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ПРИБРЕЖНО-ВОДНЫХ ОДНОДОЛЬНЫХ РАСТЕНИЙ
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Рассмотрена клеточная организация мезофилла листовых пластинок прибрежно-водных растений на при-
мере девяти видов из семейств Juncaceae, Cyperaceae, Poaceaе и Typhaceae. Показано, что основу ассимиля-
ционной ткани надводных листьев у большинства видов растений составляет палисадная паренхима, пред-
ставленная клетками разных пространственных конфигураций. Столбчатые клетки цилиндрической фор-
мы с округлыми или овальными основаниями характерны для растений семейств Juncaceae, Cyperaceae, 
Typhaceae, у представителей семейства Poaceaе палисадная ткань образована клетками как простых, так и 
сложных ячеистых очертаний. При этом обнаруживаются общие черты в трехмерном строении усложнен-
ных форм клеток внутренних слоев мезофилла у видов из семейств Poaceaе, Cyperaceae и Juncaceae. 
Ключевые слова: однодольные растения, прибрежно-водные растения, анатомия, мезофилл, палисадные 
клетки, ячеистые клетки. 
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Th e cellular organization of the mesophyll of leaf blades of coastal-aquatic plants is considered on the example of 
nine species from the families Juncaceae, Cyperaceae, Poaceae and Typhaceae. It is shown that the basis of the 
assimilative tissue of the above-water leaves in most plant species is the palisade parenchyma, represented by cells 
of diff erent spatial confi gurations. Columnar cells of cylindrical shape with round or slightly oval bases are 
characteristic for plants of the families Juncaceae, Cyperaceae, Typhaceae, in the representatives of the Poaceae 
family, the palisade tissue is formed both by cells of simple and complex cellular contours. In this case, common 
features are found in the three-dimensional structure of the complicated forms of cells of the inner layers of the 
mesophyll in species from the families Poaceae, Cyperaceae, and Juncaceae.
Key words: monocotyledonous plants, coastal-aquatic plants, anatomy, mesophyll, palisade cells, cellular cells.

К группе прибрежно-водных растений отно-
сятся гелофиты и гигрогелофиты (Папченков, 
2003). У гелофитов, или воздушно-водных расте-
ний, часть побегов располагается в воде, а часть 
стеблей и листьев поднимается над водной поверх-
ностью (Шенников, 1950; Распопов, 1977). Назем-
ные болотные растения, приспособленные к произ-
растанию в сильно переувлажненных местообита-
ниях, относят к гигрогелофитам (Распопов, 1985). 
В.Я. Нагалевский и В.Г. Николаевский (1981) по-
добные растения характеризовали как гелиогидро-
фиты из-за листьев типично светового типа с мощ-
но развитой палисадной тканью, большим числом 

устьиц, густой сетью жилок и мелкоклеточностью. 
В листьях большинства гелофитов в той или иной 
степени развиты воздухоносные полости, и мезо-
филл часто сконцентрирован у одной или обеих 
листовых поверхностей. В немногочисленных ра-
ботах приводятся количественные характеристики 
фототрофных тканей листьев воздушно-водных 
растений (Зауралова, 1980; Горышина, 1989; Рон-
жина, Пьянков, 2001; Ронжина и др., 2010; и др.).

Задача настоящей работы – дать более подроб-
ный сравнительно-анатомический анализ стро-
ения мезофилла листьев однодольных прибрежно-
водных растений из разных семейств. 

© Г.К. Зверева, 2018

ВВЕДЕНИЕ

Структурная организация мезофилла листо-
вых пластинок изучена у Juncus articulatus  L., 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
J. compressus Jacq. (сем. Juncaceae), Bolboschoenus 
planiculmis (Fr.  Schmidt) Egor., Scirpus hippolyti 
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V. Krecz., S. lacustris L. (сем. Cyperaceae), Agrostis sto-
lonifera L., Alopecurus aequalis Sobol., Phragmites aus-
tralis (Cav.) Trin. ex Steudel (сем. Poaceaе) и Typha 
latifolia L. (сем. Typhaceae) на поперечных и про-
дольных срезах. Образцы растений отбирали в 
природных местообитаниях Западной Сибири и 
фиксировали в смеси Гаммалунда (Гродзин-
ский А.М., Гродзинский Д.М., 1973). Анализирова-
ли листья, расположенные в средней или нижней 

частях генеративных побегов. Продольные срезы 
осуществляли параллельно поверхности листа 
(па радермальный срез), а также параллельно про-
водящим пучкам и перпендикулярно к эпидерме 
(продольный боковой срез). При характеристике 
пространственных конфигураций ассимиляцион-
ных клеток будем опираться на предложенную на-
ми ранее классификацию формы клеток для листь-
ев злаков (Зверева, 2009, 2011).

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ
У рассмотренных гелофитов и гигрогелофи-

тов листья линейные с влагалищной частью. Лис-
товые пластинки мощные и многочисленные у 
Typha latifolia и Phragmites australis, а у камышей, 
напротив, единичные и мелкие, расположенные у 
основания побегов. 

В листьях водных растений широко развиты 
воздухоносные полости, в связи с чем у большин-
ства изученных видов листовые пластинки утол-
щенные. У Bolboschoenus planiculmis, Scirpus hippo-
lyti, S. lacustris, Juncus articulatus и Typha latifolia их 
толщина изменяется от 0.04–0.05 до 2–3 мм, у зла-
ков она меньше и в области больших проводящих 
пучков составляет 145–250 мкм.

Покровная ткань в листьях однодольных при-
брежно-водных растений отличается тонкими на-
ружными оболочками, утолщение которых по от-
ношению к высоте эпидермальных клеток у 80 % 
рассмотренных видов колебалось от 7–8 до 14–
16 %, при этом чуть более высокие значения от-
мечены для абаксиальной эпидермы (табл.  1). 
В листь ях камышей и Juncus compressus устьица 
имеются только на нижней стороне листьев, у 
остальных растений – на обеих листовых поверх-
ностях. Они преимущественно небольшие по раз-
мерам, чуть погруженные или расположены вро-
вень с эпидермой. У большинства видов их число 
на 1 мм2 изменяется от 60 до 170, более многочис-
ленные они у Typha latifolia и Phragmites australis – 
300–340 и 560–700 соответственно. Для сравнения 

укажем, что у Typha latifolia из Вятско-Камского 
края плотность устьиц достигает до 720 на 1 мм2, 
но может быть и значительно меньше (Капитоно-
ва, 2007). Высокая густота устьиц отмечалась так-
же для Phragmites australis на юге Украины – 873 и 
1535 на 1 мм2 верхней и нижней листовых поверх-
ностях соответственно (Николаевский, 1964). 

Ассимиляционная ткань у растений с разви-
той аэренхимой располагается как с одной (Scirpus 
hippolyti, S. lacustris), так и с обеих сторон листа 
(Typha latifolia, Juncus articulatus, J. compressus, Bol-
boschoenus planiculmis), при этом основу мезофил-
ла составляет палисадная ткань.

Наиболее симметричное распределение хло-
ренхимы по обе стороны от воздухоносных лакун, 
представленной в основном мелкими, плотно упа-
кованными палисадными клетками, наблюдается в 
листьях Typha latifolia (табл. 2). Равномерное фор-
мирование столбчатой ткани приводит к одина-
ковому содержанию хлорофилла и близким по-
казателям газообмена как у абаксиальной, так и у 
адаксиальной эпидермы T.  latifolia (Constable, 
Long streth, 1994). Во многих работах у этого вида 
отмечалось незначительное присутствие губчатой 
ткани (McManus et al., 2002; Correa et al., 2015; 
и др.). 

Мощно развитая плотная палисадная парен-
хима под обеими эпидермами наблюдается также 
в листьях Juncus compressus и Bolboschoenus pla-
niculmis, при этом у первого вида она более много-

Таблица 1
Количественно-анатомическая характеристика эпидермы листьев

однодольных прибрежно-водных растений, мкм

Вид
Толщина эпидермы Толщина наружной стенки эпидермы

Длина устьиц
адаксиальной абаксиальной адаксиальной абаксиальной

Typha latifolia  16.7 ± 0.60 16.2 ± 0.47 2.3 ± 0.18 2.3 ± 0.15 20.2 ± 0.35
Juncus articulatus 29.1 ± 0.88 28.4 ± 0.85 6.6 ± 0.23 4.3 ± 0.27 39.9 ± 0.55
J. compressus 70.1 ± 2.20 24.7 ± 0.48 5.7 ± 0.35 6.5 ± 0.22 32.2 ± 0.47
Scirpus hippolyti 61.6 ± 3.54 28.4 ± 0.97 4.8 ± 0.40 4.5 ± 0.18 45.9 ± 0.70
S. lacustris 35.7 ± 1.52 26.9 ± 0.80 3.7 ± 0.33 4.3 ± 0.33 33.4 ± 0.38
Bolboschoenus planiculmis 29.9 ± 0.85 26.1 ± 0.65 4.7 ± 0.25 4.4 ± 0.30 35.2 ± 0.48
Phragmites australis 12.8 ± 0.40 13.8 ± 0.57 3.6 ± 0.31 4.9 ± 0.35 24.5 ± 0.32
Agrostis stolonifera 20.9 ± 0.92 20.0 ± 0.78 1.9 ± 0.12 2.2 ± 0.61 37.9 ± 0.95
Alopecurus aequalis 23.7 ± 0.87 20.9 ± 1.93 2.1 ± 0.32 2.8 ± 0.12 37.6 ± 0.53
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слойная и мелкоклеточная. Глубоко расположен-
ные клетки имеют округлые или овальные очерта-
ния и их можно рассматривать как губчатые. 

У Juncus compressus листья бифациальные, зре-
лые листовые пластинки J. articulatus отличаются 
радиальной симметрией и большой внутренней 
полостью (Adamson, 1925; и др.). Фототрофная 
ткань цилиндрических листьев J. articulatus более 
рыхлая, состоящая между эпидермой и воздухо-
носной лакуной из 1–3 рядов палисадных клеток и 
1–3, иногда 4, слоев губчатых клеток, часто вол-
нистой формы.

В листовых пластинках камышей ассимиля-
ционная ткань может располагаться как на одной, 
так и на обеих сторонах (Schuyler, 1971–1972; и 
др.). У рассматриваемых нами Scirpus hippolyti 
и S. lacustris мезофилл сосредоточен у абаксиаль-
ной эпидермы и состоит из 3–4 рядов крупных 
 палисадных и еще изредка из 1–2 слоев губчатых 
клеток.

У представителей семейств Typhaceae, Junca-
ceae и Cyperaceae клетки мезофилла листовых 
плас тинок имеют простые конфигурации. Так, для 
палисадных клеток характерны часто заостренные 
в верхней части цилиндрические формы с окру-
глыми или овальными основаниями, их высота 
превышает ширину в 2.2–3.2 раза (рис. 1). Губча-
тые клетки также отличаются округлыми очер-
таниями, преимущественно с прямыми стенками. 
Усложнение пространственных форм клеток, рас-
положенных внутри воздухоносных полостей, на-
блюдается у Bolboschoenus planiculmis (рис.  2, 
табл. 3). Они отличаются звездчатыми или дольча-
тыми формами с сильно вытянутыми лопастями и 
высоким пластидным наполнением. Соединяясь 
друг с другом, эти клетки создают рыхлые стенки, 
образуя камеры в воздухоносных полостях, пото-

му своими основными проекциями они раскрыва-
ются на поперечных срезах, в продольном направ-
лении у них также имеются лопасти, но их значи-
тельно меньше. В цилиндрических листьях Juncus 
articulatus имеются редкие поперечные перегород-
ки, образованные из крупных выростов, которые 
почти полностью перекрывают внутреннюю воз-
духоносную лакуну. В перепонках наблюдается 
сеть мелких сосудов, между которыми расположе-
ны клетки очень разнообразных контуров, часто с 
сильно волнистыми стенками и небольшим содер-
жанием хлоропластов. 

В мезофилле листьев многих злаков в той или 
иной степени присутствуют клетки сложной фор-
мы, которые могут быть аналогичны палисадной 
или губчатой ткани (Зверева, 2007, 2009). Так, яче-
истые клетки расположены вдоль листа и состоят 
из разного числа палисадообразных секций, со-
еди ненных между собой цитоплазматическими 
мос тиками. Функцию столбчатой паренхимы вы-

Таблица 2
Размеры клеток мезофилла первого ряда у абаксиальной эпидермы и число слоев хлоренхимы

в листьях однодольных гелофитов и гигрогелофитов

Вид
Размеры клеток, мкм Число слоев хлоренхимы

в области проводящего пучка

высота ширина толщина палисадной губчатой
Typha latifolia 26.8 ± 0.58 10.2 ± 0.47 9.5 ± 0.35 6–8 0–2
Juncus articulatus 38.9 ± 1.28 17.2 ± 1.18 17.7 ± 0.48 3–4 4–7
J. compressus 23.2 ± 0.38 10.7 ± 0.43 10.3 ± 0.27 5–8 5–10
Scirpus hippolyti 46.1 ± 1.10 19.4 ± 0.70 15.5 ± 0.40 1–3 1–2
S. lacustris 38.4 ± 2.02 14.2 ± 0.43 11.8 ± 0.32 2–3 0–1
Bolboschoenus planiculmis 34.0 ± 1.40 15.7 ± 0.88 12.6 ± 0.35 4–6 2–6
Phragmites australis 21.7 ± 0.90 10.3 ± 0.55 25.4 ± 1.84 12–15 –
Agrostis stolonifera 18.5 ± 0.72 18.0 ± 0.73 32.1 ± 1.22 7–9 –
Alopecurus aequalis 15.2 ± 0.47 24.0 ± 1.34 20.1 ± 0.65 8–10 –

 Примечание. Для злаков указано общее число слоев мезофилла. 

Рис. 1. Основные формы ассимиляционных клеток у 
абаксиальной эпидермы листовых пластинок прибреж-
но-водных растений на поперечных срезах. 
Виды растений: 1 – Typha latifolia; 2 – Juncus compressus; 3 – 
J. ar ticulatus; 4 – Scirpus lacustris; 5 – S. hippolyti; 6 – Bolbos-
choenus planiculmis. 
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полняют ячеистые клетки первой группы, ориен-
тированные своими звеньями перпендикулярно 
листовой поверхности. Губчатой ткани соответ-
ствуют ячеистые клетки второй группы, обращен-
ные ячейками параллельно эпидерме.

Рис. 2. Проекции ассимиляционных клеток внутренних слоев 
мезофилла на поперечных (а) и тангентальных (б) сечениях лис-
товых пластинок однодольных гелофитов и гигрогелофитов.
Виды растений: А – Bolboschoenus planiculmis; Б – Juncus articulatus; 
В – Phragmites australis; Г – Alopecurus aequalis; Д – Agrostis stolonifera. 

Таблица 3
Размеры ассимиляционных клеток лопастной формы внутренних слоев мезофилла

в листовых пластинках однодольных прибрежно-водных растений

Вид
Размеры клеток, мкм Число хлоропластов

в клеткедлина ширина толщина
 Bolboschoenus planiculmis 80.2 ± 4.57 53.8 ± 6.06 12.4 ± 0.57 40.5 ± 3.20
Juncus articulatus 45.8 ± 2.34 27.7 ± 1.39 16.0 ± 1.27 13.1 ± 0.96
Phragmites australis 28.1 ± 1.35 19.0 ± 0.60 12.4 ± 0.75 11.9 ± 0.82

Рис. 3. Формы ассимиляционных клеток первого ряда у 
абаксиальной эпидермы (1, 2) и их расположение (3) в 
лис товых пластинках злаков увлажненных местооби-
таний. 
Срез: 1 – поперечный; 2 – продольный боковой; 3 – пара-
дермальный. Виды растений: А – Phragmites australis; Б – 
Agrostis stolonifera; В – Alopecurus aequalis. 

Ассимиляционная паренхима листьев высо-
котравного гелофита Phragmites australis практи-
чес ки полностью состоит из клеток сложных 
форм. Столбчатая ткань расположена по перифе-
рии листовых пластинок и представлена ячеисты-
ми клетками первой группы, состоящими из 2–6 
мелких секций, высота которых превосходит ши-
рину в 2.1–2.3 раза (рис. 3). В центре сосредоточе-
ны в основном плоские дольчатые и лопастные 
клетки, своими основными контурами проявляю-
щиеся на поперечных сечениях (Зверева, 2011).

В листьях гигрогелофитов Agrostis stolonifera и 
Alopecurus aequalis клетки мезофилла расположе-
ны рыхло, с большими межклетниками, при этом 
у абаксиальной эпидермы наблюдается сильная 
дифференциация рядов клеточных проекций как 
по форме, так и по размерам. У обоих видов злаков 
отмечается чередование рядов клеток простой 
формы, а также ячеистых клеток первой и второй 
групп, что свидетельствует о сочетании световых 
и теневых черт в организации их листьев. Лишь 
часть клеток у нижней эпидермы этих видов мож-
но рассматривать как палисадные – это палисадо-
образные клетки простой формы и нередко встре-
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чающиеся ячеистые клетки первой группы с 2–3 
звеньями. Отношение высоты к ширине у первых 
составило 1.1–1.5, а в клеточных ячейках вторых – 
1.2–1.8. При этом у Alopecurus aequalis велико учас-
тие клеток простой цилиндрической формы, опи-
рающихся длинной осью на эпидерму, но доста-
точно узких в продольном направлении, где их 
длина больше толщины в 1.7–2.1 раза, что, веро-
ятно, также может усиливать столбчатую ткань. 
В  глу бине листа у обоих злаков расположены 
крупные удлиненные клетки преимущественно 
губчатой или губчато-лопастной формы на попе-
речных срезах и овальными проекциями на про-
дольных сечениях, при этом их ширина очень 
близка к толщине. 

Рассматриваемые виды растений имеют С3-
фотосинтетический метаболизм, поэтому основ-
ной фонд хлоропластов у них сосредоточен в клет-
ках мезофилла (табл. 4). Мелкие размеры и плот-
ная сомкнутость клеток, а также часто их мно-
гослойность приводят к высокой насыщенности 
надводных листьев прибрежно-водных растений 
хлоропластами, характерной для гелиофитов (Го-
рышина, 1989). Так, наибольшая густота пластид 
наблюдается в листьях Juncus compressus, Typha 
latifolia, Bolboschoenus planiculmis и Phragmites aus-

Таблица 4 
Показатели ассимиляционного аппарата листьев 

однодольных прибрежно-водных растений

Вид
Число хлоропластов

в клетке (кле-
точной ячейке)

в 1 см2 листа, 
млн

Typha latifolia 10.6 ± 0.27 55.49
Juncus articulatus 17.9 ± 0.73 36.50
J. compressus 13.6 ± 0.51 91.66
Scirpus hippolyti 21.0 ± 0.91 19.54
S. lacustris 15.5 ± 0.67 23.87
Bolboschoenus planiculmis 16.3 ± 0.49 51.57
Phragmites australis 11.6 ± 0.58 50.19
Agrostis stolonifera 11.2 ± 0.50 9.38
Alopecurus aequalis 11.5 ± 0.29 12.82
 
tralis. Отметим, что на долю звездчатых клеток у 
Bolboschoenus planiculmis приходится 6 % от содер-
жания хлоропластов. Плотность зеленых плас тид 
несколько меньше у камышей в связи с односто-
ронним расположением фототрофных тканей. Бо-
лее развитые черты теневой структуры в листь ях 
Agrostis stolonifera и Alopecurus aequalis также спо-
собствуют снижению концентрации хлоропластов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Таким образом, в сложении ассимиляционной 

ткани листьев однодольных гелофитов и гигроге-
лофитов основную роль играет палисадная парен-
хима, представленная как клетками цилиндриче-
ской формы у видов семейств Typhaceae, Juncaceae 
и Cyperaceae, так и простыми или сложными яче-
истыми конфигурациями у злаков. При этом яче-
истые клетки первой группы особенно многочис-
ленны у Phragmites australis с арундиноидным 
 типом листьев, в структурной организации мезо-
филла листьев фестукоидных злаков Agrostis sto lo-
nifera и Alopecurus aequalis наблюдается сочетание 
световых и теневых признаков.

Во внутренних слоях листа, близких к возду-
хоносным лакунам, ассимиляционные клетки бо-
лее округлые или удлиненные в перпендикуляр-
ном направлении по отношению к палисадной 
ткани. Они немногочисленны и отличаются пря-
мыми стенками у Typha latifolia, Juncus compressus, 
Scirpus hippolyti и S. lacustris, более волнистые очер-
тания наблюдаются у Juncus articulatus. Усложне-
ние формы хлорофиллоносных клеток, располо-
женных внутри воздухоносных полостей до ло-
пастных и дольчатых, отмечается у Bolboschoenus 
planiculmis и Juncus articulatus из семейств Cypera-
ceae, Juncaceae. 

Клетки мезофилла, расположенные в глубине 
листьев злаков и более часто у сосудисто-волок-
нис тых пучков, названы нами срединными (Звере-
ва, 2009). Они имеют наибольшие и нередко весь-
ма разнообразные очертания на поперечных сече-
ниях и овальные формы на тангентальных срезах. 
Так, центральную часть листьев Phragmites australis 
занимают клетки с многочисленными и разнооб-
разными выростами и складками на поперечных 
срезах и овально-вытянутыми контурами в про-
дольном направлении. У Agrostis stolonifera и Alope-
curus aequalis эти клетки более толстые и отлича-
ются меньшей извилистостью оболочек. 

В целом световые черты в структуре мезофил-
ла надводных листьев однодольных прибрежно-
вод ных растений выражаются в хорошо развитой 
палисадной паренхиме, построение которой осу-
ществляется за счет ассимиляционных клеток раз-
ных пространственных форм. Клетки простых 
кон фигураций характерны для растений семейств 
Juncaceae, Cyperaceae, Typhaceae, у представителей 
семейства Poaceaе столбчатая ткань образована как 
клетками простой, так и сложной ячеистой фор мы. 
При этом обнаруживаются общие черты в строе-
нии усложненных форм клеток внутренних слоев у 
видов из семейств Poaceaе, Cyperaceae и Juncaceae. 
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