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Реферат. В работе представлены результаты исследования микроморфологических признаков поверхности 
листовой пластинки на сканирующем электронном микроскопе для 17 видов, относящихся к семейству Poaceae, 
распространенных на территории Республики Алтай с целью выявления структур, которые могут служить допол-
нительными для разграничения таксонов. В результате исследования были выявлены признаки значимые для си-
стематики, филогенетических реконструкций и фитолитного анализа: расположение и строение устьиц, форма и 
характер расположения длинных, коротких клеток и трихом, при этом у большинства злаков строение адаксиаль-
ной и абаксиальной сторон листовой пластинки отличается и должно быть рассмотрено отдельно.

Summary. The paper presents the results of a study of micromorphological characteristics of the surface of a leaf blade 
on a scanning electron microscope for 17 species belonging to the Poaceae family, distributed on the territory of the Re-
public of Altai in order to identify structures, which can serve as addition for the determination of taxa. As a result, fea-
tures that were relevant for systematics, phylogenetic reconstructions and phytolite analysis have been revealed. The to-
pology and structure of stomata, the shape and location of long and short cells, and trichomes are significant for many gen-
era of grasses. The structure of the adaxial and abaxial sides of live blades is different and should be considered separately.

Введение
Семейство Poaceae – злаковые, в соответствии с современной системой APG IV (Chase et al., 

2016) включает около 11 506 видов, относящихся к 768 родам, 52 трибам и 12 подсемействам и являет-
ся четвертым по числу видов семейством цветковых растений. В Республике Алтай насчитывается 198 
представителей данного семейства, относящихся к 47 родам (Определитель…, 2012). Более 30 родов 
являются монотипными или включают всего 2–3 вида, и не являются сложными в определении. Роды 
Poa L., Elymus L., Stipa L., Festuca L., Calamagrostis Adans представлены в Республике Алтай более чем 
семью трудно различимыми видами. 

Семейство злаки одно из самых проблемных в систематическом отношении, так как в строении 
вегетативных и генеративных органов наблюдается однообразие, что обуславливает низкое число при-
знаков-дискриминаторов. Поэтому поиск дополнительных систематических признаков и исследование 
ультраструктуры поверхности эпидермы листовых пластинок является перспективным направлением. 

Точное определение видового состава отдельных родов злаков имеет важное теоретическое и 
практическое значение. Во многих сообществах злаки являются доминантами и эдификаторами, играют 
важную роль в формировании травостоя лугов и степных сообществ. Они являются основным источ-
ником кормов для сельскохозяйственных животных (Цвелев, 1976). Кроме того, в клеточных стенках 
эпидермы злаков накапливается кремний, образуя фитолиты, форма которых сопряжена с анатомиче-
ским строением. Фитолитный анализ в последнее время широко используется в палеореконструкциях 
и археологии.
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Вопросы изучения злаков и особенно вопросы их систематики имеют большое практическое и 
экономическое значение и являются весьма актуальными. Признаки анатомической структуры поверх-
ности листовой пластинки злаков издавна и широко используются для целей систематики (Авдулов, 
1931; Prat, 1932; Metcalfe, 1960; Clifford, Watson, 1977; Ellis, 1979; Liu et al., 2010). Нередко они служат 
в качестве дополнительных, а иногда и основных, для разграничения видов (Ortúñez, Fuente, 2010; Sha-
heen et al., 2011; Ortúñez, Cano-Ruiz, 2013; Torrecilla et al., 2013; Nobis, 2013; Гудкова, Олонова, 2012, 
2013; Шаврова, Олонова, 2007а,б; Acedo, Llamas, 2001).

Таким образом, к настоящему времени проведены масштабные анатомические исследования 
злаков с описанием ультраструктуры поверхности листовых пластинок, и их значимость неоспорима. 
Тем не менее, на территории Алтая семейство злаки остается изученным недостаточно, в том числе и 
в анатомическом отношении. Целью данной работы является исследование строения эпидермы листо-
вых пластинок злаков, призванное выявить важные признаки для систематики злаков.

Материалы и методы
Материалом для исследования ультраструктуры листовой пластинки послужили 17 видов зла-

ков: Achnatherum sibiricum (L.) Keng ex Tzvelev, Agropyron pectinatum (Labill.) P. Beauv., Agrostis gi-
gantea Roth, Anthoxanthum alpinum Á. Löve & D. Löve, Elymus dahuricus Turcz. ex Griseb., E. sibiricus L., 
E. mutabilis (Drobow) Tzvelev, Festuca pratensis Huds., F. ovina L., F. pseudovina Hack. ex Wiesb., Koele-
ria cristata (L.) Pers. s. l., Phalaroides arundinacea (L.) Rauschert, Phleum pratense L., Phragmites austra-
lis (Cav.) Trin. ex Steud., Trisetum altaicum Roshev., T. sibiricum Rupr., относящиеся к разным трибам и 
12 родам, которые были собраны сотрудниками и студентами кафедры ботаники Алтайского государ-
ственного университета (коллекторы Елесова Н. В, Сперанская Н. Ю., Соломонова М. Ю., Кочегин И. 
С., Крючкова Е. А., Федкевич Е. П., Чекменева Е. Н., Касаткин Д. Е.) в ходе экспедиции в 2017 г. по Ре-
спублике Алтай. Гербарные материалы хранятся в фондах кафедры ботаники Алтайского государствен-
ного университета. 

Материал для сканирования отбирался из средней части листовой пластинки площадью 0,5 × 1 
см2. Полученные образцы в сухом виде фиксировали на двустороннем электропроводящем углеродном 
скотче в двух вариантах – с адаксиальной и абаксиальной сторон. Ультраструктура поверхности была 
исследована на сканирующем электронном микроскопе SNE-4500M (Корея). Для уменьшения влияния 
заряда их обрабатывали методом термического напыления в вакууме золотом. Образцы исследовали в 
режиме высокого вакуума, поверхность сканировали при ускоряющем напряжении 20 кВ. Определе-
ние размера и формы клеток проводили при увеличении × 300 и × 900, а общего характера поверхно-
сти – × 150. Абаксиальная и адаксиальная стороны рассматривались отдельно. При изучении листовых 
пластинок использовалась терминология, предложенная К. Меткафом (Metcalfe, 1960) и Р. П. Эллисом 
(Еllis, 1979).

Результаты и обсуждение
Анализ строения эпидермы листовых пластинок выявил следующие наиболее значимые груп-

пы признаков: форма и характер расположения устьиц, длинных и коротких клеток, трихом. У многих 
видов были выявлены отличия в строении абаксиальной и адаксиальной сторон, поэтому анализ и опи-
сание их строения должен проводится отдельно. Так же были выявлены виды, у которых наблюдается 
схожее строение абаксиальной и адаксиальной сторон, это – Agrostis gigantea, Elymus sibiricus, Festuca 
pratensis, Trisetum sibiricum. 

Устьица у большинства видов располагаются как на верхней стороне листа, так и на нижней. Во 
всех случаях на адаксиальной стороне листовой пластинки устьиц больше, чем на абаксиальной сто-
роне. У Elymus sibiricus, E. mutabilis, Festuca pratensis, F. ovina, F. pseudovina, Koeleria cristata устьица 
располагались только на адаксиальной стороне листа. Чаще всего устьица располагаются рядами в ин-
теркостальной области, чередуясь с длинными клетками. У видов Elymus dahuricus ярко выражены око-
лоустьичные клетки, расположенные параллельно замыкающим (рис. 1а).

У подавляющего большинства образцов количество длинных клеток больше, чем коротких, они 
имеют разнообразную форму, от прямоугольной, например, у Elymus dahuricus, E. mutabilis, до верете-
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Рис. 1. Фрагмент абаксиальной стороны листовой пластинки: a – Elymus dahuricus; b – Phragmites australis; c – 
Phalaroides arundinacea, и адаксиальной: d – Achnatherum sibiricum; е – Elymus mutabilis; f – Trisetum sibiricum: 
1 – устьице; 2 – длинная клетка с извилистыми антиклинальными стенками; 3 – длинная клетка с прямыми ан-
тиклинальными стенками; 4 – короткая клетка округлой формы; 5 – короткая клетка гантелевидной формы; 6 – 
бугорок; 7 – шипик, направленный к вершине листа; 8 – микроволосок.

новидной (шестигранной) у Phleum pratense, Trisetum sibiricum (рис 1f). Длинные клетки могут иметь 
следующие типы антиклинальных стенок – извилистые, как у Elymus dahuricus (рис. 1a), Achnatherum 
sibiricum, Agropyron pectinatum, и прямые у Agrostis gigantea, Elymus mutabilis, Phragmites australis (рис. 
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1b, e). Обычно у длинных клеток антиклинальные стенки ниже периклинальных, обратное наблюдает-
ся у Festuca ovina. 

Короткие клетки наблюдались не у всех образцов. У Elymus dahuricus, Festuca pratensis, F. ovina, 
F. pseudovina короткие клетки имеют округлую или эллиптическую форму (рис. 1a). На абаксиальной и 
адаксиальной сторонах Achnatherum sibiricum можно увидеть короткие клетки гантелевидной формы, 
расположенные рядами (рис. 1d). Часто короткие клетки чередуются с длинными, например, у Elymus 
mutabilis, причем у этого образца на абаксиальной стороне листа присутствуют короткие клетки ква-
дратной и прямоугольной формы.

У анализируемых образцов были выявлены трихомы различного типа. Они могут присутство-
вать на обеих сторонах листа или только на адаксиальной поверхности листовой пластинки, как у 
Achnatherum sibiricum. Так же различается их длина, в русскоязычной литературе для разграничения 
трихом относительно длины используется адаптированная терминология: бугорки (рис 1b), шипики 
(рис 1a, b, c), щетинки, микроволоски (рис. 1е) однако определение границ между ними бывает затруд-
нено, поэтому при использования сканирующего микроскопа целесообразнее указывать длину в ми-
крометрах. Еще один значимый признак – направление трихом – к вершине листа или к основанию, 
причем у Agrostis gigantea, Elymus sibiricus, Phragmites australis (рис. 1b) были трихомы, направленные 
в обе стороны, однако чаще встречались образцы имеющие трихомы, направленные к вершине листа 
(рис. 1a, b, с, d).

Заключение
В результате анализа 17 видов, относящихся к сложным в систематическом отношении родам 

злаков, было выявлено, что строение ультраструктуры поверхности листовой пластинки различно на 
родовом и видовом уровне. Систематически значимыми признаками являются расположение и строе-
ние устьиц, форма и характер расположения длинных и коротких клеток, и трихом. 
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