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Аннотация. В статье рассматривается проблема номенклатуры и классификации фитолитов. На примере 
злаков подсемейства Pooideae юга Западной Сибири обосновано разделение морфотипа «crenate» (ICPN 2.0) 
на две формы: полилопастную и волнистую. Анализ литературных данных подтверждает неоднородность 
этого морфотипа и различные трактовки его вариаций. К первой форме были отнесены высокие в боковой 
проекции фитолиты с отчетливыми лопастями, ко второй группе – уплощенные формы с волнистым краем. 
В статье рассмотрено формирование этих двух морфотипов у 52 видов злаков, относящихся к 25 родам. Ос-
новное содержание исследования составляет анализ встречаемости форм в различных трибах и подтрибах 
Pooideae согласно современным сведениям о филогении злаков. На примере трех родов рассмотрены разли-
чия в формировании этих морфотипов на секционном и подродовом уровнях. В ходе детального анализа 
выявлено, что волнистые пластинки наиболее характерны для подтрибы Aveninae (Poeae), полилопастные ча-
стицы – для подтрибы Agrostidinae (Poeae) и трибы Meliceae. По некоторым таксонам, например, трибе Stipeae, 
получены неоднозначные данные, не согласующиеся с информацией по другим территориям, что указыва-
ет на необходимость дальнейших исследований обозначенной проблемы. При анализе встречаемости форм 
на внутриродовом уровне установлено, что в родах Poa и Festuca прослеживаются различия между отдель-
ными подродами и секциями, а для рода Calamagrostis такие отличия отсутствуют. Полученные результаты 
указывают на перспективность привлечения к классификации фитолитов филогенетической информации 
и необходимость более полного изучения крупных родов злаков на предмет фитолитного состава (Festuca, 
Calamagrostis, Poa, Stipa и др.).
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Summary. The article deals with the problem of nomenclature and classification of phytoliths. The division of the 
“crenate” morphotype (ICPN 2.0) into two forms – polylobate and wavy – is substantiated using Pooideae grasses 
from the south of Western Siberia. An analysis of the literature data confirms the heterogeneity of this morphotype 
and various interpretations of its variations. The polylobate group includes phytoliths high in lateral projection with 
distinct lobes, and the wavy group includes flattened forms with a wavy edge. The article details the formation of 
these two morphotypes in 52 grass species belonging to 25 genera. The main content of the study is an analysis of the 
occurrence of forms in various tribes and subtribes according to modern information on the phylogeny of cereals. 
The differences in the formation of these morphotypes at the sectional and subgeneric levels are considered using 
as examples three genera. The detailed analysis shows that wavy plates are most typical for the subtribe Aveninae 
(Poeae), polylobed particles are typical for the subtribe Agrostidinae (Poeae) and the tribe Meliceae. For some taxa, 
for example, the tribe Stipeae, ambiguous data have been obtained that are inconsistent with information from other 
territories, which indicates the need for further research on this problem. The analysis of occurrence of forms at the 
intrageneric level shows that in the genera Poa and Festuca there are differences between individual subgenera and 
sections, while for the genus Calamagrostis there are no such differences. The results obtained point to the prospect 
of using phylogenetic information in the classification of phytoliths and the need for a more complete study of large 
genera of grasses in terms of phytolith composition (Festuca, Calamagrostis, Poa, Stipa, etc.). 

Введение

Растения обладают способностью аккумули-
ровать кремний из почвы и накапливать его (Iler, 
1979; Matychenkov, 2008). Одной из форм окрем-
нения тканей растений является внутриклеточ-
ное окремнение, при котором живое вещество 
постепенно замещается кремниевым опалом, 
формируя фитолит. В итоге форма получившей-
ся частицы полностью или частично повторяет 
форму вмещавшей ее клетки (Kiseleva, 2006). 

Наиболее важными и изученными являют-
ся фитолиты коротких клеток эпидермы зла-
ков. Они широко используются в палеоэколо-
гических исследованиях (Blinnikov et al., 2001; 
Golyeva, 2001; Cordova et al., 2011; Strömberg et al., 
2018; Ryabogina et al., 2021); на основе пропорций 
различных морфотипов рассчитываются пале-
оклиматические индексы (Bremond et al., 2005, 
2008), реконструируются условия обитания, ди-
ета и быт древнего человека (Verdin et al., 2001; 
Wang et al., 2016; Zhang et al., 2016; Khokhlova et 
al., 2018). Также актуальным является изучение 

филогенетической приуроченности морфоти-
пов фитолитов. Авторы пытаются не только 
проанализировать специфичность фитолитов 
в отдельных группах, но и выявить их диагно-
стическую ценность. Так, например, уже первая 
классификация П. Твисса была основана на су-
ществовавшем на тот момент делении злаков на 
подсемейства (Twiss et al., 1969), что послужи-
ло основой дальнейшего изучения фитолитов в 
контексте таксономии. Наиболее продвинулись 
исследования в области применения фитоли-
тов для разграничения видов внутри рода или 
близких родов (Ball et al., 1996; Krishnan, Samson, 
2000; Yost, Blinnikov, 2011; Jattisha, Sabu, 2012, 
2015). Встречаются исследования, в которых 
указана диагностическая значимость на уровне 
триб (Lu, Liu, 2003a; Shakoor et al., 2014). Сопо-
ставления фитолитного состава с филогенией 
злаков указывает на наличие форм, характерных 
на разных таксономических уровнях (Bobrov et 
al., 2001; Rudall et al., 2014; Hoskova et al., 2021).

Одними из морфотипов злаков являются по-
лилопастные частицы и волнистые пластинки. 
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В первых классификациях кремниевых форм 
отмечалась принадлежность полилопастных 
форм – «complex dambell» – видам подсемейства 
Panicoideae A. Braun, а волнистых пластинок – 
«Oblong, sinuous» – подсемейству Pooideae (Twiss 
et al., 1969; Twiss, 2001). В дальнейшем формы, 
имеющие полилопастные края, отмечались и у 
видов подсемейства Pooideae (Golyeva, 2001; Lu, 
Liu, 2003b). В первой международной номенкла-
туре фитолитов (Madella et al., 2005) отмечается, 
что название «polylobate» используется для двух 
морфотипов: «cylindrical polylobate» (цилиндри-
ческие полилопастные) и «trapeziform polylobate» 
(трапециевидные полилопастные). В ICPN 1.0 
также имеется морфотип «trapeziform sinuate», 
который близок по форме к полилопастным тра-
пециям и отличается от него менее выемчатым 
основанием (Madella et al., 2005). Н. К. Киселева 
называла обе формы «волнистыми пластинка-
ми» и относила туда морфотипы, соответству-
ющие полилопастным частицам по ICPN 1.0., 
отмечая, что два морфотипа различаются в бо-
ковой проекции. В ее работах отмечено форми-
рование этого морфотипа у Koeleria, Agropyron, 
Calamagrostis (Kiseleva, 1989). М. С. Блинников 
делит рассматриваемый морфотип на короткие 
волнистые и длинные волнистые по количеству 
лопастей (Blinnikov, 2005). В последнем номен-
клатурном коде фитолитов к «polylobate» отно-
сят морфотипы Panicoideae, а лопастные фор-
мы злаков Pooideae объединены с волнистыми 
пластинками в группу «crenate» (Neumann et al., 
2019). Таким образом, мы наблюдаем различные 
трактовки одного и того же морфотипа. Целью 
исследования является анализ полилопастных и 
волнистых форм фитолитов в коротких клетках 
видов Pooideae юга Западной Сибири на уровне 
триб, подтриб и родов согласно последним дан-
ным о филогении злаков. 

Материалы и методы 

Для анализа формирования полилопастных 
форм фитолитов в различных систематических 
группах Pooideae было исследовано 52 вида зла-
ков юга Западной Сибири. Гербаризация ма-
териала происходила в конце вегетационного 
периода для получения наиболее окремненного 
материала. Для каждого вида был озолен один 
экземпляр растения. Лабораторная обработка 
образцов включала в себя озоление растений в 
муфельной печи при 400 °С в течение 20 часов 
и дальнейшую обработку 20 % соляной кисло-

той (методика согласно А. А. Гольевой (Golyeva, 
2001) с дополнениями). Промытые и просушен-
ные образцы подверглись микроскопированию.

Фитолиты изучались с помощью микроскопа 
Olympus BX-51, камеры Olympus SC-50 и про-
граммного обеспечения cellSens Standart. Увели-
чение объектива ×20. Проводился подсчет поли-
лопастных частиц и волнистых пластинок. При-
водится процентное соотношение исследуемых 
морфотипов среди коротких частиц. Выборка 
коротких частиц составила 180–200 фитолитов. 
Под полилопастными частицами мы принима-
ли формы, имеющие боковую трапециевидную 
проекцию и верхнее полилопастное основание с 
четкими лопастями (рис. 1А, Б, 2А–В). Под вол-
нистыми пластинками (рис. 1В, 2Г–Е) мы под-
разумеваем более уплощенные формы с неясной 
боковой проекцией, волнистым основанием, 
лопасти прослеживаются нечетко или не вид-
ны (также см. Kiseleva, 1989). Для понимания 3D 
формы фитолитов озоленный материал также 
был изучен с помощью сканирующего электрон-
ного микроскопа Hitachi S-3400 N.

При изучении встречаемости морфотипов 
фитолитов в таксономических группах названия 
триб и подтриб даны согласно Soreng et al. (2017, 
2022). На примере трех родов злаков: Festuca L., 
Poa L. и Calamagrostis Adans., проанализированы 
различия на внутриродовом уровне. Названия 
секций и подродов даны на основе следующих 
публикаций: Catalan et al., 2007 и Cheng et al., 
2016 – для рода Festuca; Gillespie et al., 2007, 2018; 
Sorеng et al., 2010; Olonova, 2016 – для рода Poa; 
Tsvelev, Probatova, 2012 – для рода Calamagrostis.

Статистическая обработка результатов была 
выполнена с помощью программного обеспече-
ния Past 4.03 и включала в себя дисперсионный 
и дискриминантный анализы. Однофакторный 
дисперсионный анализ был выполнен для срав-
нения между собой триб Pooideae и хлоропласт-
ных групп и подтриб Poeae по каждому из иссле-
дуемых морфотипов в отдельности и по сумме 
двух форм. В соответствии с полученными ре-
зультатами был проведен ряд тестов для попар-
ных сравнений групп по средним и медианным 
значениям (статистические тесты Уэлча, Тьюки, 
Манна-Уитни, Краскела-Уоллеса, апостериор-
ный критерий Данна). Для групп с малой вы-
боркой проведены только тесты Манна-Уитни, 
Краскела-Уоллеса и рассчитан апостериорный 
критерий Данна. Аналогичные статистические 
тесты также проведены оценки внутриродовой 
изменчивость у Festuca, Poa и Calamagrostis.
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Рис. 1. Фотографии фитолитов Pooideae в сканирующий электронный микроскоп: А – полилопастная частица 
вид с боку; Б – полилопастная частица вид сверху и снизу; В – волнистая пластинка.

Рис. 2. Фотографии фитолитов Pooideae в световой микроскоп: А – полилопастная частица вид снизу; Б – по-
лилопастная частица вид сверху; В – полилопастная частица вид сбоку; Г – волнистая пластинка вид сверху; 
Д – волнистая пластинка вид снизу; Е – волнистая пластинка – вид с боку.

Дискриминантный анализ был применен для 
проверки возможности разделения таксоно-
мических категорий на основе двух морфоти-
пов (полилопастные частицы и волнистые пла-
стинки). Выборка данных по трибам позволила 
проверить классификацию по фитолитам для 
триб Triticeae, Poeae, Meliceae, подтриб Loliinae, 
Poodinae, Agrostidinae, Aveninae трибы Poeae, а 
также хлоропластных групп трибы Poeae.

Результаты и их обсуждение

Анализ таксономической приуроченности 
полилопастных частиц на уровне триб и под-
триб

В таблице 1 представлены полученные ре-
зультаты исследования. Виды сгруппированы по 
трибам и подтрибам на основе филогенетиче-
ских отношений. 

В подсемействе Pooideae полилопастные и 
волнистые формы фитолитов широко распро-
странены в коротких клетках эпидермы. Не об-
наружено полилопастных форм фитолитов у из-
ученных нами представителей трибы Stipeae. В 
других исследованиях по роду Stipa некоторые 
формы фитолитов можно отнести к укорочен-
ным волнистым пластинкам (Blinnikov, 2005; 
Olonova et al., 2021), а для некоторых видов юж-
ноамериканских ковылей указаны трехлопаст-
ные формы с ассиметрично расположенными 
лопастями (Gallego, Distel, 2004). Также отсут-
ствуют у представителей этой трибы и волни-
стые пластинки. У видов трибы Brachypodieae, 
которая филогенетически близка к предыдущей 
трибе (Soreng et al., 2017), полилопастные фито-
литы формируются в большом числе, например, 
у вида Brachypodium pinnatum они преобладают 
над остальными формами фитолитов. У пред-
ставителей трибы Triticeae полилопастные фи-
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толиты редки (менее 15 %), а более половины 
изученных видов их не формируют. Тем не ме-
нее, у большинства видов этой трибы имеются 
волнистые пластинки, а у Agropyron pectinatum и 
Elytrigia repens их количество значительно. По-
лученные данные согласуются с исследованием 
культурных видов трибы (Shakoor et al., 2014). 
Для культурных злаков выявлены морфометри-
ческие отличия фитолитов соцветий этой три-
бы от подтрибы Aveninae (трибы Poeae) (Ball et 
al., 2017). У вида Bromopsis inermis, который от-
носится к трибе Bromeae, формируются волни-
стые пластинки, а полилопастные трапеции от-
сутствуют. Похожие данные получены и у вида 
Bromus tectorum (Blinnikov, 2005), а у вида Bromus 
squarrosus отсутствуют морфотипы, которые мы 
можем отождествить с двумя рассматриваемы-
ми формами (Olonova et al., 2021). Трибы Triticeae 
и Bromeae филогенетически близки (Soreng et al., 
2017), и у них наблюдается близкий состав мор-
фотипов фитолитов.

Большинство изученных видов относятся к 
трибе Poeae. Образование полилопастных трапе-
ций в этой крупной таксономической категории 
рассмотрено на уровне подтриб. На основе изу-
чения пластидной ДНК подтрибы Poeae делятся 
на две группы: chloroplast group 1 (Aveninae type) 
и chloroplast group 2 (Poeae type) (Soreng et al., 
2007). Начнем рассмотрение со второй группы 
подтриб, так как для них наблюдается наимень-
шее формирование полилопастных фитолитов. 
У видов подтрибы Alopecurinae полилопаст-
ной морфотип не формируется, хотя у одного 
вида наблюдается небольшое число волнистых 
пластинок. Вид Dactylis glomerata из подтрибы 
Dactylidinae является наибольшем исключением 
во всей хлоропластной группе, у него основным 
морфотипом являются полилопастные трапе-
ции, волнистые формы отсутствуют. В подтрибе 
Aristaveninae среди двух изученных видов лишь 
у одного обнаружены в незначительном чис-
ле волнистые и полилопастные формы. У рода 
Festuca, относящегося к подтрибе Loliinae, на-
блюдается большая вариация продуцирования 
рассматриваемых форм от полного отсутствия 
до значительного числа у Festuca gigantea. Под-
трибы Dactylidinae и Loliinae филогенетически 
близки (supersubtribe Loliodinae) (Soreng et al., 
2022), тем не менее, ни у одного вида овсяниц 
не наблюдается такого числа полилопастных 
форм, как у ежи сборной. По количеству поли-
лопастных частиц подриба Dactylidinae среди 
подтриб хлоропластной группы статистиче-

ски отличается только от Alopecurinae на осно-
ве критерия Данна (p = 0,035). Представители 
двух родственных подтриб Miliinae и Phleinae 
(Soreng et al., 2017) различаются между собой. У 
Millium effusum не формируется ни полилопаст-
ного морфотипа, ни близких к нему волнистых 
пластинок. У Phleum pratense полилопастные 
трапеции являются преобладающей формой. 
Подтриба Poodinae филогенетически близка к 
двум описанным выше, у ее основного рода Poa 
наблюдаются различные вариации в продуци-
ровании полилопастных трапеций, вплоть до 
полного отсутствия как этого морфотипа, так и 
волнистых пластинок. Несмотря на наблюдае-
мую разнородность по набору двух морфотипов 
фитолитов, подтрибы хлоропластной группы 2 
статистически не различаются между собой на 
основе критериев Манна-Уитни, Краскела-Уол-
леса и апостериорного критерий Данна (за ис-
ключением двух подтриб).

Для злаков хлоропластной группы 1 были 
изучены представители четырех подтриб. Под-
триба Agrostidinae является наиболее филоге-
нетически удаленной от остальных трех, для ее 
представителей характерно преобладание поли-
лопастных трапециевидных форм, а в совокуп-
ности с волнистыми пластинками они преоб-
ладают над остальными короткими частицами. 
Лишь у двух видов число полилопатстных фи-
толитов ниже 50 %. У представителей подтри-
бы формируется наибольшее количество поли-
лопастных форм среди всех злаков изученной 
трибы. Эта подтриба достоверно отличается по 
количеству полилопастных частиц от подтрибы 
Aveninae при анализе критериев Краскела-Уол-
леса (р = 0,002 при сравнении потриб группы и 
р = 0,006 при сравнении всех подтриб трибы), 
Манна-Уитни (p = 0,01) и Данна (p = 0,003). Так-
же подтриба Agrostidinae достоверно отличается 
от большинства подтриб хлоропластной груп-
пы 2 на основе критерия Данна: Alopecurinae 
(p = 0,003), Aristaveninae (p = 0,02), Loliinae (p = 
0,0002), Miliinae (p = 0,025), Poodinae (p = 0,001), и 
от двух подтриб на основе критерия Манна-Уит-
ни: Loliinae (р = 0,001), Poodinae (р = 0,005). У ви-
дов подтрибы Anthoxanthinae формируются как 
полилопастные формы, так и волнистые пла-
стинки, при этом у одного вида преобладает пер-
вый морфотип, а у другого второй. Подтриба до-
стоверно отличается по количеству полилопаст-
ных частиц от половины подтриб хлопластной 
группы 2 на основе критериев Краскела-Уоллеса 
(р = 0,01) и Данна (от 0,019 до 0,048). В подтрибе 
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Aveninae фитолиты, которые можно отнести к по-
лилопастному морфотипу, формируются лишь у 
одного (Trisetum) из трех изученных родов в не-
большом количестве. Основным морфотипом 
являются волнистые пластинки, за исключением 
одного вида Helictotrichon pubescens, у которого 
отсутствуют обе рассматриваемые формы. Как 
было сказано выше, по количеству полилопаст-
ных частиц подтриба Aveninae достоверно отли-
чается от Agrostidinae, а по волнистым пластин-
кам на основе критерия Данна (р = 0,004) – от 
Loliinae. Вид Phalaroides arundinacea (подтриба 
Phalaridinae) формирует значительное число как 
полилопастных трапеций, так и волнистых пла-
стинок. Таким образом, для злаков из chloroplast 
group 1 в большей степени характерно формиро-
вание полилопастных трапеций или их близкой 
формы – волнистых пластинок, чем для злаков 
chloroplast group 2. Результаты дисперсионного 
анализа подтверждают достоверность различия 
между двумя хлоропластными группами. Для 
полилопастных частиц F = 14,96, а значение р со-
ставляет 0,0005, для критерия Уэлча p = 0,0025, 
для критерия Краскела-Уоллеса p = 0,0012. Ре-
зультаты всех остальных статистических тестов 
также подтверждают достоверность отличия по 
количеству полилопастных частиц у видов двух 
хлоропластных групп Poeae. При дисперсион-
ном анализе количества волнистых пластинок 
отличия между хлоропластными группами ме-
нее значимы F = 5,334, p = 0,02. При проведении 
статистических тестов достоверность различия 
между группами выявляется только на основе 
критерия Тьюки (р = 0,027), остальные критерии 
показывают вероятность случайной ошибки на 
уровне 0,05–0,06. В ходе дисперсионного анали-
за различий по сумме двух морфотипов (П + В, 
табл. 1) показана достоверность отличий между 
двумя хлоропластными группами (F = 35,32; 
р = 1,279E-06). Все статистические критерии так-
же показывают значимые результаты.

В заключение рассмотрим трибу Meliceae. Для 
ее представителей характерно доминирование 
полилопастных фитолитов среди всех осталь-
ных форм и совокупное число полилопастных 
частиц и волнистых пластинок выше 70 %. Эта 
триба по изученным характеристикам фитоли-
тов наиболее отлична от всех в подсемействе 
Pooideae. Полилопастные частицы также указа-
ны были ранее для видов Melica picta (Hoskova 
et al., 2021) и Melica transsilvanica (Olonova et al., 
2021).

При анализе количества волнистых пласти-
нок и полилопастных частиц в наибольшей сте-

пени обособленными выглядят трибы Stipeae и 
Meliceae, а также подтриба Agrostidinae трибы 
Poeae. Эти данные частично согласуются с ана-
лизом, полученным при изучении степени вы-
тянутости и симметрии фитолитов, на которых 
показано достоверное отличие фитолитов триб 
Stipeae и Meliceae от Poeae (Hoskova et al., 2021). 

Для всех 6-ти триб выполнен тест Краскела-
Уоллеса. Медианные значения количества по-
лилопастных трапеций достоверно отличаются  
(р = 0,019). Критерий Манна-Уитни пока-
зал различия между следующими трибами: 
Brachypodieae и Triticeae (р = 0,035), Meliceae и 
Triticeae (р = 0,012), Poeae и Meliceae (р = 0,025). 
Критерий Данна выявил отличия следующих 
триб: Stipeae и Brachypodieae (р = 0,041), Stipeae 
и Meliceae (р = 0,0029), а также отличие трибы 
Meliceae от всех остальных триб (р от 0.002 до 
0.035), за исключением Brachypodieae. Для вол-
нистых пластинок тест Краскела-Уоллеса по-
казал отсутствие достоверных различий между 
медианами. На основе критерия Данна выявле-
ны отличия трибы Stipeae от Triticeae (р = 0,043) 
и Bromeae (р = 0,028). По сумме двух морфотипов 
(П + В, табл. 1) критерий Краскела-Уоллеса вы-
явил достоверные отличия между медианными 
значениями (р = 0,041). Критерий Манна-Уитни 
значим для следующих пар триб: Stipeae и Poeae 
(р = 0,036), Meliceae и Triticeae (р = 0,015), Poeae 
и Meliceae (р = 0,049). Апостериорный критерий 
Данна значим для следующих пар триб: Stipeae 
и Poeae (р = 0,029), Stipeae и Meliceae (р = 0,001), 
Meliceae и Triticeae (р = 0,01), Poeae и Meliceae (р 
= 0,043). 

Для 3-х триб (Triticeae, Poeae, Meliceae) был 
выполнен дисперсионный анализ. Среднее ко-
личество полилопастных частиц в исследуе-
мых трибах достоверно отличается (F = 7,26, 
р = 0,001). Значения теста Уэлча также достовер-
ны (F = 32,41, p = 0,0007). Тест Тьюки показывает 
значимые отличия трибы Meliceae от Poeae (p = 
0,01) и Triticeae (p = 0,001). Среднее количество 
волнистых пластинок не имеет значимых отли-
чий между трибами. В результате дисперсион-
ного анализа по сумме двух морфотипов трибы 
значимо различаются (F = 4,002, p = 0,025). На 
основе теста Тьюки достоверные отличия по 
этому показателю выявлены только между три-
бами Meliceae и Triticeae (р = 0,019).

Дискриминантный анализ показал возмож-
ность разделения триб Triticeae и Meliceae между 
собой на основе двух морфотипов фитолитов. 
В матрице классификации (табл. 2) нет ни од-
ной ошибки между этими двумя трибами. Все 
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виды трибы Meliceae были отнесены к правиль-
ной категории. У трибы Triticeae фитолитный 
набор 8-ми из 9-ти видов соответствует необ-
ходимой группе. На графике рассеяния (рис. 
3) представители этих двух триб значительно 
разделены по оси 1, которая отражает изменчи-
вость количества полилопастных форм. Триба 
Poeae слабо классифицируется на основе двух 
морфотипов фитолитов. Часть видов была от-
несена к Triticeae, а часть видов к Meliceae (табл. 
2). Тем не менее, внутри трибы Poeae на основе 

дискриминантного анализа большинство видов 
классифицируются согласно принадлежности к 
хлоропластной группе (табл. 2). На графике рас-
сеяния подтрибы хлоропластной группы 1 от-
делены от группы 2. Agrostidinae, Anthoxanthinae, 
Phalaridinae отличаются по количеству полило-
пастных частиц (ось 1), а Aveninae по числу вол-
нистых пластинок (ось 2). Среди подтриб трибы 
Poeae только виды Agrostidinae классифицируют-
ся соответственно своему таксону.

Рис. 3. Разделение видов на основе дискриминационного анализа. Ось 1 – полилопастные частицы, ось 2 – вол-
нистые пластинки. Трибы: 1 – Triticeae; 2 – Poeae; 3 – Meliceae. Подтрибы: 2.1 – Alopecurinae; 2.2 – Dactylidinae;  
2.3 – Aristaveninae; 2.4 – Loliinae; 2.5 – Miliinae; 2.6 – Phleinae; 2.7 – Poodinae; 2.8 – Agrostidinae; 2.9 – Anthoxanthinae; 
2.10 – Aveninae; 2.11 – Phalaridinae.

Таблица 2
Матрицы упорядоченности классификации по двум морфотипам фитолитов

Число совпадений на уровне триб Число совпадений между хлоропластными 
группами Poeae

Triticeae Poeae Meliceae Общее Группа 1 Группа 2 Общее
Triticeae 8 1 0 9 Группа 1 12 2 14
Poeae 19 8 7 34 Группа 2 3 17 20
Meliceae 0 0 3 3 Общее 15 19 34
Общее 27 9 10 46

Внутриродовые различия продуцирования 
полилопастных частиц на примере Festuca, Poa 
и Calamagrostis.

Для Festuca изучены представители трех под-
родов Drymanthele (Festuca altissima), Schedonorus 
(Festuca gigantea, F. pratensis) и Festuca (Festuca 

ovina, F. pseudovina, F. rubra, F. sphagnicola, 
F.  valesiaca). Количество полилопастных частиц 
и волнистых пластинок отличается во всех трех 
подродах. Критерий Краскела-Уоллеса для поли-
лопастных частиц указывает на достоверность 
отличий (p = 0,031). Для Drymanthele обе фор-
мы единичны, что не исключает занос. Festuca 
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gigantea, которая относится к секции Plantynia 
подрода Schedonorus, формирует наибольшее 
число полилопастных частиц и значительное 
количество волнистых пластинок, в совокупно-
сти эти две формы преобладают над остальны-
ми формами коротких частиц. У Festuca pratensis 
(секция Schedonorus, относящаяся к тому же под-
роду) количество обоих морфотипов намного 
ниже. У представителей подрода Festuca полило-
пастные трапеции не наблюдаются, волнистые 
пластинки отмечены у вида Festuca rubra, отно-
сящегося к секции Aulaxyper. У остальных видов 
подрода, которые относятся к секции Festuca, 
волнистые пластинки отсутствуют. 

Подрод Festuca статистически отличается от 
подрода Schedonorus по количеству полилопаст-
ных трапеций по результатам тестов Манна-
Уитни (р = 0,029) и Данна (р = 0,01). Отличия по 
количеству волнистых пластинок и сумме двух 
морфотипов не являются статистически досто-
верными. Среди секций статистически досто-
верные отличия по количеству полилопастных 
частиц показаны только по результатам крите-
рия Данна между секциями Festuca и Plantynia. 
По количеству волнистых пластинок на основе 
критерия Данна различаются секции Aulaxyper и 
Festuca (p = 0,032).

Выявленное нами продуцирование поли-
лопастных трапеций и волнистых пластинок в 
роде Festuca, согласуется с другими исследовани-
ями (Carnelli et al., 2004; Morris et al., 2009; Lada, 
Gavrilov, 2016; Stepanova, Speranskaya, 2018). Эти 
морфотипы встречаются у вида часто, так, на-
пример, для территории Аргентины «trapeziform 
sinuate» отмечается в трех из восьми изученных 
видов, на схемах и рисунках к публикациям 
часть этих форм можно отнести к полилопаст-
ным (Fernandes et al., 2012). Различия в фито-
литном составе отдельных видов рода Festuca 
соответствуют вариабельности микроморфо-
логии их листьев в зависимости от секционной 
и подродовой принадлежности, что было по-
казано на многих видах (Aiken, Lefkovitch, 1984; 
Ortunez, Fuente, 2010; Ortunez, Cano-Ruiz, 2013; 
Kriuchkova et al., 2020).

Для рода Poа изучены представители двух 
подродов: Ochlopoa (Poa alpina, P. annua) и Poa 
(P.  angustifolia, P. pratensis, P. sibirica). Исследо-
ванные виды подрода Ochlopoa относятся к 
разным секциям и отличаются между собой 
количеством рассматриваемых морфотипов. У 
Poa alpina (секция Alpinae) значительно число 

полилопаcтных частиц, волнистых пластинок 
мало. У Poa annua (секция Micrantherae) поли-
лопастные частицы отсутствуют, несмотря на то 
что волнистых пластинок значительное количе-
ство. Полученные результаты согласуются с бо-
лее ранними исследованиями. Так, для Poa alpina 
по материалам из Европейских Альп приводятся 
данные о 51 % полилопастных и 24 % волнистых 
трапеций (названия форм по ICPN 1.0) (Carnelli 
et al., 2004). Для Poa annua волнистые трапе-
ции указаны на основе материала с юга-востока 
США (Lu, Liu, 2003b). 

В подроде Poa у представителя секции 
Macropoa (Poa sibirica) формируются оба мор-
фотипа в небольшом количестве. Среди двух 
видов секции Poa в единичном числе отмечены 
волнистые пластинки только у одного вида (Poa 
angustifolia), что не исключает занос. У обоих 
видов секции отсутствуют полилопастные ча-
стицы. Ранее М. В. Олоновой и Н. С. Мезиной 
для секций Stenopoa и Tichopoa подрода Poa 
были приведены фитолиты, сопоставимые по 
описанию с волнистыми пластинками (Olonova, 
Mezina, 2011). Полилопастные формы и волни-
стые пластинки отмечаются у мятликов на раз-
личных территориях земного шара (Thorn, 2004; 
Blinnikov, 2005; Lada, Gavrilov, 2016).

У изученных нами двух подродов Poa стати-
стически достоверны различия только по сумме 
двух морфотипов (П + В, табл. 1) по результатам 
следующих тестов: критерий Уэлча (F = 19,18, 
p = 0,03), критерий Тьюки (р = 0,037). Достовер-
ность различий между секциями не подтвержде-
на статистически.

У рода Calamagrostis Adans изучены пред-
ставители трех секций: Deyeuxia (Calamagrostis 
arundinacea, Calamagrostis pavlovii), Calamagrostis 
(Calamagrostis purpurea), Pseudophragmites (Cala- 
magrostis epigeios, Calamagrostis pseudophragmites). 
Для всех видов полилопастные частицы –  это 
основная форма фитолитов (до 95 %). Исклю-
чением является вид Calamagrostis arundinacea, 
у которого общее число волнистых и полило-
пастных морфотипов не превышает 50 %. Таким 
образом, различия на межсекционном уровне 
не наблюдаются, что подтверждается статисти-
чески на основе критериев Краскела-Уоллеса, 
Манна-Уитни и Данна. Наличие полилопаст-
ных трапеций и волнистых пластинок у рода 
Calamagrostis указывалось различными иссле-
дователями (Kiseleva, 1989; Blinnikov, 1994, 2005; 
Golyeva, 2001; Carnelli et al., 2004).
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Заключение

Полилопастные частицы и волнистые пла-
стинки встречаются в большинстве триб 
Pooideae. Волнистые пластинки наиболее ха-
рактерны для подтрибы Aveninae (Poeae), поли-
лопастные частицы – для подтрибы Agrostidinae 
(Poeae) и трибы Meliceae. Таким образом, это 
можно рассматривать как филогенетическое до-
казательство самостоятельности этих двух мор-
фотипов. 

В результате статистических исследований 
показано, что полилопастные частицы, волни-
стые пластинки, а также сумма этих двух мор-
фотипов обладают различной значимостью на 
разных систематических уровнях. Это также 
подтверждает правомерность разделения мор-
фотипа «crenate» на две формы.

Внутриродовые различия в продуцировании 
исследуемых форм фитолитов могут как на-
блюдаться на подродовом (Festuca и Poa) и сек-
ционном уровнях (Festuca), так и отсутствовать 
или быть незначительными (Calamagrostis). Все 
три рассмотренных рода являются крупными и 
включают множество видов. Поэтому на этом 
этапе исследования мы не можем выявленные 
закономерности проецировать на остальные 

виды представленных групп, но полученные ре-
зультаты свидетельствуют о перспективности 
подобных изысканий.

Представленное исследование посвящено 
только двум морфотипам из всего фитолитно-
го спектра. Анализ полного комплекса фитоли-
тов может выявить дополнительные различия 
между систематическими категориями. Тем не 
менее, на основе только волнистых пластинок 
и полилопастных частиц возможно разделить 
две хлоропластные группы Poeae, и наблюда-
ются различия между отдельными трибами. В 
дальнейшем также необходимо расширить при-
веденное исследование с применением морфо-
метрических методов исследования для четкой 
стандартизации понятий «волны» и «лопасти».
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