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ВВЕДЕНИЕ
Изучение клеточной организации хлоренхи-

мы в разных надземных органах растений позво-
ляет более полно оценить жизнедеятельность их 
вегетативных и генеративных побегов. Фотосин-
тетическая активность листьев во многом зависит 
от особенностей пространственной организации 
ассимиляционной ткани (Мокроносов, 1981; Ива-
нова и др., 2006; Tholen et al., 2012; Xiao et al., 2016; 
и др.). Для листьев двудольных растений, преиму-
щественно с дорсивентральным типом мезофилла, 
было показано, что такие признаки, как форма, 

размеры, число слоев и плотность ассимиляцион-
ных клеток, а также соотношение между площа-
дью их поверхности и листовой площадью, важны 
для оценки влияния анатомии на фотосинтез листа 
(Koike, 1988; Kogami et al., 2001; Terashima et al., 
2001; Retta et al., 2020). Так, отношение площади 
 поверхности клеток мезофилла к площади листа 
(Ames/A) при высоком освещении коррелирует с 
уровнем ассимиляции СО2 (Nobel et al., 1975; Long-
streth et al., 1980; Evans, Von Caemmerer, 1996), при 
этом отмечают, что важно учитывать клеточную 
поверхность, обращенную в межклеточное про-
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В основе структурной регуляции фотосинтеза лежат особенности организации хлоренхимы растений на 
клеточном и тканевом уровнях. В хлоренхиме злаков отмечается широкое присутствие клеток сложной 
формы с выраженными складками и выростами, среди которых выделяют ячеистые и лопастные. Целью 
данного исследования было сопоставление структуры хлоренхимы, параметров и трехмерной формы ас-
симиляционных клеток в вегетативных и генеративных органах у фестукоидных злаков.
На примере 25 видов фестукоидных злаков разных экологических групп, произрастающих в Западной 
Сибири, проведено сравнительное изучение пространственной организации фотосинтетической ткани в 
листовых пластинках, листовых влагалищах и чешуях колосков. Образцы растений фиксировали в смеси 
Гаммалунда. Поперечные и продольные срезы проводили в средней части листовых пластинок и чешуй и 
в верхней части листовых влагалищ. При описании клеток хлоренхимы выделяли простые (с прямыми 
или слегка волнистыми стенками) и сложные (отличающиеся разветвленностью оболочек) формы асси-
миляционных клеток. Клетки сложной формы могут быть плоскими, если сложные контуры имеются 
только в одном направлении, или многосложными, если они обнаруживаются в двух или трех направле-
ниях. 
Показано, что в чешуях колосков по сравнению с листовыми пластинками сокращается толщина и упро-
щается структура хлоренхимы, при этом резко уменьшается плотность хлоропластов, что может свиде-
тельствовать об ослаблении фотосинтетической функции. В то же время для чешуй колосков характерно 
усложнение пространственных клеточных конфигураций по сравнению с листьями, преимущественно за 
счет преобладания ячеистых клеток разной степени выраженности, вплоть до трижды сложных ячеисто-
лопастных, имеющих лопастные контуры в поперечнике и ячеистых в продольном направлении. Клетки 
располагаются рядами вдоль органа и соприкасаются с клетками соседнего ряда в основном выпуклыми 
частями, что приводит к увеличению межклеточного пространства. В целом, ассимиляционные клетки в 
чешуях колосков фестукоидных злаков по сравнению с листьями отличаются усложненными формами, 
меньшей площадью поперечного сечения и бóльшим размером в продольном направлении, что, возмож-
но, создает структурную основу для усиления газообмена и до некоторой степени может компенсировать 
уменьшение развития хлоренхимы. 
Ключевые слова: Poaceaе, фестукоидные злаки, анатомия, листья, чешуи колосков, пространственная 
организация хлоренхимы, ячеистые клетки, лопастные клетки.
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странство, которое доступно для поглощения 
углекислого газа (Patton, Jones, 1989; Slaton, Smith, 
2002; Nobel, 2009; Ren et al., 2019). На этот показа-
тель также оказывают влияние размеры, особен-
ности конфигурации и плотность сложения кле-
ток, большое значение имеет объем межклетни-
ков. В то же время у теневых растений эта 
корреляция слабо выражена (Araus et al., 1986). 
Для листьев с дифференцированным мезофиллом 
палисадные клетки обычно рассматривают как 
цилиндры, а клетки губчатой ткани – как сферы. 

Клетки мезофилла листьев злаков весьма раз-
нообразны как по размерам, так и по своим про-
странственным конфигурациям, при этом часто 
их параметры определялись на поперечных срезах. 
Так, при световом насыщении Lolium perenne L. 
было выявлено, что с уменьшением средней пло-
щади поперечного сечения ассимиляционных кле-
ток листовых пластинок интенсивность фотосин-
теза возрастает (Wilson, Cooper, 1969, 1970). На-
против, положительную корреляцию между 
скоростью обмена СО2 и размерами клеток хло-
ренхимы листьев наблюдали у Festuca arundinacea 
Schreb. разной плоидности (Byrne et al., 1981). В то 
же время не обнаружено линейной взаимосвязи 
между площадью поверхности мезофилла, обра-
щенной в межклеточное пространство, и скоро-
стью фотосинтеза у флагового листа видов Triti
cum L. (Jellings, Leech, 1984; Filgueira et al., 2003). 

Наличие долей в клетках сложной формы 
(armed cells) в листьях злаков выделяют как одну 
из четырех стратегий увеличения площади по-
верхности мезофилла (Terashima et al., 2011). При 
рассмотрении клеток хлоренхимы листьев у сор-
тов Oryza sativa L., O. glaberrima Steud. и Triticum 
aestivum L. как лопастных сфероидов с различной 

ориентацией длинных осей к жилкам показано, 
что у пшеницы наблюдается более высокая прово-
димость мезофилла, которая связана с утолщен-
ной фототрофной тканью, большей площадью еe 
открытой поверхности и более тонкими стенками 
ассимиляционных клеток (Ouyang et al., 2017). При 
этом между интенсивностью фотосинтеза и про-
водимостью мезофилла у пшеницы наблюдалась 
достоверная положительная корреляция.

Ассимиляционная ткань в листьях фестуко-
идных злаков описывается преимущественно как 
гомогенная (Гамалей, Шийрэвдамба, 1988; Нага-
левский, 2001; и др.), а расположение клеток в ме-
зофилле – как диффузное или неупорядоченное 
(Brown, 1958; Николаевский, 1972; Carolin et аl., 
1973), при этом у ряда видов допускалась возмож-
ность выделения палисадной и губчатой паренхи-
мы (Николаевский, 1970; и др.). Нами показано 
широкое распространение клеток сложной конфи-
гурации у дикорастущих фестукоидных злаков, 
упорядочена классификация их формы и выявле-
ны некоторые особенности пространственного 
строения хлоренхимы в листьях и генеративных 
органах (Зверева, 2009, 2011, 2017а,б; и др.). Зада-
чей данной работы было сопоставление строения 
фотосинтетической ткани, а также параметров и 
формы ассимиляционных клеток в листьях и че-
шуях колосков у фестукоидных злаков как струк-
турной основы функционирования их побегов. 

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Сравнительный анализ ассимиляционной 

ткани листьев и чешуй колосков проведен у 25 ви-
дов фестукоидных злаков разных экологических 
групп, произрастающих в Западной Сибири и 
представляющих 23 рода (табл. 1). 

Таблица 1
Изученные виды фестукоидных злаков

Studied species of festucoid grasses

Экологическая 
группа Виды

Гигрофиты  
и гигромезофиты 

Alopecurus aequalis Sobol., Beckmannia syzigachne (Steud.) Fern., Hierochloe odorata (L.) Beauv., *Melica 
nutans L. 

Мезофиты  
и ксеромезофиты

Дикорастущие злаки: Bromopsis inermis (Leysser) Holub, Brachypodium pinnatum (L.) Beauv., *Dactylis 
glomerata L., Elytrigia repens (L.) Nevski, Festuca pratensis Huds., Helictotrichon pubescens (Huds.) Pilg., 
*Hordeum jubatum L., Lolium perenne L., Milium effusum L., Phleum phleoides (L.) Karst., *Poa angustifo
lia L., *Poa sibirica Roshev.
Культурные злаки: Avena sativa L. (сорт СИР 4), Hordeum sativum L. (сорт Новосибирский 80), Secale 
cereale L. (сорт Крупнозерная), Triticum aestivum L. (сорт Новосибирская 89)

Ксерофиты *Achnatherum splendens (Trin.) Nevski, Agropyron cristatum (L.) Beauv., Psathyrostachys juncea (Fisch.) 
Nevski, *Puccinellia tenuissima Litv. ex Krecz., Stipa pennata L. 

Примечание. * Изучены цветковые чешуи, у остальных видов – колосковые чешуи.

Note. * The flower glumes were studied; at the other species were studied glumes. 
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Анатомическое строение хлоренхимы листьев 
исследовалось в средней части генеративных по-
бегов злаков, находящихся в фазе колошения или 
начала цветения. Отбор колосковых или цветко-
вых чешуй также производился в средней части 
соцветия злаков. Анатомические срезы проводили 
в средней части листовых пластинок и чешуй и в 
верхней трети листовых влагалищ. Растительные 
образцы фиксировались в смеси Гаммалунда 
(Грод зинский, Гродзинский, 1973). Конфигурации 
клеток хлоренхимы рассматривали на мацериро-
ванных препаратах (Possingham, Saurer, 1969), а 
также на поперечных и продольных срезах листь-
ев и чешуй. Продольные сечения проводились па-
раллельно поверхности органа (парадермальный 
срез) и в плоскости, параллельной проводящим 
пучкам и перпендикулярной наружной эпидерме 
(продольный боковой срез). В статье сопоставле-
ны размеры ассимиляционных клеток, располо-
женных под абаксиальной эпидермой в листьях и 
под наружной (абаксиальной) эпидермой в колос-
ковых и цветковых чешуях. Высота и ширина кле-
ток определялись под световым микроскопом с 
помощью шкалы окуляр-микрометра на попереч-
ных срезах, толщина – на продольных сечениях в 
30-кратной повторности. Средние размеры клеток 
для фестукоидных злаков выводили из средних 
показателей для отдельных видов растений. 

По трехмерным конфигурациям выделяли 
клетки простой (округлые или вытянутые без вы-
раженных складок) и сложной (отличающиеся на-
личием выростов и складок) формы (Зверева, 
2009, 2011). Клетки сложной формы подразделя-
лись на ячеистые, состоящие из более или менее 
равномерных секций или клеточных ячеек, и ло-
пастные, имеющие разнообразные выросты обо-
лочки. Ячеистые клетки расположены вдоль орга-
на и своими секциями могут быть ориентированы 
как перпендикулярно (клетки первой группы), так 
и параллельно (клетки второй группы) к его по-
верхности, при этом возможны и более разно-
образные конфигурации (губчато-ячеистые, сла-
бо-ячеистые). Лопастные клетки обнаруживаются 
на поперечных срезах. У плоских клеток сложные 
проекции проявляются только в одном направле-
нии, у многосложных – в двух или трех плоско-
стях. Среди последних наиболее часты трижды 
сложные ячеисто-лопастные клетки, в которых со-
четаются лопастные контуры в поперечнике и яче-
истые – в продольном направлении. Типы строе-
ния мезофилла листовых пластинок у фестукоид-
ных злаков определены с учетом наличия или 
отсутствия ячеистых форм и на основе расположе-
ния ассимиляционных клеток у адаксиальной и 

абаксиальной эпидерм. По аналогии с двудольны-
ми растениями ячеистые клетки первой группы 
приближаются к палисадной ткани, а второй груп-
пы – к губчатой паренхиме. 

Для определения плотности хлоропластов в 
листьях и чешуях злаков использовались подходы, 
предложенные рядом авторов (Березина, Корча-
гин, 1987; Горышина, 1989; и др.). Названия видов 
растений приведены по “Конспекту флоры Азиат-
ской России: Сосудистые растения” (2012). Коли-
чественные показатели обработаны статистически 
общепринятыми методами с помощью программы 
STATISTICA 6. Различия между показателями оп-
ределялись по критерию Стьюдента. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
В фотосинтетической ткани надземных орга-

нов фестукоидных злаков широко участие клеток 
сложной формы, проявляющихся как в продоль-
ном (ячеистые клетки и их варианты), так и попе-
речном направлениях (лопастные клетки) (Cho-
nan, 1970; Parker, Ford, 1982; Березина, Корчагин, 
1987; Зверева, 2009; и др.). По наличию, степени 
выраженности и частоте встречаемости ячеис тых 
клеток в листьях нами выделены три группы зла-
ков (Зверева, 2009, 2011). Так, среди рассмотрен-
ных растений у Achnatherum splendens, Helictotri
chon pubescens, Puccinellia tenuissima, Festuca praten
sis, Poa angustifolia, P.  sibirica, Phleum phleoides 
мезофилл листовых пластинок в подавляющем 
большинстве состоит из клеток простой формы. 
В листьях Alopecurus aequalis, Beckmannia syzi ga
chne, Brachypodium pinnatum, Dactylis glomerata, 
Hierochloe odorata, Melica nutans и Milium effusum 
ячеистых клеток немного, и часто они слабо вы-
ражены. Многочисленные и хорошо развитые яче-
истые клетки имеются в листовых пластинках Ag
ropyron cristatum, Bromopsis inermis, Elytrigia repens, 
Hordeum jubatum, Lolium perenne, Psathyrostachys 
juncea, Stipa pennata, а также у Avena sativa, Hor
deum sativum, Triticum aestivum и Secale cereale.

Анализируемые злаки также различаются по 
строению мезофилла листовых пластинок 
(табл. 2). У гигрофитов, гигромезофитов и некото-
рых лесных мезофитов основная часть ассимиля-
ционных клеток простой или ячеистой формы об-
ращена наибольшей поверхностью к эпидермам. 
Для злаков засушливых местообитаний в основ-
ном характерно наличие плотного мезофилла с 
хорошим развитием палисадообразных клеток 
простой формы или ячеистых клеток первой груп-
пы. В листовых пластинках мезофитов сочетаются 
разные варианты соотношения палисадной и губ-
чатой тканей. 
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Таблица 2
Строение мезофилла листовых пластинок и основные формы ассимиляционных клеток  

в листьях и чешуях колосков у фестукоидных злаков
The structure of the mesophyll of leaf blades and the main forms of assimilative cells 

in the leaves and glumes of spikelets at festucoid grasses

Вид Тип строения мезофилла
листовых пластинок

Основные формы клеток у абаксиальной эпидермы в

листовых пластинках листовых 
влагалищах чешуях колосков

Гигрофиты и гигромезофиты Hygrophytes and Hygromesophytes
Alopecurus aequalis я(иг) п, сяп п, сяп сяп, п
Beckmannia syzigachne я(иг) п, г, сяп п, г, сяп п, сяп, яп
Hierochloe odorata я(иг) п п, сяп сяп, гяп, п
Melica nutans я(иг) п, сяп сяп, гяп, п гяп, яп, п

Мезофиты и ксеромезофиты Mesophytes and Xeromesophytes
Brachypodium pinnatum я(в+игаб) п п п, г, сяп, гяп
Bromopsis inermis я(ип +вмк) яп, сяп яп, гяп, сяп ял, яп, гяп
Dactylis glomerata я(ип +вмк) п, сяп, гяп п, сяп п, сяп, яп, г
Elytrigia repens я(ип) гяп, яп гяп, яп гяп, яп, ял
Festuca pratensis ип +вмк п п, сяп яп, сяп, ял
Helictotrichon pubescens ип п, г п, г гяп, яп, п, г
Hordeum jubatum я(ип +вмк) сяп, яп, п сяп, гяп г, сяп, яп
Lolium perenne я(ип) яп, гяп, ял яп, ял ял, яп, гяп
Milium effusum иг п п г, сяп, гяп
Phleum phleoides ип +вмк п п сяп, яп, п
Poa angustifolia ип п п сяп, гяп, п
P. sibirica ип п п сяп, яп, п
Avena sativa я(ип) яп, сяп яп, сяп, п яп
Hordeum sativum я(ип) яп, гяп гяп, яп, ял яп, гяп
Secale cereale я(ип) яп, гяп яп, гяп яп, гяп, ял
Triticum aestivum я(ип) яп, гяп яп, гяп, ял ял, яп, гяп

Ксерофиты Xerophytes 
Achnatherum splendens ип +вмк п п г, сяп
Agropyron cristatum я(ип) яп, гяп яп, гяп яп, гяп, ял
Psathyrostachys juncea я(ип +вмк) яп, гяп яп, гяп яп, гяп, ял
Puccinellia tenuissima ип+вмк п п сяп, яп
Stipa pennata я(ип) сяп, яп, п сяп, гяп, яп, п сяп, гяп, яп

Примечание. Тип строения мезофилла: ип – изолатерально-палисадный; я(ип) – ячеисто-изолатерально-пали-
садный; ип+вмк – сочетание изолатерально-палисадного (в области проводящих пучков) и вентродорсального (в 
области моторных клеток); я(ип+вмк) – сочетание ячеисто-изолатерально-палисадного (в области проводящих 
пучков) и ячеисто-вентродорсального (в области моторных клеток); я(в+игаб) – сочетание ячеисто-вентродорсаль-
ного с элементами ячеисто-изолатерально-губчатого; иг – изолатерально-губчатый; я(иг) – ячеисто-изолатераль-
но-губчатый. Форма клеток хлоренхимы: простая (п – с ровными стенками, г – губчатая), ячеистая плоская (яп – 
хорошо выраженная, сяп – слабо ячеистая, гяп – губчато-ячеистая), ял – ячеисто-лопастная. 

Note. The type of structure of the mesophyll of leaf blades: ип – isolateral-palisade; я(ип) – cellular-isolateral-palisade; 
ип+вмк – combination of isolateral-palisade (in the area of the vascular bundles) and ventrodorsal (in the area of bulliform 
cells); я(ип+вмк) – combination of cellular-isolateral-palisade (in the area of the vascular bundles) and cellular-ventrodorsal 
(in the area of bulliform cells); я(в+игаб) – combination of cellular-ventrodorsal with elements cellular- isolateral-spongy; 
иг – isolateral-spongy; я(иг) – cellular-isolateral-spongy. Chlorenchyma cell form: simple (п – with smooth walls, г – губ-
чатая), cellular flat (яп – well pronounced, сяп – weakly cellular, гяп – spongy-cellular); ял – cellular-lobed.

В листовых пластинках фестукоидных злаков 
ассимиляционная ткань наиболее многослойная, в 
ней можно выделить три группы клеток, которые 
своими наибольшими проекциями расположены 

во взаимно перпендикулярных плоскостях и соз-
дают основу ее пространственной организации 
(Зверева, 2009, 2011). Во влагалищной части листь-
ев мезофилл расположен в несколько рядов у абак-
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сиальной эпидермы, при этом у злаков с более 
многослойной хлоренхимой, так же как и в листо-
вых пластинках, обнаруживаются основные груп-
пы клеток. Считается, что колосковые и цветковые 
чешуи злаков имеют листовую природу (Цвелёв, 
1976), вместе с тем в связи с мелкими размерами и 
особенностями функционирования они отлича-
ются слабым развитием хлоренхимы, например, 
у большинства рассматриваемых видов ассимиля-
ционная ткань протягивается под наружной эпи-
дермой в 1–3 ряда, ее структура в основном более 
упрощенная (Зверева, 2017а,б). В целом, наиболее 
полно экологические особенности злаков отража-
ются в строении мезофилла их листовых пласти-
нок, значительно меньше это проявляется при рас-
смотрении хлоренхимы листовых влагалищ и че-
шуй колосков. 

Сокращение слойности фототрофной парен-
химы приводит к уменьшению толщины мезо-
филла в области проводящих пучков в листовых 
влагалищах по сравнению с их пластинками в 1.1–
4.6 раза (рис. 1). Толщина хлоренхимы в колос-
ковых и цветковых чешуях по отношению к лис-
товым пластинкам снижается в среднем в 1.1–
8.6 раза, а по сравнению с листовыми влагалища-
ми – в 1.3–4.8 раза. Различия по этому показателю 
между пластинками листьев, их влагалищами и 
чешуями достоверны (табл. 3). 

Содержание хлоропластов в 1 см2 листовых 
пластинок у фестукоидных злаков изменяется в 
очень широких пределах – от 9.3 до 81.2 млн/см2, 
что обусловлено разной мощностью развития ме-
зофилла, размерами и плотностью упаковки кле-
ток, при этом наиболее высокие значения харак-

Рис. 1. Толщина хлоренхимы в области проводящих пучков (а) и число хлоропластов в 1 см2 (б) в листовых плас-
тинках (ЛП), листовых влагалищах (ЛВ) и чешуях колосков (ЧК) у фестукоидных злаков.

Fig. 1. The thickness of the chlorenchyma in the region of the vascular bundles (a) and the number of chloroplasts in 1 cm2 
(b) in the leaf blades (ЛП), leaf sheaths (ЛВ) and glumes of spikelets (ЧК) in festucoid grasses.

терны для крупнодерновинных ксерофитов, а наи-
более низкие – для гигрофитов, гигромезофитов и 
лесных мезофитов. Сопоставление плотности хло-
ропластов в разных органах генеративных побегов 
показало постепенное ее снижение от листовых 
пластинок к чешуям колосков с достоверными 
различиями между органами и их частями. В сред-
нем по сравнению с пластинками концентрация 
зеленых пластид во влагалищной части листьев 
уменьшается в 2.9 раза, а в чешуях – в 4.3 раза, при 
этом размах варьирования показателя сокращает-
ся в 3.7–6.5 раза, а экологические различия слабо 
выражены. 

Между толщиной хлоренхимы и густотой хло-
ропластов у фестукоидных злаков наблюдаются 
линейные корреляции средней силы с достовер-
ными коэффициентами, при этом наиболее тесно 
эти показатели взаимосвязаны в листовых плас-
тинках (r = 0.72*), а более низкие значения были 
характерны для листовых влагалищ и чешуй ко-
лосков (r = 0.47–0.56*). Уменьшение толщины ас-
симиляционной ткани и густоты хлоропластов 
может свидетельствовать об ослаблении фото-
синтетической способности листовых влагалищ и 
чешуй колоса по сравнению с листовыми пластин-
ками.

Сопоставление размеров и формы первого 
ряда ассимиляционных клеток, расположенных 
под абаксиальной эпидермой в листьях и чешуях 
колосков, выявило следующее. 

На поперечных срезах листовых пластинок 
злаков открытых местообитаний субэпидермаль-
ные клетки мезофилла нередко имеют палисадо-
образные проекции, высота которых превышает 
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Таблица 3
Достоверность различий между листьями и чешуями колосков  

по показателям хлоренхимы и плотности хлоропластов у фестукоидных злаков
Significance of differences between leaves and glumes of spikelets on parameters  

of chlorenchyma and chloroplast density at festucoid grasses

Показатель
Достоверность различий между

ЛП и ЛВ ЛП и ЧК ЛВ и ЧК
Толщина хлоренхимы в области проводящих пучков
The thickness of the chlorenchyma in the region of the vascular bundles

*** *** **

Число хлоропластов в 1 см2

The number of chloroplasts in 1 cm2
*** *** *

Высота клеток хлоренхимы 
The chlorenchyma cell height

Нет
No

*** ***

Ширина клеток хлоренхимы
The chlorenchyma cell width

** Нет
No

***

Толщина клеток хлоренхимы
The chlorenchyma cell thickness

Нет
No

* *

Примечание. Различия достоверны при: * – р < 0.05; ** – р < 0.01; *** – р < 0.001. Нет – различия не достоверны. 
Высота и ширина клеток измерялись на поперечных срезах, толщина – на продольных. В листовых пластинках 
анализировались ассимиляционные клетки у абаксиальной эпидермы, в чешуях колосков – под наружной эпидер-
мой. ЛП – листовые пластинки; ЛВ – листовые влагалища; ЧК – чешуи колосков.

Note. The differences are significant at: * – p < 0.05; ** – p < 0.01; *** – p < 0.001. No – the differences are not reliable. The 
height and the width were measured on cross-sections, the thickness - on longitudinal sections. In the leaf blades, assimila-
tory cells were analyzed at the abaxial epidermis, in the glumes of spikelets – under the outer epidermis. ЛП – leaf blades; 
ЛВ – leaf sheaths; ЧК – glumes of spikelets.

Рис. 2. Высота (а) и ширина (б) субэпидермального слоя клеток хлоренхимы в разных органах фестукоидных злаков.
ЛП – листовые пластинки; ЛВ – листовые влагалища; ЧК – чешуи колосков.

Fig. 2. Height (a) and width (b) of the subepidermal layer of chlorenchyma cells in different organs of festucoid grasses.
ЛП – leaf blades; ЛВ – leaf sheaths; ЧК – glumes of spikelets.

ширину в 1.2–2.0 раза у мезофитов и мезоксерофи-
тов и в 1.5–2.3 раза – у ксерофитов. У растений за-
тененных и влажных местообитаний, напротив, 
ширина этих клеток приближается к высоте или 
превосходит ее в 1.1–1.6 раза. Из-за разнообразия 
формы изменчивость размеров клеточных проек-
ций в листовых пластинках достаточно высокая 

(рис. 2, табл. 4). Во влагалищной части листьев ши-
рина клеток преимущественно увеличивается при 
небольшом снижении их высоты, в палисадо-
образных формах проекций высота больше шири-
ны в основном в 1.1–1.5 раза. Ширина ассимиля-
ционных клеток чешуй у подавляющего большин-
ства злаков близка к высоте или превышает ее в 
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1.2–2.0 раза, лишь у Lolium perenne и Agropyron 
cristatum отмечаются хорошо выраженные пали-
садные проекции в колосковых чешуях. В целом, 
наименьшие размеры фототрофных клеток на по-
перечных сечениях наблюдаются в чешуях злаков, 
причем достоверные различия обнаружены в 
большей степени по их высоте. Ввиду этого сред-
няя площадь клеточных проекций, рассматривае-
мых как эллипсы, в чешуях в 1.5–1.7 раза меньше 
по сравнению с листьями. 

Сокращение размеров клеток чешуй в попе-
речнике сопровождается их удлинением в про-
дольном направлении, по этому показателю они 
достоверно отличаются от листьев (рис. 3). Выде-
лим, что ассимиляционные клетки чешуй колос-
ков в основном вытянуты вдоль органа и имеют 
сложные ячеистые формы. Более резкие различия 
по толщине клеток между листовыми пластинка-

ми и чешуями проявляются у злаков, мезофилл 
листьев которых сложен из клеток простой фор-
мы. Менее выраженные изменения характерны 
для видов, хлоренхима листьев которых в основ-
ном состоит из ячеистых клеток.

В пределах вида у фестукоидных злаков от ли-
стьев к чешуям генеративных органов утолщение 
ассимиляционных клеток сочетается с усложнени-
ем их формы (см. табл. 1). У злаков с клетками 
простой формы в листьях обнаруживаются раз-
ные варианты ячеистых конфигураций в колоско-
вых и цветковых чешуях, у видов растений с яче-
ис тыми клетками в листовых пластинках наблюда-
ется дальнейшее пространственное усложнение 
клеточных контуров в чешуях до формирования 

Таблица 4
Коэффициенты вариации (CV, %) размеров

ассимиляционных клеток субэпидермального слоя
Coefficients of variation (CV, %) of the sizes  

of assimilatory cells of the subepidermal layer
Показатель 

клетки 
хлоренхимы

Листовая 
пластинка

Листовое 
влагалище

Чешуи колоса 
и цветка

Высота 32.0 28.9 18.2
Ширина 22.6 18.1 27.2
Толщина 54.5 41.9 28.8

Рис. 3. Толщина клеток хлоренхимы субэпидермально-
го слоя в разных органах фестукоидных злаков.
ЛП – листовые пластинки; ЛВ – листовые влагалища; ЧК – 
чешуи колосков.

Fig. 3. The thickness of the chlorenchyma cells of the sub-
epidermal layer in different organs of festucoid grasses.
ЛП – leaf blades; ЛВ – leaf sheaths; ЧК – glumes of spikelets.

Рис. 4. Расположение клеток хлоренхимы на парадер-
мальных (I) и продольных боковых (II) срезах чешуй 
колосков у некоторых фестукоидных злаков
Примечание. Клетки хлоренхимы: а – под наружной эпи-
дермой; б – под внутренней эпидермой. Виды: 1 – Helictotri
chon pubescens; 2 – Brachypodium pinnatum; 3 – Festuca praten
sis; 4 – Poa angustifolia; 5 – Achnatherum splendens; 6 – Lolium 
perenne; 7 – Psathyrostachys juncea. Кл яч – клетки ячеистой 
и ячеисто-губчатой формы; нэ – наружная эпидерма; вэ – 
внутренняя эпидерма.

Fig. 4. Arrangement of chlorenchyma cells on parader-
mal (I) and longitudinal (II) sections of the glumes of 
spikelets at some festucoid grasses.
The note. Chlorenchyma cells: а – under the outer epidermis; 
б – under the inner epidermis. Species: 1 – Helictotrichon pubes
cens; 2 – Brachypodium pinnatum; 3 – Festuca pratensis; 4 – Poa 
angustifolia; 5 – Achnatherum splendens; 6 – Lolium perenne; 7 – 
Psathyrostachys juncea. Кл яч – cells of cellular and cellular-
spongy form; нэ – the outer epidermis; вэ – the inner epidermis.
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трижды сложных ячеисто-лопастных клеток, что 
способствует возрастанию площади их поверхно-
сти. Располагаясь рядами вдоль органа, ячеистые 
клетки в чешуях колосков соприкасаются с клет-
ками соседнего ряда в основном выпуклыми час-
тями, тем самым увеличивается межклеточное 
пространство и возможность газообмена (рис. 4). 
Более отчетливо это проявляется у клеток, распо-
ложенных под внутренней эпидермой. На про-
дольных сечениях хорошо заметно, что основная 
масса хлоропластов сосредоточена по краям кле-
точных проекций, хотя частично они имеются и в 
центральной части клеток. 

На примере листьев растений разных систе-
матических групп показано, что толщина мезо-
филла не коррелирует со скоростью фотосинтеза, 
но вместе с тем с ее уменьшением наблюдалось до-
стоверное снижение площади поверхности клеток 
и хлоропластов, обращенных к межклеточному 
пространству, и небольшое возрастание устьич-
ной и мезофилльной проводимости (Ren et al., 
2019). В нашем случае резкое уменьшение мощно-
сти хлорофиллоносной ткани в чешуях колосков 
по сравнению с листьями является основой воз-
можного снижения их ассимиляционной актив-
ности из-за сокращения плотности зеленых плас-
тид. В то же время на примере пшеницы показано, 
что ее колос характеризуется фотосинтетической 
способностью, сравнимой с флаговым листом 
(Sanchez-Bragado et al., 2014), колосковые чешуи 
отличаются высокой ферментативной активно-
стью и принимают активное участие в процессах 
ассимиляции (Kong et al., 2015; Gámez et al., 2020), 
при этом в газообмене элементов соцветия может 
использоваться как атмосферный, так и выделяю-
щийся при развитии зерна СО2 (Wirth et al., 1977; 
Gebbing, Schnyder, 2001). Наблюдаемая нами у 
 фес тукоидных злаков тенденция к уменьшению 
толщины поперечного сечения, удлинению и ус-
ложнению пространственных конфигураций асси-
миляционных клеток в чешуях колосков по срав-
нению с листовыми пластинками, возможно, сви-
детельствует о проявлении структурной регуляции 
фотосинтеза на клеточном и тканевом уровнях. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
От листовых пластинок к чешуям колосков у 

генеративных побегов фестукоидных злаков на-
блюдается сокращение числа слоев хлоренхимы, 
что приводит к уменьшению ее толщины на попе-
речных срезах и упрощению структуры, в которой 
менее выражены экологические особенности рас-
тений. В листовых пластинках выделяются три 
группы ассимиляционных клеток, которые своими 

наибольшими проекциями расположены во вза-
имно перпендикулярных плоскостях, в меньшей 
степени это проявляется в листовых влагалищах и 
отмечается лишь у немногих видов злаков в чешу-
ях колосков. В листьях разных видов злаков клет-
ки мезофилла можно описать как простые палиса-
дообразные и губчатые, и как сложные ячеистые и 
лопастные, вплоть до трижды сложных ячеисто-
лопастных. В хлоренхиме чешуй колосков в пода-
вляющем большинстве присутствуют более или 
менее выраженные ячеистые клетки, у некоторых 
видов можно выделить и многосложные ячеисто-
лопастные. Резкое снижение концентрации хло-
ропластов в колосковых чешуях по сравнению с 
листьями также свидетельствует об ослаблении их 
фотосинтетической активности. В то же время 
утолщение клеток хлоренхимы в чешуях колосков 
и усложнение их трехмерных конфигураций по 
сравнению с листьями приводит к возрастанию 
ассимиляционной поверхности и свободного меж-
клеточного пространства, что может создавать 
структурную основу для более интенсивного газо-
обмена и до некоторой степени компенсировать 
снижение мощности хлорофиллоносной ткани. 

Таким образом, структурная регуляция про-
цессов фотосинтеза в генеративных побегах фе-
стукоидных злаков, вероятно, частично может 
осуществляться за счет изменения размеров и 
пространственной формы ассимиляционных кле-
ток, а также строения хлоренхимы в отдельных 
органах.
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CELLULAR ORGANIZATION OF ASSIMILATION TISSUE  
AT GENERATIVE SHOOTS OF FESTUCOID GRASSES

G.K. Zvereva1,2
1Novosibirsk State Pedagogical University,  

28, Viljujsky str., Novosibirsk, 630126, Russia; labsp@ngs.ru 
2Siberian Federal Scientific Center of AgroBio Technologies, RAS, 

Krasnoobsk, Novosibirsk region, 630501, Russia 
The structural regulation of photosynthesis is based on the features of the organization of plant chlorenchyma at 
the cellular and tissue levels. In the chlorenchyma of grasses, there is wide presence of cells of complex shape with 
pronounced folds and projections, among which cellular and lobed cells are distinguished. The aim of this study 
was to compare the structure of chlorenchyma, parameters and the three-dimensional form of assimilative cells 
in the vegetative and generative organs at festucoid grasses.
On the example of 25 species of festucoid grasses of different ecological groups growing in Western Siberia, a 
comparative study of the spatial organization of photosynthetic tissue in leaf blades, leaf sheaths and glumes of 
spikelets was carried out. Plant samples were fixed in a Gammalund mixture. Transverse and longitudinal sections 
were made in the middle part of the leaf blades and glumes and in the upper part of the leaf sheaths. In the 
description of chlorenchyma cells were allocated simple (with straight or slightly wavy walls) and complex 
(differing in branching of walls) forms of assimilative cells. Cells of complex shape can be flat if complex contours 
exist only in one direction or multi-complex if they are found in two or three directions. 
It is shown that in glumes of spikelets, in comparison with the leaf blades, the thickness is reduced and the 
structure of the chlorenchyma is simplified, while the density of chloroplasts sharply decreases, which may 
indicate a weakening of the photosynthetic function. At the same time, for the glumes of spikelets are characterized 
by the complication of spatial cellular configurations in comparison with leaves, mainly due to the predominance 
of cellular cells of different degrees of expression up to thrice complex cellular-lobed, having lobular contours in 
a cross-section and cellular in longitudinal direction. The cells are arranged in rows along the organ and come into 
contact with the cells of the neighboring row in mainly convex parts, which leads to an increase in the intercellular 
space. In general, in the glumes of spikelets of festucoid cereals in comparison with leaves the assimilatory cells 
differ in more complex shapes, smaller cross-sectional area and more elongated in the longitudinal direction, 
which, possibly, creates a structural basis for enhancing gas exchange and to some extent can compensate for a 
decrease in the development of chlorenchyma.
Key words: Poaceaе, festucoid grasses, anatomy, leaves, glumes of spikelets, spatial organization of chlorenchyma, 
cellular cells, lobate cells.
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