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CHANGES OF LEAF MESOSTRUCTURE OF STEPPE PLANTS ALONG THE GEOGRAPHICAL 
TRANSECT IN WESTERN TRANSBAIKALIA

Статья посвящена результатам изучения структурно-функциональной адаптации фотосинтетиче-
ского аппарата степных растений к условиям аридного стресса в Западном Забайкалье и Монголии. 
Проведен анализ 69 видов растений из разных типов степных сообществ вдоль широтно-зональной 
трансекты, находящейся в пределах 55°38′–44°00′ с. ш., включающей реликтовые участки луговой сте-
пи в лесной зоне (г. Северобайкальск), настоящей степи (оз. Сульфат) и опустыненной степи (п. Бул-
ган, Монголия). Изучены морфо-функциональные показатели листьев (толщина и плотность листа) 
и количественные показатели фотосинтетических тканей (размеры и количество фотосинтетических 
клеток и хлоропластов). Показано, что толщина листа имела максимальные значения в южном участке 
широтного профиля – в районе опустыненной степи. Плотность листа не различалась. Не обнаружено 
достоверных изменений количества фотосинтетических клеток, однако число хлоропластов и их об-
щая ассимиляционная поверхность на единицу площади листа увеличивались с севера на юг. Показа-
но, что адаптация фотосинтетической функции к аридному стрессу в Западном Забайкалье происходит 
на уровне пластидного аппарата и интегральных параметров хлоропластов.

Аридный стресс – комплексный климатический фактор, характеризующийся высокими значениями 
среднегодовой температуры и пониженным количеством осадков, который способствует формированию у 
растений ряда структурно-функциональных адаптаций. Исследование изменений листовых параметров по-
зволяет проследить процесс приспособления фотосинтетического аппарата растений к изменению клима-
та (Пьянков, Мокроносов, 1993; Воронин и др., 2003). Одним из основополагающих механизмов адаптации 
растений к аридному стрессу является изменение мезоструктуры листа, а именно строения и функции фо-
тосинтетических тканей и клеток (Мокроносов, 1981). Исследования степных ксерофитов показали, что для 
них характерно формирование мелких листьев с повышенной плотностью и большой долей механических 
тканей (Горышина, 1989; Зверева, 2000; Ivanov et al., 2004), большого количества мелких клеток и хлоропла-
стов на единицу площади листа (Зверева, 1986; Ivanov et al., 2004). Такие характеристики, как плотность ли-
ста, его толщина, доля фотосинтетических и гетеротрофных тканей листа, у степных и пустынных растений 
были изучены вдоль широтного профиля Забайкалья и Монголии (Воронин и др., 2003). Показано, что при 
усилении аридного стресса, происходит увеличение толщины и плотности листа при снижении доли фото-
синтетических тканей в листе, но подробный анализ структурных характеристик ассимиляционной ткани 
не проводился. 

Нами было проведено исследование мезоструктуры фотосинтетического аппарата листьев 69 видов 
степных растений вдоль градиента аридности в Западном Забайкалье и Монголии. Профиль включал в себя 
следующие пункты: 

Г. Северобайкальск (55°39′ с. ш., 109°22′ в. д., реликтовые участки луговой степи в лесной зоне), 19 
видов: Agropyron cristatum (L.) Beauv., Allium anisopodium Ledeb., Allium schoenoprasum L., Artemisia frigida 
Willd., Astragalus versicolor Pall., Calamagrostis lapponica (Wahlenb.) C. Hartm., Carex pediformis C.A. Mey, 
Chamaerhodos erecta (L.) Bunge., Eremogone meyeri (Fenzl) Ikonn., Festuca albifolia Reverd., Galium rutheni-
cum Willd., Iris humilis Georgi., Lilium pumilum Delile, Lilium bulbiferum L., Phlojodicarpus sibiricus (Stephan 
ex Spreng.) Koso-Pol., Phlomis tuberosa L., Ptilotrichum tenuifolium (Stephan ex Willd.) C.A. Mey., Scorzonera 
radiata Fisch. ex Ledeb., Thalictrum foetidum L. 

Ст. Сульфат (51°21′ с. ш., 106°34′ в. д., петрофитный вариант злаково-разнотравной настоящей сте-
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пи), 31 вид: Achnatherum splendens Nevski, Agropyron cristatum (L.) Beauv., Allium bidentatum Fisch. ex Prokh., 
Allium tenuissimum L., Amblynotus rupestris (Pall. ex Georgi) Popov ex Serg., Artemisia frigida Willd., Artemisia 
scoparia Waldst. et Kit., Atraphaxis pungens (M. Bieb.) Jaub. & Spach, Chamaerhodos erecta (L.) Bunge., Convol-
vulus ammanii Desr., Convolvulus fischerianus Petrov., Cymbaria daurica L., Dianthus versicolor Fisch. et Link., 
Dontostemon integrifolius (L.) C.A. Mey., Dracocephalum fruticulosum Steph., Erysimum flavum (Georgi) Bobrov, 
Filifolium sibiricum Kitam., Goniolimon speciosum (L.) Boiss., Heteropappus altaicus (Willd.) Novopokr., Ixeridi-
um graminifolium (Ledeb.) Tzvelev, Neopallasia pectinata (Pall.) Poljakov, Oxytropis oxyphylla (Pall.) DC., Pan-
zerina lanata (L.) Sojak, Potentilla bifurca L., Potentilla nudicaulis Willd. ex Schlecht., Ptilotrichum tenuifolium 
(Stephan ex Willd.) C.A. Mey., Saussurea salicifolia  (L.) DC., Scutellaria scordiifolia Fisch. ex Schrank, Sibbaldi-
anthe adpressa (Bunge) Juz., Silene repens Patrin., Veronica incana L.

Пос. Булган, Монголия (44°00′ с. ш., 103°33′ в. д., петрофитный вариант пустынной дерновинно-зла-
ково-полукустарничковой степи), 19 видов: Agriophyllum pungens (J. Vahl) Link, Ajania fruticulosa (Ledeb.) 
Po ljakov, Artemisia frigida Willd., Neopallasia pectinata (Pall.) Poljakov, Artemisia scoparia Waldst. et Kit., As-
paragus gobicus Ivanova ex Grub., Astragalus monophyllus Bunge, Chesneya mongolica Maxim., Convolvulus 
ammanii Desr., Dontostemon integrifolius (L.) C.A. Mey., Euphorbia humifusa Willd., Eurotia ceratoides (L.) C.A. 
Mey., Lagochilus ilicifolius Bge., Oxytropis aciphylla Ledeb., Peganum nigellastrum Bge., Ptilotrichum canescens 
С.А. Mey., Scorzonera divaricata Turcz., Scorzonera pseudodivaricata Lipsch., Stipa glareosa P. Smirn.

Рис. Изменение параметров мезоструктуры вдоль градиента аридности в Забайкалье и Монголии (1 – г. Севе-
робайкальск, 2 – ст. Сульфат, 3 – пос. Булган)
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Изученные растения относились к доминантным и наиболее характерным видам сообществ. Были 
изучены преимущественно многолетние травы, относящиеся к ксерофитам, мезоксерофитам и ксеромезо-
фитам. Параметры мезоструктуры определяли согласно методикам (Мокроносов, 1981; Иванова, Пьянков, 2002). 
Для исследования брали полностью сформированные листья среднего яруса растений в фазе бутонизаци-
и-цветения. Были определены анатомо-морфологические характеристики листа: площадь, толщина и плот-
ность листа (УППЛ), размеры и количество клеток мезофилла и хлоропластов, а также интегральные пока-
затели мезофилла листа – индекс мембран клеток (ИМК, общая поверхность клеток мезофилла в расчете на 
единицу площади листа, см2/см2) и хлоропластов (ИМХ, общая поверхность хлоропластов в расчете на еди-
ницу площади листа, см2/см2). Определение размеров клеток и хлоропластов проводили с помощью автома-
тизированного анализатора изображений Simagis Mesoplant (ООО «СИАМС», Россия).

На рисунке показано частотное распределение изученных видов по параметрам мезоструктуры ли-
ста: представлены медиана, 50%-ный модальный класс и пределы размаха значений без статистических вы-
летов. Выявлено, что вдоль изученного профиля, в направлении от лесостепи к опустыненной степи, увели-
чивалась толщина листа. Плотность листа не различалась. Размеры клеток мезофилла были максимальны-
ми в северном участке градиента: в среднем около 28 тыс. мкм3 – и уменьшались до 10–12 тыс. мкм3 на юге. 

Не обнаружено достоверных изменений количества фотосинтетических клеток вдоль широтного 
градиента. Наиболее существенные изменения происходили в параметрах хлоропластов: в южной точке 
градиента их число было вдвое выше по сравнению с северными, и отношение общей поверхности пластид 
к поверхности листа также увеличивалась в южном направлении от 10 до 20 см2/см2. Ранее, в исследованиях 
мезоструктуры степных растений вдоль широтной трансекты в Поволжье (Иванова и др., 2010), было пока-
зано, что в опустыненной степи по сравнению с лесостепью происходит увеличение толщины и плотности 
листьев. Число клеток и размеры клеток при этом не изменялись, но отмечено увеличение интегральных 
параметров мезофилла, выраженных индексами ИМК и ИМХ, с увеличением аридности климата. Это под-
тверждает полученные нами результаты в данной работе, что изменение внешних листовых параметров при 
адаптации степных растений к увеличению аридного стресса сопровождается структурно-функциональной 
перестройкой фотосинтетического аппарата, направленной прежде всего на увеличение внутрилистовой ас-
симиляционной поверхности и фотосинтетического потенциала единицы площади листа.

Работа поддержана РФФИ №11-04-00435-а.
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SUMMARY

Results of studies on structural and functional characteristics of photosynthetic apparatus in steppe plants 
with regard to the arid stress adaptation are presented. 69 species from different types of steppe communities, 
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located along latitudinal gradient in Transbaikalia and Mongolia between 55°38′ N and 44°00′ E were exam-
ined. The meadow steppe in a relic sites within the forest zone (vicinity of town Severobaikalsk, Russia), the 
typical steppe (surroundings of the lake Sulfat, Russia), and desert steppe (village Bulgan, Mongolia) have 
been studied. The morphological and functional leaf traits (leaf thickness and leaf density) as well as quanti-
tative parameters of photosynthetic tissues (number and dimensions of photosynthetic cells and chloroplasts) 
have been investigated. It was shown that leaf thickness had the largest values in the southern part of latitu-
dinal profile - in desert steppe. At the same time, no valuable differences between densities of leaves were 
revealed. We did not reveal reliable variances in the number of photosynthetic cells. However the number of 
chloroplasts and their total assimilation surface to the leaf total surface increases from the north to the south. 
It is shown that adaptation of photosynthetic function to an arid stress in the Western Transbaikalia occurs at 
the level of plastid apparatus and integral parameters of chloroplasts.
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