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Реферат. Мезофилл листьев злаков считается недифференцированным. Целью работы было обобщение све-
дений о проявлении световых и теневых признаков в организации хлорофиллоносной паренхимы у злаков с 
фестукоидным, арундиноидным и бамбузоидным типами листовой анатомии. Рассмотрено пространственное 
расположение и форма клеток мезофилла в листовых пластинках у 59 видов семейства Poaceae, относящихся 
к подсемействам Pooideae, Arundinoideae, Oryzoideae и Bambusoideae и имеющих С3-фотосинтетический метабо-
лизм. Дополнительно у 30 видов изучено строение хлоренхимы чешуй колоса и цветка. Исследование проведено с 
помощью светового микроскопа на поперечных и продольных срезах органов. В пространственной организации 
мезофилла листовых пластинок злаков выявляются признаки дифференциации на ткани, аналогичные палисад-
ной и губчатой. Световые черты проявляются в присутствии под эпидермой палисадообразных клеток простой 
формы, ячеистых клеток первой группы, отчасти плоских лопастных клеток и возможно удлинённых клеток, 
плотно расположенных поперёк органа. Усиление увлажнения и затенённости местообитаний способствует раз-
витию уплощённых клеток с широким основанием и ячеистых клеток второй группы. У злаков с широкой эколо-
гической амплитудой наблюдается сочетание этих клеток в разных рядах вдоль листа. Экологические различия 
в строении хлоренхимы наиболее выражены в листовых пластинках злаков, а менее всего – в цветковых чешуях.

Ключевые слова. Анатомия, злаки, лопастные клетки, форма ассимиляционных клеток, хлоренхима, ячеи-
стые клетки.

Summary. The mesophyll of grasses leaves is considered undifferentiated. The aim of this study was to summarize in-
formation on the manifestation of light and shade characteristics in the organization of chlorophyll-bearing parenchyma at 
grasses with festucoid, arundinoid, and bambusoid types of leaf anatomy. The spatial arrangement and form of mesophyll 
cells in leaf blades of 59 species of the Poaceae family, belonging to the subfamilies Pooideae, Arundinoideae, Oryzoideae 
and Bambusoideae and having C3-photosynthetic metabolism are considered. Additionally, the structure of the chloren-
chyma in the glumes and flower glumes at 30 species was studied. The research was conducted using a light microscope on 
transverse and longitudinal sections of organs. In the spatial organization of the mesophyll of leaf blades of grasses signs 
of differentiation into tissues similar to palisade and spongy tissues are revealed. Light features are manifested by the pres-
ence under the epidermis of palisade-shaped cells of simple form, cellular cells of the first group, partly flat lobed cells and 
possibly elongated cylindrical cells, densely located across the organ. Increased moisture and shade in habitats promote the 
development of flattened cells with a broad base and the cellular cells of the second group. In grasses with a wide ecological 
amplitude, a combination of these cells is observed in different rows along the leaf. Ecological differences in the structure 
of chlorenchyma are most pronounced in the leaf blades of grasses, and least of all in the flower glumes.

Key words. Anatomy, cellular cells, chlorenchyma, grasses, lobed cells, shape of assimilative cells.

Введение. В листьях большинства двудольных растений с С3-фотосинтетическим метаболиз-
мом сочетание палисадной и губчатой тканей создаёт структуру хлоренхимы, адаптированную к ус-
ловиям среды. При этом на основе строения мезофилла и обслуживающих его проводящих пучков 
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выделяются типы анатомического строения листьев (Василевская, Бутник, 1981; Гамалей, Шийревдам-
ба, 1988; Бутник и др., 2015). Считается, что мезофилл листьев злаков недифференцированный, его 
характеризуют как гомогенный тип анатомии у мезофитов и плотногомогенный – у ксерофитов (Ший-
рэвдамба, 1990). 

В то же время в хлоренхиме листьев злаков широко представлены клетки сложной формы 
(Tuan, 1962; Chonan, 1965; 1970 и др.). Нами описаны основные типы пространственной структуры 
мезофилла листьев фестукоидных злаков с учетом наличия в них ассимиляционных клеток простой и 
ячеистой формы (Зверева, 2011). Задачей настоящей работы было обобщение сведений о проявлении 
световых и теневых признаков в организации хлорофиллоносной паренхимы у злаков с фестукоид-
ным, арундиноидным и бамбузоидным типами листовой анатомии. 

 Методы исследования. Исследовано пространственное расположение и форма ассимиляцион-
ных клеток в листовых пластинках у 59 видов семейства Poaceae Barnhart с фестукоидным, арундино-
идным и бамбузоидным типами листовой анатомии (Brown, 1958; Carolin et al., 1973) (табл. 1). Допол-
нительно у 30 видов рассмотрено строение хлоренхимы в чешуях колоса и цветка. Рассматриваемые 
злаки относятся к подсемействам Pooideae Benth., Arundinoideae Kunth ex Beilschm., Oryzoideae Kunth ex 
Beilschm. и Bambusoideae Luerss. (Soreng et al., 2015) и имеют С3-фотосинтетический метаболизм. 

Таблица 1. Изученные виды злаков 

Экологиче-
ская группа

Тип листовой анатомии

Фестукоидный Арунди-
ноидный

Бамбу-
зоидный

Гигрофиты Alopecurus aequalis*, Beckmannia syzigachne*, Calamagrostis 
salina

Phragmites 
australis*

Oryza sativa*,  
Zizania latifolia

Гигро- 
мезофиты

Agrostis capillaris, A. stolonifera, Alopecurus arundinaceus,  
A. pratensis, Anthoxanthum nitens*, Calamagrostis purpurea, 
Dactylis glomerata subsp. glomerata, Deschampsia cespitosa, 
Hordeum brevisubulatum, Lolium giganteum, Melica nutans*, 
Sibirotrisetum sibiricum

Molinia  
caerulea

Мезофиты

Agrostis gigantea, Avena sativa*, Avenula pubescens*,  
Brachypodium pinnatum*, Bromus inermis*, Calamagrostis  
arundinacea, Dactylis glomerata*, Elymus repens*, E. sibiricus, 
Festulolium*, Hordeum jubatum*, H. vulgare*, Lolium pratense*, 
Milium effusum*, Secale cereale*, Poa sibirica*, Triticum aestivum*

Phyllostachys  
reticulata,
Pseudosasa 
 japonica

Ксеро- 
мезофиты

Calamagrostis epigeios, Elymus lolioides*, Phleum phleoides*, Poa 
angustifolia* 

Ксерофиты

Agropyron cristatum*, Festuca pseudosulcata, F. pseudovina, 
F. valesiaca, Helictotrichon desertorum, Koeleria pyramidata*, 
Leymus chinensis, Neotrinia splendens*, Poa attenuata, P. glauca*, 
Psathyrostachys juncea*, Puccinellia hauptiana, P. macranthera,  
P. tenuissima*, Stipa krylovii, S. pennata*, S. zalesskii 

Примеч.: У всех видов проведено изучение листовых пластинок, * – показано дополнительное изучение коло-
сковых или цветковых чешуй.

 
Растительные образцы фиксировались в смеси Гаммалунда (Гродзинский, Гродзинский, 1973). 

Изучение ассимиляционной ткани средней части листьев, а также колосковых и цветковых чешуй зла-
ков проведено под световым микроскопом на поперечных и продольных срезах органов и на маце-
рированных препаратах, при этом использованы методические подходы разных авторов (Possingham, 
Saurer, 1969; Березина, Корчагин, 1987; Зверева, 2011). Продольные сечения осуществляли как парал-
лельно поверхности органа (парадермальный срез), так и перпендикулярно эпидерме (продольный бо-
ковой срез). Ширину и высоту ассимиляционных клеток определяли на поперечных срезах, а толщи-
ну – на продольных.

В хлоренхиме злаков выделяются клетки простой (не имеющие выраженных выростов и скла-
док, округлые или вытянутые как вдоль, так и поперёк органа) и сложной (имеющие ячеистые или 
лопастные очертания) формы. Ячеистые клетки вытянуты вдоль органа и состоят из более или менее 
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выраженных клеточных ячеек или секций, которые могут быть ориентированы как перпендикуляр-
но (клетки первой группы), так и параллельно (клетки второй группы) поверхности органа. Первая 
группа выполняет роль палисадной паренхимы, а вторая функционально более близка к губчатой тка-
ни. Клетки лопастной формы своими разнообразными выростами и складками проявляются на попе-
речных срезах, а на продольных сечениях имеют более или менее удлинённые овальные проекции. В 
наиболее усложнённых ячеисто-лопастных клетках наблюдается сочетание лопастных конфигураций 
в поперечнике и ячеистых контуров – в продольном направлении.

Видовые названия  растений даны согласно базе «World Flora Online» (URL: http://www.world-
floraonline.org/).

Результаты исследований и обсуждение. У злаков увлажнённых местообитаний часто наблю-
даются плоские лопастные клетки, они могут располагаться в глубине листа, как у фестукоидных и 
арундиноидных злаков, а также пронизывать всю листовую пластинку, как у представителей подсе-
мейства Oryzoideae. Своими долями и узкой стороной они обращены к эпидерме и тем самым близки к 
палисадной паренхиме, особенно сильно это выражено у световых гигрофитов Oryza sativa L. и Zizania 
latifolia (Griseb.) Hance ex F. Muell. (рис. 1). В листьях бамбуков, предпочитающих открытые и полуза-
тенённым местообитания, помимо плоских лопастных клеток велико участие разнообразных и более 
сложных по форме ячеисто-лопастных клеток. 

Рис. 1. Расположение ассимиляционных клеток у абаксиальной эпидермы в листовых пластинках злаков на попе-
речном (а), парадермальном (б) и продольном боковом (в) срезах. Вид: 1– Beckmannia syzigachne; 2 – Alopecurus 
aequalis; 3 – Secale cereale; 4 – Puccinellia macranthera; 5 – Koeleria pyramidata; 6 – Oryza sativa.
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В листьях фестукоидных злаков затенённых местообитаний клетки мезофилла простой формы 
своими наибольшими проекциями опираются на эпидерму, они могут быть округлые или вытянутые 
как вдоль, так и поперёк листа и часто расположены рыхло, что наблюдается, например, у теневыносли-
вого обитателя влажных лесов Milium effusum L. К адаптациям к затенению при хорошем увлажнении 
также можно отнести наличие под эпидермами разных вариантов ячеистых клеток второй группы, это 
характерно для Agrostis capillaris L., A. stolonifera L., Beckmannia syzigachne (Steud.) Fernald, Brachypodium 
pinnatum (L.) P. Beauv., Anthoxanthum nitens (Weber) Y. Schouten et Veldkamp, Lolium giganteum (L.) Dar-
bysh. и Melica nutans L.

У злаков-ксерофитов и многих луговых мезофитов хорошо выражены палисадообразные клет-
ки простой формы, но чаще эту роль выполняют ячеистые клетки первой группы. У видов многих 
родов (Dactylis L., Festuca Tourn. ex L., Koeleria Pers., Phleum L., Poa L. и др.) палисадообразные клетки 
располагаются не перпендикулярно, а наклонно к эпидерме, это хорошо проявляется на продольных 
боковых сечениях листьев. Отдельные клетки или секции ячеистых клеток по своей форме прибли-
жаются к цилиндру, но преимущественно с эллипсоидным основанием, у которого более короткий 
радиус вдоль листа. Хорошее развитие под обеими эпидермами палисадообразных клеток наблюдается 
у Puccinellia hauptiana (V. I. Krecz.) Kitag., P. macranthera (V. I. Krecz.) Norl. и Avenula pubescens (Huds.) Du-
mort., а ячеистых клеток первой группы – у хлебных злаков, Stipa capillata L. и Helictotrichon desertorum 
(Less.) Nevski.

В листовых пластинках злаков с широкой экологической амплитудой возможно сочетание те-
невых и световых признаков в организации ассимиляционной ткани у эпидермы через чередование 
вдоль листа рядов ячеистых клеток первой и второй групп, подобное отмечено у Calamagrostis purpurea 
(Trin.) Trin., Elymus sibiricus L. и Molinia caerulea (L.) Moench. У Festuca pseudovina Hack. ex Wiesb.,  
F. valesiaca Schleich. ex Gaudin и Festulolium Asch. et Graebn. с преобладанием ассимиляционных клеток 
простой формы наблюдается чередование рядов палисадообразных клеток и удлинённых в продоль-
ном направлении. В строении мезофилла листьев Alopecurus aequalis Sobol. сочетаются признаки ги-
грофильности и гелиофильности, что выражается, в частности, в чередовании под абаксиальной эпи-
дермой рядов клеток простой формы, а также ячеистых первой и второй групп. Среди клеток простой 
формы имеются как удлинённые вдоль листа, так и узкие в продольном направлении цилиндрические 
клетки, опирающиеся длинной осью на эпидерму, которые могут усиливать столбчатую паренхиму.

У некоторых злаков (Elymus lolioides (P. Candargy) Melderis, Hordeum vulgare L., Phragmites  
australis (Cav.) Steud., Secale cereale L., Triticum aestivum L.) у эпидермы встречаются усложнённые ячеи-
сто-лопастные клетки с ячеистыми секциями лопастной формы.

В чешуях колоса и цветка по сравнению с листьями у фестукоидных злаков происходит услож-
нение пространственной формы ассимиляционных клеток, при этом с усилением затенения в цвет-
ковых чешуях преобладают ячеистые и губчато-ячеистые клетки второй группы (Зверева, 2017а, б). 
Напротив, хлоренхима цветковых чешуй Phragmites australis и Oryza sativa построена из более упро-
щённых по конфигурациям клеток, но также с присутствием разнообразных вариантов ячеистых кле-
ток второй группы (Зверева, 2024).

Считается, что влажность и солнечная радиация способствуют развитию палисадной ткани, 
а наличие изолатеральной листовой анатомии зависит исключительно от энергии солнца и является 
признаком ксероморфизма (Pyykko, 1966). В нашем случае в мезофилле фестукоидных злаков наиболь-
шая высота палисадообразных клеток и секций ячеистых клеток первой группы наблюдалась у мезо-
фитов, особенно у хлебных злаков. 

Клетки губчатой паренхимы у двудольных растений расположены рыхло и более разнообразны 
по форме, среди них обращают внимание на клетки, вытянутые параллельно листовой поверхности, 
которые лучше адаптированы к улавливанию слабого света (Иванов, 1931; Fahn, 1990). В листьях, а 
также в чешуях колоса и цветка злаков эту функцию, вероятно, выполняют уплощённые и прижатые к 
эпидерме клетки простой и сложной ячеистой формы второй группы. 

Заключение. В пространственной организации мезофилла листовых пластинок злаков с С3-фо-
тосинтетическим метаболизмом выявляются признаки дифференциации на ткани, аналогичные па-
лисадной и губчатой. Световые черты хлоренхимы проявляются в развитии под эпидермой палисадо-
образных клеток простой формы, ячеистых клеток первой группы, отчасти плоских лопастных клеток 
и возможно цилиндрических клеток, плотно расположенных поперёк органа. Губчатая паренхима об-
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разована удлинёнными вдоль листа уплощёнными клетками простой формы с прямыми или слегка 
волнистыми стенками, а также ячеистыми клетками второй группы. У злаков с широкой экологиче-
ской амплитудой наблюдается сочетание этих клеток в разных рядах вдоль листа. Экологические раз-
личия в строении хлоренхимы наиболее выражены в листовых пластинках злаков, а менее всего – в 
цветковых чешуях.
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