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Реферат. Изучены количественные параметры мезофилла листа Veronica incana L. в трех районах Южного 
Урала, расположенных вдоль градиента аридности. Уровень варьирования признаков составил 13–37 %. Объем 
клетки мезофилла составлял 7–12 тыс. мкм3, число клеток – 1150–1240 тыс. см-2. С увеличением аридности кли-
мата увеличивались размеры клеток и хлоропластов и возрастало отношение площади поверхности мезофилла 
и хлоропластов к площади листа. Число клеток не зависело от климата. Сделан вывод о важной роли изменения 
размеров клеток в увеличении внутрилистовой ассимиляционной поверхности при адаптации фотосинтетиче-
ской функции степных травянистых растений к аридности климата. 
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Summary. The quantitative parameters of the mesophyll of the leaf Veronica incana L. have been studied in three dis-
tricts of the Southern Urals, located along the aridity gradient. The level of variation was 13–37 %. The size of V. incana 
cells was 7–12 thousand mkm3, and the number of cells was 1150–1240 thousand per cm2. Along the aridity gradient, the 
size of the internal leaf surface area, the size of cells and chloroplasts increased. The number of cells did not depend on 
the growing area. It is concluded that cell size changes play an important role in increasing the internal leaf assimilation 
surface when adapting the photosynthetic function of steppe herbaceous plants to the climate aridity.
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Внутривидовые исследования функциональных признаков листьев на уровне фотосинтетиче-
ских тканей листа позволяют понять механизмы приспособления растений к условиям среды в есте-
ственных сообществах (Yudina et al., 2017; Ivanov et al., 2022; Тumurjav et al., 2024), антропогенно нару-
шенных (Шинэхуу и др., 2021), также в экспериментальных условиях (Moreno, Bertiller, 2015; Иванова и 
др., 2016). Характер приспособлений к факторам среды может быть как видоспецифичным (Шинэхуу 
и др., 2021), так и совпадать с направлениями адаптивных изменений, происходящих в сообществах 
в разных климатических условиях (Юдина и др., 2015, 2016). Например, для некоторых травянистых 
С3-двудольных (Artemisia frigida Willd., Ptilotrichum tenuifolium (Stephan ex Willd.) C. A. Mey.) (Юдина 
и др., 2015) и однодольных – Agropyron cristatum (L.) Beauv. (Юдина и др., 2015), Achnatherum splen-
dens (Trin.) Nevski (Юдина и др., 2016) были выявлены одинаковые направления адаптивных измене-
ний функциональных признаков листьев вдоль градиента аридности, совпадающие с направлениями 
средних значений на уровне сообществ (Ivanova et al., 2018, 2019). Основным направлением адаптации 
С3-растений было увеличение размеров внутрилистовой ассимиляционной поверхности – общей по-
верхности фотосинтетических клеток и хлоропластов в единице площади листа. Целью данной работы 
было изучение функциональных параметров листа травянистого С3-вида Veronica incana L. в районах с 
разной степенью аридности в степях Южного Урала.
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Veronica incana L. – евразиатский лесостепной и степной вид, гемикриптофит, мезоксерофит. 
Типичные местообитания – злаково-разнотравные и каменистые степи, опушки степных колков, зале-
жи (Куликов, 2005). Вид имеет изопалисадный тип строения мезофилла листа, типичный для степных 
ксеро- и мезоксерофитов (Юдина и др., 2013).

Образцы листьев были отобраны в трех районах в степных сообществах Южного Уралa: п. Ар-
каим (N52.628 E 59.538, Ia=28.8 (Ia – индекс аридности де Мартонна) (Юдина, Иванова, 2013); п. Бреды 
(N52.533 E60.374, Ia=28.1); с. Акжарское (N51.050 E59.484, Ia=24.2), уменьшение индекса аридности со-
ответствует увеличению аридности климата. Исследования проводили на полностью сформированных 
листьях в фазе бутонизации-цветения. Функциональные признаки листьев определяли с помощью ме-
тодики мезоструктуры листа (Ivanova et al., 2024). Изучены количественные показатели мезофилла – 
размеры и количество клеток и хлоропластов, общая площадь поверхности клеток в расчете на единицу 
площади листа (индекс мембран клеток, ИМК, см2 см-2) и хлоропластов (индекс мембран хлоропластов, 
ИМХ, см2 см-2). Размеры клеток и хлоропластов определяли с помощью системы анализа изображений 
Simagis Mesoplant (ООО «СИАМС», Россия) согласно проекционному методу (Ivanova et al., 2024).

В таблице 1 представлены количественные показатели мезофилла листа исследуемого вида в 
разных районах Южного Урала. Изученный вид характеризовался типичными для степных мезоксеро-
фитов значениями показателей мезофилла листа (Ivanova et al., 2018, 2019). Размеры клеток мезофилла 
были небольшими – не более 10–12 тыс. мкм3, что соответствует средним значениям степных и лесных 
травянистых многолетников. Число клеток на единицу площади листа соответственно было достаточ-
но высоким – вдвое выше, чем у большинства мезофитов бореальной зоны (Pyankov et al., 1998). Число 
хлоропластов в клетке составило 30–40 шт., а их объем – 20–40 мкм3. Коэффициент вариации для изу-
ченных признаков составил 13–37 %.

Таблица 1. Значения функциональных признаков листьев V. incana в зависимости от аридности климата

Параметр F
п. Аркаим п. Бреды с. Акжарское

среднее зна-
чение CV,% среднее 

значение CV,% среднее 
значение CV,%

Объем клетки, тыс. мкм3 23,9*** 7,0 ± 0,5 b 36 10,8 ± 0,7 a 33 12,3 ± 0,5a 23

Число клеток, тыс. см-2 0,5 1153 ± 65а 19 1193 ± 42а 17 1238 ± 58а 23

Число хлоропластов в 
клетке, шт. 7,1** 33,7 ± 1,5b 24 41,1 ± 1,5 a 20 36,2 ± 1,3b 20

Объем хлоропласта, мкм3 68,0*** 19,8 ± 0,8c 21 29,8 ± 1,2b 22 39,1 ± 1,5a 20

Число хлоропластов, млн. 
см-2 5,0** 37,6 ± 1,4b 20 42,4 ± 1,1a 13 42,2 ± 1,2a 15

ИМК, см2 см-2 66,7*** 24,2 ± 0,9c 19 30,2 ± 1,0b 17 41,3 ± 1,4a 18

ИМХ, см2 см-2 88,7*** 14,0 ± 0,5c 21 20,8 ± 0,5b 14 24,8 ± 0,7a 15

Поверхность/объем мезо-
филла 5,1** 0,30 ± 0,02a 31 0,26 ± 0,01ab 23 0,25 ± 0,01b 18

Примеч.: F – значение F–критерия при однофакторном дисперсионном анализе. Уровень значимости F–
критерия: * p < 0,05; ** p < 0,01; *** p < 0,001, CV – Коэффициент вариации, ИМК – индекс мембран клеток; ИМХ – 
индекс мембран хлоропластов.

Анализ изменения листовых признаков с изменением аридности климата показал, что у изу-
ченного вида изменялись размеры клеток и хлоропластов без существенного изменения их количества. 
Выявлено увеличение размеров клеток и хлоропластов с увеличением аридности климата (уменьшени-
ем индекса аридности). Изменение размеров клеток и хлоропластов привело к увеличению значений 
интегральных параметров мезофилла листа – числа хлоропластов на единицу площади листа, разме-
ров внутрилистовой ассимиляционной поверхности, выраженной индексами ИМК и ИМХ. Получен-
ные результаты хорошо соотносятся с данными об увеличении размеров внутрилистовой поверхности 
степных С3-видов вдоль градиента аридности климата степей Европейской России, Западного Забай-
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калья и Монголии (Юдина и др., 2013, 2015, 2016; Ivanova et al., 2018, 2019). Однако, механизмы регуля-
ции величины общей поверхности мезофилла могут различаться в зависимости от функциональных 
свойств вида (Иванова и др., 2016). У видов с преобладанием конкурентного типа стратегии изменение 
поверхности происходит в основном за счет числа клеток, в то время как у растений с выраженными 
стресс–толерантными свойствами – за счет размеров клеток. Действительно, изученный нами степной 
травянистый мезоксерофит V. incana хорошо адаптирован к водному дефициту, высоким температу-
рам и инсоляции в условиях степей, что позволяет предположить наличие выраженных стресс–толе-
рантных свойств у данного вида.
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