
Признаки анатомической структуры листьев 
широко используются для решения таксономи-
ческих и диагностических задач при исследова-
нии злаков. При этом большая часть работ, свя-
занная с анатомией листа злаков, традиционно 
опирается на данные, которые относятся к по-
перечному срезу в серединной части листовой 
пластинки [1–8]. Для сравнительно-анатомиче-
ских исследований листьев злаков разработана 
стандартная процедура, согласно которой сле-
дует использовать срединную часть пластинки, 
и предложена терминология для описания сере-
динного среза [9].  

Анатомические особенности активно ис-
пользуются в таксономическом анализе пред-
ставителей рода овсяница Festuca L. Определе-
ние овсяниц затруднено из-за значительного 

внешнего сходства между видами этого рода. 
Характер распределения склеренхимы считается 
одним из наиболее ценных признаков для опре-
деления узколистных овсяниц [10–14]. У пред-
ставителей этой группы склеренхима может 
располагаться как под верхней, так и под ниж-
ней эпидермой листовой пластинки, склерен-
химные волокна образуют непрерывные слои 
или отдельные тяжи разных размеров и очерта-
ний, у некоторых видов субэпидермальная 
склеренхима может контактировать с проводя-
щими пучками. Различные варианты контура 
сечения механической ткани характерны для 
групп видов или иногда для отдельных видов 
овсяниц [11, 15]. Есть указания на внутривидо-
вую изменчивость особенностей распределения 
склеренхимы, которая выявляется при сравне-
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     Анатомические особенности листьев считаются важными диагностически-
ми признаками для определения злаков. С этой целью традиционно использу-
ют срезы в срединной части листовой пластинки. Анатомия листа представляет 
ключевой интерес для определения представителей рода овсяница Festuca L. 
из-за значительного внешнего сходства между видами, особого внимания за-
служивают особенности расположения склеренхимы на срединных срезах их 
листовых пластинок. Существующий дефицит сведений о пространственном 
расположении тканей внутри листа злаков не позволяет в полной мере оценить 
диагностическую значимость информации, которую даёт единственное двумер-
ное сечение листовой пластинки. Целью проведённого исследования было соз-
дание трёхмерных моделей склеренхимы по серии срезов, а также выявление 
количественных закономерностей распределения склеренхимы вдоль листовых 
пластинок у двух узколистных овсяниц Festuca valesiaca Gaud. и Festuca beckeri 
(Hack.) Trautv. У обоих видов площадь сечения склеренхимы увеличивается 
на небольшом участке выше пластинчато-влагалищного сочленения и затем 
постепенно уменьшается до кончика листа. Субэпидермальная склеренхима 
исследованных овсяниц имеет вид неравномерного слоя – почти сплошного 
у F. beckeri и рассечённого четырьмя протяжёнными трещинами у F. valesiaca. 
Изменения формы сечений склеренхимы от пластинчато-влагалищного соч-
ленения до кончика листа более выражены у F. valesiaca, чем у F. beckeri. 
Изменчивость расположения склеренхимы вдоль листовых пластинок следует 
учитывать при использовании двумерных сечений листа для диагностики ов-
сяниц.
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нии большого количества образцов из разных 
местообитаний, что показано для F. rubra и F. 
ovina, обитающих на Британских островах [14], 
для ряда узколистных овсяниц флоры Уганды 
[4] и флоры Канады [1, 12]. По мнению Стейса 
и соавт. [14], характер распределения склерен-
химы, несмотря на изменчивость, может быть 
полезен для идентификации овсяниц, если из-
вестны границы варьирования этого признака. 

Следует отметить, что в ряде исследований 
участки срезов листовых пластинок овсяниц не 
являются строгой геометрической серединой. В 
таких случаях авторы указывают границы, в 
пределах которых находится срез: например, 
используют зону между четвертью и половиной 
листовой пластинки [12, 13], среднюю треть ли-
стовой пластинки [10] или даже нижнюю треть 
пластинки [16]. Насколько сравнимы будут ре-
зультаты таких исследований с результатами, 
полученными при анализе серединного сечения 
пластинки, – вопрос открытый. Смещение от-
носительно середины предполагает однородное 
строение листовой пластинки, но в настоящее 
время нам не известны работы, в которых ис-
следовано расположение тканей по всей длине 
листовых пластинок злаков или хотя бы в пре-
делах участка, использованного для выполнения 
поперечных срезов. Исключение представляет 
работа Дуби и Мориссе [1], изучавших морфо-
лого-анатомические 
особенности Festuca 
rubra L. из разных ме-
стообитаний провин-
ции Квебек. В предва-
р и т е л ь н ы х 
исследованиях авторов 
была выявлена одно-
родность анатомиче-
ской структуры в сред-
ней части листовой 
пластинки, однако 
подробности получен-
ных результатов, в 
частности, размер 
средней части, не уточ-
няются. Изучение ана-
томической структуры 
листьев ряда степных 
злаков в основании, а 
также средней и верх-
ней частях пластинки 
показало, что располо-
жение тканей на срезе может значительно ме-
няться от пластинчато-влагалищного сочлене-
ния до концевого участка [17]. Существующий 
дефицит сведений о пространственном распо-
ложении тканей внутри листа злаков не позво-

ляет в полной мере оценить диагностическую 
значимость информации, которую даёт един-
ственное двумерное сечение листовой пластин-
ки.

 Целью проведённого исследования было 
создание трёхмерных моделей склеренхимы по 
серии срезов листовых пластинок, а также вы-
явление количественных закономерностей рас-
пределения склеренхимы вдоль листовых пла-
стинок у двух узколистных представителей рода 
овсяница Festuca L.

Материалы и методы
Объектами исследования послужили широ-

ко распространённые в Нижнем Поволжье ов-
сяница Беккера Festuca beckeri (Hack.) Trautv. и 
овсяница валлисская Festuca valesiaca Gaud. Оба 
вида имеют жизненную форму плотнокустовых 
злаков, образующих многочисленные укорочен-
ные вегетативные побеги. 

Материал был собран в июне 2013–2014 гг. 
на остепнённых участках в Урюпинском районе 
Волгоградской области и в черте г. Волгограда в 
окрестностях Волгоградского государственного 
университета. Вегетативные побеги фиксирова-
ли в 95%-ном этаноле. Для анатомического ис-
следования случайным образом выбирали по 
три листа с пяти дерновин каждого вида. Для 
приготовления серии срезов листовые пластин-

ки F. beckeri длиной 20–27 см делили на 10 рав-
ных частей, листовые пластинки F. valesiaca, 
которые обычно были короче в 1,5–2 раза, де-
лили на 5 равных частей. Поперечные срезы 
выполняли от руки на границах выделенных 
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Рис. 1. Пространственное распределение склеренхимы в листовых пластинках исследован-
ных овсяниц: участки сечений и соответствующие контуры механической ткани, исполь-
зованные для построения трёхмерных моделей склеренхимы F. beckeri (А) и      F. valesiaca 
(Б), трёхмерная реконструкция склеренхимы F. beckeri (В) и F. valesiaca (Г). Пропорции 
моделей изменены: высота уменьшена по сравнению с шириной в 100 раз, чтобы изобра-
жения целиком помещались в поле зрения. Горизонтальные масштабные линии соответ-
ствуют 0,2 мм, вертикальные масштабные линии соответствуют 20 мм.



участков (рис. 1А, Б), расстояние между сосед-
ними срезами у каждого объекта составляло 
2–3 см. 

Срезы окрашивали с помощью флороглю-
циновой реакции и заключали в глицерин. Фо-
тографии срезов получены с помощью микро-
скопа Микмед-5 (ЛОМО, Россия), цифрового 
видеоокуляра ToupCam 9.0 и программы 
ToupViev 3.7 (Ningbo Sheng Heng Optics & 
Electronics Co., Ltd., Китай). Измерения площа-
ди склеренхимы на основе фотографий и стати-
стическая обработка данных выполнены с по-
мощью Adobe Photoshop CC 2015 (Adobe 
Systems, США) и STATISTICA 10 (StatSoft, 
США). Трёхмерная реконструкция склеренхи-
мы листовых пластинок выполнена в Blender 
2.79 (Blender Foundation, Нидерланды).

Результаты и обсуждение
На срезах в районе пластинчато-влагалищ-

ного сочленения (далее – на нулевых срезах) 
листовые пластинки у исследованных овсяниц 
свёрнутые, гладкие с абаксиальной стороны и 
ребристые с адаксиальной (рис. 2). Лист эпи-
стоматический, устьичные клетки расположены 
в бороздах. 

Склеренхима обычно располагается под 
нижней эпидермой и в краях листовой пластин-
ки. Мезофилл состоит из плотно расположен-
ных клеток, межклетники мелкие. У обоих ви-
дов проводящие пучки фестукоидного типа. 
Клетки механической обкладки пучков с утол-
щенными внутренними и радиальными стенка-
ми. Помимо крупных пучков с развитой метак-
силемой присутствуют мелкие пучки, в которых 
метаксилема не выражена. Сильное одревесне-
ние, как правило, затрагивает нижнюю эпидер-
му, участки верхней эпидермы на вершинах рё‐
бер, устьичные клетки, склеренхиму, ксилему и 

обкладку пучка. Последняя одревесневает пол-
ностью или частично рядом с границей между 
ксилемой и флоэмой. У некоторых образцов F. 
beckeri отмечено слабое одревеснение эпидермы 
и склеренхимы, но при этом сохраняется хоро-
шо выраженная лигнификация устьичных кле-
ток и элементов ксилемы.

На уровне нулевого сечения существенные 
различия между исследованными овсяницами 
состоят в количестве пучков (9–13 у F. beckeri и 
5 у F. valesiaca), а также в очертании склеренхи-
мы.  

Склеренхима F. beckeri расположена в виде 
сплошного более или менее равномерного слоя, 
который немного утолщается в центральной ча-
сти и в краевых участках пластинки, не контак-
тируя с проводящими пучками. Под верхней 

эпидермой механиче-
ская ткань чаще от-
сутствует, но у неко-
торых образцов 
отмечено наличие 
тонких тяжей воло-
кон на вершинах рё‐
бер. Среднее значе-
ние площади сечения 
склеренхимы F.beckeri 
на нулевом срезе  со-
ставляет  62962 мкм2.

У F. valesiaca 
склеренхима распола-
гается в виде трёх 
массивных тяжей  
(два – в краевых 
участках пластинки и 
один – под средней 

жилкой), иногда контактирующих с крупными 
проводящими пучками. Между тяжами обычно 
находятся тонкие связующие слои волокон, 
сплошные или с одним–двумя разрывами. У 
единичных образцов связующие слои отсутству-
ют. Средняя площадь сечения склеренхимы    
F. valesiaca на нулевом уровне среза составляет 
49077 мкм2.

От нулевого до последнего верхнего среза у 
обеих овсяниц меняются степень одревеснения 
тканей, количество пучков, а также площадь и 
очертания сечений склеренхимы. 

Одревеснение обычно ослабевает снизу 
вверх в склеренхиме и эпидерме (за исключени-
ем устьичных клеток). У части образцов F. 
beckeri с относительно слабым общим одревес-
нением на нулевом срезе степень лигнифика-
ции склеренхимы и эпидермы увеличивается в 
нижней трети пластинки, а затем убывает по 
направлению к кончику листа. У всех исследо-
ванных образцов от основания пластинки до её 
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Рис. 2. Поперечные срезы листьев исследованных овсяниц: основания листовых пластинок 
F. beckeri (А) и F. valesiaca (Б), листовая пластинка внутри влагалища предыдущего листа      
F. beckeri (В); скл – субэпидермальная склеренхима.

3D-МОДЕЛИРОВАНИЕ СКЛЕРЕНХИМЫ ЛИСТА У НЕКОТОРЫХ ВИДОВ ОВСЯНИЦ FESTUCA L.



кончика сохраняется сильное одревеснение у 
элементов ксилемы и устьичных клеток.   

Количество пучков обычно сокращается к 
последнему сечению до шести-девяти у F. 
beckeri и до трёх-четырёх у F. valesiaca за счёт 
исчезновения мелких пучков. Такое исчезнове-
ние происходит у F. valesiaca только на самых 
верхних срезах, тогда как у F. beckeri мелкие 
пучки начинают исчезать на срезах выше сере-
динного.

У обеих овсяниц выявлен сходный характер 
зависимости между количеством склеренхимы и 
расстоянием от пластинчато-влагалищного соч-
ленения: на небольшом участке от нулевого до 
следующего среза площадь сечения механиче-
ской ткани резко возрастает (в среднем до 
94066 мкм2 у F. beckeri и до 65476 мкм2 у F. 
valesiaca), после чего постепенно уменьшается 
по направлению к верхушке листа (в среднем 
до 23682 мкм2  у F. beckeri и до 4815 мкм2 у F. 
valesiaca; рис. 3). Распределение выборочных 
значений площади склеренхимы на каждом 
уровне среза достоверно не отличается от нор-
мального распределения согласно тесту Шапи-
ро–Уилка (p>0,05). Статистически значимые 
различия между средними значениями площади 
на нулевом и следующем срезе подтверждены 
t–тестом при р<<0,05 для обеих овсяниц. Выше 
участка между нулевым и следующим за ним 
срезом достоверность тесной отрицательной 
корреляции между площадью сечения склерен-
химы и уровнем среза подтверждена тестом 
Спирмана: коэффициент корреляции составил 
–0,77 для F. beckeri и –0,90 для F. valesiaca 
(p<0,05).

Наращивание объёма склеренхимы на не-
большом участке над пластинчато-влагалищ-
ным сочленением, вероятно, имеет общую при-

чину: переход от механически слабого 
влагалища к жёсткой листовой пластинке. Вла-
галище само по себе не обладает большой жёст-
костью и прочностью. Количество механиче-
ских тканей в нём невелико: узкие 
склеренхимные тяжи присутствуют в виде не-
больших балок, контактирующих с нижней 
эпидермой и проводящими пучками (рис. 2В). 
Однако при объединении нескольких влагалищ, 
которые у укороченных вегетативных побегов 
злаков оборачиваются вокруг последующих ли-
стьев, суммарно возникает достаточно прочная 
конструкция. Листовым пластинкам исследо-
ванных овсяниц необходима гораздо большая 
прочность, чем их влагалищам, чтобы самосто-
ятельно поддерживать вертикальное положение, 
характерное для пластинок плотнокустовых зла-
ков. Перестройка механической системы листа 
происходит на небольшом участке выше пла-
стинчато-влагалищного сочленения. Эта меха-
нически слабая зона пластинки спрятана вну-
три влагалища предыдущего листа, что 
компенсирует недостаточно набранную проч-
ность. По нашим наблюдениям, пластинчато-
влагалищные сочленения и нижние части ли-
стовых пластинок последующих листьев, как 
правило, находились под защитой влагалищ 
предыдущих листьев.

Дальнейшее постепенное уменьшение объё‐
ма механической ткани, возможно, связано с 
тем, что внутри свободной части листовой пла-
стинки склеренхима выполняет функции балки 
равного сопротивления. Такая сужающаяся 
конструкция из упругого материала пружинит 
при изгибе, равномерно распределяя напряже-
ние по всей своей длине. В качестве балок рав-
ного сопротивления рассматривают конусовид-
ные органы растений, в том числе стволы 
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Рис. 3. Размах значений площади склеренхимы на разных уровнях срезов: А – F. beckeri, Б – F. valesiaca.



деревьев, основную массу которых составляет 
более или менее однородная древесина. Благо-
даря пропорциям, близким к пропорциям балок 
равного сопротивления, удлинённые органы 
растений, толщина которых постепенно умень-
шается снизу вверх, хорошо приспособлены к 
изгибающим нагрузкам, в том числе к ветро-
вым. Эластичность подобных конструкций обе-
спечивает обратимую деформацию, при кото-
рой ось изгибается преимущественно в верхней 
части, не ломаясь в основании [18, 19]. Воз-
можно, постепенное уменьшение площади се-
чения склеренхимы у свободной части пластин-
ки отражает описанное выше механическое 
свойство, поскольку вертикально ориентиро-
ванная пластинка испытывает нагрузки, сход-
ные с теми, которым подвергается вертикаль-
ный стебель, однако подтверждение этого 
предположения требует дальнейших исследова-
ний.

Сходные количественные изменения объёма 
склеренхимы вдоль листовых пластинок по-
разному сказываются на изменении очертаний 
сечений этой ткани у исследованных видов. 
Почти равномерный сплошной слой субэпидер-
мальной склеренхимы F. beckeri немного утол-
щается в основании, при этом волокна механи-
ческой ткани исчезают на вершинах рёбер. На 
остальной части пластинки склеренхима стано-
вится тоньше, на уровне верхних сечений могут 
появиться разрывы (рис. 1В). Однако на боль-
шей части пластинки конфигурации последова-
тельных сечений существенно не меняются: 
практически на всех уровнях срезов,  за исклю-
чением некоторых верхних, наблюдается всё тот 
же равномерный слой склеренхимы, который 
считается характерным для серединного сече-
ния листовых пластинок F. beckeri и использу-
ется в качестве диагностического признака [15]. 
Если поперечный срез сместится на несколько 
сантиметров вверх или вниз относительно цен-
тра пластинки, явных изменений в характерной 
форме сечения склеренхимы F. beckeri не прои-
зойдёт.

Увеличение объёма неравномерного слоя 
склеренхимы F. valesiaca на участке между нуле-
вым и следующим срезом может сопровождать-
ся исчезновением разрывов в тонких слоях 
склеренхимы или, напротив, появлением но-
вых. Контакты склеренхимы с проводящими 
пучками, если они были на нулевом срезе, мо-
гут исчезнуть, сохраниться или уменьшиться в 
количестве. В ряде случаев существенных изме-
нений в очертании сечения склеренхимы не 
происходит.

На остальной части листовой пластинки не-
равномерный слой склеренхимы становится всё 

тоньше, при этом очертания сечений механиче-
ской ткани не перестают меняться на протяже-
нии всей пластинки.  Контакты между склерен-
химой и проводящими пучками исчезают. В 
тонких слоях между массивными участками 
склеренхимы появляются и расширяются раз-
рывы, их количество достигает двух в каждом 
тонком слое. В результате сплошной или почти 
сплошной слой склеренхимы, характерный для 
нижней части пластинки, постепенно раскалы-
вается на пять отдельных тяжей: три более или 
менее массивных обособляются по краям пла-
стинки и под средней жилкой, два узких и тон-
ких находятся между ними (рис. 1Г). Протя-
жённость четырёх продольных трещин, которые 
разрезают слой склеренхимы F. valesiaca на от-
дельные тяжи, значительно варьирует у иссле-
дованных образцов. На сечениях в верхней ча-
сти пластинки тяжи склеренхимы становятся 
всё тоньше, различия в размере между краевы-
ми, центральными и промежуточными пучками 
сглаживаются, промежуточные тяжи становятся 
едва заметными. 

Наличие трёх массивных участков склерен-
химы, чередующихся с двумя тонкими, иногда 
отсутствующими участками, считается характер-
ной особенностью распределения механической 
ткани F. valesiaca на серединном срезе [10, 15]. 
По нашим наблюдениям, более чем у половины 
образцов именно в середине пластинки проис-
ходит переход от неравномерного слоя склерен-
химы с одним–двумя разрывами на уровне 0,4 
части пластинки на каноническую 5-тяжевую 
конструкцию на уровне 0,6 части (рис. 1Б). Та-
ким образом, небольшое смещение на 1–2 см 
от серединного участка даёт уже другую  кон-
фигурацию сечения склеренхимы. Трёхмерная 
картина, бесспорно, несёт больше информации 
о механической ткани листа, чем её единствен-
ное сечение из серединного или близкого к се-
рединному участку листа. 

Слабая изученность трёхмерной анатомиче-
ской структуры растительных объектов – про-
блема не только агростологии. Пространствен-
ное расположение тканей растений остаётся в 
значительной степени неисследованным прежде 
всего потому, что реконструкция множества по-
перечных срезов вручную – крайне трудоёмкая 
задача. Такие перспективные методы, как рент-
геновская компьютерная микротомография и 
метод ядерно-магнитного резонанса, позволяют 
получить трёхмерное изображение участков рас-
тительных органов, однако их применение с 
этой целью пока имеет ряд ограничений как 
технического, так и логистического характера 
[20–22]. При использовании традиционных ме-
тодов анатомической обработки объектов в со-
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четании с доступными программами 
3D-моделирования задача трёхмерной рекон-
струкции растительных тканей может быть в 
определённой степени решена для таких объек-
тов, как листья злаков. В этом случае рутинные 
процедуры – приготовление срезов и фотогра-
фирование – будут единственной затратной по 
времени частью исследования, а трёхмерная ре-
конструкция изображений будет ускорена с по-
мощью соответствующих программ.

Таким образом, проведённое исследование 
выявило сходную количественную закономер-
ность распределения склеренхимных волокон 
вдоль листовых пластинок F. beckeri и               

F. valesiaca: площадь сечения склеренхимы уве-
личивается на небольшом участке в районе пла-
стинчато-влагалищного сочленения и затем по-
степенно уменьшается до кончика листа. 
Изменения формы сечений склеренхимы вдоль 
листовой пластинки выражены в большей сте-
пени у F. valesiaca, чем у F. beckeri, что следует 
учитывать при использовании очертаний скле-
ренхимы в качестве диагностических призна-
ков.

Исследование выполнено без использова-
ния животных и без привлечения людей в каче-
стве испытуемых. Авторы заявляют, что у них 
нет конфликта интересов.
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SPATIAL DISTRIBUTION OF SCLERENCHYMA IN LEAF BLADES OF SOME 
FESCUES (FESTUCA L., GRAMINEAE JUSS.)

Е.V. Goremykina*, А.А. Ryabysheva

Institute of Nature Sciences, Volgograd State University, Universitetskiy prosp. 100, 
Volgograd, 400062, Russia

*e-mail: goremykina.eugenia@gmail.com

     Leaf anatomical characteristics are considered as important diagnostic features 
for identifying grasses. Cross sections in the middle part of the leaf blades have been 
traditionally used for such purposes. The leaf anatomy has been of key interest in 
diagnostics of fescues Festuca L. because of great morphological similarity between 
the species, particular attention is paid to the arrangement of sclerenchyma in the 
middle part of the leaf blades of fescues.  The lack of knowledge regarding the 
spatial distribution of tissue throughout the leaf blades of grasses does not allow to 
evaluate the diagnostic significance of data obtained from the single two-dimensional 
cross section. The aim of the work is to make 3D models of sclerenchyma from 
serial sections of leaf blades of two narrow-leaved fescues Festuca valesiaca Gaud. 
and Festuca beckeri (Hack.) Trautv. We also attempted to find out the quantitative 
patterns of the distribution of sclerenchyma along the leaf blades of F. beckeri and 
F. valesiaca. Cross-sectional areas of sclerenchyma increase just above the blade/
sheath junction and then gradually decrease up to tips of the leaf blades in both 
species. Subepidermal sclerenchyma of the fescues arranges in uneven layer. The 
layer of F. beckeri is more or less solid, the layer of F. valesiaca is dissected by four 
long splits. Changes in the shape of sclerenchyma sections along the leaf blades are 
more pronounced in F. valesiaca than in F. beckeri. Variability of the sclerenchyma 
arrangements along the leaf blades should be considered when using 2D sections of 
the leaf for diagnostics of fescues.  

Keywords:  grasses, fescues, leaf blade anatomy, sclerenchyma, diagnostic features, three-
dimensional structure of leaf tissues
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