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Изучены морфологические и анатомические параметры вегетативных и генеративных органов рас-
тений Plantago maritimа L., произрастающих в разных биотопах литорали на побережье Белого моря
в окрестностях пос. Растьнаволок Беломорского района Республики Карелия. Установлено, что у
растений формируются две биоморфы (розеточная и верхнерозеточная с удлиненными верхними
междоузлиями) как приспособление к засыпанию грунтом во время приливов и штормов. В преде-
лах литорали в разных условиях заливания растения отличаются по ряду анатомических признаков.
Толщина водозапасающей паренхимы находится в прямой корреляции с толщиной листа, изменя-
ется в пределах литорали в зависимости от длительности заливания растений соленой водой. Хоро-
шо развитые покровные и механические ткани корня и розеточных побегов являются адаптивной
реакцией к подвижности почвенного субстрата и водной массы во время приливных нагонов. Раз-
витие аэренхимы в подземных вегетативных органах обеспечивает газообмен в условиях затопле-
ния. Значимые отличия проанализированных анатомических и морфологических параметров по
биотопам на литорали показали широкие адаптивные возможности P. maritimа, которые обеспечи-
вают его доминирование в растительных сообществах побережья Белого моря.
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Изучение биологии приморских видов сосуди-
стых растений, произрастающих в динамичных
условиях литорали Белого моря проводится на
протяжении десятка последних лет на организмен-
ном, популяционном и ценотическом уровнях.
Установлена закономерность изменения основных
характеристик ценопопуляций и отдельных био-
морфологических единиц доминантных видов по
градиенту заливания в период суточной прилив-
но-отливной динамики (Сергиенко и др., 2016,
2017; Sergienko et al., 2016). Изучены влияние фи-
зико-химических почвенных условий на струк-
турно-морфологические показатели растений га-
лофитов в разных биотопах побережья Белого моря
(Сергиенко и др., 2021), вопросы адаптации фо-
тосинтетического аппарата к условиям обитания
на побережьях, адаптации к условиям засоления
и заливания (Jefferis, Flanagan, 1989; Colmer, 2003;
Rubinigg et al., 2004; Larkum et al., 2006; Mar-
kovskaya et al., 2017), показано накопление гало-
фитами тяжелых металлов и оценена их фиторе-
медиационная роль на побережье (Sonina et al.,
2021). В научных публикациях обсуждаются так-

же вопросы о роли некоторых доминантных видов в
поддержании устойчивости прибрежных экоси-
стем в условиях нестабильности среды (Марков-
ская и др., 2021), возрастной структуры ценопо-
пуляций галофитов (Сергиенко, Фокусов, 2015;
Приймак, Приймак, 2017), физиологических осо-
бенностей растений литорали (Марковская, Гу-
ляева, 2020; Теrеbоvа et al., 2020).

Актуальным в настоящее время является изу-
чение механизмов адаптаций растений литорали
к сохранению своих доминирующих позиций в
растительных сообществах и самосохранению
популяций на данной территории, как на орга-
низменном, так и на популяционном уровне. Как
показали исследования Г.О. Османовой (2007,
2009, 2014), большую роль в адаптации растений к
особенностям биотопов играет формирование
особых биоморф и морфологических структур
побеговой системы.

Одним из объектов изучения эколого-биоло-
гических особенностей приморских видов сосу-
дистых растений является Plantago maritimа L. –
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суккулентный галофит, часто доминирующий в
растительных сообществах литорали Голарктиче-
ских морей (Марковская и др., 2010); стержне-
корневое каудексовое многолетнее травянистое
растение, у которого самоподдержание популяций
осуществляется партикуляцией без омоложения
особей (Османова, 2009). Такой способ размноже-
ния обеспечивает виду сохранность на территории в
условиях, когда семенное возобновление затруд-
нено в силу требований к наличию пресной воды
для прорастания семян галофитов (Katembe W.J.
et al., 1998; Приймак, 2016).

P. maritimа является гемиэврибионтом (по кли-
матическим факторам), гемистенобионтом (по
почвенным факторам) и мезобионтом (по отноше-
нию к освещенности) (Цыганов, 1983). Это боре-
альный евразиатский вид, центром его происхож-
дения являются солончаковые пустыни Средней
Азии, откуда он распространился на побережье
Белого моря в послекайнозойское время, по мере
таяния ледников Фенноскандинавского щита (По-
пов, 1963; Толмачев, Юрцев, 1970; Юрцев и др.,
1978).

Цель данного исследования – изучение мор-
фолого-анатомических параметров вегетативных
и генеративных органов P. maritimа в разных при-
морских биотопах, обеспечивающих устойчивость
популяций в нестабильных условиях обитания.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Исследование проведено на Поморском берегу
западного побережья Белого моря, в окрестностях
пос. Растьнаволок Беломорского района Респуб-
лики Карелия (64°22′81′′ N, 35°93′14′′ E) (рис. 1а)
в вегетационный сезон 2021 г.

Место проведения исследования представляет
собой фрагмент марша – аккумулятивного ланд-
шафта береговой зоны с отложениями глины, пес-
ка, гальки в результате приливных нагонов. Мик-
рорельеф не выражен, дренаж слабый, застойное
переувлажнение сохраняется в течение ряда лет.
Мезорельеф в пределах литорали сформирован
выходом каменисто-глыбового вала высотой 40–
60 см в нижней части литорали. Соленость воды в
месте исследования не превышала 20‰, средняя
величина прилива 1 м, наибольшая – 2 м.

Популяция P. maritima занимает среднюю и
верхнюю литораль. В пределах литорали были
выбраны 3 биотопа с доминированием в расти-
тельном покрове P. maritima. Для каждого биотопа
составлена характеристика экологических пара-
метров (положение на литорали, состав грунта) и
определен флористический состав фитоценозов.
В пределах биотопов выкопаны модельные расте-
ния для морфолого-анатомического анализа. Мор-
фологический анализ выполнен на генеративных
побегах (n = 10), у которых измеряли высоту расте-
ний по длине цветоноса, длину соцветия, размер

Рис. 1. а – карта района исcледования (М.А. Шредерс); б – схема расположения биотопов на литорали.
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(при наличии) удлиненных верхних междоузлий ро-
зеточного побега, длину и ширину листьев (n = 20).

Для определения параметров анатомических
структур вегетативных органов в полевых услови-
ях проведена их фиксация в 70% этаноле. В каж-
дом исследуемом биотопе у растений модельных
клонов анализировали по 5 сформированных ли-
стьев без признаков повреждения, стебли и удли-
ненные верхние междоузлия розеточных побегов,
а также главные корни.

На временных препаратах поперечных срезов,
сделанных от руки с помощью безопасной брит-
вы, измеряли анатомические структуры при по-
мощи светового микроскопа МИКМЕД–6 (ЛОМО,
Россия) с использованием окуляр-микрометра
WF10X/22 мм при увеличении объектива 4×, 10×,
40×. У листьев измеряли толщину листовой пла-
стинки, верхней и нижней эпидермы, кутинизи-
рованных наружных стенок клеток верхней эпи-
дермы, палисадного мезофилла, водозапасающей
паренхимы, число и размеры устьиц, число кле-
ток палисадного мезофилла и водозапасающей
паренхимы, диаметр крупных проводящих пучков,
размеры клеток колленхимы. Анатомическую
структуру эпидермы листьев изучали методом отпе-
чатков по Полаччи (Практикум…, 1972). Площадь
устьица (Sус) вычисляли по формуле (Мокроносов,
Борзенкова, 1978): Sус = πDL/4, где D – длина
устьица, L – ширина устьица. Объем клеток (V)
палисадного мезофилла, водозапасающей паренхи-
мы, колленхимы рассчитывали по формуле (Бор-
зенкова, Хромцова, 2006): V = 4/3πL/2(d/2)2, где L –
длина клетки, d – ширина клетки. Подсчет числа
клеток палисадного мезофилла и водозапасаю-
щей паренхимы на единицу площади листа вы-
полняли с помощью камеры Горяева в суспензии
после предварительной мацерации клеток в 1 н
растворе соляной кислоты при 80°С (Борзенкова,
Хромцова, 2006).

У цветоносов измеряли толщину эпидермы,
первичной коры, центрального цилиндра, скле-
ренхимы перицикла, а также диаметр сердцевины.
У стебля розеточного побега и главного корня –
толщину перидермы, первичной коры, перицикла,
вторичной коры, камбия, вторичной древесины. В
первичной коре стебля и главного корня отмечали
толщину аэренхимы.

Для выявления механических тканей срезы
окрашивали флороглюцином и 10% раствором
HCl (Фурст, 1979). Измерения анатомических па-
раметров вегетативных органов в каждом биотопе
проводили в 30-кратной повторности.

Оценку варьирования анатомических пара-
метров изучаемых органов растений выполняли с
помощью коэффициента вариации (СV). Уровни
варьирования приняты по Г.Н. Зайцеву (1991):
CV > 20% – высокий, CV…11–20% – средний,
CV < 10% – низкий. Статистическая обработка

данных выполнена с использованием программ
MS Exel 2010 и Statistica 6.0. Достоверность разли-
чий анатомических параметров оценивали с помо-
щью t-критерия Стьюдента. В таблицах и на диа-
граммах приведены средние значения и ошибка
средней арифметической. Обработка данных по
морфологическим параметрам растений из раз-
ных биотопов выполнена однофакторным дис-
персионным анализом.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ
Биотопы на литорали Белого моря, в расти-

тельном покрове которых доминировал изучаемый
вид, отличались по положению в пределах литорали
(рис. 1б), продолжительности заливания, механи-
ческому составу грунта и соотношению его ос-
новных компонентов, видовому составу фитоце-
нозов.

Биотоп 1 – средняя литораль, грунт представ-
ляет собой илисто-песчано-галечную маршевую
осушку – ил (10%) : песок (30%) : галька (60%). В
растительном покрове доминируют виды P. mari-
tima и Triglochin maritima L. Общее проективное
покрытие видов составляет 40%. Во время прили-
вов растения дважды в сутки заливаются водой.
Биотоп располагается ближе всего к линии уреза
воды во время отлива, занимает участок, примыка-
ющий к каменисто-глыбовому валу, и располагает-
ся выше на 40 см, чем остальная часть литорали. В
силу этого растения в этом биотопе оказываются
в условиях заливания морской водой меньшую
продолжительность времени, чем растения на
других участках средней литорали.

Биотоп 2 – средняя литораль, грунт галечный
на песчано-глинистой осушке – глина (10%) : пе-
сок (10%) : галька (80%). В состав сообщества вхо-
дят T. maritima, Ruppia maritima L., P. maritima, из-
редка Carex mackenziei V. Krecz. Общее проектив-
ное покрытие видов составляет 20%. Остальная
территория представляет собой голый грунт. Рас-
тения дважды в сутки полностью заливаются во-
дой во время приливов.

Биотоп 3 – верхняя литораль, грунт глинисто-
песчано-галечный – глина (20%) : песок (20%) :
галька (60%). В составе сообщества встречаются
T. maritima, P. maritima, Bolboschoenus maritimus (L.)
Palla, Tripolium pannonicum (Jacg.) Dobrocz. subsp.
tripolium (L.) Greuter. Общее проективное покры-
тие видов составляет 70%. Биотоп находится бли-
же других к коренному берегу. Растения здесь на-
ходятся в зоне импульверизации, не заливаются
водой во время квадратурных приливов, частично
оказываются затопленными во время сизигий-
ных приливов, т.е. дважды в месяц накрываются
нагонной волной, а также во время штормов.

Таким образом, доминирующим компонен-
том механического состава грунтов исследован-
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ных биотопов является галька, в примеси к ней
песок, глина или ил, но с разной долей участия.
Время нахождения под водой у растений в трех
биотопах разное. Дважды в сутки заливаются во-
дой растения биотопов 1 и 2, при этом самое про-
должительное время затопления у растений в
биотопе 2, меньшее в биотопе 1 в силу геоморфо-
логии берега. В биотопе 3 растения заливаются
только во время сизигийных приливов и ороша-
ются во время штормов.

P. maritima – розеточное растение с симподи-
альным ветвлением. Все ассимилирующие листья
сосредоточены в прикорневой розетке, сформи-
рованной брахибластом. Цветоносные побеги
представлены одним вытянутым междоузлием –
цветочной стрелкой. Для P. maritima характерны
две биоморфы – розеточная и верхнерозеточная,
которая формируется за счет удлинения верхнего
междоузлия розеточного побега (рис. 2).

В исследованной популяции P. maritima были
отмечены растения разного календарного возрас-
та: в виде одиночных розеток, небольших моло-
дых клонов и крупных зрелых клонов (рис. 3) и в
двух характерных для вида биоморфах – розеточ-
ной (рис. 4а) и верхнерозеточной (рис. 4б). Сле-
дует отметить, что растения с верхнерозеточными
побегами отсутствовали в биотопе 2, в условиях
средней литорали.

Данные по морфологии побегов свидетель-
ствуют о том, что наиболее высокие растения были
в клонах биотопа 2, здесь же отмечены растения и с
наибольшей длиной соцветия (рис. 5). По резуль-
татам дисперсионного анализа длина цветоноса

(Fф > Fк, р = 0.02) и соцветия (Fф > Fк, р = 0.02) от-
личаются в биотопах 1 и 2: в биотопе 1 растения
значимо меньше, чем в биотопе 2. Растения био-
топов 1 и 3, а также биотопов 2 и 3 по этим морфо-
логическим показателям не различаются (Fф < Fк,
р > 0.05). Растения двух биоморф: с розеточными
и верхнерозеточными побегами (то есть с удли-
ненными междоузлиями) обнаружены в биотопах
1 и 3, причем длина удлиненных междоузлий у
побегов в биотопе 1 меньше (Fф > Fк, р < 0.001),
чем в биотопе 3 (рис. 5).

В целом, растения в биотопе 1 отличаются
меньшими размерами, чем в биотопе 2, однако
значимо не отличаются от растений в биотопе 3.
Анализ размеров листьев показал, что в условиях
биотопа 1 у растений формируются наименьшие
по длине и ширине листовые пластинки, а в био-
топе 3 – наиболее крупные листья. В биотопе 2
размеры листьев значимо больше, чем у растений
в биотопе 1 и меньше, чем в биотопе 3 (рис. 5).

По результатам анатомического исследования
у растений в трех биотопах выявлены общие
структурные особенности. Так, листья покрыты
однослойной эпидермой, у которой кутинизиро-
ваны наружные стенки клеток, мезофилл харак-
теризуется изолатеральным типом строения, что
согласуется с данными литературы (Ianovici, 2011;
Карташов, 2013). Палисадный мезофилл распо-
ложен в два слоя и на адаксильной, и на абаксиль-
ной сторонах листовой пластинки, в центральной
части листа формируется до 9–14 слоев водозапа-
сающей паренхимы, ближе к ребрам пластинки
количество ее слоев уменьшается и составляет 5–6
(рис. 6а). Механическая ткань – колленхима имеет-
ся в ребрах листа и в крупных проводящих пучках,
образуя со стороны флоэмы 3–4 слоя, со стороны
ксилемы – от 5 до 10 слоев (рис. 6б). Устьица на-
ходятся на обеих сторонах листа, при этом на
нижней стороне их в 1.5–1.8 раза больше (табл. 1).
Листья растений в биотопе 1 отличаются наи-
большим числом устьиц как на верхней, так и на
нижней эпидерме в отличие от биотопов 2 и 3.

Рис. 2. Растения P. maritima: а – розеточное, б – верх-
нерозеточное. 1 – брахибласт, 2 – удлиненное верх-
нее междоузлие (А.В. Свирида).

(а) (б)

1
1
2

Рис. 3. Формирование клонов P. maritima (фото
А.В. Сониной).
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При этом площадь устьиц на верхней стороне ли-
ста наименьшая у растений в биотопе 1, а в биото-
пе 3 – наибольшая площадь устьиц на нижней
стороне листа.

К наиболее изменчивым из всех анализируе-
мых параметров в пределах трех биотопов, отно-
сится площадь устьиц на нижней эпидерме (CV
10–18%). Также средний уровень варьирования

показали все измеренные параметры в пределах
биотопа 2 (CV 10–18%) (табл. 1).

Растения в биотопе 1 отличаются наибольшей
толщиной листьев, более развитой водозапасаю-
щей паренхимой. Толщина верхней и нижней
эпидермы, кутинизированных наружных стенок
клеток верхней эпидермы и палисадного мезо-
филла здесь наименьшие (табл. 2). В биотопах 2 и
3, напротив, толщина водозапасающей паренхи-

Рис. 4. Биоморфы P. maritima: а – розеточный побег, биотоп 1, б – верхнерозеточные побеги в составе клона с выра-
женным верхним удлиненным междоузлием, биотоп 2 (фото А.В. Сониной).

(а) (б)

Рис. 5. Размерные характеристики побегов P. maritima в разных биотопах. Разные буквы обозначают значимые разли-
чия (р ≤ 0.05) при сравнении одинаковых морфологических характеристик по биотопам.
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мы и листа в целом меньше (число клеток на еди-
ницу площади листа увеличивается при уменьше-
нии их объема), а толщина эпидермы (верхней и
нижней) и палисадной хлоренхимы – больше.
Число клеток палисадной хлоренхимы на едини-
цу площади меньше, при этом сами клетки круп-

нее (в 1.2 раза длиннее и в 1.4 раза шире), что и
обуславливает больший объем клеток этой ткани.

Наиболее крупные по объему клетки коллен-
химы обнаружены в ребрах листьев у растений в
биотопе 1, в биотопах 2 и 3 объем клеток этой ме-
ханической ткани значимо уменьшается. В прово-
дящих пучках листьев объем клеток колленхимы у
растений в исследуемых биотопах не изменяется.
При этом объем клеток колленхимы в ребрах в 2 ра-
за больше, чем в проводящих пучках. Диаметр
крупных проводящих пучков в биотопе 3 наимень-
ший, а в биотопах 2 и 1 значимо повышается за счет
увеличения числа слоев колленхимы. Так, в биото-
пе 1 в сосудистых пучках листьев число слоев кол-
ленхимы со стороны ксилемы составляет 8–10, в
биотопе 2 – 7–8, в биотопе 3 – 5–6 слоев.

По значениям коэффициента вариации, мож-
но заключить, что более стабильными являются
диаметр крупных проводящих пучков, толщина
кутинизированных наружных стенок клеток эпи-
дермы и в целом толщина листа (CV 7–11%). При
этом ткани листа эпидерма, хлоренхима, водозапа-
сающая паренхима, колленхима значительно ва-
рьируют (CV 11–35%) в пределах литорали (табл. 2).

Цветонос имеет первичное анатомическое
строение (рис. 7). В перицикле расположена
склеренхима, толщина слоя которой в цветоносах
растений в биотопе 1 составляет 62.4 ± 0.7 мкм
(CV 6%), в биотопе 2 – 55.3 ± 0.6 мкм (CV 6%), в
биотопе 3 – 47.0 ± 1.1 мкм (CV 14%). Достоверных
различий толщины других тканей и диаметра
сердцевины цветоноса у растений в исследуемых
биотопах не выявлено.

Стебель розеточного побега и удлиненное
междоузлие характеризуются вторичным анато-
мическим строением (рис. 8а, 8б). В первичной
коре удлиненного междоузлия отмечена запасаю-
щая паренхима, а в стебле розеточного побега –
аэренхима.

В стебле розеточного побега выявлено значи-
мое уменьшение толщины аэренхимы: в биотопе
1 – 774.6 ± 11.8 мкм (CV 8.4%), в биотопе 2 – 670.6 ±
± 9.7 мкм (CV 8%), в биотопе 3 – 587.3 ± 10.0 мкм
(CV 9%) с незначительным варьированием этого
параметра. Достоверных различий толщины дру-
гих тканей в стебле розеточного побега и в удли-

Рис. 6. Фрагмент поперечного среза листа (а, увели-
чение 4×) и проводящего пучка в листе (б, увеличение
40×) P. maritima в 3 биотопе: вэ – верхняя эпидерма,
нэ – нижняя эпидерма, пм – палисадный мезофилл,
вп – водозапасающая паренхима, к – колленхима,
пп – проводящий пучок, ко – клетки обкладки, кс –
ксилема, фл – флоэма (фото К.В. Морозовой).

(а)

(б)

вэ пм

к

пп

нэ
пм

пп вп
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Таблица 1. Параметры устьиц листьев P. maritima

Примечание. Сравниваем параметры анатомической структуры листьев у растений в разных биотопах в столбцах и в строках,
значения с разными буквами значимо различаются при р ≤ 0.05.

Параметры Биотоп 1 CV, % Биотоп 2 CV, % Биотоп 3 CV, %

Площадь 
устьиц, мкм2

Верхняя эпидерма 700.4 ± 12.0a 9 733.1 ± 16.4b 12 752.7 ± 12.8b 9
Нижняя эпидерма 501.0 ± 16.4d 18 526.2 ± 17.5d 18 554.0 ± 10.4c 10

Количество 
устьиц, шт./мм2

Верхняя эпидерма 122 ± 2r 9 96 ± 1m 10 82 ± 2n 15
Нижняя эпидерма 187 ± 2t 6 161 ± 3k 10 154 ± 2g 8
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ненном междоузлии у растений в изученных био-
топах не установлено.

Главный корень у P. maritima имеет вторичное
анатомическое строение (рис. 9), что согласуется
с данными литературы (Ianovici, 2011). В первич-
ной коре хорошо развита аэренхима. Во вторич-
ной ксилеме формируются древесинные волокна.
Толщина аэренхимы у главного корня растений в
биотопе 1 составляет 886.0 ± 18.1 мкм с коэффици-
ентом вариации 11%, в биотопе 2 – 727.6 ± 15.4 мкм,
CV 12% и в биотопе 3 – 639.6 ± 12.0 мкм, CV 10%, т.е.
значение этого параметра значимо уменьшается
(р < 0.05). Толщина других тканей главного корня
у растений достоверно не отличается. Следует от-
метить наличие многослойной перидермы во всех
изученных вегетативных структурах.

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Галофит P. maritima доминирует в раститель-
ных сообществах литорали практически на всей
территории побережья Белого моря. Растения
адаптируются к нестабильным условиям среды,
которые создаются приливно-отливной динами-
кой: к периодическому заливанию морскими во-
дами, засолению корнеобитаемого слоя из-за по-
вышенного содержания солей натрия, магния,
кальция (хлоридов, сульфатов, карбонатов), к из-
менению освещенности и перепаду температуры,
резкому снижению концентрации доступного

кислорода и неорганического углерода (в воде по
сравнению с воздухом замедляется скорость диф-
фузии углекислого газа), а также к подвижности
субстрата (Bowes, 1987; Madsen, Sand-Jensen, 1991;

Таблица 2. Параметры анатомической структуры листьев P. maritima

Примечание. Сравниваем параметры анатомической структуры листьев у растений в разных биотопах в строках, значения с
разными буквами значимо различаются при р ≤ 0.05.

Параметры Биотоп 1 CV, % Биотоп 2 CV, % Биотоп 3 CV, %

Толщина листа, мкм 840.8 ± 16.7a 11 796.6 ± 14.1b 9 678.3 ± 10.4c 8

Толщина кутинизированных наружных
стенок клеток эпидермы, мкм 4.7 ± 0.06a 6 6.2 ± 0.2b 8 7.1 ± 0.3c 7

Толщина верхней эпидермы, мкм 18.8 ± 0.3a 11 22.6 ± 0.7b 18 26.6 ± 0.7c 16

Толщина нижней эпидермы, мкм 16.3 ± 0.3a 12 18.3 ± 0.3b 11 21.1 ± 0.5c 14

Палисадный 
мезофилл

толщина мезофилла
мкм 64.2 ± 1.6а 16 68.0 ± 0.8b 14 76.2 ± 1.2с 18

объем клетки, тыс. мкм3 5.2 ± 0.3а 34 7.6 ± 0.2b 14 12.0 ± 0.5с 26

число клеток, тыс. шт./см2 62 ± 2а 14 54 ± 1b 9 46 ± 1с 12

Водозапасающая 
паренхима

толщина паренхимы, мкм 712.4 ± 10.3а 25 660.6 ± 8.1b 22 526.0 ± 8.3с 26

объем клетки, тыс. мкм3 49.8 ± 3.0а 32 35.5 ± 1.4b 21 24.7 ± 1.3с 30

число клеток, тыс. шт./см2 28 ± 2а 16 32 ± 1b 15 38 ± 1с 15

Диаметр крупных проводящих пучков, мкм 354.0 ± 3.0а 7 335.1 ± 5.2b 9 311.2 ± 7.1с 9

Объем клетки
колленхимы, 
тыс. мкм3

в ребрах листа 5.5 ± 0.3а 34 4.1 ± 0.2b 25 3.0 ± 0.1с 30

в проводящих пучках 2.6 ± 0.1а 30 2.4 ± 0.1а 35 2.3 ± 0.1а 30

Рис. 7. Фрагмент поперечного среза цветоноса P. ma-
ritima в биотопе 3 (увеличение 4×): эп – эпидерма,
пк – первичная кора, ск – склеренхима, кс – ксиле-
ма, фл – флоэма, ср – сердцевина (фото К.В. Моро-
зовой).

эп

пк

ср ск

кс

фл
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Воронкова и др., 2008; Марковская и др., 2010;
Макаров и др., 2012). Отмечено, что по градиенту
заливания в направлении от линии уреза воды в
полный отлив до коренного берега у P. maritima
наблюдается увеличение популяционных (чис-
ленность, плотность особей, жизненность от-
дельных локусов популяции) параметров и ос-
новных биометрических характеристик побегов
(Sergienko et al., 2016).

Успешное существование этого вида в широ-
ком диапазоне условий литорали свидетельствует
о его пластичности и высокой адаптированности
к разным условиям произрастания.

Г.О. Османовой (2009) на гербарном материа-
ле показано наличие двух биоморф у вида. В на-
ших исследованиях эти биоморфы были найдены
в изученных биотопах: розеточные побеги с уко-

роченными междоузлиями в биотопе 2 и верхне-
розеточные с удлиненными междоузлиями в био-
топах 1 и 3. Формирование второй биоморфы в
данных биотопах свидетельствует об адаптации
растений к произрастанию в условиях постоянного
засыпания грунтом в период волнового воздей-
ствия. В биотопе 3 размер удлиненного междоузлия
значимо больше, чем в биотопе 1 (рис. 4б). На дан-
ном участке побережья увеличение длины верх-
них междоузлий побега у растений в биотопе 3
обусловлено особенностями условий, которые
создаются из-за геоморфологии берега. В биото-
пе 1 сила воздействия волны снижается за счет
стоящей на ее пути каменной преграды. Растения
у каменистого вала оказываются в защищенных
условиях, нежели растения в биотопе 3. К коренно-
му берегу волна проходит значительное расстояние
по выровненному за валом рельефу и угасание ско-
рости и силы волны происходит постепенно. В
условиях биотопа 3 формируется зона наноса
грунта и морских выбросов приливными нагонами
и штормами. У растений в этом биотопе развива-
ются длинные междоузлия, за счет чего фотосин-
тезирующие органы приподнимаются над суб-
стратом. Это можно рассматривать как ответную
реакцию растений на засыпание и погребение их в
грунт. Наличие неодинаковых биоморф, как отме-

Рис. 8. Фрагмент поперечного среза розеточного по-
бега (а) и удлиненного междоузлия верхнерозеточно-
го побега (б) P. maritima в биотопе 3 (увеличение 4×):
пр – перидерма, пк – первичная кора, пц – перицикл,
вк – вторичная кора, кб – камбий, вд – вторичная дре-
весина, ср – сердцевина (фото К.В. Морозовой).
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Рис. 9. Фрагмент поперечного среза главного корня
P. maritima в биотопе 3 (увеличение 4×): пр – пери-
дерма, пк – первичная кора, пц – перицикл, вк – вто-
ричная кора, кб – камбий, вд – вторичная древесина
(фото К.В. Морозовой).
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чает Ю.А. Злобин (2009), повышает общую устой-
чивость популяции, а в изученных биотопах с не-
стабильными условиями, данный факт имеет
большое значение для сохранения и стабильного
существования популяции P. maritima.

Проведенный анатомический анализ вегета-
тивных структур показал типичное строение га-
лофитного растения (Нагалевский, 2001; Grigore,
Toma, 2005; Ianovici, 2011; Карташов, 2013; Grigori
et al., 2014). Интерес представляет изменение ана-
томических структур в разных условиях исследуе-
мых биотопов на литорали. Значимо изменяются
параметры листовой пластинки (табл. 1, 2), кроме
площади устьиц на верхней эпидерме у растений
в биотопах 2 и 3, площади устьиц на нижней эпи-
дерме у растений в биотопах 1 и 2, объема клеток
колленхимы в проводящих пучках во всех трех
биотопах. Листовая пластинка толще за счет увели-
чения объема клеток водозапасающей паренхимы,
при этом длина и ширина листа, уменьшаются. У
растений в биотопах 1 и 2 количество слоев этой па-
ренхимы в центральной части листовых пласти-
нок составляет от 10 до 14, в биотопе 3 – от 9 до 11.

Больший объем водозапасающей паренхимы в
листьях у растений средней литорали (биотопы 1 и
2) свидетельствует о более высокой степени сукку-
лентности по сравнению с биотопом 3 (Марков-
ская, Гуляева, 2020). Суккулентность – характер-
ный признак эвгалофитов, к которым принадлежит
P. maritima (Воронкова и др., 2008; Марковская
и др., 2010), а развитие водозапасающей паренхи-
мы – одно из приспособлений у них для умень-
шения потери воды (Нагалевский, 2001; Воронкова
и др., 2008; Munns, Tester, 2008; Иванова, Музычко,
2013; Grigore et al., 2014; Grigore, 2019) в условиях
физиологической засухи из-за наличия раствори-
мых солей в литоральных грунтах, что снижает
поглощение воды и приводит к обезвоживанию
(Munns, 2002; Grigore et al., 2014; Grigore, Toma,
2017).

Выявленный нами высокий уровень варьиро-
вания объема клеток водозапасающей паренхимы
у P. maritima (CV 21–33%) отмечает и Н.М. Ворон-
кова с соавторами (2008) для галофитов Salicornia
europaea L. и Suaeda heteroptera Kitag, произраста-
ющих на морском побережье на Дальнем Востоке.

Увеличение числа устьиц на 1 мм2 листовой
поверхности (в биотопах 1 и 2) и уменьшение их
площади у растений в средней литорали (в биото-
пе 1) согласуется с данными литературы (Нага-
левский, 2001), и свидетельствует об адаптивных
изменениях, связанных с условиями затенения во
время прилива и с необходимостью поддержания
водного режима при отливе (Марковская, Гуляе-
ва, 2020). Во время прилива наземные растения
погружаются под воду и оказываются в условиях
затенения и ограничения доступного неоргани-
ческого углерода. Особенно в условиях биотопа 2,

когда они более продолжительное время находят-
ся в толще морской воды. Свет индуцирует от-
крытие устьиц, а снижение освещения приводит
к их закрытию (Зитте и др., 2008). Отмеченное нами
уменьшение толщины кутинизированных наруж-
ных стенок клеток верхней эпидермы у растений
средней литорали, также может способствовать луч-
шему газообмену между растением и водной сре-
дой в условиях затопления, о чем упоминается в
работах ряда авторов (Maberly, Madsen, 1998;
Sand-Jensen, Frost-Christensen, 1999).

Увеличение числа слоев колленхимы в прово-
дящих пучках и объема ее клеток в ребрах листовых
пластинок, а также увеличение толщины склерен-
химы в цветоносах на средней литорали позволяют
растениям противостоять действию волны при
приливе и отливе. Формирование колленхимы в
проводящих пучках отмечено и у других видов га-
лофитов этого рода, в частности у Р. coronopus L.,
P. crassifolia Forssk., P. schwarzenbergiana Schur
(Grigori et al., 2014).

В стебле розеточного побега и главном корне у
растений, обитающих в условиях средней литора-
ли (в биотопах 1 и 2), отмечено увеличение толщи-
ны аэренхимы первичной коры. Развитие аэрен-
химы у растений морских побережий обусловлено
недостаточной аэрацией грунтов, и является при-
знаком гигроморфоза, одним из механизмов
предотвращения аноксии у растений в периоды
затопления, так как она позволяет запасать газо-
образные вещества внутри вегетативных органов
(Jackson, Armstrong, 1999; Colmer, 2003; Tabot, Ad-
ams, 2013). Эта воздухоносная ткань формируется
у большинства галофитов затапливаемых мест
обитания (Saadeddin, Doddema, 1986; Flowers, Col-
mer, 2008; Grigore et al., 2014; Grigore, Toma, 2017),
например, в приливно-отливной зоне Белого моря
у Triglochin maritima, Tripolium pannonicum, Bolbo-
schoenus maritimus (Марковская и др., 2015, 2021;
Markovskaya et al., 2017; Морозова, Алексеева,
2021).

В биотопе 3 на верхней литорали приливно-
отливная динамика ослабевает, содержание солей
в грунте снижается за счет распреснения из-за при-
брежных водотоков (Цейц и др., 2000). Поэтому
растения в данном биотопе отличаются крупны-
ми по размерам и более тонкими листьями с наи-
меньшими по объему клетками водозапасающей
паренхимы, наибольшими по объему клетками
палисадного мезофилла, с немногочисленными,
но более крупными устьицами. В проводящих
пучках отмечено снижение количества слоев кол-
ленхимы и объема ее клеток в ребрах листьев.
Увеличение толщины кутинизированных наруж-
ных стенок клеток верхней эпидермы, толщины
верхней и нижней эпидермы листьев является при-
способлением к постоянно высокой освещенности.
Кроме того, в этой зоне литорали улучшаются усло-
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вия аэрации грунта, о чем свидетельствует установ-
ленное нами существенное уменьшение толщины
аэренхимы первичной коры у стеблей розеточно-
го побега и главного корня.

Во всех исследованных биотах в стебле укоро-
ченного розеточного побега, в удлиненном междо-
узлии и главном корне у растений хорошо развита
многослойная перидерма, во вторичной ксилеме
формируется либриформ. Как отмечает З. Даджик
(Dajić, 2006) корень типичного галофита имеет
хорошо развитую пробку и первичную кору с меж-
клетниками, а также хорошо сформированные ме-
ханические и проводящие ткани. Наличие большо-
го количества либриформа в центральном цилин-
дре корня и стебля галофитов – адаптация к
закреплению растений в грунте с преобладанием
довольно подвижной песчано-галечной фракции.

Оценка пластичности анатомических структур
в условиях приливно-отливной динамики лито-
рали побережья Белого моря на основании коэф-
фициента вариации позволила выявить группу
более стабильных показателей (CV < 20%): тол-
щина листа, кутинизированных наружных стенок
клеток покровной ткани, верхней и нижней эпи-
дермы, палисадного мезофилла, число и площадь
устьиц, число клеток палисадного мезофилла и
водозапасающей паренхимы, диаметр проводя-
щих пучков в листовых пластинках, толщина аэ-
ренхимы в первичной коре стебля розеточного
побега и главного корня. Более варьирующими
параметрами (CV > 20%) оказались толщина во-
дозапасающей паренхимы, объем клеток пали-
садного мезофилла, водозапасающей паренхимы,
колленхимы.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Таким образом, проведенное исследование вы-
явило различия морфологических и анатомических
показателей растений P. maritima в разных биото-
пах, которые можно рассматривать как адаптивную
реакцию вида для сохранения устойчивости попу-
ляций и доминирующего положения в раститель-
ных сообществах приморских биотопов в услови-
ях нестабильности литорали Белого моря.

Работа выполнена при поддержке проекта
Госзадания Министерства науки и высшего обра-
зования РФ (тема № 0752-2020-0007).
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Morphological and Anatomical Features of Plantago maritima L. As an Adaptive 
Reaction to the Conditions of Coastal Biotopes

A. V. Sonina1, #, T. Yu. Dyachkova1, and K. V. Morozova1

1 Petrozavodsk State University, pr. Lenina, 33, Petrozavodsk, 185910 Russia
#e-mail: angella_sonina@mail.ru

The morphological and anatomical parameters of the vegetative and generative organs of plants Plantago ma-
ritima L. were studied in different biotopes of the littoral zone on the coast of the White Sea in the vicinity of
the village Rastnavolok (Belomorsky district, Republic of Karelia). It has been established that plants have
developed certain adaptations to conditions of the littoral zone: two biomorphs are formed (rosette and upper
rosette with elongated upper internodes) as an adaptation to covering with soil during tides and storms. Within
the littoral zone under different f looding conditions, plants differ in some anatomical features. The thickness
of the water-strage parenchyma correlates directly with the thickness of the leaf, it varies within the littoral
zone depending on the time the plants are f looded with salt water. Well-developed integumentary and me-
chanical tissues of the root and rosette shoots are an adaptive response to the mobility of the soil substrate and
water mass during tidal surges. The development of aerenchyma in underground vegetative organs ensures gas
exchange under f looding conditions. Significant differences of the studied anatomical and morphological pa-
rameters in biotopes of the littoral showed the wide adaptive capabilities of P. maritima, which ensure its dom-
inance in the plant communities of the White Sea coast.

Keywords: Plantago maritima, littoral of the White Sea, shoot morphology, anatomy of vegetative and gener-
ative organs
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