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Аннотация. С помощью сканирующего электронного микроскопа изучены особенности структуры и ло-
кализации трихом на листьях Begonia grandis, полиморфного и наиболее холодостойкого вида бегоний. Ма-
териал для исследования взят с экземпляров, выращенных в оранжереях Центрального сибирского ботаниче-
ского сада (г. Новосибирск). Получены новые для науки данные по структуре эпидермы, морфологии трихом и 
эмергенцев, особенностям их распределения на адаксиальной и абаксиальной сторонах листа. Описаны форма 
клеток эпидермы и поверхность их наружных периклинальных стенок на разных стадиях развития листа. На 
листовых пластинках B. grandis обнаружены многоклеточные трихомы двух типов – крупные (280–750 мкм 
длины) многорядные конические нежелезистые и мелкие (60–90 мкм длины) головчатые железистые, а также 
эмергенцы (до 1000 мкм длины). Конические нежелезистые трихомы расположены на абаксиальной стороне 
по жилкам и на адаксиальной стороне вне зависимости от жилок; головчатые железистые – на абаксиальной 
стороне между жилками, на адаксиальной распределены по всей поверхности пластинки. Эмергенцы лока-
лизованы преимущественно по краю листа; в их структуре выделяется хлорофиллоносный базальный уча-
сток, включающий, наряду с клетками эпидермы, субэпидермальные ткани – мезофилл, а часто и проводящие 
пучки. Трихомы и эмергенцы на пластинках еще не развернувшихся листьев уже сформированы. Трихомы 
выполняют защитную и секреторную функции: конические нежелезистые волоски образуют густой покров 
листового зачатка; железистые трихомы секретируют липофильные вещества, которые выделяются наружу 
после разрыва стенки головки. Эмергенцы накапливают водорастворимые флавоноиды, поступающие в ре-
зультате их активного транспорта из тканей листа через проводящую систему.
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Summary. Structural features and localization of trichomes on the leaves of Begonia grandis were studied by 
means of a scanning electron microscope. The species is polymorphic and the most cold-resistant in the genus. New 
data on the epidermis structure, characteristics of trichomes and emergences as well as the patterns of their localization 
on the adaxial and abaxial sides of the leaf were obtained. The shape of the epidermal cells and the surface of their 
external periclinal walls at different stages of leaf development were described. Two types of multicellular hairs were 
found on the leaf blades: large (280–750 μm length) multiserial conical non-glandular hairs, and small (60–90 μm 
length) capitate glandular ones, as well as emergences (up to 1000 μm length). Multiserial conical hairs are located 
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along the veins on the abaxial side and regardless of the veins on the adaxial side. Capitate glandular hairs are placed 
between the veins on the abaxial side, and all over the blade on the adaxial side. Emergences are located mainly along 
the leaf edges. They have the basis which includes subepidermal mesophyll cells with chloroplasts, and often vascular 
elements. Trichomes and emergences on the blades of unfolded leaves have already been formed. They have protec-
tive and secretory functions: conical hairs form a thick cover on the leaf primordium, and glandular trichomes secrete 
lipophilic substances that are released outside after rupture of the head wall. Emergences are involved in the accumu-
lation of water-soluble flavonoids obtained as a result of active transport from leaf tissue through vascular elements. 

Введение

Изучение структурных особенностей и ло-
кализации трихом актуально для решения ряда 
теоретических проблем и прикладных задач. На-
личие трихом и их признаки часто используют-
ся для диагностики таксонов различного уровня 
и для разграничения близких таксонов. Велика 
роль трихом в процессе адаптации к абиотиче-
ским и биотическим факторам внешней среды 
(Levin, 1973; Johnson, 1975; Skaltsa et al., 1994; 
Espigares, Peco, 1995; Elle et al., 1999; Ager et al., 
2003; Wang, Wagner, 2003; Wagner et al., 2004; 
Glas et al., 2012; Kim et al., 2012; Gregorio et al., 
2015). Железистые трихомы растений являются 
структурной основой секреции и накопления 
биологически активных компонентов (Werker et 
al., 1985a–c; Vassilyev, Muravnik, 1988; Telepova 
et al., 1992; Kolalite, 1994; Kolalite, 1998; Timo-
nin, 2007; Muravnik, 2008; Muravnik, Shavarda, 
2011, 2012; Muravnik et al., 2014, 2016), кото-
рые обусловливают антимикробные свойства 
растений (Cowan et al., 1999; Das et al., 2010). 
Таксономическое, экологическое и адаптивное 
значение, а также основные морфологические 
типы трихом в пантропическом роде Begonia L., 
одном из крупнейших среди сосудистых расте-
ний (Frodin, 2004; Forrest et al., 2005), были рас-
смотрены нами ранее в обзорной статье (Baikova 
et al., 2019).

Begonia grandis Dryand. (Begoniaceae Agardh., 
sect. Diploclinium (Lindl.) DC.) известна как де-
коративное, лекарственное и пищевое растение, 
издавна культивируется в Китае (Guan et al., 
2007; Li et al., 2014). Вид имеет широкий ареал и 
занимает особое положение в роде – единствен-
ный среди его представителей заходит в умерен-
ную зону (Tebbitt, 2005). Область естественного 
распространения B. grandis простирается на ази-
атском континенте (территория Китая) с юга на 
север от 22°59´19´´ с. ш. до 40°40´05´´с. ш. и с за-
пада на восток от 97°27´34´´ в. д. до 121°47´15´´ 
в. д.; кроме того, вид натурализовался и широ-
ко расселился в Японии, а недавно был найден 
в горах Центрального Тайваня (Li et al., 2014). 

Высотный диапазон местообитаний B. grandis 
варьирует от 75 до 3400 м над ур. м.; для него 
характерна широкая экологическая амплитуда 
и значительная морфологическая изменчивость 
(там же). В естественных условиях B. grandis 
обитает в суббореальных летнезеленых лесах, в 
том числе горных (Hoover et al., 2004; Gu et al., 
2007), тогда как другие виды бегоний приуроче-
ны исключительно к тропическим и субтропиче-
ским ландшафтам. 

Распространение на северной границе ареа-
ла рода обусловило холодостойкость растений  
B. grandis – в природных местообитаниях под-
земные клубни остаются живыми при пони-
жении температуры воздуха до –20 °C (Tebbitt, 
2005). Как наиболее холодоустойчивый вид бе-
гоний, B. grandis был выбран нами в качестве 
модельного объекта исследования вторичных 
метаболитов в листьях в связи с проблемой 
адаптации тропических растений при интро-
дукции в Западной Сибири в условиях защи-
щенного грунта (Karpova et al., 2016; Karpova, 
Fershalova, 2016). С помощью гистохимических 
методов в клетках эпидермиса листьев и трихо-
мах были выявлены фенольные соединения, в 
том числе флавоноиды, а также терпеноиды и 
карбонильные соединения; установлено анти-
микробное действие водно-спиртового экстрак-
та и эта нольного экссудата листьев на тестовые 
штаммы Bacillus subtilis, Staphylococcus aureus и 
Candida albicans (Karpova et al., 2019). Получен-
ные результаты обусловили актуальность более 
тщательного анатомо-морфологического иссле-
дования строения трихом B. grandis и их участия 
в секреции и накоплении вторичных метаболи-
тов. Между тем, в литературе приводятся крайне 
фрагментарные сведения по этому вопросу (Shui 
et al., 1999). Отсутствие полных и систематизи-
рованных данных по структуре трихом B. grandis 
побудило нас к выполнению данного исследова-
ния, целью которого является выявление мор-
фологического разнообразия трихом на листьях 
B. grandis, сравнительное изучение структуры и 
локализации трихом различных типов в связи с 
их функциональными особенностями.
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Материалы и методы

Материалом для исследования послужили 
образцы живых растений B. grandis из интродук-
ционной коллекции закрытого грунта Федераль-
ного государственного бюджетного учреждения 
науки Центрального сибирского ботанического 
сада Сибирского отделения Российской акаде-
мии наук (ЦСБС СО РАН, г. Новосибирск). Об-
разцы были взяты в июне-июле, что соответству-
ет периоду активного роста растений этого вида. 
Для исследования брали по 10 листьев из разных 
частей побега, находящиеся в разных фазах раз-
вития: молодые, со сложенной пластинкой (4–5 
мм длины); зрелые, уже развернувшиеся, но не 
закончившие рост (5–6 см длины); зрелые, с за-
кончившей рост пластинкой (10–12 см длины). 
Фрагменты листовых пластинок, включающие 
краевую, центральную и промежуточную зоны, 
исследовали с помощью электронного и свето-
вого микроскопов. 

Поверхность свежесобранных листьев про-
сматривали с помощью сканирующего элек-
тронного микроскопа Hitachi TM-1000 (Hitachi 
High-Technologies Corporation, Japan) с ориги-
нальным программным обеспечением в Центре 
коллективного пользования микроскопическо-
го анализа биологических объектов ЦСБС СО 
РАН при увеличении от 50- до 2000-крат. Режим 
низкого вакуума, примененный в данной модели 
микроскопа, позволяет исследовать биологиче-
ские объекты без напыления поверхности про-
водящим электроны слоем (Golikov et al., 2018). 
Максимальный размер одновременно анализи-
руемого участка поверхности листа составил 
3,5 мм в длину и 3,5 мм в ширину. Фрагменты 
листьев с размерами не более 10 мм в длину и 
10 мм в ширину монтировались на стандартные 
металлические столики диаметром 20 мм с по-
мощью двухсторонней проводящей углеродной 
ленты-скотча. Образцы готовились по ориги-
нальной методике (Krasnikov et al., 2016). Све-
жесобранные листья для удаления избытка влаги 
помещались между слоями фильтровальной бу-
маги на 24 часа. 

Продольные срезы краевых фрагментов ли-
стовых пластинок, включающих конические 
многорядные нежелезистые волоски и эмерген-
цы, исследовали на временных препаратах с по-
мощью светового микроскопа Primo Star iLED 
(Carl Zeiss Microscopy GmbH, Germany) со све-
тодиодным флуоресцентным осветителем, цвет-
ной цифровой камерой AxioCamMRc 5 и про-

граммой для получения, обработки и анализа 
изображений AxioVision 4.8 (Carl Zeiss Micros-
copy GmbH). Приготовление временных препа-
ратов осуществлялось по стандартной методике 
(Barykina et al., 2004): срезы обрабатывались 
флороглюцином и концентрированной соляной 
кислотой для окрашивания проводящих пучков, 
затем помещались в глицерин.

Остальные части растения (черешки листьев, 
прилистники, стебли, брактеи, доли околоцвет-
ника) исследовали под бинокулярным микроско-
пом Stemi DV4 при 8–32-кратном увеличении 
для сравнения и выявления локализации трихом 
различных типов.

B. grandis признается современными иссле-
дователями полиморфным видом, однако так-
сономический статус выделяемых в нем групп 
остается спорным. Китайские специалисты (Li 
et al., 2014) полагают, что используемые диагно-
стические признаки не позволяют достоверно 
идентифицировать внутривидовые таксоны это-
го вида. В базе данных «The Plant List» (http://
www.theplantlist.org) в статусе принятого в соот-
ветствии с международными требованиями бо-
танической номенклатуры (Accepted name) ука-
зан только B. grandis Dryand. (с высоким уров-
нем доверия к номенклатурному решению), а 
также B. grandis subsp. sinensis (A. DC.) Irmsch. и 
B. grandis var. unialata Irmsch. (с низким уровнем 
доверия к номенклатурному решению). Осталь-
ные внутривидовые таксоны – B. grandis subsp. 
grandis, B. grandis subsp. evansiana (Andrews) 
Irmsch. и B. grandis var. simsii Irmsch. – приво-
дятся как синонимы B. grandis Dryand.

Материал для нашего исследования был по-
лучен от растений типового подвида – B. grandis 
subsp. grandis, название которого мы указываем 
как B. grandis, в соответствии с рекомендациями, 
приведенными в базе данных «The Plant List».

Результаты и их обсуждение

Адаксиальная поверхность листовой пла-
стинки образована клетками верхней эпидермы, 
в очертании многоугольными, почти изодиаме-
трическими. У молодых листьев поверхность 
их наружных периклинальных стенок гладкая, 
мелкозернистая или мелкоскладчатая (рис. 1е), у 
зрелых листьев – складчатая или морщинистая 
(рис. 2в), что, очевидно, позволило китайским 
исследователям охарактеризовать ее как «по-
лосатую» (Shui et al., 1999: tab. 1). Устьица на 
адаксиальной поверхности листа отсутствуют, 
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однако, наряду с трихомами, встречаются не-
многочисленные розеткообразные структуры, 

Рис. 1. Структура адаксиальной (г, е, з, и) и абаксиальной (а–в, д, ж) поверхности молодых (а–е, и) и раз-
вернувшихся (ж, з) листьев Begonia grandis (СЭМ): а–г – фрагменты листовой пластинки c трихомами 
двух типов; д–и – фрагменты листовой пластинки c железистыми трихомами в разных фазах развития;  
з, и – высвобождение секрета из головок железистых трихом.

которые, возможно, выполняют функцию гида-
тод (рис. 2а, б).
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Рис. 2. Структура адаксиальной (а–в) и абаксиальной (г–з) поверхности зрелых листьев Begonia grandis (СЭМ): 
а – краевой фрагмент листовой пластинки; б – фрагмент пластинки с розеткообразной гидатодой; в – ультра-
скульптура наружных периклинальных клеточных стенок эпидермы; г – морфология устьиц и сопровожда-
ющих клеток; д – фрагмент листовой пластинки с жилками и трихомами двух типов; е – фрагмент листовой 
пластинки с железистыми трихомами, функционирующими и деградировавшими; ж – фрагмент конического 
нежелезистого волоска; з – ультраскульптура наружных периклинальных клеточных стенок конического не-
железистого волоска. Стрелками отмечены розеткообразные гидатоды.
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На абаксиальной поверхности листовой 
пластинки B. grandis имеются устьица – в про-
странстве между жилками они многочисленные, 
на поверхности жилок единичные. Устьичный 
аппарат анизоцитного типа, в соответствии с 
классификацией М. А. Барановой (Baranova, 
1985), подобно другим представителям рода 
Begonia, изученным нами ранее (Baikova et al., 
2011). Устьичные щели определенной ориента-
ции не имеют. Замыкающие и побочные клетки 
значительно мельче остальных клеток эпидермы 
(рис. 2г). Клетки нижней эпидермы в очертании 
многоугольные. У молодых листьев они изодиа-
метрические (рис. 1а), у зрелых листьев неодно-
родные: в межжилковом пространстве изодиаме-
трические, по жилкам сильно вытянутые вдоль 
продольной оси жилки (рис. 2д). Поверхность 
наружных периклинальных стенок основных 
клеток нижней эпидермы у молодых листьев 
мелкозернистая или почти гладкая, у зрелых ли-
стьев – складчатая.

На листьях B. grandis нами были обнаружены 
многоклеточные трихомы двух типов – крупные 
многорядные нежелезистые и мелкие головча-
тые железистые.

Трихомы 1 типа – неветвящиеся конические 
многорядные волоски (рис. 1б), названные ки-
тайскими авторами «конические щетинки» (Shui 
et al., 1999: tab. 1). Они образованы по всей 
длине тонкостенными клетками, лишенными 
хлоропластов. Их поверхность сложена много-
угольными клетками, изодиаметрическими или 
слегка вытянутыми вдоль оси волоска, с выпу-
клыми наружными периклинальными стенка-
ми. На верхушке волоска клетки в дистальной 
части слегка выступают над его поверхностью, 
которую можно назвать бугорчатой, однако они 
не образуют явных выступов в виде «рогов» или 
«шипов», отмеченных в литературе для подоб-
ных трихом у других видов бегоний (Cuerrier et 
al., 1991; Shui et al., 1999). Кутикула клеток неже-
лезистых волосков на молодых листьях гладкая, 
на зрелых листьях – морщинистая, часто покры-
тая соляной коркой (рис. 2ж, з). 

Трихомы 1 типа расположены на обеих сто-
ронах листа. На абаксиальной стороне только по 
жилкам (рис. 1а–в, 2д); на адаксиальной сторо-
не листа – вне зависимости от жилок (рис. 1г). 
Размеры волосков на абаксиальной стороне со-
ставляют 280–750 мкм длины и 125–170 мкм в 
диаметре (в самой широкой части трихомы), на 
абаксиальной стороне листа – 330–550 мкм дли-
ны и 130–160 мкм в диаметре. 

Трихомы 2 типа состоят из многоклеточной 
однорядной нежелезистой ножки и многокле-
точной железистой головки, превышающей по 
длине ножку и изогнутой по направлению к по-
верхности листа (рис. 1д). Ножка формируется 
в результате периклинальных делений клеток и 
в зрелом волоске образована 4–5 дисковидными 
клетками, лежащими друг над другом. Головка 
формируется в результате чередования антикли-
нальных и периклинальных делений и в полно-
стью сформированной структуре содержит до 
16–24 клеток, расположенных в виде тетрад. 
Длина ножки сформированной трихомы состав-
ляет 20–30 мкм, диаметр 15–18 мкм; длина го-
ловки – 40–60 мкм при диаметре 25–40 мкм.

Головчатые трихомы расположены на обеих 
сторонах листа: на адаксиальной стороне рассе-
янно по всей поверхности (рис. 1г), а на абакси-
альной стороне – преимущественно в простран-
стве между жилками (рис. 1в), однако единич-
ные трихомы 2 типа встречаются и по жилкам 
(рис. 1б, в).

После созревания волоска клетки головки 
разрушаются, поверхность головки при этом 
сморщивается (рис. 1ж). На следующем этапе 
содержимое головки в виде гомогенной плотной 
массы выдавливается наружу (рис. 1з, и). На по-
верхности молодых листьев головчатые волоски 
преимущественно образованы живыми клетками 
и находятся на разных этапах формирования –  
от двухклеточных структур до многоклеточных 
трихом с полностью сформированной ножкой и 
головкой (рис. 1е). На поверхности зрелых ли-
стьев все железистые трихомы представлены 
полностью сформированными структурами, зна-
чительная их доля находится уже в отмершем 
состоянии (рис. 2е). 

Выявленные нами у B. grandis два структур-
ных типа трихом характерны для представите-
лей рода Begonia. Многоклеточные многорядные 
трихомы – наиболее обычный для бегоний тип 
нежелезистых волосков, которые могут присут-
ствовать почти на всех частях растения, исклю-
чая внутреннюю поверхность сегментов околоц-
ветника, столбики и тычинки (Sosef, 1994). Од-
нако у исследованных нами образцов B. grandis 
такие волоски имеются только на листовых пла-
стинках и отсутствуют на поверхности черешка, 
стебля, прилистников, брактей и околоцветника 
(там обнаружены только трихомы 2-го типа –  
железистые). Многоклеточные многорядные 
волоски и щетинки описаны у большинства из 
46 видов бегоний китайской провинции Юнь-
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нань (Shui et al., 1999); межвидовые отличия в 
их структуре определяются формой клеток, по-
верхностью кутикулы, наличием выступающих 
верхушек клеток и утолщенного основания три-
хомы. Выявленные нами у B. grandis многокле-
точные многорядные трихомы различаются пре-
имущественно размерными характеристиками.

Кроме трихом у исследованного вида нами 
обнаружены эмергенцы. Внешне они похожи на 
конические многорядные волоски, но имеют бо-
лее крупные размеры (до 1 мм длины , 200 мкм в 
диаметре) и расширенное основание, в котором 
под прозрачным слоем эпидермы расположены 
хлорофиллоносные клетки. Подобные образова-
ния располагаются преимущественно по краю 
листа, особенно часто – на верхушках зубцов 
(рис. 2а). При анализе продольных срезов на 
световом или флуоресцентном микроскопе в ба-
зальных участках эмергенцев отчетливо видны 
не только хлорофиллоносные клетки мезофилла, 
но и проводящие пучки – подходящие к ним, а 
часто и заходящие в основание (рис. 3). Вслед-
ствие включения тканей субэпидермального 
происхождения подобные структуры должны 
быть отнесены не к трихомам, а к эмергенцам.

Рис. 3. Эмергенец Begonia grandis на продольном сре-
зе (световая микроскопия). Условные обозначения: 
эп – эпидерма, мез – мезофилл, пр п – проводящий 
пучок.

Вопрос о наличии эмергенцев у бегоний яв-
ляется дискуссионным. В литературе нежелези-
стые многорядные волоски обозначены рядом 
авторов (Cuerrier et al., 1991; McLellan, Dengler, 
1995; Indrakumar et al., 2013) и трихомами, и 
эмергенцами (Baikova et al., 2019). Очевидно, 
такая неточность объясняется возможным одно-
временным присутствием на растении структур 
обоих типов, а также внешним их сходством. 
Так, у исследованных нами образцов листовой 

пластинки B. grandis имеются и многорядные 
трихомы без расширенного хлорофиллоносного 
основания, и эмергенцы. Однако вопрос об их 
разграничении требует дальнейшего исследова-
ния и может быть окончательно решен только на 
основе изучения генезиса этих структур.

У некоторых видов бегоний отмечено фор-
мирование кластеров, состоящих из нескольких 
многорядных трихом – крупной центральной и 
окружающих ее более мелких (McLellan, 2005; 
Peng et al., 2008). У исследованных нами образ-
цов B. grandis конические многорядные волоски 
обычно одиночные. Однако очень редко встреча-
ются кластеры, состоящие из двух многорядных 
трихом – крупной и более мелкой, соединенных 
в основании (рис. 1а). В базальной части таких 
объединенных структур имеется хлорофилло-
носная ткань, а иногда и устьица. Поэтому тер-
минологически корректно относить их не к три-
хомам, а к эмергенцам. 

Железистые трихомы обычны для предста-
вителей семейства Begoniaceae; они могут быть 
как головчатыми, так и неголовчатыми (Wilde, 
2011). Согласно A. Cuerrier et al. (1991), головча-
тые волоски бегоний могут быть сгруппированы 
в пять типов, различающихся по длине ножки и 
форме головки. Железистые волоски, выявлен-
ные нами у B. grandis, относятся к единственно-
му типу – короткие изогнутые волоски – “le type 
12, poils glandulaires courts curviformes” (Cuerrier 
et al., 1991: 303, 305). По мнению A. Cuerrier et 
al. (l. c.), такие волоски могут сформироваться 
в результате трансформации обычных коротких 
волосков с шаровидной головкой при изгибании 
головки в ходе развития. Однако наши наблюде-
ния показали, что головка железистого волоска 
B. grandis на начальных этапах развития уже из-
гибается в сторону поверхности листа и не яв-
ляется шаровидной (рис. 1д, е). Таким образом, 
коротких волосков с шаровидной головкой – “le 
type 13, poils glandulaires courts а tete globulare” 
(Cuerrier et al., l.c.). у B. grandis нами не обнару-
жено. 

M. S. M. Sosef (1994) при исследовании аф-
риканских бегоний из секций Loasibegonia и 
Scutobegonia выделил три типа железистых три-
хом. Согласно этой классификации, головчатые 
волоски B. grandis соответствуют второму типу –  
одиночные изогнутые железистые волоски на 
удлиненной ножке с вытянутой головкой, имею-
щие вид трости (r-образные).

Изучение морфологии трихом на разных эта-
пах развития листа показало, что уже в листьях 
0,4–0,5 мм длины многорядные нежелезистые 
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трихомы полностью сформированы: в дальней-
шем они почти не увеличиваются в размерах и 
их число остается постоянным. При росте листо-
вой пластинки такие волоски оказываются «раз-
двинуты», а их клетки меняют форму, вытягива-
ясь вдоль оси волоска. Таким образом, опушение 
пластинок зрелых листьев (более 5 см длины) 
незначительное и рассеянное. Напротив, моло-
дые листовые пластинки (менее 0,5 мм длины), 
сложенные вдоль и покрытые снаружи прилист-
никами, имеют на поверхности густой покров из 
нежелезистых волосков, которые, очевидно, вы-
полняют защитную функцию.

Железистые трихомы на молодых листьях 
функционально активны, что подтверждается 
не только их структурными особенностями, но и 
гистологическими тестами. Окрашивание Толу-
идиновым Синим и реактивом Вильсона выяви-
ло присутствие в их клетках фенольных соеди-
нений и флавоноидов; пурпурно-бурая окраска 
реактивом NADI показала наличие олеорези-
нов, красно-коричневая окраска 2,4-динитро-
фенилгидразином – карбонильных соединений 
(Karpova et al., 2019). На листьях, закончивших 
рост, железистые волоски деградируют: боль-
шинство из них имеет сморщенную головку, ли-
шенную содержимого.

Результаты наших исследований (Karpova et 
al., 2019) показали, что эмергенцы участвуют в 
метаболизме. При обработке реактивом Вильсо-
на в них, так же как и в проводящих пучках ли-
ста, была отмечена интенсивная флуоресценция 
флавоноидов. Это свидетельствует в пользу ги-
потезы о накоплении в эмергенцах водораство-
римых флавоноидов в результате их активного 
транспорта из тканей листа через проводящую 
систему. Эффект дальнего переноса флавонои-
дов через сосудистые пучки был отмечен ранее 
для других растений (Petrussa et al., 2013).

Фенольные соединения в головчатых воло-
сках, очевидно, имеют иную природу. Как не-
однократно отмечалось в литературе, компонен-
ты железистых трихом в основном липофильны 
(терпены, липиды, воски и агликоны флавоно-
идов). Они синтезируются внутри трихомы, 
переносятся наружу через мембранные системы 
клеток (Valkama et al., 2003; Oteiza et al., 2005) 
и выделяются непосредственно на поверхность 
трихомы (Tissier, 2012). Результаты микроско-
пии показали, что выделения головчатых воло-
сков B. grandis имеют вид гомогенной плотной 
желеобразной массы. Вероятнее всего, она со-
держит ди- и тритерпеноиды (Zhang et al., 1997; 

Frei et al., 1998) и представляет собой олеорезин 
– сложную многокомпонентную смесь преиму-
щественно нелетучих органических компонен-
тов (смол и смолоподобных веществ, фенольных 
соединений и флавоноидов). Подобные комплек-
сы изопреноидов обнаружены у представителей 
различных семейств (Jarén-Galán et al., 1999; 
Chen, Huang, 2016; Qian et al., 2019). Изучение 
химического состава комплексов липофиль-
ных соединений железистых трихом листьев  
B. grandis представляет интерес для дальнейших 
исследований.

Два независимых пути секреции и накопле-
ния липофильных и гидрофильных соединений 
были показаны на разных растительных объ-
ектах (Meyberg et al., 1991; Wollenweber, 2005). 
Наши исследования установили эту закономер-
ность и для B. grandis: железистые трихомы уча-
ствуют в синтезе и накоплении липофильных 
соединений, эмергенцы – в накоплении гидро-
фильных веществ.

Заключение

В результате исследования поверхности ли-
стовой пластинки B. grandis с помощью скани-
рующего электронного микроскопа получены 
новые для науки данные по структуре эпидермы, 
морфологии трихом и эмергенцев, особенностям 
их распределения на адаксиальной и абакси-
альной сторонах листа. Описаны форма клеток 
эпидермы и поверхность их наружных перикли-
нальных стенок на разных стадиях развития ли-
ста.

На обеих сторонах листовых пластинок  
B. grandis обнаружены многоклеточные трихо-
мы двух типов – крупные многорядные кониче-
ские нежелезистые и мелкие головчатые желе-
зистые. Трихомы первого типа расположены на 
абаксиальной стороне по жилкам и на адакси-
альной стороне вне зависимости от жилок. Три-
хомы второго типа – на абаксиальной стороне 
между жилками, на адаксиальной распределены 
по всей поверхности. 

Наряду с трихомами, в опушении листа  
B. grandis выявлены эмергенцы, расположенные 
преимущественно по краю листовой пластинки. 
В их структуре выделяется хлорофиллоносный 
базальный участок, включающий, наряду с клет-
ками эпидермы, субэпидермальные ткани – ме-
зофилл, а часто и проводящие пучки. Эмергенцы 
располагаются обычно одиночно, но иногда со-
стоят из двух неравных элементов, объединен-
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ных общим основанием. Вопрос о разграниче-
нии многорядных конических трихом и эмерген-
цев у B. grandis требует дальнейшего исследова-
ния и может быть окончательно решен только на 
основе изучения генезиса этих структур.

Трихомы на пластинках молодых, еще не 
развернувшихся листьев уже сформированы и 
функционально активны, выполняя секретор-
ную и защитную функции. У зрелых листьев, 
закончивших рост, плотность многорядных во-
лосков на единицу поверхности невелика, а 
большая часть головчатых волосков деградиру-
ет. Эмергенцы выполняют функцию накопления 
гидрофильных флавоноидов, поступающих в 
результате их активного транспорта из тканей 
листа через проводящую систему.

Выявленные признаки опушения листьев и 
структурные особенности трихом можно реко-
мендовать для диагностики и эволюционно-мор-
фологического изучения B. grandis и близкород-
ственных таксонов. 
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