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Исследовано влияние природных и антропогенных факторов на анатомическое строение хлоренхимы 
листовых пластинок, а также колосковых и цветковых чешуй у генеративных побегов видов Koeleria 
pyramidata, Poa angustifolia, Agropyron cristatum и Bromus inermis сем. Poaceae. На примере Koeleria 
pyramidata и Agropyron cristatum проведено сравнение условий произрастания, различающихся по коли-
честву осадков и пастбищной нагрузке. У Poa angustifolia и Bromus inermis рассмотрено воздействие вы-
таптывания. Мезофилл листьев Koeleria pyramidata и Poa angustifolia сложен из клеток простой формы, 
хлоренхима листовых пластинок Agropyron cristatum и Bromus inermis, а также колосковых и цветковых 
чешуй у всех видов – из клеток сложной формы, в то же время в разных местообитаниях сохраняются 
основные черты ее организации. Для листьев Koeleria pyramidata показана возможность изменения стро-
ения мезофилла в условиях сухой горной степи по сравнению с остепненным лугом – от вентродорсаль-
ного до изолатерально-палисадного, близкого к изопалисадному. У остальных видов строение мезофилла 
листовых пластинок в разных местообитаниях сохраняется. Экологические адаптации хлоренхимы фе-
стукоидных злаков к неблагоприятным условиям произрастания в основном связаны с уменьшением вы-
соты и толщины ассимиляционных клеток простой формы и секций ячеистых клеток, с их уплотнением, 
при этом проявляется тенденция к упрощению пространственных конфигураций клеток сложной формы. 
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ВВЕДЕНИЕ
В пределах своего ареала растения часто испы-

тывают стрессовые воздействия неблагоприятных 
факторов среды, при этом происходит комплекс-
ная перестройка их организации на разных уров-
нях. Экологические условия произрастания ока
зывают существенное воздействие на структуру 
листа растений, в которой сочетаются признаки 
консервативной основы и повышенной пластично-
сти (Паутов, 2014). На примере листьев отдельных 
видов растений показано, что, различаясь по своим 
размерам в пределах ареала, они часто различают-
ся и по показателям внутренней организации, та-
ким как толщина листовой пластинки, степень раз-
вития палисадной паренхимы, густота опушения, 
плотность устьиц, толщина эпидермы и ее наруж-
ной стенки (Горышина и др., 1981; Мункуева, 2002; 
Очирова и др., 2015; Карнаухова, 2016; и др.). 

Внутривидовая изменчивость показателей 
мезофилла листьев фестукоидных злаков семей-

ства Poaceae Barnhart изучена преимущественно 
на поперечных срезах (Половова, Шилова, 1969; 
Айдосова и др., 2009; и др.). В то же время извест-
но, что в хлоренхиме злаков широко присутствие 
клеток сложной формы (Tuan, 1962; Chonan, 1965; 
Parker, Ford, 1982; Березина, Корчагин, 1987; Звере-
ва, 2007; и др.). На примере листьев пшеницы по-
казано, что при уменьшении влажности почвы и 
возрастании температуры воздуха в ячеистых 
клетках наблюдалось увеличение числа секций и 
сокращение их диаметра (Chonan, 1971, 1972; По-
здеев, 1999). При затенении пшеницы и ячменя, 
напротив, в листовых пластинках повышалась 
доля малоячеистых клеток с более крупными и ко-
роткими клеточными ячейками (Chonan, 1966; 
Kubínová, 1991). 

Ранее нами показана достаточно высокая 
внутривидовая изменчивость количественно-ана-
томических признаков листьев степных злаков 
под влиянием климатических особенностей мес
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тообитаний и метеорологических условий отдель-
ных лет, но при этом не обращалось внимание на 
формы ассимиляционных клеток и размеры их 
проекций (Горшкова, Зверева, 1988; Зверева, 2011). 
Задачей настоящего исследования было выявление 
особенностей структурной адаптации хлоренхимы 
фестукоидных злаков к условиям местообитаний.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Влияние условий произрастания изучено на 

примере Koeleria pyramidata P. Beauv., Poa angustifo­
lia L., Agropyron cristatum (L.) Gaertn. и Bromus iner­
mis Leyss., отличающихся по организации хлорен-
химы листьев: у первых двух видов она состоит в 

подавляющем большинстве из клеток простой 
формы, а у остальных – из клеток сложной формы. 

Рассмотрена структура мезофилла листовых 
пластинок, а также чешуй колоса и цветка у Koe­
leria pyramidata в условиях заповедования в Ново-
сибирской области и усиленной пастбищной на-
грузки в среднегорье Республики Алтай, у Agropy­
ron cristatum – в сообществах опустыненной степи 
на поливном и богарном участках, различающихся 
по интенсивности выпаса, у Poa angustifolia и Bro­
mus inermis исследовано влияние вытаптывания 
на строение ассимиляционной ткани (табл. 1). 

Образцы листьев злаков отбирались в средней 
части генеративных побегов в фазе колошения-на-

Таблица 1 
Изученные виды фестукоидных злаков и их местообитания

Studied species of festucoid grasses and their habitats

№ Сообщество Хозяйственное 
использование Координаты Высота генера- 

тивных побегов, см
Koeleria pyramidata

Остепненный луг, Приобская лесостепь, Новосибирская область
1 Разнотравно-злаковое (Phleum phleoides, Stipa capillata, 

S. pennata, Galium verum, Potentilla argentea)
Кратковременное 

заповедование
N54°21′10.86″
E83°23′03.44″

Н = 232 м

30–55

Настоящая петрофитная степь, Республика Алтай
2 Осоково-тонконогово-горноколосниковое (Orostachys 

spinosa, Koeleria pyramidata, Carex duriuscula)
Интенсивный выпас, 

III СД
N49°55′50.60″ 
E89°01′16.94″

Н = 1884 м

8–15

Poa angustifolia
Остепненный луг, Приобская лесостепь, Новосибирская область

3 Бодяково-кострецовое (Bromopsis inermis, Cirsium 
arvense)

Заповедование N54°19′56.48″
E83°20′59.01″

Н = 249 м

20–40

4 Злаково-люцерновое (Medicago falcata, Bromus inermis, 
Poa angustifolia)

Обочина тропинки N54°55′00.26″
E82°59′42.42″

Н = 114 м

3–8

Agropyron cristatum
Опустыненная каменистая степь, Республика Алтай

5 Полынно-житняко-галечневоковыльное (Stipa 
caucasica, Agropyron cristatum, Artemisia frigida)

Умеренный выпас 
осенью. I – II СД. 

Частый полив летом. 

N49°53′52.55″
E88°35′21.64″

Н = 1796 м

22–47

6 Житняково-астрагалово-полынное (Artemisia frigida, 
Astragalus brevifolius, Agropyron cristatum)

Интенсивный выпас, 
III – IV СД.

N50°02′26.47″
E88°46′12.07″

Н = 1943 м

7–10

Bromus inermis
Остепненный луг, Приобская лесостепь, Новосибирская область

7 Люцерново-ежово-кострецовое (Bromus inermis, Dacty­
lis glomerata, Medicago falcata)

Заповедование N54°19′54.28″
E83°20′52.97″

Н = 252 м

115–150

8 Злаково-люцерновое (Poa angustifolia, Bromus inermis, 
Medicago falcata)

Обочина тропинки N54°55′00.26″ 
E82°59′42.42″

Н = 114 м

8–16

Примечание. Высота генеративных побегов указана для рассматриваемых видов растений. СД – стадия пастбищ-
ной дигрессии.

Note. The height of generative shoots is indicated for the plant species under consideration. СД – stage of pasture 
digression.
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чала цветения, а чешуй колоса и цветка – в сред-
ней части соцветий и фиксировались в смеси Гам-
малунда (Гродзинский А.М., Гродзинский Д.М., 
1973). Количественно-анатомические показатели 
эпидермы и ассимиляционного аппарата опреде-
лялись с помощью светового микроскопа на по-
перечных и продольных срезах органов. Форму 
клеток хлоренхимы описывали согласно усовер-
шенствованной нами классификации (Зверева, 
2009, 2011), при которой клеточные проекции под-
разделялись на простые (вытянутые или округлые 
без выраженных складок) и сложные (отличающи-
еся наличием хорошо выраженных выростов и 
складок). Среди клеток сложной формы выделя-
лись ячеистые (состоящие из секций или клеточ-
ных ячеек, напоминающих палисадные клетки), 
ориентированные своей осью вдоль листа, и ло-
пастные (с многочисленными округлыми или 
овальными выростами), проявляющиеся основ-
ными конфигурациями на поперечных срезах. 
У клеток сложной формы возможно проявление 
выростов и складок в одном направлении (пло-
ские ячеистые и лопастные) или в двух-трех про-
екциях (ячеисто-лопастные). Ячеистые клетки 
первой группы ориентированы своими секциями 
перпендикулярно к эпидерме, а клетки второй 
группы – параллельно к ней. 

При выделении типов мезофилла листьев зла-
ков и для определения показателей их пластидного 
аппарата использовались подходы, предложенные 
рядом авторов (Василевская, Бутник, 1981; Берези-
на, Корчагин, 1987; Горышина, 1989; и др.). Разли-
чали четыре стадии пастбищной дигрессии (Горш-
кова, 1983; Ершова, 1995). Количественные показа-
тели обработаны статистически общепринятыми 
методами с помощью программы Snedecor (Соро-
кин, 2004), сравнение статистических величин 
осуществлялось по критерию Стьюдента. Назва-
ния видов растений даны по базе World Flora 
Online (URL: http://www.worldfloraonline.org/). 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Высота генеративных побегов при воздей-

ствии дефицита влаги и усиленного выпаса у 
Koeleria pyramidata и Agropyron cristatum укора
чивается в 3.1–4.7 раза, а при вытаптывании у Poa 
angustifolia и Bromus inermis – в 5–14 раз. В стрессо-
вых местообитаниях в листовых пластинках Koe­
leria pyramidata и Agropyron cristatum наблюдается 
тенденция к утолщению эпидермы и ее наружной 
стенки, при этом у всех рассматриваемых видов 
длина замыкающих клеток устьиц достоверно 
уменьшается, а листья становятся в основном бо-
лее тонкими (табл.  2). У Agropyron cristatum и 

Таблица 2
Количественно-анатомическая характеристика листовых пластинок генеративных побегов злаков  

из разных местообитаний, мкм
Quantitative-anatomical characterization of leaf blades of generative shoots  

of grasses from different habitats, mm

№

Толщина на поперечном срезе Длина замыкающих 
клеток устьиц  

на абаксиальной 
эпидерме

эпидермы наружной стенки 
абаксиальной 

эпидермы

листа в области 
больших проводящих 

пучковадаксиальной абаксиальной

Koeleria pyramidata
1 14.5 ± 0.62* 18.2 ± 0.92 3.7 ± 0.34 281.5 ± 10.50* 36.2 ± 0.90*
2 16.5 ± 0,50 19.0 ± 0.72 4.2 ± 0.26 252.7 ± 8.64 30.0 ± 0.36

Poa angustifolia
3 18.5 ± 0.75 21.1 ± 0.88 4.3 ± 0.28 167.7 ± 2.14* 45.6 ± 1.37*
4 19.9 ± 0.56 20.7 ± 0.58 5.0 ± 0.21 143.4 ± 2.77 35.2 ± 0.40

Agropyron cristatum
5 15.5 ± 0.55* 19.4 ± 0.53* 8.4 ± 0.30* 255.8 ± 8.17 45.1 ± 0.93*
6 21.2 ± 0.50 22.7 ± 0.38 10.0 ± 0.26 249.2 ± 5.50 42.9 ± 0.52

Bromus inermis
7 24.9 ± 0.98 25.6 ± 0.51* 4.3 ± 0.20 213.4 ± 3.52* 63.1 ± 0.81*
8 25.4 ± 1.01 22.3 ± 0.63 4.5 ± 0.11 182.3 ± 6.25 47.3 ± 0.56

Примечание. № – указан номер местообитания. * – различия по показателю в разных местообитаниях достоверны 
по критерию Стьюдента при p < 0.05.

Note. No. – the number of the habitat is indicated. * – differences in the indicator in different habitats are significant ac-
cording to Student’s criterion at p < 0.05.
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Koeleria pyramidata немного возрастает ребри-
стость верхней поверхности, преимущественно, за 
счет достоверного сокращения толщины мотор-
ных клеток в 1.3–1.4 раза. 

У Koeleria pyramidata мезофилл листьев в обо-
их местообитаниях сложен из клеток простой 
формы. Строение листовых пластинок побегов из 
остепненного луга Новосибирской области описы-
вается как близкое к вентродорсальному, так как у 
абаксиальной эпидермы, часто в несколько слоев, 
расположены палисадообразные клетки, а в облас
ти адаксиальной эпидермы наблюдается чередова-
ние рядов клеток разной формы, но большинство 
из которых наибольшей осью обращены к верхней 
листовой поверхности. На выбитом пастбище 
среднегорья Алтая в листовых пластинках Koeleria 
pyramidata хорошее развитие палисадообразных 
клеток наблюдается под обеими эпидермами, по-
этому мезофилл характеризуется как изолате
рально-палисадный, приближающийся к изопа
лисадному. Во втором сообществе по сравнению с 
первым палисадообразные клетки у эпидермы 
длиннее в 1.3–1.4 раза, часто они с чуть волнис
тыми боковыми стенками, их высота превышает 
ширину в 1.6 раза, а толщину – в 2.1–2.2 раза, т. е. 
продольные проекции имеют преимущественно 
форму эллипса (табл. 3). Выделим, что ассимиля-
ционные клетки в листьях Koeleria pyramidata из 
обоих сообществ часто расположены под неболь-
шим острым углом к эпидерме в сторону основа-
ния листовых пластинок (рис. 1). 

Мезофилл листьев Poa angustifolia, как и Koe­
leria pyramidata, состоит в основном из клеток про-
стой формы, в условиях заповедного луга его стро-
ение описывается как близкое к изолатерально-па-

лисадному, при этом проявляется дифференциация 
отдельных рядов хлоренхимы у абаксиальной эпи-
дермы. Под воздействием вытаптывания строение 
мезофилла Poa angustifolia не изменяется, однако 
листья становятся тоньше, преимущественно, за 
счет сокращения числа клеточных слоев с 6–8 у 
растений, растущих на лугу, до 4–6 – на обочине 
тропинки. Выделим также уменьшение высоты и 
толщины клеток, расположенных под нижней эпи-
дермой, их проекции на парадермальных срезах 
становятся более однородными и имеют в основ-
ном овальные и реже округлые очертания.

Ассимиляционная ткань листьев Agropyron 
cristatum из обоих местообитаний состоит глав-
ным образом из клеток сложной ячеистой формы, 
при этом под эпидермами преобладают ячеистые 
клетки первой группы, создающие мощную пали-
садную паренхиму, лишь в глубине листовых плас
тинок имеются ячеистые клетки второй группы, 
аналогичные губчатой ткани. Подобное строение 
мезофилла можно описать как плотное ячеисто-
изолатерально-палисадное. 

На поливном участке в листовых пластинках 
Agropyron cristatum формируются ячеистые клетки 
с более многочисленными вытянутыми секциями, 
у которых высота больше ширины в 1.9–2.1 раза 
(табл. 4). На деградированном пастбище листья 
Agropyron cristatum зауженные, свернутые, с уко-
роченными расстояниями между проводящими 
пучками и меньшим числом содержащихся в них 
ассимиляционных клеток. Ячеистые клетки пер-
вой группы укороченные, высота секций превы-
шает ширину в 1.5–1.6 раза, а толщина клеточных 
ячеек, обращенных к абаксиальной эпидерме, 
уменьшается в 1.2 раза.

Таблица 3
Размеры клеток мезофилла в листовых пластинках Koeleria pyramidata и Poa angustifolia  

в разных местообитаниях, мкм
Sizes of mesophyll cells in leaf blades of Koeleria pyramidata and Poa angustifolia in different habitats, mm

№
Первый ряд у адаксиальной эпидермы Первый ряд у абаксиальной эпидермы

Высота Ширина Толщина Высота Ширина Толщина
Koeleria pyramidata

1 17.7 ± 1.64* 16.0 ± 0.76 25.2 ± 1.32* 20.9 ± 0.67* 15.1 ± 0.49 15.0 ± 0.65*
2 25.4 ± 0.93 15.9 ± 0.79 12.5 ± 0.71 26.9 ± 0.68 16.9 ± 0.28 12.7 ± 0.61

Poa angustifolia
3 30.6 ± 1.77 19.0 ± 1.00 14.5 ± 0.30 39.7 ± 1.61* 21.5 ± 0.87 17.7 ± 0.76*
4 33.1 ± 1.35 20.7 ± 0.71 13.4 ± 1.48 34.8 ± 0.93 20.9 ± 0.56 12.7 ± 0.56

Примечание. Высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на парадермальных и продольных 
боковых срезах. Остальные обозначения см. табл. 2.

Note. The height and the width were measured on cross-sections, the thickness – on paradermal and longitudinal lateral 
sections. For other designations, see Table. 2.
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Рис. 1. Основные проекции ассимиляционных клеток у абаксиальной эпидермы на продольных боковых срезах в 
листовых пластинках фестукоидных злаков из разных местообитаний.
а – Koeleria pyramidata, b – Poa angustifolia, c – Agropyron cristatum, d – Bromus inermis. Цифрами указаны номера местооби-
таний, приведенных в табл. 1.

Fig. 1. The main projections of assimilative cells near the abaxial epidermis on longitudinal lateral sections in the leaf blades 
of festucoid grasses from different habitats
a – Koeleria pyramidata, b – Poa angustifolia, c – Agropyron cristatum, d – Bromus inermis. The numbers indicate the habitat 
numbers shown in Table 1.

Таблица 4 
Размеры секций ячеистых клеток первой группы в листовых пластинках Agropyron cristatum  

и Bromus inermis в разных местообитаниях
The sizes of sections of cellular cells of the first group in the leaf blades Agropyron cristatum  

and Bromus inermis in different habitats

№
Размеры клеточных ячеек, мкм

Число ячеек в клетке
Высота Ширина Толщина

Первый ряд у адаксиальной эпидермы
Agropyron cristatum

5 28.2 ± 0.63* 15.1 ± 0.40 13.7 ± 0.27 2–7
6 22.7 ± 0.96 15.2 ± 0.65 13.6 ± 0.42 2–5

Bromus inermis
7 31.7 ± 1.41* 22.2 ± 0.68* 16.1 ± 0.48* 2–5
8 24.0 ± 1.05 18.5 ± 0.91 12.3 ± 0.65 2–6

Первый ряд у абаксиальной эпидермы
Agropyron cristatum

5 31.6 ± 1.47* 15.4 ± 0.40 14.2 ± 0.37* 2–10
6 26.7 ± 0.96 16.4 ± 0.50 11.5 ± 0.50 2–5

Bromus inermis
7 33.4 ± 0.99* 22.1 ± 0.56 17.7 ± 0.50* 2–6
8 28.6 ± 1.21 20.9 ± 0.83 12.9 ± 0.41 2–6

Примечание. Высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на продольных боковых срезах. 
Остальные обозначения см. табл. 2.

Note. The height and the width were measured on cross-sections, the thickness – on longitudinal lateral sections. For other 
designations, see Table. 2.
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Мезофилл листовых пластинок Bromus inermis 
характеризуется большим разнообразием форм 
ассимиляционных клеток, его строение более рых-
лое и близко к ячеисто-изолатерально-палисадно-
му с элементами вентродорсальности в области 
моторных клеток. У растений, произрастающих на 
заповедном лугу, под эпидермами располагаются 
преимущественно ячеистые и губчато-ячеистые 
клетки первой группы, реже имеются отдельные 
ряды ячеистых клеток второй группы, нередко, 
особенно у адаксиальной эпидермы встречаются 
плоские губчато-лопастные и более усложненные 
ячеисто-лопастные клетки, у которых имеются ло-
пастные и губчато-лопастные очертания в попе-
речнике и ячеистые контуры – в продольном на-
правлении. Под воздействием вытаптывания асси-
миляционные клетки в листьях Bromus inermis в 
основном мельче и располагаются более плотно, 
разнообразие их формы в целом сохраняется, но 
отмечается значительно меньше плоских лопаст-
ных и особенно ячеисто-лопастных клеток, часть 
клеток повреждена или бесцветна. Так, в ячеистых 
клетках первой группы, расположенных у эпидер-
мы, высота секций уменьшается в 1.2–1.3 раза, а 
толщина – в 1.3–1.4 раза и на продольных срезах 
они имеют овальные очертания.

В стрессовых местообитаниях в листьях рас-
тений в той или иной степени уменьшаются также 
размеры клеток внутренних слоев, что прослеже-
но на примере ассимиляционных клеток, опираю-
щихся на паренхимную обкладку в центре прово-
дящего пучка, названных нами срединными, кото-
рые могут быть как плоскими, так и ячеистыми 
(Зверева, 2009). На поперечных сечениях они пре-
имущественно вытянуты и имеют в основном пря-
мые или слабо волнистые стенки у Koeleria pyra­
midata и Poa angustifolia или же часто лопастные и 
губчато-лопастные очертания у Agropyron cristatum 
и Bromus inermis. Под воздействием факторов сре-
ды плоские срединные клетки в основном стано-
вятся короче и тоньше, их ячеистые формы, на-
блюдаемые в листьях Agropyron cristatum и Bromus 
inermis, также немного утончаются, число секций 
при этом не изменяется (табл. 5). 

В неблагоприятных условиях произрастания у 
растений формируются небольшие соцветия, ко-
лосковые чешуи Agropyron cristatum и Bromus iner­
mis, а также цветковые чешуи Koeleria pyramidata в 
основном более тонкие, толщина в области боль-
шого сосудисто-волокнистого пучка уменьшается 
в 1.2–1.4 раза. В стрессовых условиях у всех видов 
растений длина замыкающих клеток устьиц стано-
вится достоверно меньше (табл. 6).

Нами показано, что в пределах вида у генера-
тивных побегов фестукоидных злаков от листьев к 

Таблица 5
Размеры плоских срединных клеток  

в листовых пластинках фестукоидных злаков  
в разных местообитаниях

The sizes of the flat median cells in the leaf blades  
of festucoid grasses in different habitats

Вид №
Размеры клеток, мкм

Длина Ширина Толщина
Koeleria pyramidata 1 27.0 ± 0.80* 15.2 ± 1.26 15.0 ± 0.57*

2 23.9 ± 0.88 16.0 ± 0.55 12.9 ± 0.36
Poa angustifolia 3 31.4 ± 0.93 21.2 ± 1.12 18.7 ± 0.63*

4 33.5 ± 0.74 20.2 ± 0.75 15.5 ± 0.55
Agropyron cristatum 5 32.9 ± 1.10* 16.2 ± 0.60 16.9 ± 0.83*

6 27.2 ± 1.30 18.5 ± 1.15 13.6 ± 0.55
Bromus inermis 7 49.8 ± 2.28* 29.2 ± 1.28* 21.7 ± 0.55*

8 41.4 ± 2.30 20.5 ± 1.10 16.4 ± 0.91

Примечание. Высота и ширина измерялись на попе-
речных срезах, толщина – на тангентальных срезах. 
Остальные обозначения см. табл. 2.

Note. The height and the width were measured on cross-
sections, the thickness – on tangential sections. For other 
designations, see Table 2.

чешуям колосков происходит усложнение формы 
ассимиляционных клеток (Зверева, 2021). В цвет-
ковых чешуях Poa angustifolia и Koeleria pyramidata 
наряду с удлиненными губчатыми клетками от-
дельными рядами располагаются в основном раз-
ные варианты ячеистых клеток второй группы, 
при этом можно выделить присутствие и услож-
ненных ячеисто-мелколопастных клеток. Хлорен-
хима нижних колосковых чешуй Agropyron crista­
tum представлена в основном ячеистыми и ячеис
то-губчатыми клетками первой группы, а также 
ячеисто-мелколопастными клетками. В ассимиля-
ционной ткани верхних колосковых чешуй Bromus 
inermis более всего сложных вытянутых ячеисто-
мелколопастных клеток с многочисленными сек-
циями. 

В неблагоприятных местообитаниях хлорен-
хима цветковых чешуй Koeleria pyramidata и Poa 
angustifolia представлена в основном плотно сом-
кнутыми удлиненными губчатыми и плоскими 
слабоячеистыми клетками второй группы (рис. 2). 
В колосковых чешуях Agropyron cristatum и Bromus 
inermis преобладают более короткие, с меньшим 
числом секций, плоские ячеистые и ячеисто-губ-
чатые клетки первой группы у Agropyron cristatum 
и второй группы – у Bromus inermis, доля услож-
ненных ячеисто-лопастных клеток снижается, 
особенно заметно у Bromus inermis. Ячеистые клет-
ки формируются с более мелкими секциями 
(табл. 7). На деградированном пастбище в нижних 
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Рис. 2. Проекции ассимиляционных клеток у абаксиальной эпидермы на парадермальных срезах колосковых и 
цветковых чешуй фестукоидных злаков из разных местообитаний.
a – Koeleria pyramidata, нижняя цветковая чешуя; b – Poa angustifolia, верхняя цветковая чешуя; c – Agropyron cristatum, 
нижняя колосковая чешуя; d – Bromus inermis, верхняя колосковая чешуя. Цифрами указаны номера местообитаний, при-
веденных в табл. 1.

Fig. 2. Projections of assimilative cells near the abaxial epidermis on paradermal sections of glumes of spikelet and flower at 
festucoid grasses from different habitats.
a – Koeleria pyramidata, lemma; b – Poa angustifolia, palea; c – Agropyron cristatum, lower glume; d – Bromus inermis, upper glume. 
The numbers indicate the habitat numbers shown in Table 1.

Таблица 6
Количественно-анатомическая характеристика чешуй колоса и цветка генеративных побегов  

фестукоидных злаков из разных местообитаний, мкм
Quantitative-anatomical characterization of glumes of spikelet and flower of generative shoots  

of festucoid grasses from different habitats, mm

№

Толщина на поперечном срезе
Длина замыкающих клеток 

устьицэпидермы наружной стенки  
абаксиальной эпидермыадаксиальной (внутренней) абаксиальной (наружной)

Koeleria pyramidata, нижняя цветковая чешуя
1 15.2 ± 1.10 16.7 ± 0.60* 7.0 ± 0.23 32.6 ± 0.51*
2 15.4 ± 0.96 12.9 ± 0.70 6.7 ± 0.41 26.0 ± 0.45 

Poa angustifolia, верхняя цветковая чешуя
3 11.3 ± 0.33 14.7 ± 0.50* 5.2 ± 0.42 33.1 ± 0.93* 
4 11.5 ± 0.41 13.0 ± 0.33 4.8 ± 0.20 28.4 ± 0.52 

Agropyron cristatum, нижняя колосковая чешуя
5 16.9 ± 0.70* 17.2 ± 0.30* 6.8 ± 0.23* 45.9 ± 0.68*
6 14.7 ± 0.52 18.9 ± 0.45 7.5 ± 0.22 44.1 ± 0.46

Bromus inermis, верхняя колосковая чешуя
7 15.9 ± 0.89* 14.6 ± 0.68 4.9 ± 0.32 49.6 ± 0.93*
8 13.6 ± 0.42 15.1 ± 0.26 4.6 ± 0.12 44.0 ± 0.86

Примечания. Длина замыкающих клеток устьиц у Koeleria pyramidata и Poa angustifolia определена на внутренней 
эпидерме, у Agropyron cristatum и Bromus inermis – на наружной эпидерме. Остальные обозначения см. табл. 2.

Note. The length of stomatal guard cells at Koeleria pyramidata and Poa angustifolia is determined on the inner epidermis; 
at Agropyron cristatum and Bromus inermis, on the outer epidermis. For other designations, see Table 2.
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колосковых чешуях многих побегов Agropyron cris­
tatum часть слоев хлоренхимы под внутренней 
эпидермой остается бесцветной, разрушенные ас-
симиляционные клетки достаточно часто встреча-
лись и в верхних колосковых чешуях Bromus iner­
mis, произрастающего на обочине тропинки.

Увеличение ребристости верхней листовой 
поверхности и плотности хлоренхимы у Koeleria 
pyramidata и Agropyron cristatum на деградирован-
ных пастбищах Алтая приводит к возрастанию 
концентрации зеленых пластид в их листьях в 1.2–
1.5 раза (табл. 8). Уплотнение и сокращение раз-
меров клеток мезофилла в листьях побегов Poa 
angustifolia и Bromus inermis при вытаптывании 
также способствует небольшому возрастанию гус
тоты хлоропластов, несмотря на снижение их 
пластидного наполнения в клетках. 

В нижних колосковых чешуях Agropyron crista­
tum уменьшение слойности ассимиляционной тка-
ни из-за возрастания числа слоев бесцветных кле-
ток приводит к снижению плотности хлоропла-
стов на выбитом пастбище. У Koeleria pyramidata, 
Poa angustifolia и Bromus inermis в неблагоприят-
ных местообитаниях наблюдается возрастание на-
сыщенности зелеными пластидами единицы по-
верхности чешуй колоса и цветка в 1.2–1.5 раза.

С усилением аридности климата в пределах 
ареала вида в листьях двудольных растений отме-
чается перестройка хлоренхимы за счет усиления 

развития палисадной ткани от дорсовентральной 
к изолатерально-палисадной и изопалисадной 
структуре мезофилла (Карнаухова, 2016; Карна
ухова и др., 2020; и др.). В нашем случае при недо-
статочной влагообеспеченности, увеличении вы-
соты местообитания и пастбищной нагрузки в 
листьях Koeleria pyramidata формируется много-
слойная столбчатая паренхима, состоящая из бо-
лее вытянутых и уплощенных палисадообразных 
клеток, а строение мезофилла изменяется от вен-
тродорсального до изолатерально-палисадного, 
близкого к изопалисадному. В то же время сниже-
ние интенсивности выпаса и дополнительное на-
личие влаги в летний период при интенсивном 
освещении не способствовало изменению строе-
ния мезофилла в листьях Agropyron cristatum. 

Воздействие вытаптывания сопряжено с ярко 
выраженной микрофиллией двудольных расте-
ний, которая возникает в результате резкого тор-
можения деления клеток и в небольшой степени 
угнетения процессов их растяжения, так как при 
этом не наблюдается усиления признаков ксеро-
морфности и отмечается лишь небольшое сокра-
щение размеров клеток мезофилла листьев у осо-
бей на тропинке (Горышина, 1989). У рассматри
ваемых нами Poa angustifolia и Bromus inermis 
сильные уплотнение и иссушение верхнего слоя 
почвы на обочине тропинки также привело к рез-
кому уменьшению размеров побегов, при этом за-

Таблица 7
Размеры секций ячеистых клеток у абаксиальной (наружной) эпидермы  

в хлоренхиме чешуй колоса и цветка у фестукоидных злаков в разных местообитаниях
The sizes of sections of cellular cells at the abaxial (outer) epidermis  

in the chlorenchyma of glumes of spikelet and flower at festucoid grasses in different habitats

№
Размеры ячеек, мкм

Число ячеек в клетке
Высота Ширина Толщина

Koeleria pyramidata, нижняя цветковая чешуя
1 13.9 ± 0.50* 19.0 ± 0.44* 13.9 ± 0.45* 2–4
2 12.2 ± 0.65 17.5 ± 0.57 11.8 ± 0.63 2–5

Poa angustifolia, верхняя цветковая чешуя
3 12.8 ± 0.40* 20.8 ± 0.65* 13.0 ± 0.55* 2–4
4 11.5 ± 0.30 18.3 ± 0.41 11.2 ± 0.33 2–4

Agropyron cristatum, нижняя колосковая чешуя
5 28.0 ± 0.63* 13.2 ± 0.23 12.9 ± 0.27* 2–10
6 25.6 ± 0.88 13.5 ± 0.63 11.0 ± 0.36 2–7

Bromus inermis, верхняя колосковая чешуя
7 13.1 ± 0.40 20.7 ± 0.51* 13.5 ± 0.38* 2–17
8 13.6 ± 0.29 18.5 ± 0.33 12.0 ± 0.34 2–9

Примечания. Высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на парадермальных и продольных 
боковых срезах. Остальные обозначения см. табл. 2.

Note. The height and the width were measured on cross-sections, the thickness – on paradermal and longitudinal lateral 
sections. For other designations, see Table 2.
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метных компенсаций убыли ассимиляционных 
клеток не отмечалось. Так, при вытаптывании в 
листьях и чешуях колоса и цветка высота клеток у 
Poa angustifolia и клеточных ячеек у Bromus inermis 
сократилась в 1.1–1.3 раза, а их плотность возрос-
ла в 1.1–1.7 раза, структура мезофилла листовых 
пластинок при этом не изменилась. 

Увеличение числа секций в ячеистых клетках 
первой группы (arm-palisade cells, LP-type) и 
уменьшение их диаметра наблюдалось в мезофил-
ле третьего листа пшеницы, произраставшей в ус-
ловиях эксперимента при дневных температурах 
от 9 до 32 °С (Chonan, 1971). В листовых пластин-
ках и колосковых чешуях Agropyron cristatum на 
деградированном пастбище при недостатке влаги 
отмечалось формирование ячеистых клеток пре-
имущественно с меньшим числом звеньев, у Bro­
mus inermis при вытаптывании этот показатель 
практически не изменился в листьях, но также 
значительно сократился в хлоренхиме чешуй ко-
лоса, при этом у обоих видов понизилась встре
чаемость более усложненных ячеисто-лопастных 
клеток. Выделим, что в неблагоприятных условиях 
наряду с уменьшением высоты ассимиляционных 
клеток или секций в ячеистых клетках уменьшает-
ся их толщина, т. е. они становятся более узкими в 
продольном направлении и имеют овальные про-
екции на парадермальных срезах. У Koeleria pyra­
midata и Poa angustifolia палисадообразные клетки 

часто располагаются под острым углом к эпидер-
мам, направленным к основанию листовых плас
тинок, с возрастанием дефицита влаги такое рас-
положение клеток усиливается. Секции ячеистых 
клеток первой группы в колосковых чешуях Agro­
pyron cristatum также часто опираются на эпидер-
му под острым углом.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
У рассматриваемых видов фестукоидных зла-

ков в разных местообитаниях сохраняются основ-
ные черты мезофилла листовых пластинок, сло-
женного у Koeleria pyramidata и Poa angustifolia из 
клеток простой формы, а у Agropyron cristatum и 
Bromus inermis – из клеток сложной формы. В пре-
делах изученных местообитаний, отличающихся 
по интенсивности воздействия природных и ан-
тропогенных факторов, в основном не изменяется 
строение хлоренхимы листьев, лишь у Koeleria 
pyramidata в условиях горной сухой степи по срав-
нению с остепненным лугом наблюдалась пере-
стройка мезофилла – от вентродорсального до 
изолатерально-палисадного, близкого к изопали-
садному. У всех видов растений в исследуемых 
местообитаниях в чешуях колоса и цветка проис-
ходит усложнение формы ассимиляционных кле-
ток по сравнению с листовыми пластинками. 

В неблагоприятных условиях произрастания в 
листовых пластинках, колосковых и цветковых че-

Таблица 8
Показатели ассимиляционного аппарата у фестукоидных злаков в разных местообитаниях

Parameters of assimilative apparatus at festucoid grasses in different habitats

№

Число хлоропластов

в листовых пластинках в чешуях колоса и цветка

в клетке или
в секциях ячеистой клетки в 1 см2, млн в ячейке в 1 см2, млн

Koeleria pyramidata
1 15.6 ± 0.60 31.20 12.3 ± 0.59* 4.54
2 15.0 ± 0.62 47.40 10.2 ± 0.41 5.36

Poa angustifolia
3 16.7 ± 0.48* 13.85 11.4 ± 0.34* 4.08
4 14.0 ± 0.50 14.84 10.1 ± 0.33 5.17

Agropyron cristatum
5 15.9 ± 0.56 40.39 12.4 ± 0.91 8.07
6 16.7 ± 0.89 50.05 13.3 ± 0.68 6.30

Bromus inermis
7 18.8 ± 0.58* 14.33 9.8 ± 0.48 3.89
8 15.3 ± 0.59 19.93 10.5 ± 0.42 4.41

Примечание. Названия колосковых и цветковых чешуй для отдельных видов растений представлены в табл. 6. 
Обозначения см. табл. 2.

Note. The names of glumes of spikelet and flower for individual plant species are presented in Table  6. For other 
designations, see Table 2.
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шуях злаков уменьшается длина замыкающих кле-
ток устьиц, адаптации хлоренхимы в основном 
связаны с уплотнением и сокращением высоты и 
толщины ассимиляционных клеток простой фор-
мы, а также секций клеток ячеистой формы, у ко-
торых проявляется тенденция к упрощению про-
странственных конфигураций. 
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STRUCTURAL ADAPTATIONS OF CHLORENCHYMA 
OF FESTUCOID GRASSES (POACEAE) TO GROWING CONDITIONS
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The influence of natural and anthropogenic factors on the anatomical structure of the chlorenchyme of leaf blades, 
as well as glumes of spikelet and flower at generative shoots of Koeleria pyramidata, Poa angustifolia, Agropyron 
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cristatum and Bromus inermis (Poaceae) was studied. On the example of Koeleria pyramidata and Agropyron 
cristatum the comparison of the growing conditions, differing in precipitation and pasture load was carried out. 
At Poa angustifolia and Bromus inermis the effects of trampling were considered. The mesophyll of the leaves of 
Koeleria pyramidata and Poa angustifolia is composed of cells of simple shape, the chlorenchyma of the leaf blades 
of Agropyron crispatum and Bromus inermis, as well as the glumes of spikelet and flower of all species are made of 
cells of complex shape. At the same time in different habitats, the main features of assimilative tissue organization 
are preserved. For the leaves of Koeleria pyramidata, the possibility of restructuring the mesophyll structure in the 
conditions of a dry mountain steppe in comparison with a steppificated meadow was shown – from ventrodorsal 
to isolateral-palisade, close to isopalisade. In other species, the structure of the mesophyll of leaf blades is preserved 
in different habitats. Ecological adaptations of chlorenchyma of festucoid grasses to unfavorable growing 
conditions are mainly associated with a decrease in the height and thickness of assimilative cells of simple shape 
and sections of cellular cells, with their compaction, while a tendency to simplify the spatial configurations of cells 
of complex shape appears.
Key words: Poaceae, festucoid grasses, leaves, glumes of spikelets, anatomy, chlorenchyma, cellular cells.
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