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Методом сканирующей электронной микроскопии (криоСЭМ) исследованы особенности микро-
морфологии поверхности эпидермы листьев представителей 6 родов: Sorbus L., Aronia Medik., Amel-
anchier Medik., Cydonia Mill., Cotoneaster Medik., Crataegus L. (Rosaceae). Поверхность листьев иссле-
дованных растений имела кутикулярную складчатость двух типов. У Cotoneaster melanocarpus и Sorbus
aucuparia наблюдали одиночные кутикулярные тяжи, как правило, расположенные на одной клет-
ке, но более крупные и иногда разветвленные. У остальных видов складчатость имела форму мно-
гочисленных мелких параллельных микротяжей, идущих вдоль длинной оси клетки. Разную сте-
пень проявления кутикулярной складчатости обоих типов наблюдали на поверхности основных
клеток эпидермы на одной или обеих сторонах листовой пластинки. Кроме того, радиально расхо-
дящиеся микротяжи окружали устьица и трихомы, а у Amelanchier spicata и Sorbus aucuparia также и
папиллы в области устьиц. Все исследованные виды имели хорошо выраженный устьичный димор-
физм. Более крупные первичные устьица с хорошо выраженной складчатостью располагались на
некотором удалении или в центре группы из нескольких более мелких вторичных устьиц. Доля пер-
вичных устьиц составляла от 5 до 17%. У исследованных видов наблюдалась отрицательная корре-
ляция между длиной устьиц и плотностью их размещения на поверхности листьев, которая близка
к аналогичной корреляции в других таксонах.
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Особенности тонкого строения эпидермы ли-
стьев покрытосеменных растений привлекают
особое внимание при проведении экологических
и мониторинговых исследований. Предполагают,
что кутикулярная складчатость влияет на смачи-
ваемость поверхности листьев, складки принима-
ют участие в согласовании роста эпидермы в ходе
развития пластинки, изменяют механические
свойства поверхности, придавая жесткость и
прочность на изгиб, регулируют работу устьично-
го комплекса и др. (Evert, Eichhorn, 2006; Pautov,
Vasil’yeva, 2010; Pautov et al., 2017, 2019; Кumakhova
et al., 2021 и др.). Микрорельеф эпидермы листьев
обладает высоким уровнем стабильности в преде-
лах вида. Это позволяет использовать признаки
микрорельефа в качестве диагностических в си-
стематике растений при составлении ключей
(Dehgan, 1980; Carr, Carr, 1990; Fontenelle et al.,

1994; Akçin et al., 2013; Pautov et al., 2014; Ullah et
al., 2021). У ряда видов покрытосеменных обнару-
жен полиморфизм устьиц. Так, в листьях Populus
tremula обнаружены парацитные и латероцитные
устьица (Pautov, 2009). Устьица Exbucklandia po-
pulnea могут быть парацитными, латероцитными,
энциклоцитными и переходных типов (Pautov
et al., 2015). Однако, среди устьиц одного и того
же типа можно выделить более или менее разли-
чающиеся группы. Довольно крупные или оди-
ночные первичные устьица закладываются и на-
чинают функционировать на ранних этапах раз-
вития листовой пластинки в отличие от более
поздних вторичных устьиц меньшего размера
(Carr, Carr, 1990). Устьичный диморфизм подобно-
го типа был обнаружен у более чем 200 видов дву-
дольных (Boldt, Rank, 2010). В этом списке при-
сутствуют и представители Pyrinae, в частности
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родов Malus и Pyrus (Boldt, Rank, 2010) и др. Ранее
устьица разных типов были найдены нами у пред-
ставителей Malus domestica (Babosha et al., 2020).

Подтриба Pyrinae (ранее подсемейство
Maloideae, Rosaceae) включает до 950 видов, сре-
ди которых представлены виды со съедобными
плодами и виды, имеющие декоративную и ле-
карственную ценность (Campbell et al., 2007). Py-
rinae отличаются хромосомным числом 17 и нали-
чием многочисленных тычинок (20 и более) в
цветке. Плоды Pyrinae – это яблоки (pome) или
многокостянки (polypyrenous drupe) (Kamelin,
2006; Takhtajan, 2009; Xiang et al., 2017 и др.).

Представители подтрибы широко распростра-
нены в умеренном и субтропическом поясах се-
верного полушария (Kamelin, 2006). По числу ви-
дов среди них преобладают: Crataegus (200 и более
видов), произрастающие в северной умеренной
зоне; Cotoneaster (около 100 видов) – в Евразии,
особенно в Гималаях, Китае и Северной Африке
и Sorbus (100 и более видов) – в северной умерен-
ной зоне. Многие виды Pyrinae – горные и высо-
когорные растения. Например, виды Cotoneaster
и Sorbus произрастают в светлых редколесьях
горных склонов и по горным ущельям, образуя
рощи, зачастую они поднимаются до верхней
границы лесного пояса и заходят за полярный
круг. Даже в тропиках за некоторым исключени-
ем немногочисленные представители Pyrinae
(Maloideae) произрастают главным образом в го-
рах (Takhtajan et al., 1981).

Целью данной работы является изучение адак-
сиальной и абаксиальной кутикулярной складча-
тости на поверхности листьев, а также полимор-
физма устьиц у некоторых представителей Pyri-
nae, для возможного их использования в качестве
дополнительных микроморфологических при-
знаков в таксономии.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве модельных объектов для исследова-
ния были выбраны закончившие рост листья
представителей 6 родов подтрибы Pyrinae семей-
ства Rosaceae: Sorbus L. (Sorbus aucuparia L.), Cydo-
nia Mill. (Cydonia oblonga Mill.), Aronia Medik. (Aro-
nia mitschurinii A. Skvorts. et Maitulina), Amelanchier
Medik. (Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch), Coto-
neaster Medik. (Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex
A. Blytt.) и Crataegus L. (Crataegus sanguinea Pall.,
C. submollis Sarg.). Видовые названия изученных
растений приведены по С.К.Черепанову (Czere-
panov, 1995). Материал для исследований собран
в Ботаническом саду имени С.И. Ростовцева
(РГАУ – МСХА имени К.А. Тимирязева) и Ка-
бардино-Балкарии, кроме образцов Cydonia ob-
longa Mill., собранных в республике Дагестан
(Murtazaliyev, 2009). Зрелые листья средних раз-

меров отбирали из средней части кроны 3-х мо-
дельных деревьев.

Фрагменты (1 см2) живых листьев вырезали из
средней части и наклеивали на медную пластинку
2 × 4 см с помощью термопасты АлСил-3 либо
КПТ-8 (Ryabchenko, Babosha, 2011). Затем пла-
стинку с препаратами закрепляли на столике за-
мораживающей приставки “Deben Coolstage”
(Великобритания) с небольшим количеством той
же термопасты. Препараты исследовали с помо-
щью сканирующего электронного микроскопа
(СЭМ) – LEO – 1430 VP (Carl Zeiss) при –30°С в
режиме высокого вакуума (криоСЭМ).

Количественные параметры основных клеток
эпидермы – среднюю площадь клетки (мкм2)
верхней (Sada) и нижней (Saba) поверхности ли-
стьев, плотность размещения устьиц (St, мм–2),
длину (L, мкм) и ширину (S, мкм) замыкающих
клеток – измеряли на 5−10 цифровых микрогра-
фиях в программе Image J. Приведены средние
значения величин и стандартные ошибки. Стати-
стические вычисления проводили с использова-
нием программы Microsoft Excel, а также пакета
Shiny (Assaad et al., 2014).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Адаксиальная сторона поверхности листьев

большинства изученных видов образована одно-
типными клетками эпидермы (рис. 1). Только у
видов Crataegus sanguinea и Sorbus aucuparia на-
блюдали единичные простые трихомы (рис. 2.3;
3.1). По форме клетки эпидермы почти изодиа-
метрические, слегка продолговатые, многоуголь-
ные или лопастные. Очертания стенок клеток
адаксиальной эпидермы варьировали от прямо-
линейных (S. aucuparia, Aronia mitschurinii, Coto-
neaster melanocarpus), до извилистых у Amelanchier
spicata и Cydonia oblonga (рис. 1). Наиболее круп-
ные клетки наблюдали у A. mitschurinii, а у обоих
видов Crataegus, Cydonia oblonga и Cotoneaster mela-
nocarpus клетки адаксиальной эпидермы были от-
носительно небольшой величины (табл. 1).

На поверхности адаксиальной эпидермы боль-
шинства видов отмечается по-разному организо-
ванный складчатый микрорельеф кутикулярной
природы (рис. 1.1−5). Можно выделить следую-
щие варианты микрорельефа: 1) многочисленные
на каждой клетке, длинные, слегка извилистые
складки, которые продолжаются на соседние
клетки и образуют единую структуру по всей по-
верхности листовой пластинки (C. oblonga, оба
вида Сrataegus, рис. 1.2, 3); 2) на одной клетке рас-
полагается по одной разветвляющейся короткой
складке, между которыми находятся плоские не-
рельефные участки (S. aucuparia, рис. 1.1);
3) длинные одиночные складки, лежащие над ан-
тиклинальными стенками клеток эпидермы
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(Aronia mitschurinii, рис. 1.4); 4) складки или мик-
ротяжи отсутствуют или не видны (Amelanchier
spicata и Cotoneaster melanocarpus), при этом на по-
верхности листьев наблюдали небольшие отло-
жения эпикутикулярного воска в виде мелких
гранул и хлопьев (рис. 1.5, 6).

Абаксиальная эпидерма всех модельных объ-
ектов состояла из нескольких клеточных типов:

клеток основной эпидермы, устьиц и трихом
(рис. 2.1−6; 5.1−6; 6.1−6). Антиклинальные стен-
ки основных клеток эпидермы в очертаниях пря-
мые (S. aucuparia) или извилистые (A. spicata,
A. mitschurinii, C. oblonga, C. sanguinea, C. submollis).
У C. melanocarpus антиклинальные стенки эпи-
дермальных клеток практически не просматрива-
лись из-под многочисленных кутикулярных

Рис. 1. Фрагменты адаксиальной поверхности (1−4, кутикулярная складчатость; 5, 6 − восковые отложения) листьев
Pyrinae (Rosaceae), СЭМ-микрографии: 1 − Sorbus aucuparia L.; 2 − Crataegus sanguinea Pall.; 3 − Cydonia oblonga Mill.,
дикорастущий; 4 − Aronia mitschurinii A. Skvortsov et Maitul.; 5 – Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 6 − Cotoneaster mela-
nocarpus Fisch. ex A. Blytt (→ кутикулярные складки).
Fig. 1. Fragments of the adaxial surface (1−4, cuticular folding; 5, 6 − wax deposits) of Pyrinae (Rosaceae) leaves, SEM micro-
graphs: 1 − Sorbus aucuparia L.; 2 − Crataegus sanguinea Pall.; 3 − Cydonia oblonga Mill., wild; 4 − Aronia mitschurinii
A. Skvortsov et Maitul.; 5 − Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 6 − Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex A. Blytt (→ cuticular
folds).
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складок (рис. 5.6; 6.6). На абаксиальной стороне
наиболее крупными были клетки эпидермы
A. mitschurinii. Небольшой величиной эпидер-
мальной клетки выделялся C. oblonga (табл. 1).
Средняя площадь клеток абаксиальной и адакси-
альной эпидермы на выборке исследованных ви-
дов сильно коррелировали между собой (табл. 2).

На абаксиальной стороне листьев у всех видов
наблюдали простые одиночные трихомы, кото-
рые либо сохранялись на протяжении всей жизни
листа, либо опадали на ранней стадии развития
или по окончании роста листовой пластинки
(рис. 2; 3.4). Сильная опушенность с равномер-
ным распределением трихом была характерна для
C. oblonga (рис. 2.2). Трихомы C. oblonga очень
длинные, несколько извилистые, не имели опре-
деленной ориентации. У C. sanguinea и C. submollis
трихомы были сосредоточены вдоль крупных жи-
лок, они были окружены розеткой из 5−6 клеток,
приподнятых над основными клетками эпидер-
мы (рис. 3.1, 2).

У S. aucuparia и A. spicata большинство основ-
ных клеток эпидермы имели папиллы (рис. 4.).
Зрелая папилла состояла из более компактной,
расширенной верхней части (головки) и ножки с
5−7 мощными расходящимися в разные стороны
ребрами. В большинстве случаев ребра ножки од-
ной клетки соединялись с аналогичными обра-
зованиями соседних клеток, либо с микротяжа-
ми. У S. aucuparia папиллы имелись у 80−90%
основных клеток эпидермы. Встречались клет-
ки, которые имели несформированные или ре-
дуцированные папиллозные образования. Чаще
клетки с крупными зрелыми папиллами наблю-

дали вокруг устьиц (рис. 4.1−2). На замыкающих
клетках папилл не было, но каждое устьице окру-
жали 6−8 клеток эпидермы с хорошо развитыми
папиллами.

Абаксиальная поверхность имела складчатый
микрорельеф (рис. 6). У A. mitschurinii, C. oblonga,
C. sanguinea и С. submollis основные клетки абак-
сиальной эпидермы были покрыты многочислен-
ными мелкими параллельными складками вдоль
длинной оси клетки. Кутикулярные тяжи радиально
расходились также от клеток устьичного комплекса
(рис. 5). Несколько крупных тяжей и множество
мелких складок окружали основания трихом
С. sanguinea и C. submollis, C. oblonga, S. aucuparia
(рис. 3). Как указывалось ранее (табл. 1), все эти
виды имели сходную складчатость и на адакси-
альной поверхности.

Таблица 1. Основные параметры изучаемых видов Pyrinae
Table 1. Main parameters of the studied Pyrinae species

Примечание. Приведены средняя площадь клетки (мкм2) верхней (Sada) и нижней (Saba) поверхности листьев, плотность
размещения устьиц (St, мм–2), длина (L, мкм) и ширина (S, мкм) устьиц и процент первичных устьиц (I, %), а также их ошиб-
ки. Средние значения в одном столбце, отмеченные разными буквами, достоверно (p < 0.05) отличаются по результатам про-
ведения однофакторной ANOVA и TUKEY-теста.
Note. Given in the Table are: average cell area (μm2) of the upper (Sada) and lower (Saba) leaf surfaces, density of stomata placement
(St, mm–2), length (L, μm) and width (S, μm) of stomata, and the percentage of primary stomata (I, %), as well as their errors. Mean
values in the same column, marked with different letters, differ significantly (p < 0.05) according to the results of one-way ANOVA and
TUKEY test.

Sada Saba St L S L/S I, %

Amelanchier spicata (Lam.) 
C. Koch

1480 ± 106b 743 ± 38bc 189 ± 24cd 22.7 ± 0.5d 9.9 ± 0.3d 2.32 ± 0.055a 12.4 ± 3.1

Aronia mitschurinii 
A.K. Skvortsov et Maitul. 3330 ± 98a 2190 ± 86a 112 ± 10d 36.5 ± 0.4a 20.6 ± 0.3a 1.78 ± 0.02b 6.1 ± 1.1

Cotoneaster melanocarpus 
Fisch. ex A. Blytt 1030 ± 70c 434 ± 34a 19.0 ± 0.2e 15.1 ± 0.2c 1.28 ± 0.03f 5.0 ± 1.7

Crataegus sanguinea Pall. 625 c 608 ± 38cd 149 ± 8.6cd 30.5 ± 0.5b 21.7 ± 0.3a 1.41 ± 0.02e 15.1 ± 2.7
Сrataegus submollis Sarg. 1040bc 784 ± 92bc 253 ± 36bc 26.2 ± 0.4c 16.4 ± 0.2b 1.6 ± 0.03cd 14.5 ± 4.2
Cydonia oblonga Mill. 881 ± 36.1c 421 ± 25.9d 344 ± 44.7ab 17.6 ± 0.274e 10.5 ± 0.201d 1.69 ± 0.03bc 10 ± 2.6
Sorbus aucuparia L. 1270 ± 31bc 883 ± 33b 120 ± 12d 24.3 ± 0.7cd 16.3 ± 0.5b 1.5 ± 0.03de 17.4 ± 4.1

Таблица 2. Корреляционная матрица основных мик-
роморфологических параметров для 7 видов Pyrinae
(R0.05 = 0.754)
Table 2. Correlation matrix of main micromorphological
parameters for 7 species of Pyrinae (R0.05 = 0.754)

Примечание. * − достоверно при p < 0.05. ** − p = 0.054.
Note. * − significant at p < 0.05. ** − p = 0.054.

Sada Saba St L S

Sada 1
Saba 0.97* 1
St –0.45 –0.59 1
L 0.66 0.80** –0.76* 1
S 0.29 0.50 –0.48 0.82* 1
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У A. spicata и S. aucuparia отмечались складки,
расходящиеся от папиллозных образований,
окружающих устьица, а у S. aucuparia – складки,
радиально расходящиеся от клеток трихом (рис. 4).
У C. melanocarpus одна крупная разветвляющаяся
складка находилась на поверхности основных
клеток между устьицами и клетками над жилка-
ми. У этого вида аналогичные крупные складки
радиально окружали устьичный комплекс и клет-
ки трихом.

Устьица всех модельных растений аномоцит-
ные. A. mitschurinii выделялся среди исследован-
ных видов наиболее крупными устьицами. Устьи-
ца C. melanocarpus и C. oblonga были небольшого
размера (табл. 1). У всех видов наблюдали устьич-
ный диморфизм. Даже визуально можно было
выделить, по крайней мере, 2 типа устьиц
(рис. 6.). Первичные устьица были более крупно-
го размера и располагались на некотором рассто-
янии от остальных или в центре группы из

Рис. 2. Фрагменты абаксиальной (1, 2, 4−6) и адаксиальной (3) поверхности поверхности листьев Pyrinae (Rosaceae),
СЭМ-микрографии: 1 − Sorbus aucuparia L.; 2 − Cydonia oblonga Mill., дикорастущий; 3 − Crataegus submollis Sarg., 4 −
Crataegus sanguinea Pall.; 5 – Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 6 − Aronia mitschurinii A. Skvortsov et Maitul. (→ трихомы).
Fig. 2. Fragments of abaxial (1, 2, 4−6) and adaxial (3) surfaces of Pyrinae (Rosaceae) leaves, SEM micrographs: 1 − Sorbus
aucuparia L.; 2 − Cydonia oblonga Mill., wild; 3 − Crataegus submollis Sarg., 4 − Crataegus sanguinea Pall.; 5 − Amelanchier spi-
cata (Lam.) C. Koch; 6 − Aronia mitschurinii A. Skvortsov et Maitul. (→ trichomes).
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нескольких более мелких вторичных устьиц.
Доля первичных устьиц составляла от 5 до 17%
(табл. 1). Помимо более крупных размеров пер-
вичные устьица выделялись также более выра-
женной радиальной складчатостью и большим
числом кутикулярных тяжей.

В табл. 2 представлена корреляционная матри-
ца для измеренных микроморфологических пара-
метров. Из вычисленных коэффициентов корре-
ляции 4 достигали достоверной величины или
близки к ней. Их графики разброса и соответству-
ющие линии регрессии представлены на рис. 7.
Корреляция длины и ширины устьиц предпола-
гает определенное постоянство формы. Устьица
Amelanchier spicata и Aronia mitschurinii были более
сильно вытянуты, у остальных видов, судя по ве-
личине отношения L/S, имели существенно бо-
лее округлую форму. Тем не менее, длина и ши-
рина устьиц у исследованных видов находились в
пределах доверительного интервала линии ре-

грессии L(S) или эти параметры не слишком
сильно выходили за пределы интервала (рис. 7.1).

Плотность размещения устьиц у исследован-
ных видов сильно варьировала (табл. 1). При этом
у вида A. mitschurinii с наиболее крупными устьи-
цами она была наименьшей. На рис. 7.2 представ-
лена зависимость плотности размещения устьиц
от их длины. Корреляция между этими парамет-
рами имела отрицательный знак и была суще-
ственной по величине (табл. 2). Из всех видов
только Cotoneaster melanocarpus и Sorbus aucuparia
немного выходили за пределы доверительного
интервала линии регрессии St(L). Величина кор-
реляции Saba с параметрами Sada и L в табл. 2 до-
стигает достоверных значений. Однако из графи-
ка разброса данных на рис. 7.3 и 7.4 видно, что
точка A. mitschurinii сильно удалена от более плот-
ной группы, включающей все остальные виды.
Пересчет этих коэффициентов корреляции без
A. mitschurinii дает величину корреляции меньше
критического значения при p = 0.05.

Рис. 3. Трихомы на поверхности (1, 2 − адаксиальная, 3, 4 − абаксиальная) листьев Pyrinae (Rosaceae), СЭМ-микро-
графии: 1 − Crataegus sanguinea Pall.; 2 − Crataegus submollis Sarg.; 3 − Cydonia oblonga Mill., дикорастущий; 4 − Sorbus
aucuparia L. тр − трихомы (→ основание опавшей трихомы, * − кутикулярные микротяжи).
Fig. 3. Trichomes on the surface (1, 2 − adaxial, 3, 4− abaxial) of Pyrinae (Rosaceae) leaves, SEM micrographs: 1 − Crataegus
sanguinea Pall.; 2 − Crataegus submollis Sarg.; 3 − Cydonia oblonga Mill., wild; 4 − Sorbus aucuparia L. mр − trichomes (→ base
of a fallen trichome, * − cuticular microstrands).
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Рис. 4. Папиллы на абаксиальной поверхности листьев Pyrinae (Rosaceae), СЭМ микрографии: 1, 2 − Sorbus aucuparia L.;
3 − Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch. у − устьице (* − папилла).
Fig. 4. Papillae on the abaxial surface of Pyrinae (Rosaceae) leaves, SEM micrographs: 1, 2 − Sorbus aucuparia L.; 3 − Amelanchier
spicata (Lam.) C. Koch. у − stoma (* − papilla).
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ОБСУЖДЕНИЕ

Адаксиальная сторона листьев всех изученных
видов Pyrinae в основном схожа. За исключением
обоих видов Crataegus L., у которых отмечались
единичные простые трихомы, она характеризует-
ся однородными структурными элементами –
клетками эпидермы. В отличие от адаксиальной,
абаксиальная сторона поверхности обладала зна-

чительным разнообразием структуры. Кроме ос-
новных клеток эпидермы она включала другие
высокоспециализированные клеточные типы: за-
мыкающие клетки устьиц, клетки трихом и, в не-
которых случаях, коллетер (Kumakhova et al.,
2021). Последние представляют собой секретор-
ные структуры, которые относят к эмергенцам,
поскольку в образовании коллетер принимают
участие эпидермальная и субэпидермальная тка-

Рис. 5. Устьица на абаксиальной стороне поверхности листьев Pyrinae (Rosaceae), СЭМ-микрографии: 1 − Sorbus aucu-
paria L.; 2 − Crataegus sanguinea Pall; 3 − Cydonia oblonga Mill., дикорастущий; 4 − Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 5 −
Aronia mitschurinii A A. Skvortsov et Maitul.; 6 − Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex A. Blytt. у − устьице (→ кутикулярные
микротяжи, * − папиллы).
Fig. 5. Stomata on the abaxial side of the leaf surface of Pyrinae (Rosaceae), SEM micrographs: 1 − Sorbus aucuparia L.; 2 −
Crataegus sanguinea Pall; 3 − Cydonia oblonga Mill., wild; 4 − Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 5 − Aronia mitschurinii
A. Skvortsov et Maitul.; 6 − Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex A. Blytt. y − stoma (→ cuticular microstrands, * − papillae).
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ни (Evert, Eichhorn, 2006; Zitte et al., 2007; Evert,
2015). Исследованные нами виды имели суще-
ственные как качественные (форма антиклиналь-
ных клеточных стенок, особенности кутикуляр-
ной складчатости и др.), так и количественные
различия по некоторым микроморфологическим
признакам.

У всех исследованных видов обнаружены
устьица двух типов: первичные и вторичные.
Первичные устьица имели больший размер и бо-

лее выраженную кутикулярную складчатость.
Среди Pyrinae устьичный диморфизм ранее на-
блюдали у видов из родов Amelanchier, Cotoneaster,
Crataegus, Malus, Pyracantha, Pyrus, Sorbus (Boldt,
Rank, 2010; Babosha et al., 2020; Kumakhova et al.,
2021). Наше исследование добавляет к этому
списку род Aronia. Доля первичных устьиц варьи-
ровала от 5% у Cotoneaster melanocarpus до 15% а у
Crataegus sanguinea, что достаточно близко к диа-
пазону 2−10%, ранее полученному нами для

Рис. 6. Устьица (первичные и вторичные) на абаксиальной поверхности листьев Pyrinae (Rosaceae), СЭМ микрогра-
фии: 1 − Sorbus aucuparia L.; 2 − Cydonia oblonga Mill., дикорастущий; 3 − Crataegus sanguinea Pall.; 4 − Amelanchier spicata
(Lam.) C. Koch; 5 − Aronia mitschurinii A. Skvortsov et Maitul.; 6 − Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex A. Blytt. у − устьице.
Fig. 6. Stomata (primary and secondary) on the abaxial surface of Pyrinae (Rosaceae) leaves, SEM micrographs: 1 − Sorbus
aucuparia L.; 2 − Cydonia oblonga Mill., wild; 3 − Crataegus sanguinea Pall.; 4 − Amelanchier spicata (Lam.) C. Koch; 5 − Aronia
mitschurinii A. Skvortsov et Maitul.; 6 − Cotoneaster melanocarpus Fisch. ex A. Blytt. y – stoma.
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представителей рода Malus (Babosha et al., 2020).
Известно, что мелкие устьица более чувствительны
к изменениям условий внешней среды и быстрее
закрываются при потере влаги по сравнению с бо-
лее крупными (Giday et al., 2013). Поэтому учет
устьичного полиморфизма может быть полезен при
проведении экологического мониторинга.

В процессе развития листа рост различных его
тканей происходит скоординировано, что отра-
жается в появлении корреляционных взаимосвя-
зей между количественными микроморфологи-
ческими параметрами (Pautov, 2011). У исследо-

ванных видов Pyrinae наблюдали некоторую
корреляцию между площадью основных клеток
абаксиальной и адаксиальной эпидерм, что сви-
детельствует об их возможной структурной и фи-
зиологической взаимосвязи в ходе клеточных де-
лений. Аналогичную корреляцию этих парамет-
ров наблюдали также в работе Паутова и
соавторов (Pautov et al., 2010). По мнению ряда ав-
торов, уменьшение размеров клеток является од-
ной из особенностей растений холодного клима-
та, способствующих повышению их устойчиво-
сти (Miroslavov, 1994; Miroslavov, Kravkina, 1990).

Рис. 7. Взаимозависимость некоторых параметров микроморфологии для 7 видов Pyrinae: 1 − зависимость средней
длины устьица (L) от его ширины (S); 2 − плотности размещения устьиц (St) от средней длины устьица (L); 3 − средней
площади основных клеток адаксиальной эпидермы (Sada) от средней площади клеток абаксиальной эпидермы (Saba);
4 − средней площади клеток абаксиальной эпидермы (Saba) от длины устьица (L). На графиках представлены средние
значения каждого параметра и их доверительный интервал для каждого исследованного вида растений, линии регрес-
сии и их доверительный интервал, уравнения для каждой линии регрессии.
Fig. 7. Interdependence of some micromorphological parameters in 7 Pyrinae species. Dependence of: 1 − the average length of
stoma (L) on its width (S); 2 − the density of stomata placement (St) on the average stoma length (L); 3 − the average cell area in
adaxial epidermis (Sada) on that in abaxial epidermis (Saba); 4 – the average cell area in abaxial epidermis (Saba) on stoma length
(L). For each studied plant species, the average values of each parameter and their confidential interval, as well as the regression
lines, their confidential intervals and equations are presented on the figures.
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Еще одной интересной закономерностью яв-
ляется достаточно стабильно наблюдаемая обрат-
ная корреляция между размерами устьиц и их
числом (Blanke et al., 1994; Franks et al., 2009). Эта
взаимозависимость обнаруживается при сравне-
нии микроморфологии достаточно разнообраз-
ных видов и обусловлена необходимостью опти-
мизации интенсивности газообмена при сохране-
нии прочности эпидермального слоя (Franks,
Farquhar, 2007). Среди исследованного нами на-
бора видов Pyrinae мы наблюдали высокую отри-
цательную корреляцию (R = –0.76) между длиной
и плотностью размещения устьиц. Зависимость
между этими параметрами близка к таковой, что
и у других растений (Franks et al., 2009).

У всех исследованных видов в той или иной
степени наблюдали кутикулярную складчатость
поверхности листьев. Складчатость большинства
видов имела форму многочисленных параллель-
ных микротяжей вдоль более длинной оси эпи-
дермальной клетки, продолжающихся и на при-
лежащие клетки, образуя таким образом единый
структурно-функциональный комплекс. Однако,
у Cotoneaster melanocarpus и Sorbus aucuparia на-
блюдали, как правило, единственный на одной
клетке, но более крупный и разветвленный кути-
кулярный тяж. Кутикулярную складчатость обо-
их типов наблюдали на поверхности основных
клеток эпидермы на одной или обеих сторонах
поверхности листа. Кроме того, радиально расхо-
дящимися микротяжами были окружены устьица
и трихомы, а также папиллообразные структуры.

По мнению А.А. Паутова (Pautov, 2011), тяжи в
области устьиц возникают на побочных и примы-
кающих к ним основных клетках эпидермы и яв-
ляются выростами пектинового слоя клеточных
стенок, покрытыми кутикулой. Складки изменя-
ют структуру и величину напряжений в наружной
клеточной стенке в зоне устьиц при изменении
насыщения ее водой, что приводит к повышению
реактивности и эффективности работы устьиц, а
также препятствует их гидропассивному откры-
ванию. Помимо этого, кутикулярная складча-
тость, вероятно, уменьшает смачиваемость по-
верхности листа: капли воды вследствие высоко-
го поверхностного натяжения касаются только
внешних кромок кутикулярных гребней и скаты-
ваются с эпидермы. Благодаря этому эффекту,
споры многих патогенных грибов, которые не
очень прочно зацеплены за складки кутикулы,
легко смываются с поверхности во время дождей
(Kumakhova et al., 2019).

В последние годы сделано несколько попыток
построения филогенетических деревьев Pyrinae
(Maloideae, Rosaceae) на основе молекулярно-ге-
нетических данных (Campbell et al., 2007; Potter
et al., 2007; Xiang et al., 2017; Zang et al., 2017). Так,
в работе (Zang et al., 2017) исследование пластома

позволило выделить 4 ветви: A (Amelanchier,
Crataegus, Mespilus); B (Aronia, Cydonia, Chaenome-
les, Malus); C (Cotoneaster, Pyrus, Sorbus), D (Py-
racantha). A. Takhtajan (2009) по совокупности мо-
лекулярно-генетических, эмбриологических, па-
линологических, сравнительно-анатомических,
цитологических, фитохимических данных иссле-
дований последних лет, а также кладистического
анализа многих таксонов предложил новое виде-
ние систематики Rosaceae, согласно которой так-
соны Sorbus L., Aronia Medik., Amelanchier Medik.,
Cydonia Mill., Chenomeles Lindl., Crataegus L. и др.
были включены в состав Pyroideae (Maloideae).

Распределение родов по ветвям в филогенети-
ческих деревьях разных авторов совпадает только
частично, что может быть связано с использова-
нием разных генов в качестве исходного материа-
ла. Все исследованные нами виды в той или иной
степени имели кутикулярную складчатость на
адаксиальной или абаксиальной поверхностях
листьев. У Cotoneaster и Sorbus, помещенных Zang
et al. (2017) в группу C, складчатость была пред-
ставлена крупными одиночными тяжами, резко
отличающимися от многочисленных мелких
складок у других видов. Наоборот, характерные
папилозные структуры были свойственны только
Amelanchier и Sorbus, которые во всех упомянутых
выше филогенетических деревьях имели отдален-
ное родство. Это свидетельствует о том, что раз-
личие микроморфологических признаков может
коррелировать с принадлежностью растения к
таксонам разного уровня. При этом особенности
строения микрорельефа эпидермы листьев Pyri-
nae обладают достаточно высоким уровнем ста-
бильности в пределах вида, что дает возможность
использовать их в качестве диагностических при-
знаков в систематике растений.
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MICROMORPHOLOGY OF THE LEAF EPIDERMIS SURFACE
IN SOME PYRINAE SPECIES (ROSACEAE)
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Scanning electron microscopy (cryoSEM) was used to study the micromorphology of the leaf epidermis sur-
face of species of 6 genera: Sorbus L., Aronia Medik., Amelanchier Medik., Cydonia Mill., Cotoneaster Medik.,
Crataegus L. (Rosaceae). The surface of the leaves of the studied plants has two types of cuticular folding. In
C. melanocarpus and S. aucuparia, larger and sometimes branched single cuticular strands, usually located on
one cell, were observed. In other species, the folding has the form of numerous smaller parallel microstrands
running along the long axis of the cell. Different degree of manifestation of both types of cuticular folding was
observed on the surface of main epidermal cells on one or both sides of the leaf blades. In addition, the sto-
mata and trichomes were surrounded by radial striations. Microstrands in A. spicata and S. aucuparia were
also present on papillae in the area of stomata. All the studied species show stomatal dimorphism. Larger pri-
mary stomata with more pronounced cuticular strands are located at some distance or in the center of a group
of several smaller secondary stomata. The proportion of primary stomata ranged from 5 to 17%. In the studied
species, there is a negative correlation between the stomata length and stomata density, which is close to such
correlation in other taxa.

Keywords: microrelief, cuticular striation, trichomes, papillae, stomata, epidermis
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