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Таксономическое значение строения эпидермы листовой пластинки
на уровне секций aлтайских овсяниц (Festuca L.)

Taxonomic value of the leaf blade epidermal structure at the sectional
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Реферат. Представлены результаты исследования эпидермы листовых пластинок 16 алтайских видов рода
Festuca, проведенные с использованием сканирующей электронной микроскопии. Результат факторного анали-
за смешанных данных продемонстрировал секционное деление изученных видов, подтверждающее предыдущие
филогенетические исследования, за исключением секции Aulaxyper Dumort. Наибольшее таксономическое зна-
чение имели признаки абаксиальной стороны листовых пластинок: форма длинных клеток и кремниевых тел, а
также расположение последних.
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Summary. Herewe present results of our study on the leaf blades epidermis using scanning electronmicroscopy for 16
species of Festuca fromAltai. The factor analysis of mixed data revealed markedly differentiated groups according to their
sectional devision. This result supports the previous phylogenetic findings in the genus, except the section Aulaxyper. The
study also demonstrates the importance of the abaxial side of leaves in taxonomic treatment of the species, specifically the
shape of long cells and silicon bodies, as well as the location of the latter.
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Введение. Род Festuca L. принадлежит к трибе Poeae R.Br., подтрибе Loliinae Dumort., и явля-
ется одним из наиболее крупных в семействе Poaceae Barnhart, насчитывая около 450 видов, распро-
страненных преимущественно во всех холодных, умеренно теплых и субтропических странах обоих
полушарий и горных районах тропиков (Цвелев, 1976; Clayton, Renvoize, 1986; Soreng et al., 2017).
Большинство представителей рода являются доминантами и содоминантами различных фитоценозов
и образуют обширные пастбища в Европе, Азии и Америке, имеют большое значение как кормовые, а
также как противоэрозионные (Серебрякова, 1968; Darbyshire, Pavlick, 1997). Многие виды отличают-
ся высоким полиморфизмом, что во многом обусловлено широкой экологической амплитудой. Как и
большинство представителей семейства Poaceae, овсяницы представляют особую сложность при так-
сономической обработке, так как имеют малое количество признаков-дискриминантов и небольшое
число их состояний. Особенностью исследуемого рода является высокая значимость использования
анатомических признаков, видимых на поперечном срезе листовых пластинок вегетативных побегов:
форма среза, количество и форма ребер, количество и расположение проводящих пучков, расположе-
ние тяжей склеренхимной ткани, что является неотъемлемой частью понимания видов (Hackel, 1882;
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Цвелев, 1976; Алексеев, 1980, 1990). В последнее время была показана высокая значимость микромор-
фологических признаков эпидермы листа и нижних цветковых чешуй для видов испанских, канадских,
североамериканских и африканских овсяниц (Aiken, Lefkovitch, 1984; Fuente, Ortunez, 1996, 1997, 2000,
2001; Ortunez, Fuente, 2010; Ortunez, Cano-Ruiz, 2013; Stančik и Peterson, 2007; Namaganda et al., 2009).
Таким образом, микроморфологическое изучение листовых пластинок алтайских овсяниц представля-
ется весьма перспективным. Целью данного исследования было выявление особенностей анатомиче-
ского строения листовых пластинок и их значимость для уточнения секционного деления.

Материалы и методы. Материалами для исследования послужили коллекции Гербария име-
ни П. Н. Крылова (ТК) и Алтайского государственного университета (ALTB) с территории Алтайской
горной страны (АГС). Были изучены листовые пластинки 16 наиболее распространенных видов овся-
ниц, принадлежащие к следующим подродам и секциям: подрод Drymanthele Krecz. et Bobrov (секция
Phaeochloa Griseb.), подрод Schedonorus (P. Beauv.) Peterm. (секция Schedonorus, секция Plantynia (Du-
mort.) Tzvelev), подрод Festuca Tzvelev (секция Aulaxyper, секция Festuca Tzvelev), подрод Leucopoa
(Griseb.) Tzvelev (секция Leucopoa (Griseb.) Krivot.; секция Breviaristatae Krivot.). Секционное деление
приводится в соответствии с последней системой овсяниц, основанной как на морфологических, так
и на молекулярно-генетических данных (Catalan et al., 2004, 2007; Torrecilla, Catalan, 2002; Torrecilla et
al., 2003; Muller, Catalan, 2006). Для исследования структуры эпидермы на сканирующем электронном
микроскопе отбирались только хорошо развитые листовые пластинки вегетативных побегов. Фрагмен-
ты листовых пластинок размером 0,5×1 см из средней части листовой пластинки закреплялись на ме-
таллических столиках с помощью двусторонней углеродной клейкой ленты. Адаксиальная и абакси-
альная поверхности листовой пластинки рассматривались отдельно. Для уменьшения влияния заряда
их покрывали золотом путем термического напыления в вакууме на установке «Quorum» Q150 RS (Ко-
рея). Исследование и фотографирование производилось с использованием сканирующего электронно-
го микроскопа SNE-4500M (Корея) при увеличении х150 и х600 раз, образцы подрода Schedonorus и
Drymanthele – при увеличении х 95 и х 300 раз. Учитывалось 16 признаков для абаксиальной и 13 для
адаксиальной стороны. Описание производилось в соответствии с терминологией, предложенной C.
Metcalfe (1960), H. T. Clifford и L. Watson (1977), R. P. Ellis (1979) и E. Ortunez,V. de la Fuente (2010). Для
описания были использованы следующие признаки: тип поверхности, форма длинных клеток, форма
периклинальных стенок, форма антиклинальных стенок длинных клеток, ширина антиклинальных сте-
нок длинных клеток, соотношение высоты антиклинальныхи периклинальных стенок, форма кремние-
вых клеток, распространение кремниевых клеток, частота кремниевых клеток, частота трихом, распро-
странение трихом, распространение коротких клеток, форма коротких клеток, отношение длины три-
хом и их основания, форма устьиц, распространение устьиц, частота устьиц.

После проведения измерений и описания признаков была создана матрица признаков в пакете
программ Excel. Статистическая обработка микроморфологических признаков проводилась методом
факторного анализа смешанных данных (FAMD; Pagès, 2004) в RStudio версия 1.1.463 (RStudio Team,
www.rstudio.com) с применением пакета FactoMineR (Husson et al., 2015). Количество основных компо-
нент определено с помощью Scree’s test (Cattell, 1966). Визуализация объектов в осях первых трех ком-
понент произведена в RStudio с использованием пакета plotly (Sievert et al., 2017).

Результаты и обсуждение. Результат факторного анализа смешанных данных показал разде-
ление всего массива данных на шесть групп в осях первых трех компонент (рис. 1А). Относительно
первой оси произошло разделение объектов на 2 группы, наиболее сконцентрированную – узколист-
ных овсяниц, с обособлением секции Breviaristatae и достаточно рассеянную – широколистных, также
с обособлением секции Leucopoa. Это подтверждает филогенетические и микроморфологические ис-
следования овсяниц, которые показывают расхождение клад узколистных и широколистных овсяниц
(Catalan et al., 2004, 2007; Torrecilla et al., 2003; Muller, Catalan, 2006; Namagande et al., 2009; Ortunez,
Fuente, 2010; Zarinkamar, Jouyandeh, 2011; Ortunez, Cano-Ruiz, 2013). На первую ось, которая отражает
25,91 % общей изменчивости, наибольшее значение оказали признаки абаксиальной стороны: форма
длинных клеток, форма, ширина антиклинальных стенок длинных клеток, расположение кремниевых
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тел, тип поверхности, расположение устьиц, соотношение высоты антиклинальных и периклинальных
стенок длинных клеток; адаксильной стороны: расположение кремниевых тел, форма длинных клеток.

Рис. 1. Факторный анализ смешанных данных: А –график распределения секций рода Festuca на основе микро-
морфологических признаков листовых пластинок в осях первых трех главных компонент; вклад признаков в:
Б – первую компоненту; В – вторую компоненту; Г – третью компоненту.

Относительно первой компоненты отделилась секция Phaeochloa, а также произошло карди-
нальное расхождение Leucopoa и Breviaristatae, не только по первой, но и по второй компоненте. Было
выявлено значительное число признаков, отличающих секцию Phaeochloa от других широколистных
овсяниц: на абаксиальной стороне имеются длинные клетки веретеновидной формы, отсутствуют ко-
роткие клетки, на адаксиальной устьица и кремниевые клетки вытянутой формы с извилистыми кра-
ями расположены в области над жилками, присутствуют короткие клетки вытянутой формы (рис. 2).

Вторая ось, отражающая 11,87 % общей нагрузки, обусловлена следующими признаками с абак-
сильной стороны: форма длинных клеток, форма антиклинальных стенок длинных клеток, расположе-
ние устьиц, расположение трихом, форма коротких клеток, расположение коротких клеток и трихом;
адаксиальной стороны: форма кремниевых тел, расположение, форма коротких клеток, форма, распо-
ложение и частота устьиц. Относительно данной оси разделение произошло на группу узколистных,
включив секцию Breviaristatae, и широколистных, включив секцию Leucopoa.

Для секций Festuca, Aulaxyper и Breviaristatae общими признаками является прямоугольная на
абаксиальной стороне форма длинных клеток, сильно извилистые антиклинальные длинные стенки,
равны половине или полной ширине длинных клеток, равномерное расположение кремниевых клеток
по поверхности листовой пластинки (за исключением F. altaica Trin., не имеющей кремниевых кле-
ток), недифференцированное на зону над жилками и между жилок строение эпидермы (кроме F. tristis
Krylov et Ivanizk.), отсутствие устьиц; на адаксиальной стороне: отсутствие кремниевых тел и верете-
новидная форма длинных клеток характерная только для секций Aulaxyper и Festuca. Секции Phaeo-
chloa, Plantynia и Schedonorus имеют с обеих сторон дифференцированное строение эпидермы, крем-
ниевые клетки, расположенные в зоне над жилками, на адаксиальной стороне длинные клетки верете-
новидной формы в зоне над жилками и прямоугольной в зоне между жилок, тонкие антиклинальные
стенки длинных клеток (рис. 2).

На третью ось (11,39 % дисперсии) оказали наибольшее влияние признаки абаксиальной сторо-
ны: ширина антиклинальных стенок длинных клеток, форма длинных клеток, частота трихом, располо-
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жение, форма, частота кремниевых тел, соотношение высоты антиклинальных и периклинальных сте-
нок длинных клеток, форма антиклинальных стенок, адаксиальной стороны: форма длинных клеток,
расположение устьиц, форма кремниевых тел, частота кремниевых тел.

Рис. 2. Фрагменты листовых пластинок абаксиальной (А, Б, В, Г, И, Й, К) и адаксиальной (Д, Е, Ж, З, Л,М, Н) сто-
рон: А, Д – F. pratensis Huds. (Schedonorus); Б, Е – F. gigantaea (L.) Vill. (Plantynia); В, Ж – F. altissima All. (Phaeo-
chloa); Г, З – F. altaica (Breviaristatae); И, Л – F. ovina L. (Festuca); Й, М F. – rubra L. (Aulaxyper); К, Н – F. sibirica
Hack. ex Boiss. (Leucopoa): кт – кремниевые тела, кк – короткие клетки, у – устьица, в – волоски, ш – шипики.
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Так, для секции Breviaristatae характерными признаками, отделяющими ее от группы узколист-
ных овсяниц, являются на адаксиальной стороне длинные клетки удлиненной формы,

высокая частота трихом от 13 до 31 в поле зрения на 300. Виды F. tristis и F. altaica имеют не-
сколько разное строение эпидермы, обусловленное отсутствием кремниевых тел у последнего.

Заключение. Проведенные исследования микроморфологических признаков листовой пла-
стинки вегетативных побегов овсяниц территории АГС показали таксономическую ценность на сек-
ционном уровне. Так, FAMD анализ продемонстрировал большее значение признаков абаксиальной
стороны, чем адаксиальной. Наибольшее значение имела форма длинных клеток и кремниевых тел, а
также расположение последних. На адаксиальной стороне значимость кремниевых тел и коротких кле-
ток, присутствующих только у секций Leucopoa, Phaeochloa. Schedonorus, Plantynia, и, следовательно,
имеющих таксономическое значение при разведении данных секций между собой. Секции Leucopoa
и Breviaristatae имеют различное строение эпидермы, что ставит под сомнение их родство и принад-
лежность к одному подроду. Разделение представителей секций Festuca и Aulaxyper, ранее входивших
в одну, не произошло, что требует более детального исследования этого вопроса с применением совре-
менных молекулярных маркеров.
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