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Аннотация. В статье представлены результаты морфолого-анатомического анализа облигатного галофита при-

морских местообитаний Tripolium pannonicum (Jacq.) Dobrocz с целью оценки его жизненной стратегии в неста-

бильных условиях литорали. Исследование выполнено в пределах модельной трансекты, заложенной от линии 
уреза воды до коренного берега на Поморском берегу западного побережья Белого моря, в окрестностях 

п. Растьнаволок (Беломорский р-н, Республика Карелия) в вегетационные сезоны 2021–2023 гг. На обследованной 

части побережья T. рannonicum встречается разреженно в виде отдельно стоящих вегетативных и генеративных 
особей: вегетативные розетки, генеративные побеги и особи, сформированные генеративными и вегетативными 

побегами. Выявлены различия основных морфологических и анатомических признаков вегетативных органов 

по градиенту произрастания растений от уреза воды до коренного берега. У коренного берега и вегетативные 
и генеративные особи более крупные, чем у линии уреза воды. Анализируемые растения T. рannonicum являются 

многолетними, о чем свидетельствует наличие ортотропного корневища. Для T. рannonicum, произрастающих на 

литорали выявлены адаптивные признаки. К условиям подвижности грунта и погребения в субстрат растения 
адаптированы путем вытягивания первых междоузлий побегов (этиолированные участки побегов), формирующих-

ся из зимующих почек на корневище. У вегетативных однолетних надземных органов и многолетних подземных 

органов хорошо развита аэренхима как адаптация к условиям периодического заливания водой, а во время полного 
прилива к погружению в толщу воды. Хорошо развитая покровная ткань у вегетативных органов и слой кутикулы 

у цветоноса обеспечивают защиту внутренних тканей от абиотических факторов среды в условиях их динамики: 

движение водных масс, изменение освещённости, температуры, солёности и проч. Стабильность популяций 
и экологическая стратегия T. рannonicum как стресс-толеранта (S-стратегия) поддерживается в условиях литорали 

совокупностью выявленных морфолого-анатомических особенностей. 

Ключевые слова: Tripolium pannonicum, литораль, Белое море, морфология побега, анатомия вегетативных 
и генеративных органов, адаптации. 

 
Abstract. The results of a morphological and anatomical study of the obligate halophyte of the coastal habitats Tripoli-

um pannonicum (Jacq.) Dobrocz are presented in order to assess its life strategy in unstable conditions of the littoral. The 
study was carried out on the Pomorsky coast of the western coast of the White Sea, in the vicinity of the Rastnavolok (Be-

lomorsky District, Republic of Karelia) during the vegetation seasons of 2021–2023. Plants were analyzed within a model 

transect laid from the water's edge to formed terrestrial vegetation. T. pannonicum occurs sparsely in the form of free-
standing vegetative and generative individuals: vegetative rosettes, generative shoots and individuals formed by generative 

and vegetative shoots. Differences in the main morphological and anatomical features of vegetative organs along the gradi-

ent of littoral conditions (from the first to the third zone) have been revealed. In the third zone, both vegetative 
and generative individuals are larger than at the first one. The analyzed plants of T. pannonicum are perennial, as evidenced 

by the presence of an orthotropic rhizome. Adaptive features to the conditions of littoral biotopes have been identified. The 

etiolated areas of the shoot are an adaptation to the conditions of soil mobility. The buds, which overwinter on the rhizome 
and are buried under a layer of soil, give rise to young plants that are brought to the surface of the substrate by stretching 

the first internodes. Vegetative annual aboveground organs and perennial underground organs have well-developed 

aerenchyma – adaptation to conditions of flooding with water, and during full tide, immersion in the water column. The 
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well-developed integumentary tissue of vegetative organs and the cuticle layer of the peduncle provide protection of inter-
nal tissue from abiotic environmental factors in conditions of their dynamics: movement of water masses, changes in illu-

mination, temperature, salinity, etc. The stability of coenopopulations and the ecological strategy of T. pannonicum 

as a stress-tolerant (S-strategy) is supported in littoral conditions by a set of identified morpho-anatomical features. 
Keywords: Tripolium pannonicum, littoral, White Sea, morphology of shoot, anatomy of vegetative and generative or-

gans, adaptations. 
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Введение 

Прибрежная зона Белого моря, внутреннего моря Арктического региона, характеризует-

ся нестабильностью условий в силу приливно-отливной динамики, дважды в сутки биотопы 

на литорали заливаются морской водой и дважды осушаются. Многолетние наблюдения 

сообществ галофитов на литорали Белого моря, изучение анатомо-морфологических осо-

бенностей отдельных доминирующих видов позволили провести анализ формирования 

у них различных адаптационных структур и выявить адаптивные стратегии, позволяющие 

поддерживать стабильность ценопопуляций в условиях литорали (Morozova et al., 2014; 

Markovskaia et al., 2021; Gulyaeva, 2022; Sonina et al., 2023).  

Tripolium pannonicum (Jacq.) Dobrocz. (синонимы: Aster pannonicus Jacq., Aster tripoli-

um subsp. pannonicus (Jacq.) Soó) (Asteraceae) – солончаковая астра паннонская, облигат-

ный галофит, занимающий как прибрежные, так и внутренние местообитания с засолён-

ными субстратами в Евразии; входит в состав многих растительных сообществ литораль-

ного галофитного комплекса побережья Белого моря. В настоящее время нет ясного по-

нимания таксономии вида (Boiko, 2011; Korolyuk et al., 2015; Korolyuk, 2022; Karanovic, 

2015; Vasyukov, Saksonov, 2020). Также нет единого представления о биоморфологии это-

го вида (Novikov et al., 2004; Sekretareva, 2004; Maevskii, 2006; Voronkova et al., 2008; 

Goryaev, 2020).  

Интерес представляет вид и со стороны особенностей анатомического строения листо-

вого аппарата у растений в пределах приливно-отливной зоны произрастания (Morozova 

et al., 2014; Gulyaeva, 2022), а также анатомической структуры вегетативных органов 

в условиях местообитаний с засолёнными субстратами по берегам озёр (Knežević et al., 

2008; Geissler et al., 2009; Bercu et al., 2012; Grigore et al., 2014). Известно, что особи отли-

чаются изменчивыми морфологическими признаками в пределах ареала, охватывающего 

обширную территорию от атлантического побережья Европы до Тихого океана, а некото-

рые морфологические признаки (например, гетерокарпия и характер ветвления стебля), 

служат диагностическими для определения близкородственных таксонов (Korolyuk, 2022). 

На побережье Белого моря проведены исследования по изменчивости пыльцы T. pannoni-

cum в пределах литорали (Markovskaia et al., 2013; El’kina, Karpova, 2015; El’kina, Osipova, 

2021), изучены физиологические параметры листа (интенсивность фотосинтеза, устьичная 

проводимость, газообмен и др.) и выявлены приспособления к условиям засоления и к при-

ливно-отливной динамике, а также поглощение растением тяжёлых металлов (Perera et al., 

1997; Kerstiens et al., 2002; Ueda et al., 2003; Ramani, 2004; Ramani et al., 2006; Geissler et al., 

2009; Myrzabayeva et al., 2012; Markovskaia et al., 2015; Duarte et al., 2017; Terebova, Pavlova, 

2021; Gulyaeva, 2022; и др.). Ряд работ посвящены изучению влияния солёности на прорас-

тание семян и рост растений (Uno et al., 1996; Ramani et al., 2006; Tabot, Adams, 2013; Mar-

kovskaia et al., 2024), имеются данные по экспрессии и гибридизации генов в клетках листа 

T. pannonicum в условиях солевого стресса (Uno et al., 1998; Ramani, 2004). 

В последнее время в научных публикациях активно обсуждаются вопросы использова-

ния биомассы солеустойчивого галофита T. pannonicum для определения потенциала произ-

водства биогаза и в качестве сырья для биогазовых установок с целью расширения произ-

водства возобновляемой энергии (Turcios et al., 2016, 2021). В биомассе были обнаружены 

высокие концентрации сырого протеина, что свидетельствует о том, что растения обладают 
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потенциалом для производства зелёного белка (Hullkko et al., 2022). Фитомассу T. рannoni-

cum употребляют в пищу (Ramani, 2004; Bercu et al., 2012). Кроме того, вид является пер-

спективным в качестве корма для животных и для биоремедиации аридных зон (Geissler 

et al., 2009; Myrzabayeva et al., 2012). 

В ходе проведения комплексных исследований состояния, структуры маршевых сооб-

ществ, а также детального изучения доминирующих видов сосудистых растений на литорали 

западного побережья Белого моря в течение почти 15 лет, нами отмечались ситуации, когда 

растения T. рannonicum значительно изменяли свое участие в сообществах от доминирования 

до единичных экземпляров в течение последовательных сезонов. Несмотря на то, что 

T. рannonicum достаточно хорошо изучен с точки зрения морфологии, анатомии, функцио-

нальных показателей, нет общего представления о жизненной стратегии вида в динамиче-

ских условиях литорали приливно-отливных морей. В связи с этим целью настоящего ис-

следования было изучение комплекса морфолого-анатомических показателей T. рannonicum 

для выявления адаптивных признаков к условиям произрастания на литорали Белого моря.  

 

Материал и методы 

Исследование выполнено в вегетационные сезоны 2021–2023 гг. на Поморском берегу 

западного побережья Белого моря, в окрестностях п. Растьнаволок (64°22′81′′ N, 35°93′14′′ 

E) в 12 км на северо-запад от г. Бело-

морск Республики Карелия (рис. 1). 

T. pannonicum – малолетнее или 

многолетнее травянистое растение 

высотой 15–100 см (Novikov et al., 

2004; Sekretareva, 2004; Maevskii, 

2006; Voronkovaet al., 2009; Veselkin 

et al., 2016; Goryaev, 2020). Стебли 

прямостоячие, бороздчатые, полые, 

в верхней части ветвистые. В случае 

многолетних форм формируется орто-

тропное короткое корневище (Flora…, 

1966). Листья продолговато-

яйцевидные или ланцетные, мяси-

стые. Многочисленные корзинки об-

разуют щитковидно-метельчатое со-

цветие. Листочки обёртки двурядные, 

тупые, зелёные с красноватыми вер-

хушками. Краевые цветки ложно-

язычковые, голубые, светло-голубые 

или розовые, женские; срединные – 

трубчатые, жёлтые, обоеполые. Пло-

ды – яйцевидные семянки с хохолком 

(Novikov et al., 2004). 

Плюризональный евразиатский 

вид, распространённый в Арктике, 

в европейской части России, в Запад-

ной и Восточной Сибири, на Дальнем 

Востоке, в Белоруссии, в Украине, 

в Молдавии, на Кавказе, в странах 

Европы, в Северной Америке. T. pan-

nonicum произрастает в засолённых 

местообитаниях, иногда как заносное 

 
 

Рис. 1. Район исcледования. 
 

Fig. 1. Study area. 
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в населённых пунктах и у дорог (Novikov et al., 2004; Sekretareva, 2004). В Карелии селится 

по берегам рек, впадающих в Белое море, и является одним из доминантных видов литора-

ли морского побережья (Gulyaeva, 2022). 

Исследование выполнено в пределах модельной трансекты длиной 500 м и шириной 5 м, 

заложенной от линии уреза воды (нижняя литораль) до коренного берега (супралитораль) 

в период полного отлива. На данном участке побережья протекает небольшой ручей. Эсту-

арная зона ручья шириной 180 м доходит до небольшого мористого каменистого вала, по-

крытого песчано-илистыми отложениями. Центральная часть трансекты – слабо-заиленная 

депрессия, заросшая фрагментарными куртинами приморских растений. Солёность воды не 

превышала 7‰. В пределах трансекты были выделены три зоны, отличающиеся по типу 

субстрата и флористическому составу. В первой зоне – у линии уреза воды в защищённом 

каменной грядой месте встречаются четыре вида растений: Triglochin maritima L., Plantago 

maritima L., T. pannonicum и Glaux maritima L., с преобладанием T. maritima (10 %) и P. mar-

itima (10 %). По мере продвижения от линии уреза воды к береговой линии во второй зоне 

(средняя часть литорали) T. maritima продолжает доминировать в растительном покрове 

с Ruppia maritima L., Carex mackenziei V. Krecz., где фрагментарно присутствует T. pannoni-

cum. В третьей зоне (верхняя литораль, у коренного берега) T. pannonicum входит в сообще-

ство, где доминантами являются T. maritima и Bolboschoenus maritimus (L.) Palla. 

Популяция T. pannonicum занимает нижнюю, среднюю и верхнюю литораль. В пределах 

зон выкопаны модельные растения для проведения морфолого-анатомического анализа. 

Морфологический анализ выполнен на генеративных и вегетативных побегах (выборки 

включают от 3 до 10 значений). У генеративных побегов измеряли высоту растений 

по длине цветоноса, линейные размеры листа в средней части побега, длину этиолирован-

ного участка побега; у вегетативного побега (розетки), представленного брахибластом, из-

меряли высоту по длине листьев, линейные размеры наиболее крупного листа, длину этио-

лированного участка стебля. В выборку входили одиночные вегетативные побеги (розетки), 

генеративные одиночные побеги и все побеги в составе разросшейся особи.  

Для проведения анатомического анализа вегетативных органов в полевых условиях 

проведена их фиксация в 70 % этаноле. В каждой исследуемой зоне у модельных расте-

ний анализировали цветоносы, корневища и придаточные корни в средней части корне-

вища. На временных препаратах поперечных срезов, сделанных от руки лезвием безопас-

ной бритвы, измеряли параметры анатомических структур при помощи светового микро-

скопа МИКМЕД–6 (ЛОМО, Россия) с использованием окуляр-микрометра WF10X/22 мм 

при увеличении объектива 4×, 10×, 40×. У цветоносов и у подземных органов измеряли 

толщину покровной ткани, первичной коры, центрального цилиндра, диаметр сердцеви-

ны, в первичной коре отмечали толщину аэренхимы; у цветоносов также измеряли тол-

щину перициклической склеренхимы, у придаточных корней – их диаметр. Для выявле-

ния механических тканей срезы окрашивали флороглюцином и 10 % раствором HCl 

(Furst, 1979). Измерения анатомических параметров вегетативных органов в каждом био-

топе проводили в 30-кратной повторности. Оценку варьирования анатомических парамет-

ров органов растений выполняли с помощью коэффициента вариации (СV). Уровни варь-

ирования приняты по Г. Н. Зайцеву (Zaitsev, 1991): CV > 20 % – высокий, CV – 1–20 % – 

средний, CV < 10 % – низкий.  

Статистическая обработка данных выполнена с использованием программ MS Exel’2010, 

Statistica 6.0. и Past. Поскольку совокупность данных морфологического анализа не соответ-

ствует нормальному распределению (критерий Шапиро-Уилка), использовали непарамет-

рический дисперсионный анализ (H-критерий Краскела-Уоллиса). Данные анатомического 

анализа имеют нормальное распределение, достоверность различий анатомических пара-

метров растений из разных биотопов выполнены с помощью t-критерия Стьюдента. В таб-

лице приведены средние значения и ошибка средней величины признака. Фотографии вы-

полнены авторами статьи.  
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Результаты исследования 

Морфологический анализ. Растения T. pannonicum в пределах литорали отмечены 

в трёх возрастных состояниях: молодые розеточные растения (рис. 2, А), одиночные генера-

тивные побеги (рис. 2, Б) и сформированная взрослая особь, представленная генеративными 

и вегетативными побегами (рис. 2, В). 

 

                                          
                 A                                                    Б                                                      В 

 

Рис. 2. Модельные растения T. pannonicum: А – молодое розеточное растение, Б – генеративный побег,  

В – особь, сформированная генеративным и вегетативными побегами. 
 

Fig. 2. Model plants of T. pannonicum: A – young rosette plant, Б – generative shoot,  
В – individual formed by generative and vegetative shoots. 

 

В основании побега у большинства особей отмечено наличие этиолированного безлист-

ного участка (рис. 3).  
 

                 
 

Рис. 3. Особи T. pannonicum с этиолированными участками побегов. 
 

Fig. 3. T. pannonicum specimens with etiolated shoot sites. 
 

По градиенту изменения условий произрастания (от уреза воды в направлении к корен-

ному берегу) у T. pannonicum отмечено увеличение высоты генеративных и вегетативных 

побегов (рис. 4). 
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Высота генеративных побегов увеличивается от 1 зоны к 3 (рис. 4, А), одиночные вегетатив-

ные побеги в условиях 1 и 2 зон литорали по высоте остаются одинаковыми (рис. 4, Б). И генера-

тивные (Hc = 6,88, р = 0,03) и вегетативные (Нс = 11,77, р = 0,003) побеги значимо выше в 3 зоне.  
 

        
                                          А                                                                            Б 

 

Рис. 4. Высота генеративных (А) и вегетативных (Б) побегов T. pannonicum в разных зонах литорали:  

значимо различающиеся показатели обозначены разными буквами (на других рисунках – так же), р < 0,05. 
 

Fig. 4. The height of generative (A) and vegetative (Б) shoots of T. pannonicum in different zones of the littoral: 
significantly different indicators are marked by different letters (in other figures as well), p < 0,05. 

 

Таким образом, можно отметить, что в 3 зоне (у коренного берега) формируются более 

мощные растения, вегетативные, и генеративные побеги почти в два раза выше, чем в 1 зоне 

(у уреза воды).  

Длина и ширина листьев у генеративных и вегетативных особей по градиенту заливания 

(от уреза воды к коренному берегу) в общих чертах имеют сходный характер изменчивости. 

Не выявлено различий по ширине листьев у генеративных побегов на всей литорали 

(рис. 6, А) и по длине листьев в пределах 1 и 2 зон литорали как на генеративных 

(рис. 5, А), так и на вегетативных (рис. 5, Б) побегах.  
 

    
                                         А                                                                          Б 

 

Рис. 5. Длина листа генеративных (А) и вегетативных (Б) побегов T. pannonicum в разных зонах литорали. 
 

Fig. 5. Leaf length of generative (A) and vegetative (B) shoots of T. pannonicum in different zones of the littoral. 
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На вегетативных побегах (одиночные розеточные формы) листья значимо больше 

и по длине (Нс = 11,63, р = 0,003) (рис. 5Б), и по ширине (Нс = 7,02, р = 0,03) (рис. 6, Б) 

у коренного берега в отличие от биотопов у уреза воды. При этом листья у одиночных розе-

точных форм почти в два раза длиннее, чем у генеративных растений во всех зонах (рис. 5).  

 

    
                                         А                                                                              Б 

 

Рис. 6. Ширина листа генеративных (А) и вегетативных (Б) побегов T. pannonicum в разных зонах литорали. 
 

Fig. 6. Leaf width of generative (A) and vegetative (B) shoots of T. pannonicum in different zones of the littoral. 

 

Наличие этиолированного участка стебля выявлено у вегетативных и генеративных по-

бегов в 1 и 2 зонах и только у генеративных в 3 зоне. Этот фрагмент побега сформирован 

первыми безлистными междоузлиями побега, несущими придаточные корни. В централь-

ной части литорали (во 2 зоне) длина этого участка на побегах разных возрастных состоя-

ний значимо больше (для генеративных Нс = 6,5, р = 0,04, для вегетативных особей 

Нс = 11,8, р = 0,0006) (рис. 7). 

 

   
                                         А                                                                               Б 

 

Рис. 7. Длина этиолированной части генеративного (А) и вегетативного (Б) побега T. pannonicum  

в разных зонах литорали. 
 

Fig. 7. The length of the etiolated part of the generative (A) and vegetative (B) shoots of T. pannonicum  

in different zones of the littoral. 



11 

Анатомический анализ. Цвето-

нос покрыт кутикулой, имеет вто-

ричное анатомическое строение (рис. 

8). В первичной коре формируется 1–

3 слоя хлоренхимы, хорошо развитая 

аэренхима и однослойная эндодерма. 

Перициклическая склеренхима рас-

положена кнаружи от проводящих 

открытых коллатеральных пучков. 

Межпучковый камбий хорошо выра-

жен и образует сплошное кольцо 

с проводящими пучками. Флоэма 

развита слабо и в ксилеме имеется 

либриформ, что отмечают и другие 

исследователи (Bercu et al., 2012; 

Grigore et al., 2014). В центральной 

части цветоноса паренхима сердце-

вины разрушается, образуя полость. 

У растений в 1 зоне отмечена 

наибольшая толщина эпидермы и 

аэренхимы в первичной коре цветоноса 

(табл.), тогда как в 2 и 3 зонах значение 

этих параметров в 1,5 и 2,0 раза ниже 

и варьирует в диапазоне 17–22 %. 

Достоверных различий в толщине других тканей и в диаметре сердцевины цветоноса 

у растений в исследуемых зонах не выявлено. 

 
Таблица  

Параметры анатомической структуры вегетативных органов T. pannonicum в разных условиях произрастания 
 

Table 
Parameters of the anatomical structure of T. pannonicum vegetative organs in different growing conditions 

 

Параметры 1 зона 2 зона 3 зона 

Цветонос 

Толщина эпидермы, мкм 6,4±0,2a 4,2±0,1b 3,1±0,1c 

CV, % 17 21 22 
Толщина аэренхимы, мкм 81,7±1,6a 59,4±1,4b 44,8±0,7c 

CV, % 11 13 9 

Корневище 

Толщина перидермы, мкм 14,8±0,3a 12,1±0,3b 9,8±0,2c 
CV, % 12 15 12 

Толщина аэренхимы, мкм 182,0±3,7a 155,5±1,6b 141,5±1,6c 

CV, % 11 5 6 

Придаточные корни текущего года вегетации 

Диаметр, мкм 124,4±1,5a 111,6±1,0b 102,3±1,2c 

CV, % 7 5 6 

Толщина эпиблемы, мкм 1,5±0,02a 1,4±0,03ba 1,1±0,03c 
CV, % 10 13 14 

Толщина аэренхимы, мкм 44,1±0,4a 35,3±1,0b 28,2±0,6c 

CV, % 5 16 12 
 

Примечание. Сравниваем параметры анатомической структуры вегетативных органов у растений в разных зо-

нах в строках, значения с разными буквами значимо различаются при р ≤ 0,05. 

 

Корневище характеризуется вторичным анатомическим строением. В первичной коре 

хорошо развита аэренхима (рис. 9), которая у части модельных растений в 1 и во 2 зонах 

 
 

Рис. 8. Фрагмент поперечного среза цветоноса T. pannonicum 

в зоне 1 (увеличение 4×): эп – эпидерма, пк – первичная кора,  

хл – хлоренхима, эн – эндодерма, ск – склеренхима, фл – флоэ-
ма, кс – ксилема, л – либриформ, кб – камбий, ср – сердцевина. 

 

Fig. 8. Fragment of a cross–section of the peduncle of T. pannoni-

cum in zone 1 (magnification 4×): eп – epidermis, пк – primary 
cortex, хл – chlorenchyme, эн – endoderm, ск – sclerenchyme,     

фл – phloem, кс – xylem, л – libriform, кб – cambium, ср – core. 
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образуется и в сердцевине. Проводящая си-

стема представлена отдельными открытыми 

коллатеральными сосудистыми пучками, рас-

положенными по кругу среди клеток парен-

химы центрального цилиндра. У растений 

в 1 зоне выявлена значительная толщина пе-

ридермы и аэренхимы при сравнении со 2 и 3 

зонами (табл.). Значение коэффициента вари-

ации толщины покровной ткани у растений 

вдоль трансекты изменяется в небольшом 

диапазоне (12–15 %). Варьирование толщины 

аэренхимы снижается от уреза воды (1 зона 

CV = 11 %) в направлении к коренному берегу 

(2 зона CV = 5 %, 3 зона CV = 6 %). Досто-

верных различий в толщине других тканей 

и в диаметре сердцевины корневища у T. pan-

nonicum в данных зонах не установлено. 

Придаточные корни растений текущего 

года вегетации имеют первичное анатомиче-

ское строение (рис. 10, А). В первичной коре, 

так же как у цветоноса и у корневища, образу-

ется аэренхима. В 1 зоне у T. pannonicum кор-

ни более крупные по диаметру и толщине 

аэренхимы (табл.). Во 2 и 3 зонах эти пара-

метры значимо ниже, особенно у растений 

в 3 зоне. Величина толщины эпиблемы у кор-

ней растений в 1 и 2 зонах не отличается, а в 3 зоне почти в 1,5 раза меньше.  

 

                     
                                      А                                                                              Б 

 

Рис. 10. Поперечный срез придаточного корня T. pannonicum первичного (А) и вторичного (Б) строения в зоне 1 
(увеличение 10×): эп – эпиблема, пр – перидерма, пк – первичная кора, экд – экзодерма первичной коры, 

энд – эндодерма первичной коры, кс – ксилема радиального проводящего пучка, вкс – вторичная ксилема, 

фл – флоэма радиального проводящего пучка, пвфл – первичная и вторичная флоэма, кб – камбий, сл – сердцевинный луч. 
 

Fig. 10. Cross section of the adventitious root of T. pannonicum of primary (A) and secondary (B) structure in the first zone 

(10× magnification): эп – epiblem, пр – periderm, пк – primary cortex, экд – exoderm of primary cortex,  
энд – endoderm of primary cortex, кс – xylem of radial conductive beam, вкс – secondary xylem,  

фл – phloem of the radial conductive beam, пвфл – primary and secondary phloem, кб – cambium, сл – core beam. 

 
 

Рис. 9. Поперечный срез корневища T. pannonicum 
в зоне 1 (увеличение 4×): пр – перидерма, пк – пер-

вичная кора, эд – эндодерма первичной коры,  

пп – проводящий пучок, ср – сердцевина. 
 

Fig. 9. Cross section of the T. pannonicum rhizome  

in the first zone (4× magnification): пр – periderm,  

пк – primary bark, эд – endoderm of primary bark,  
пп – conductive bundle, ср – core. 



13 

Диаметр корней и толщина покровной ткани у T. pannonicum в исследуемых зонах варь-

ируют в узком диапазоне (CV 5–7 % и 10–14 % соответственно). Толщина аэренхимы у рас-

тений во 2 (CV = 16 %) и 3 (CV = 12 %) зонах более вариабельна по сравнению с 1 зоной 

(CV = 5 %).  

Аналогичные изменения диаметра, толщины перидермы и аэренхимы установлены 

у многолетних придаточных корней, имеющих вторичное анатомическое строение 

(рис. 10Б). При вторичной структуре корней элементы ксилемы в центральном цилиндре 

разделены сердцевинными лучами. Толщина других тканей придаточных корней как пер-

вичного, так и вторичного анатомического строения у растений достоверно не отличается. 

 

Обсуждение 

T. pannonicum на литорали Белого моря встречается в трёх возрастных состояниях. 

Наличие корневища свидетельствует о формировании биоморфы многолетнего травянисто-

го растения в данных условиях произрастания. В пределах модельной трансекты не была 

обнаружена биоморфа однолетника, которую часто указывают при описании T. pannonicum 

в некоторых научных и справочных публикациях (Novikov et al., 2004; Sekretareva, 2004; 

Maevskii, 2005; Goryaev, 2020; Plantarium…, 2024). В динамичных условиях произрастания 

формирование биоморфы многолетнего или двулетнего растения увеличивает продолжи-

тельность жизненного цикла, что отмечают и у тундровых растений арктических регионов 

в качестве адаптации к экстремальным условиям среды (Vasilevskaia, 2010). Увеличение 

продолжительности жизненного цикла можно рассматривать как обеспечение стабильности 

популяций данного вида.  

Характерной особенностью морфологии вегетативных органов у некоторых особей в преде-

лах литорали является наличие этиолированной части побега с придаточными корнями. Вероят-

но, такое строение побега сформировалось как адаптивная реакция в условиях засыпания расте-

ний грунтом во время приливов и отливов, которая обеспечивает более прочное их закрепление 

в грунте и поднятие фотосинтезирующих органов на поверхность. Такая же морфологическая 

особенность (формирование этиолированного участка побега) отмечена и у другого вида-

галофита – Plantago maritima, доминирующего на литорали (Sonina et al., 2023). 

Полученные данные по анатомическому строению вегетативных органов T. pannonicum 

в целом согласуются с литературными (Bercu et al., 2012; Grigore et al., 2014). Механическая 

ткань – склеренхима слабо развита в цветоносах, в условиях приливно-отливной динамики 

растения закрепляются в подвижном грунте главным образом за счёт многочисленных длин-

ных придаточных корней, образующихся на этиолированных участках надземных побегов 

и на корневище. В ксилеме проводящих пучков цветоноса отмечен либриформ. Наличие его 

волокон в вегетативных органах галофитов рассматривается, как результат последовательной 

активности камбия, вызванной высоким засолением субстрата (Grigore et al., 2014).  

Несмотря на то, что по морфологическим параметрам и вегетативные, и генеративные 

особи у коренного берега (в 3 зоне) отличаются большими размерами, чем в средней (2 зо-

на) и нижней (1 зона) частях литорали, в анатомическом строении проявляется обратная 

тенденция. Анализируемые вегетативные органы T. pannonicum значимо больше по тол-

щине, в основном за счёт хорошо развитой аэренхимы, в 1 зоне (у линии уреза воды), 

где растения оказываются под водой наиболее продолжительное время, чем во 2 и 3 зонах 

литорали. У приморских видов аэренхима развивается в надземных и подземных вегетатив-

ных органах в связи с недостаточной аэрацией грунта и является основным механизмом 

предотвращения аноксии у растений в периоды затопления, так как она позволяет запасать 

и усиливать движение газов внутри растения (Tabot, Adams, 2013; Gulyaeva, 2022).  

Также у растений в 1 зоне более развита покровная ткань: клетки эпидермы цветоноса 

и толщина перидермы корневища значимо больше, чем у растений 2 и 3 зоны. Увеличение 

толщины покровной ткани в условиях приливно-отливной динамики, возможно, обеспечи-

вает защиту внутренних тканей органов при резком изменении водного режима. В целом, 
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анатомические структуры довольно стабильны, так как характеризуются слабым или сред-

ним уровнем варьирования (по значениям CV) (табл.).  

Аналогичная закономерность (увеличение морфологических показателей по сравнению 

с анатомическими) у растений в зоне супралиторали (3 зона) установлена и для Plantago 

maritima (Sonina et al., 2023). В проведенных ранее исследованиях ассимилирующих орга-

нов у T. pannonicum и P. maritima, показано, что у коренного берега увеличение размеров 

листьев и уменьшение их толщины обусловлено увеличением количества клеток основной 

ткани листа – мезофилла, при уменьшении их объёма (Morozova et al. 2014; Sonina et al., 

2023). Вероятно, аналогичная причина, то есть увеличение числа клеток неспециализиро-

ванной ткани – основной паренхимы обеспечивает увеличение высоты побега T. pannoni-

cum вдоль модельной трансекты от нижней литорали к супралиторали. При этом толщина 

органов побега вдоль трансекты в этом же направлении уменьшается за счёт уменьшения 

толщины специализированной ткани – аэренхимы, что закономерно с ослаблением действия 

приливно-отливной динамики от линии уреза воды до супралиторали. 
 

Заключение 

В условиях литорали на обследованной части побережья Белого моря T. рannonicum 

встречается разреженно в виде отдельно стоящих вегетативных и генеративных особей. Ко-

роткое ортотропное корневище характеризует растение, как многолетнее (Flora…, 1966; 

Maevskii, 2006; и др.). Наличие этиолированных участков побега мы рассматриваем как при-

способление растений к условиям подвижности грунта, так как это отмечено на участках ли-

торали, где грунт песчано-илистый или мелкогалечный. Почки, которые зимуют на корневи-

ще и погребены под слоем грунта, дают начало молодым растениям, за счёт вытягивания пер-

вых междоузлий они выносятся на поверхность субстрата. У вегетативных однолетних 

надземных органов и многолетних подземных органов хорошо развита аэренхима, что гово-

рит об адаптации к условиям заливания водой, а во время полного прилива погружения 

в толщу воды (столб воды над растениями во время полного прилива может составлять 0,5 м). 

Хорошо развитая покровная ткань у вегетативных органов и слой кутикулы у цветоноса обес-

печивают защиту внутренних тканей от абиотических факторов среды в условиях их динами-

ки: движение водных масс, изменение освещённости, температуры, солёности и пр.  

Таким образом, стабильность ценопопуляций и экологическая стратегия T. рannonicum 

как стресс-толеранта (S-стратегия) поддерживается в условиях литорали совокупностью 

выявленных морфолого-анатомических особенностей. 
 

Авторы выражают благодарность В. В. Горбачу за помощь в статистической обра-

ботке данных и М. А. Шредерс за подготовку карты района исследования. 
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