке,  шт. Номера районов см. табл. 1;  Н. д. –   нет данных. 
Названия растений даны по  https://www.plantarium.ru.

О к о н ч а н и е  т а б л.  2
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Площадь листа определяли в 10-кратной 
повторности весовым методом и на цифро-
вых фотографиях листьев. Для определения 
УППЛ (мг/дм2) брали диски известной пло-
щади или высечки из средней части листа. У 
растений с мелкими листьями (площадью ме-
нее 2 см2) исследовали целые листья,  с узки-
ми и длинными листьям (злаки) –  отрезки 
определенной длины из средней части листа. 
Площадь отрезков измеряли на цифровых 
фотографиях с помощью технологии компью-
терного  анализа изображений. Высечки или 
диски из листьев взвешивали после сушки при 
80 °С в течение 24 ч. Объемную плотность ли-
ста (сухой вес единицы объема листа,  ОПЛ,  
г/см3) рассчитывали как отношение УППЛ 
к толщине листа.

Исследования мезоструктуры проводи-
ли на высечках листьев,  зафиксированных 
в 3,5%-м растворе глутарового  альдегида 
в фосфатном буфере (рН 7,4). Толщину листа 
в 10-кратной повторности и размеры хлоро-
пластов в 30-кратной повторности измеряли 
на поперечных срезах листьев. Подсчет чис-
ла клеток проводили в счетной камере Горяе-
ва (“Минимед”,  Россия) под световым микро-
скопом с предварительной мацерацией тканей 
при нагревании в 20%-м растворе KОН до  80–
90 °С. Число  хлоропластов в клетке и размеры 
клеток определяли под световым микроско-
пом после мацерации листовых тканей в 1Н 
HCl. Согласно  методике число  клеток в маце-
рате было  подсчитано  в 20-кратной повторно-
сти,  количество  хлоропластов в клетке и раз-
меры клеток и хлоропластов –   в 30-кратной. 
Размеры клеток измеряли на цифровых изо-
бражениях с помощью системы анализа изо-
бражения Simagis Mesoplant (ООО “СИАМС”,  
Екатеринбург,  Россия). При анализе данных 
для видов с двумя типами тканей (палисад-
ной и губчатой) количественные параметры 
вычисляли отдельно  для каждого  типа тка-
ни,  при этом на рисунках и в таблицах приво-
дили число  хлоропластов в клетке палисадной 
ткани. Объем и площадь поверхности клеток 
и хлоропластов определяли с помощью про-
екционного  метода [Иванова,  Пьянков,  2002;  
Иванова и др.,  2006]. На основании измерен-
ных показателей рассчитывали размеры об-
щей ассимиляционной поверхности клеток 
(ИМК) и хлоропластов (ИМХ),  число  хлоро-
пластов,  клеточный объем хлоропласта (КОХ).

Содержание пигментов изучено  в двух 
регионах –   для 32 видов растений Повол-
жья и 34 –   Урала. Для определения содер-
жания пигментов брали высечки из 20–30 
листьев с 10–15 растений каждого  вида и за-
мораживали в жидком азоте в трех повтор-
ностях. Пигменты экстрагировали 80%-м 
раствором ацетона,  их концентрацию опреде-
ляли на спектрофотометре Odyssey DR/2500 
(HACH,  США). Содержание хлорофиллов 
и каротиноидов вычисляли по  формулам 
H. K. Lichtenthaler и A. R. Wellburn [1983] с пе-
ресчетом на единицу площади листа. Кро-
ме того,  рассчитано  отношение хлорофиллов 
a/b и отношение хлорофиллы/каротиноиды. 
Содержание хлорофиллов в одном хлороплас-
те (CAB,  10–9 мг) рассчитывалось путем деле-
ния содержания хлорофиллов в площади ли-
ста и числа хлоропластов в этой площади.

Значимость различий между выборками 
оценивали с помощью Тьюки HSD теста. Для 
анализа всего  комплекса данных применяли 
однофакторный и двухфакторный дисперси-
онный анализ (ANOVA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

В табл. 3 показаны средние значения и пре-
делы варьирования параметров листьев для 
изученных семейств,  полученные при общем 
анализе данных. Наиболее значимые различия 
между семействами обнаружены для УППЛ 
и ОПЛ. Семейство  Poaceae характеризовалось 
наибольшими значениями этих параметров,  
в то  время как представители Asteraceae от-
личались низкими значениями ОПЛ. Такие раз-
личия между семействами сохранялись неза-
висимо  от района исследований –  в Поволжье,  
на Урале,  в Западном Забайкалье и Монголии 
(рис. 1,  а,  б). В отличие от плотности листа 
средняя площадь листа не различалась между 
тремя сравниваемыми семействами (см. табл. 3). 
Систематическое положение имело  существен-
ное значение для размеров клеток мезофилла 
и связанных с ними параметров –  числа хло-
ропластов в клетке и объема клетки,  приходя-
щегося на один хлоропласт (КОХ). Представи-
тели семейства Asteraceae характеризовались 
наиболее крупными клетками по  сравнению 
с другими семействами (рис. 1,  в). Во  всех ис-
следованных географических районах сред-
ние размеры клеток представителей семейства 
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Т а б л и ц а  3
Средние значения (mean) и пределы варьирования (min-max) листовых параметров для семейств,  

показателей структуры фотосинтетических тканей и содержания фотосинтетических  
пигментов и результаты однофакторного дисперсионного анализа (F)

Параметр F

Семейство

Asteraceae Poaceae Rosaceae

mean,  min-max

Площадь листа,  см2 0,6 9,6 ± 4,7а 5,5 ± 2,6a 10,2 ± 5,6a

0,04–86,0 0,1–47,4 0,3–54,9

Толщина листа,  мкм 5,2** 246 ± 19а 243 ± 19а 182 ± 13а

116–614 136–439 104–273

УППЛ,  мг/дм2 24,9*** 710 ± 44b 1296 ± 96a 706 ± 51b

431–1440 432–2428 482–1034

ОПЛ,  г/см3 19,1*** 0,31 ± 0,02c 0,53 ± 0,04a 0,40 ± 0,02b

0,13–0,51 0,28–0,81 0,21–0,53

Объем клетки,  тыс. мкм3 11,5*** 12,0 ± 1,5а 6,2 ± 0,9b 3,0 ± 0,5b

3,2–33,2 1,7–17,3 1,5–8,2

Число  хлоропластов в клетке,  шт. 5,4** 30,1 ± 1,9а 26,6 ± 3,3ab 17,7 ± 1,4b

16,7–53,5 8,3–69,2 11,2–28,0

Число  клеток,  тыс./см2 5,8** 864 ± 74b 1623 ± 327a 1838 ± 207a

324–1917 251–6736 672–3632

Объем хлоропласта,  мкм3 4,4* 28,3 ± 1,0а 24,2 ± 1,8ab 22,0 ± 2,0b

17,1–42,7 9,4–40,6 10,7–38,9

КОХ,  мкм3 12,4*** 376 ± 30a 235 ± 24b 187 ± 23b

190–876 100–590 90–360

Число  хлоропластов,  млн/см2 2,7 22,5 ± 1,3а 30,7 ± 3,9a 28,2 ± 2,8a

8,0–41,8 10,4–93,0 16,9–48,3

ИМК,  см2/см2 0,5 21,8 ± 1,1а 23,4 ± 3,1a 19,8 ± 2,1a

9,1–31,5 8,1–74,1 11,1–36,3

ИМХ,  см2/см2 0,9 10,5 ± 0,6а 12,2 ± 1,3a 10,8 ± 1,0a

4,0–17,8 4,5–28,7 5,3–18,3

Содержание хлорофиллов a + b,  мг/дм2 0,7 3,10 ± 0,22а 3,58 ± 0,67a 2,68 ± 0,34a

1,42–4,53 1,36–9,01 0,97–3,51

Содержание каротиноидов,  мг/дм2 0,9 0,62 ± 0,04a 0,76 ± 0,13a 0,57 ± 0,06a

0,31–0,94 0,28–1,83 0,46–0,76

Отношение хлорофиллов a/b 0,4 1,93 ± 0,10a 2,06 ± 0,11a 2,00 ± 0,26a

1,45–2,85 1,64–2,88 1,49–2,68

Отношение хлорофиллы/каротиноиды 2,0 4,97 ± 0,20a 4,62 ± 0,19a 5,58 ± 0,75a

3,70–6,68 3,52–5,65 4,0–7,05

Содержание хлорофилла в одном хлоро-
пласте,  10–9 мг

1,0 1,62 ± 0,24а 1,34 ± 0,20а 1,10 ± 0,19a

0,44–4,40 0,32–2,77 0,34–1,82

П р и м е ч а н и е.  УППЛ –  удельная поверхностная плотность листа;  ОПЛ –  объем плотность листа;  КОХ –   
клеточный объем хлоропласта;  ИМК –   индекс мембран клеток;  ИМХ –  индекс мембран хлоропластов;  F –   значение 
критерия Фишера. Звездочкой обозначена значимость F-критерия: * –   p < 0,05,  ** –   p < 0,01,  *** –   p < 0,001. Латин-
скими буквами обозначена значимость различий между семействами.
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Asteraceae были больше 10 тыс. мкм3,  тог-
да как у Poaceae не превышали 8 тыс. мкм3,  
а у представителей Rosaceae – не более 4 тыс. 
мкм3. Вслед за объемом клетки число  хлоро-
пластов в клетке и объем хлоропласта также 
были максимальными у представителей семей-
ства Asteraceae (рис. 1,  г,  д). При этом виды 

семейства Asteraceae отличались наименьшим 
количеством клеток в единице площади ли-
ста – 800–900 тыс./см2 по  сравнению с пред-
ставителями Poaceae и Rosaceae,  имеющими 
вдвое большее количество  клеток (рис. 1,  е).

Интегральные параметры мезофилла –   
ИМК,  ИМХ,  число  хлоропластов на единицу 

Рис. 1. Параметры листьев,  клеток и хлоропластов растений изученных семейств разных географических 
районов. Представлены средние значения и стандартные ошибки среднего. П –   Поволжье;  У –   Урал;  

З –   Забайкалье и Монголия. а,  b, с –  значимость различий между семействами

   Asteraceae           Poaceae          Rosaceae
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площади,  так же как и параметры пигмент-
ного  комплекса,  не различались между срав-
ниваемыми семействами (см. табл. 3). В то  же 
время обнаружена зависимость числа кле-
ток на единицу площади листа (рис. 2,  в),  
интегральных параметров мезофилла листа 
от климата (рис. 2,  г,  д,  е). Показано,  что  
с увеличением аридности климата происхо-
дит возрастание значений числа хлоропла-
стов на единицу площади листа,  ИМК и ИМХ.

Климатические условия влияли также 
на параметры пигментного  комплекса. Отно-
шение хлорофиллов a/b уменьшалось в це-
лом вдоль градиента нарастания аридно-
сти (рис. 2,  з),  а также внутри семейств 
Asteraceae (r = 0,71) и Poaceae (r = 0,89). Кро-
ме того,  содержание хлорофиллов в одном 
хлоропласте снижалось с увеличением арид-
ности климата (рис. 2,  ж). Наиболее суще-
ственные изменения этого  параметра обнару-
жены в семействе Asteraceae (r = 0,62).

Небольшая зависимость от климата обна-
ружена и для УППЛ и ОПЛ,  значения кото-
рых увеличивались при возрастании сухости 
климата,  особенно  у злаков. При общем ана-
лизе не выявлено  изменений размеров кле-
ток и числа хлоропластов в них (рис. 2,  а,  б),  
но  в пределах Asteraceae при увеличении 
аридности климата уменьшались разме-
ры клеток (r = 0,37) и число  хлоропластов 
в клетке (r = 0,38).

Двухфакторный дисперсионный анализ 
показал,  что  таксономическая принадлеж-
ность (фактор  “Семейство”) в большей степе-
ни влияла на параметры целого  листа,  раз-
меры и число  клеток,  число  хлоропластов 
в клетке,  в то  время как фактор  “Аридность 
климата” –   на интегральные параметры ме-
зофилла листа и параметры пигментного  ком-
плекса (табл. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ

Результаты нашего  исследования показали 
разную зависимость функциональных показа-
телей листьев от систематического  положения 
видов степных растений. Наиболее зависимы-
ми были параметры целого  листа и разме-
ры клеток мезофилла. УППЛ и ОПЛ на 40 %  
определялись систематическим положением 
видов и на 11 %  зависели от климатических 
условий произрастания (см. табл. 4). В целом,  

высокая объемная плотность листа являет-
ся отличительной чертой степных растений 
[Ivanova et al.,  2018]. Увеличение плотности 
листа,  отражающее компактность расположе-
ния тканей,  приводит к росту его  механиче-
ской прочности [Niklas,  1991] и устойчивости 
к засухе [Wright et al.,  2001]. Высокие значе-
ния объемной плотности способствуют сни-
жению внутренней проводимости для паров 
воды и уменьшению транспирационных по-
терь. Показано,  что  растения из засушливых 
местообитаний характеризуются меньшей ин-
тенсивностью транспирации при той же ско-
рости фотосинтеза,  что  и растения из более 
влажных районов [Wright et al.,  2001]. При 
этом злаки имели наиболее плотные листья,  
что  определяется особым типом их анатомии 
и неоднократно  отмечалось в литературе [Га-
малей,  Шийревдамба,  1988;  Зверева,  2000]. 
Этот тип характеризуется высокой плотно-
стью сложения тканей,  небольшой долей ме-
зофилла в листе и низкой долей межклетни-
ков [Гамалей,  Шийревдамба,  1988;  Зверева,  
2014]. Высокие значения объемной плотности 
часто  обусловлены большой долей склерен-
химных и проводящих элементов [Van Aren-
donk,  Poorter,  1994;  Niinemets,  1999;  Cas-
tro-Diez  et al.,  2000;  Alvarez-Clare,  Kitajima,  
2007],  как это  наблюдается у злаков [Ivano-
va et al.,  2018]. Особенности строения склерен-
химы и проводящих пучков являются доста-
точно  консервативными признаками и также 
могут являться систематическими и филоге-
нетическими признаками,  отражающими пути 
адаптации таксонов к условиям произраста-
ния [Гамалей,  2004].

В отличие от злаков,  имеющих грамино-
идный тип строения мезофилла [Ivanova et 
al.,  2018],  листья представителей Asteraceae 
и Rosaceae представлены двумя типами стро-
ения мезофилла листа –   изопалисадным 
и дорзовентральным. Для листьев с данными 
типами мезофилла характерны низкая доля 
склеренхимы и вдвое больший относитель-
ный объем мезофилла в листе по  сравнению 
со  злаками [Ivanova et al.,  2018,  2019]. В свя-
зи с этим большинство  степных злаков отли-
чаются более высокими значениями УППЛ 
и ОПЛ,  чем астровые и розоцветные.

Другой причиной высоких значений ОПЛ 
и УППЛ может быть более плотная структура 
мезофилла листа [Niinemets,  1999],  которая 
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Рис. 2. Изменение параметров клеток и хлоропластов и интегральных параметров ме-
зофилла листа у семейств Asteraceae,  Poaceae и Rosaceae вдоль градиента аридности. 

CAB –   содержание хлорофилла в хлоропласте
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зависит от числа и размеров мезофилль-
ных клеток [Иванова и др.,  2006;  Villar et al.,  
2013]. На наш взгляд,  обнаруженные различия 
между представителями семейств Asteraceae,  
Poaceae и Rosaceae также во  многом связаны 
и со  способом клеточной “упаковки” мезо-
филла листа. Согласно  полученным нами ре-
зультатам,  размеры клеток степных растений 
зависели только  от систематического  положе-
ния и не зависели от условий произрастания. 
Более крупные клетки мезофилла и меньшее 
их количество  в единице площади листа обу-
словили более “рыхлую упаковку” мезофил-
ла и меньшие значения объемной плотности 
листьев у семейства Asteraceae по  сравнению 
с Rosaceae.

Таким образом,  высокая зависимость 
УППЛ и ОПЛ от систематического  поло-
жения обусловлена преобладанием в данном 
семействе определенного  структурно-функ-
ционального  типа листьев,  характеризую-
щегося определенным соотношением типов 
тканей в листе и размерами клеток мезо-

филла. Ряд авторов также показали преиму-
щественное влияние функционального  типа 
листа на значения УППЛ в сравнении с вли-
янием условий произрастания [Castro-Diez  et 
al.,  2000;  Poorter et al.,  2009]. Например,  вы-
явлено,  что  в одних и тех же условиях сре-
ды у древесных растений УППЛ выше,  чем 
у травянистых;  у вечнозеленых растений –   
выше,  чем у листопадных;  у многолетних –   
выше,  чем у однолетних [Poorter et al.,  2009]. 
В то  же время внутри каждого  структур-
но-функционального  типа листа наблюдал-
ся двукратный разброс УППЛ,  что  частич-
но  может быть связано  с влиянием климата 
(табл. 4). Действительно,  согласно  результа-
там наших исследований аридность климата 
также значимо  влияла на значения УППЛ 
и ОПЛ. Однако  в большей степени климат 
влиял на интегральные функциональные па-
раметры мезофилла и параметры пигментно-
го  комплекса.

Интегральные параметры мезофилла на-
прямую связаны с приспособлением фото-

Т а б л и ц а  4
Результаты дисперсионного анализа листовых параметров степных растений в зависимости от аридности  

климата (аридность) и систематического положения (семейство)

Параметр
Вклад фактора,  %

аридность семейство

Площадь листа,  см2 7,2 1,3

Толщина листа,  мкм 9,3 13,3*

УППЛ,  мг/дм2 11,3** 40,7***

ОПЛ,  г/см3 11,1* 38,5***

Объем клетки,  тыс. мкм3 4,5 28,7***

Число  хлоропластов в клетке,  шт. 6,5 15,7**

Объем хлоропласта,  мкм3 8,7 13,8**

КОХ,  мкм3 2,4 29,4***

Число  клеток,  тыс./см2 13,3* 15,3**

Число  хлоропластов,  млн/см2 10,6 6,8

ИМК,  см2/см2 19,1** 0,6

ИМХ,  см2/см2 15,7* 0,9

Содержание хлорофиллов a + b,  мг/дм2 6,7 4,9

Содержание хлорофиллов a + b в хлоропласте,  10–9 мг 16,2 11,4

Содержание каротиноидов,  мг/дм2 9,4 4,4

Соотношение хлорофиллов a/b 78,8*** 2,0

Отношение хлорофиллы/каротиноиды 48,2*** 5,3

П р и м е ч а н и е.  Индекс аридности: участки степи в лесной зоне (I = 40–50),  лесостепь (I = 28–35),  степь 
(I = 20–26),  пустынная степь (I < 20). Сила влияния фактора (%) рассчитана как SS∙100/SSобщая,  где SS  –   сумма ква-
дратов. Звездочками обозначена значимость F-критерия: * –   p < 0,05,  ** –   p < 0,01,  *** –   p < 0,001.
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синтетической функции к условиям среды 
[Ivanova et al.,  2018,  2019]. Из анализа следу-
ет,  что  действительно  эти параметры зависят 
от аридности климата и не связаны с система-
тическим положением видов. Увеличение чис-
ла клеток и хлоропластов направлено  на уве-
личение общей внутрилистовой поверхности,  
способствующей оптимизации проводимо-
сти мезофилла для диффузии СО2 [Wright et 
al.,  2001;  Terashima et al.,  2006;  Flexas et al.,  
2012]. Увеличение ИМК и ИМХ улучшает про-
водимость внутри листа,  что  положительно  
влияет на фотосинтез единицы площади ли-
ста [Niinemets,  1999]. Значительные разли-
чия между растениями степного  биома и бо-
реальными растениями обнаружены также 
в величинах общей поверхности клеток и хло-
ропластов на единицу площади листа,  выра-
женной индексами ИМК и ИМХ. Значения 
ИМК у большей части растений бореальной 
зоны находились в пределах 7–16,  тогда как 
у изученных степных растений были вдвое 
больше –   17–27 см2/см2. Таким образом,  из-
менение интегральных параметров мезофилла 
является универсальным механизмом адапта-
ции растений к климату независимо  от таксо-
номической принадлежности.

Изменение соотношения форм пигмен-
тов в зависимости от климатических усло-
вий показано  как для отдельных степных ви-
дов [Юдина и др.,  2017],  так и в целом для 
степных сообществ [Иванов и др.,  2013]. От-
ношение хлорофиллов a/b в обоих случаях 
увеличивалось,  а отношение хлорофиллы/
каротиноиды снижалось при продвижении 
в направлении к более южным широтам,  что  
сопряжено  с соответствующими изменени-
ями климатических условий. Вместе с тем 
при исследовании отдельных видов не обна-
ружено  видоспецифичности изменений соот-
ношения форм пигментов на градиенте арид-
ности климата [Юдина и др.,  2017]. В то  же 
время у растений ветландов данные показа-
тели пигментного  комплекса проявляли вы-
сокую видоспецифичность [Ронжина и др.,  
2019]. Полученные нами результаты показа-
ли,  что  независимость параметров пигментно-
го  комплекса от систематического  положения 
и сходный характер  изменения соотношения 
форм пигментов вдоль градиента аридности 
характерны для степных растений и могут от-
личаться у растений других биомов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Изученные представители трех многовидо-
вых семейств степных растений характери-
зовались большим варьированием значений 
функциональных черт листьев,  зависящим 
от систематического  положения и условий 
произрастания. Размеры клеток мезофилла,  
число  хлоропластов в клетке и объем хлоро-
пласта зависели от систематического  положе-
ния на уровне семейства независимо  от райо-
на произрастания. Поверхностная и объемная 
плотность листа (УППЛ и ОПЛ) и число  кле-
ток мезофилла в единице площади листа 
определялись как семейством,  так и аридно-
стью климата. При этом влияние системати-
ческого  положения на эти параметры было  
выражено  сильнее. Независимо  от таксона 
с увеличением аридности климата возраста-
ли интегральные параметры мезофилла ли-
ста –   число  хлоропластов в площади листа,  
ИМК,  ИМХ,  и уменьшались отношение хло-
рофиллов a/b и содержание хлорофилла в од-
ном хлоропласте. Таким образом,  принадлеж-
ность вида к определенному таксону ранга 
семейства влияет,  прежде всего,  на парамет-
ры целого  листа и размеры отдельных кле-
ток,  в то  время как интегральные показате-
ли мезофилла и характеристики пигментного  
состава отражают конвергентный ответ расте-
ний разных таксонов на климат.

Работа выполнена в рамках бюджетной темы 

Ботанического  сада УрО РАН;  проектов ААА-

А-А17-117011810036-3,  а также при поддержке 

грантов РФФИ № 19-54-53015 и 17-29-05019.
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The significance of  the systematic position for the traits of  the leaf,  mesophyll,  chloroplasts,  and pigment 
complex  in steppe plants of  the three main families Asteraceae,  Poaceae,  and Rosaceae from different geo-
graphical regions of  Russia and Mongolia was examined. The species belonging to a particular family affects,  
first of  all,  the parameters of  the whole leaf  –   the thickness and density of  the leaf,  as well as the size 
and number of  mesophyll cells. In contrast,  mesophyll parameters as well as pigment content independent 
of  the taxon and both reflected the convergent response of  plants from different taxa to climate.

Key words: ecology of  taxa,  climate aridity,  leaf  structure,  mesophyll,  cell size,  chlorophylls.


