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This article contains a comparative analysis of the anatomical structure of the rosette and stem leaves of Echinacea 
purpurea and E. pallida. The plants were grown on the experimental site of the Siberian Botanical Garden, located in the 
southeastern part of Tomsk (Western Siberia). Temporary preparations of the leaves were prepared by cutting them on a 
freezing microtome MZ-2. Photographs of leaf microscopy and microscopic measurements were made on a light 
microscope. Anomocyte type of stomatal complex is characteristic for the studied species. Leaves of the studied species 
are amphistomatic, rosette leaves of  E. purpurea are hypostomatic. The stomatal index of E. purpurea was 1.5 (stem 
leaves, upper epidermis) and 24.4–25.5 (lower epidermis). In the leaf blade of E. purpurea, the signs are revealed as 
mesomorphic (the presence of relatively large dorsoventral leaves, moderate development of integumentary, conducting 
and mechanical tissues) and a xeromorphic-heliomorphic structure. A complex of xeromorphic-heliophytic features of the 
E. pallida leaf has been identified, which increase its drought resistance; the mean values of the stomatal index of the 
upper and lower epidermis were 24.8–28.7. There are 10 characteristics that have significant differences in mean values 
when comparing leaves of E. purpurea and E. pallida: the size of the stomata of the lower epidermis, the thickness of the 
mesophyll of the leaf, its layers and the leaf laminae free of the vascular bundle, the area of the vascular bundle and their 
constituents.  
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Сравнительный анализ анатомии листовых пластинок  
Echinacea purpurea и E. pallida  

Т. Н. Беляева, А. Н. Бутенкова  
Сибирский ботанический сад Томского государственного университета, Томск, Россия  

Приводятся результаты анализа анатомической структуры розеточных и стеблевых листьев Echinacea purpurea и E. pallida. Растения 
выращивали на экспериментальном участке Сибирского ботанического сада, расположенном в юго-восточной части Томска (Западная 
Сибирь). Временные препараты листьев подготавливали путем их нарезания на замораживающем микротоме МЗ-2. Фотографии 
микропрепаратов листьев и микроскопические измерения сделаны на световом микроскопе. Для исследованных видов характерен 
аномоцитный тип устьичного аппарата. Тип листа амфистоматический, розеточные листья эхинацеи пурпурной гипостоматические. 
Устьичный индекс E. purpurea составил 1,5 (стеблевые листья, верхняя эпидерма) и 24,4–25,5 (нижняя эпидерма). В листовой пластинке 
E. purpurea выявлены признаки как мезоморфной (наличие относительно крупных дорзовентральных листьев; умеренное развитие 
покровной, проводящей и механической тканей), так и ксероморфно-гелиоморфной структуры. Выявлен комплекс ксероморфно-
гелиофитных признаков листа E. pallida, повышающих ее засухоустойчивость; средние значения устьичного индекса верхней и нижней 
эпидермы составили 24,8–28,7. Установлено 10 характеристик, имеющих достоверные отличия средних значений при сравнении листьев 
E. purpurea и E. pallida: размеры устьиц нижней эпидермы, толщина мезофилла листа, его слоев и пластинки листа, свободной от 
проводящих пучков, площадь проводящих пучков и их составляющих.  

Ключевые слова: эпидерма; устьичный аппарат; флоэма; ксилема; экологическая анатомия  

Введение  
 

Одной из приоритетных задач отечественного здравоохране-
ния является расширение ассортимента лекарственных средств за 
счет внедрения в медицинскую практику препаратов растительно-
го происхождения. Для комплексного лечения и профилактики 
иммунодефицитных состояний в настоящее время широко ис-
пользуются виды рода Echinacea Moench. Род Echinacea (Astera-
ceae) включает 9 видов (Kindscher, 2016; Urbatsch et al., 2006). Ес-
тественный ареал рода охватывает восточные и центральные об-

ласти Северной Америки (Urbatsch et al., 2006).  
Виды рода Echinacea широко культивируются в качестве цен-

ных лекарственных, орнаментальных и медоносных растений. 
E. purpurea (L.) Moench, E. pallida (Nutt.) Nutt., E. angustifolia D. C. 
используются для получения различных препаратов и биологи-
чески активных добавок противовоспалительного, противовирус-
ного и иммуностимулирующего действия, а также повышения 
неспецифической устойчивости организма к неблагоприятным 
воздействиям окружающей среды (Dorn et al., 1997; Hu & Kitts, 
2000; Speroni et al., 2002; Sloley, 2001; Birt et al., 2008). Растения со-
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держат комплекс биологически активных веществ: водораствори-
мые полисахариды, эфирные масла, лактоны, алкиламиды, лекти-
ны, флавоноиды, производные оксикоричных кислот, дубильные 
вещества, сапонины, кумарины, витамин С и др. (Leung & Foster, 
1996; Pietta et al., 1998; Bauer, 1999; Perry et al., 2001; Barnes et al., 
2005; El-Gengaihi, 2008). E. purpurea является фармакопейным рас-
тением в России: качество ее травы регламентируется фармако-
пейной статьей ФС 2.5.0055.15.  

Видам рода Echinacea посвящены многочисленные публика-
ции, однако информация об анатомии листовых пластинок огра-
ничена. Анатомические исследования листьев проводили H. W. Kel-
ler (1962), A. C. Keller (2012), Getko et al. (2000), Samorodov & Po-
spelov (2001), Kurkin et al. (2009), Dyakonova et al. (2011), Kmitienė 
& Ragažinskienė (2008), Atkočiūnaitė (2007) и другие, преимуще-
ственно с целью отбора признаков для диагностики сырья. Сведе-
ния об анатомии листовой пластинки, главным образом эхинацеи 
пурпурной, приводятся в различных Фармакопеях (Upton et al., 2011).  

Согласно данным, полученным Samorodov & Pospelov (2001), 
устьичный аппарат эпидермы листьев трех видов эхинацеи 
(E. purpurea, E. pallida, E. angustifolia) аномоцитного типа. Иссле-
дованные виды отличались по размерам и числу клеток трихом. 
Наиболее опушенной у всех трех видов являлась верхняя эпидер-
ма, а количество трихом на нижней эпидерме уменьшалось на 
39,4–63,3%.  

Getko et al. (2000) провели многофакторный анализ морфоло-
гических, анатомических и некоторых химических признаков 6 
форм E. purpurea. Они обнаружили, что толщина губчатой парен-
химы базального листа находится в обратной зависимости от вы-
соты и диаметра стеблей, а количество язычковых цветков в со-
цветии коррелирует со степенью развития нижней эпидермы лис-
та, то есть с развитием покровных тканей. Содержание цикорие-
вой кислоты оказалось напрямую связанным с размерами клеток 
хлорофиллоносной паренхимы (ширина и площадь палисадной 
паренхимы, длина и площадь клеток губчатой паренхимы), что 
можно, по мнению авторов, использовать в качестве теста на со-
держание действующего вещества в культивируемых растениях.  

Kurkin et al. (2009) методами цифровой микроскопии установ-
лено, что для диагностики растительного сырья эхинацеи пурпур-
ной могут быть использованы следующие признаки строения лис-
та: клетки эпидермы с извилистыми стенками, аномоцитный тип 
устьиц, простые волоски, заполненные бурым содержимым и рас-
положенные по жилкам.  

Анатомия листа эхинацеи бледной менее изучена. Согласно 
Keller (1962), наиболее отличительной особенностью листовой 
пластинки данного вида является сильно выраженная изолате-
ральная тенденция. Однако Dyakonova et al. (2011) описывают 
лист E. pallida как дорзовентральный. Нет единства и в определе-
нии типа устьичного аппарата эхинацеи бледной: одни авторы 
(Samorodov & Pospelov, 2001; Dyakonova et al., 2011) описывают 
его как аномоцитный, а другие (Atkočiūnaitė, 2007) относят к ани-
зоцитному типу с устьичным индексом 12,2 (нижняя эпидерма) – 
21,9 (верхняя эпидерма).  

Изучение экологии видов, включая проведение анатомичес-
ких исследований, лежит в основе их акклиматизации и интродук-
ции, а также является теоретической основой повышения их 
продуктивности и оптимизации факторов среды. Растение, попадая 
в новые для него природно-климатические условия, испытывает 
комплекс разнообразных воздействий. Результатом обмена ин-
формации между организмом и средой являются приспособитель-
ные реакции, позволяющие ему адаптироваться к стрессовым 
факторам. Листья как органы транспирации и фотосинтетической 
активности обладают значительной пластичностью: их строение в 
значительной степени зависит от условий водоснабжения и осве-
щенности, при которых происходит формирование растений. В то 
же время именно водный стресс является одной из основных 
причин гибели растений в процессе онтогенетического развития. 
В связи с этим, исследование анатомического строения листьев 
весьма информативно для понимания проблемы устойчивости 
интродуцентов к экстремальным условиям среды, в том числе 

водному стрессу, и позволяет выявить их адаптационный потен-
циал. Изучение внутривидовой изменчивости растений, культиви-
руемых в новых природно-климатических условиях, является 
важным направлением биоэкологических исследований (Nekhaj-
chenko et al., 2014).  

Цель настоящего исследования – сравнительная анатомичес-
кая оценка листовых пластинок двух наиболее ценных в лекар-
ственном отношении видов рода: E. purpurea и E. pallidа. Полу-
ченные результаты позволят определить значимость изученных 
признаков для выявления структурной адаптации видов в 
условиях подтайги Западной Сибири.  
 
Материал и методы исследований  
 

Исследования проводили в 2016–2017 гг. в Сибирском бота-
ническом саду (Томск, Россия) в лесной природно-климатической 
зоне, подзоне южной тайги. Климат Томска резкоконтиненталь-
ный, характеризуется продолжительной суровой зимой, весенни-
ми возвратами холодов, ранними осенними заморозками и жарким, 
хотя и коротким, летом.  

Средняя годовая температура воздуха составляет –0,6 °С; мак-
симальная температура приходится на июль, минимальная – на 
январь. Средняя продолжительность безморозного периода – 
114 суток. По количеству осадков (в среднем 517 мм в год) Томск 
и его окрестности относятся к зоне умеренного увлажнения. 
За три летних месяца выпадает 40% годовой суммы, зимой около 
15%, весной и осенью, соответственно – 18% и 27%. Годовой мак-
симум осадков приходится на июль. Относительная влажность 
воздуха изменяется в пределах 60–82%, максимум относительной 
влажности отмечается в мае (Kashinskij, 1982).  

Растения выращивали на экспериментальном участке Сибир-
ского ботанического сада, расположенном в юго-восточной части 
Томска, из семянок местной репродукции. Участок открытый, 
хорошо освещенный. Почвы серые лесные, среднего механичес-
кого состава, окультуренные. Материалами для исследования по-
служили розеточные и стеблевые листья E. purpurea и E. pallida, 
собранные в период массового цветения. Для исследования ис-
пользовали сформированные листовые пластинки, стеблевые листья 
отбирали из средней части побега.  

Временные препараты листьев подготавливали путем их на-
резания на замораживающем микротоме МЗ-2. Толщину среза 
устанавливали на 60–90 мкм. Изучение анатомического строения 
проводили с использованием светового микроскопа на попереч-
ных срезах листьев. Поперечные срезы делали в средней части 
листа, в пятикратной повторности на листьях, собранных с пяти 
побегов; для каждого образца анализировали не менее 25 срезов 
листьев. Число клеток и устьиц на 1 мм2 эпидермы подсчитывали 
после отделения кожицы в средней части листа. В качестве мето-
дической основы для изучения анатомического строения листо-
вых пластинок растений использованы общепринятые методики, 
изложенные в статье Belaeva et al. (2014). Устьичный индекс рас-
считывали по формуле Kästner (1972). Фотографии микропрепа-
ратов листьев и микроскопические измерения сделаны на свето-
вом микроскопе Carl Zeiss Axio Lab. A1 с цифровой камерой 
AxioCam ERc 5s при помощи программы Axio Vision 4.8.  

Результаты измерений обрабатывали с использованием про-
граммы Statistica 8.0 (StatSoft Inc., USA). Определяли следующие 
показатели: x – среднюю арифметическую; SE – стандартную 
ошибку средней арифметической, CV – коэффициент вариации, 
Min–Max – минимальное и максимальное значение. При оценке 
достоверности различий независимых выборок оценивали: t-value – 
значение статистики t-критерия, рассчитанное в предположении 
равных дисперсий в выборках; P – уровень значимости для t-кри-
терия (односторонний критерий), F-ratio var. – F-отношение дис-
персий (значение статистики F-критерия Фишера) и P var. – уро-
вень значимости для F-критерия. Уровни варьирования приняты 
по Г. Н. Зайцеву: CV > 20% – высокий, CV = 11–20% – средний, 
CV < 10% – низкий. Анатомические показатели эпидермы счита-
ются маловариабельными, если коэффициент вариации CV < 
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20%, средневариабельными – при CV = 20–40%, сильновариа-
бельными – при CV > 40% (Belaeva et al., 2014).  

Пределы варьирования размеров листовых пластинок приве-
дены для культивируемых образцов местной репродукции.  
 
Результаты  
 

Феноритмотип исследованных видов эхинацеи в условиях 
Томска длительновегетирующий, весенне-летне-осеннезеленый с 
периодом зимнего покоя.  

Виды Echinacea относятся к полурозеточным многолетним 
поликарпическим растениям: имеют розеточные и стеблевые 
листья, которые характеризуются определенным структурным 
градиентом в пределах растения, то есть отличаются как своим 
расположением, так и периодичностью развития. Отрастание ро-
зеточных листьев у образцов эхинацеи в 2016–2017 гг. происхо-
дило в конце апреля – первой декаде мая. Исследованные виды 
зацветали в июле: сначала эхинацея бледная (в первой и во второй 
декадах), а затем пурпурная (во второй и третьей декадах). Семена 
созревали во второй половине сентября – октябре. Таким образом, 
в начале вегетации фотосинтетический потенциал эхинацеи пур-
пурной формируется за счет розеточных листьев, а в период цве-
тения – в значительной степени за счет стеблевых листьев.  

E. purpurea (рис. 1) имеет розеточные листья на черешках до 
26 см длиной, от яйцевидной, продолговато-яйцевидной, эллипти-
ческой до ланцетной формы, зубчатые, редко цельнокрайние, 
шершавые, обычно с сердцевидным основанием и удлиненной 
верхушкой. Листовые пластинки до 28 см длиной и 4,0–14,2 см 
шириной. Стеблевые листья в количестве 5–15 на побеге, очеред-
ные, ланцетные или продолговато-яйцевидные, с черешком, самые 
верхние почти сидячие, до 20 см длиной, 1,5–10 (11) см шириной.  

 
Рис. 1. E. purpurea на экспериментальном участке  

Сибирского ботанического сада  

Верхняя эпидерма однослойная, покрыта кутикулой, состоит 
из клеток полигональной (многоугольной) формы, с менее изви-
листыми антиклинальными стенками по сравнению с нижней 
эпидермой. Число эпидермальных клеток на 1 мм2 поверхности 
листа составляет в среднем 516–604 (табл.; рис. 2).  

Тип устьиц аномоцитный, они овальные, окружены (2) 3–5 (6) 
околоустьичными клетками. Замыкающие клетки устьиц в 
среднем 32,3–36,8 мкм длиной с амплитудой изменчивости от 
22,1 до 41,6 мкм и в среднем 28,0–30,1 мкм шириной с пределами 
варьирования от 25,4 до 33,9 мкм.  

В верхней эпидерме розеточных листьев исследованного образ-
ца устьица отсутствовали, то есть они являлись гипостоматически-
ми (подобный тип листьев характерен для большинства мезофит-
ных растений). Листовые пластинки стеблевых листьев амфистома-
тические, причем на нижней эпидерме устьиц в 5,5 раза больше, чем 
на верхней (табл.). Расположение устьиц преимущественно на ниж-
ней стороне листа объясняется тем, что потеря воды при транспира-
ции происходит здесь медленнее, чем на верхней эпидерме. Соот-

ветственно, устьичный индекс E. purpurea составил 1,5 (стеблевые 
листья, верхняя эпидерма) и 24,4–25,5 (нижняя эпидерма).  

Таблица  
Количественные и морфометрические признаки  
строения листовой пластинки E. purpurea и E. pallida  

Признаки 

х ± SE,  
CV, % 

E. purpurea E. pallida 
розеточный 

лист 
стеблевой 

лист 
розеточный 

лист 
стеблевой 

лист 
Число клеток верхней 
эпидермы на 1 мм2, шт. 

515,8 ± 9,6 
9,3 

604,2 ± 10,9 
9,0 

263,7 ± 4,7 
9,0 

251,5 ± 6,6 
13,1 

Число клеток нижней 
эпидермы на 1 мм2, шт. 

577,9 ± 10,5 
9,1 

574,7 ± 10,0 
8,7 

284,8 ± 7,7 
13,5 

238,1 ± 6,2 
12,9 

Число устьиц верхней 
эпидермы на 1 мм2, шт. - 9,6 ± 3,7 

192,5 
87,0 ± 3,8 

21,9 
92,2 ± 4,0 

21,4 
Число устьиц нижней 
эпидермы на 1 мм2, шт. 

186,9 ± 5,8 
15,6 

197,8 ± 7,0 
17,8 

114,6 ± 4,6 
20,0 

81,3 ± 3,9 
24,1 

Длина устьиц на верх-
ней эпидерме, мкм - 35,8 ± 0,7 

9,8 
47,5 ± 0,6 

6,1 
53,0 ± 0,5 

4,4 
Ширина устьиц на вер-
хней эпидерме, мкм - 28,3 ± 0,4 

6,0 
38,0 ± 0,3 

4,0 
39,9 ± 0,7 

8,2 
Длина устьиц на ниж-
ней эпидерме, мкм 

32,3 ± 0,7 
10,3 

36,8 ± 0,6 
8,8 

47,5 ± 0,6 
6,7 

54,4 ± 0,5 
4,8 

Ширина устьиц на ниж-
ней эпидерме, мкм 

30,1 ± 0,4 
7,2 

28,0 ± 0,3 
4,8 

37,5 ± 0,6 
7,7 

41,7 ± 0,8 
9,5 

УИ верхней 
эпидермы, % - 1,5 ± 0,6 

186,2 
24,8 ± 1,0 

20,0 
26,9 ± 1,1 

19,7 
УИ нижней 
эпидермы, % 

24,4 ±0,6 
12,1 

25,5 ± 0,8 
14,9 

28,7 ± 0,9 
15,8 

25,4 ± 1,0 
20,4 

Толщина листа по цен-
тральной жилке, мкм 

1271,6 ± 7,4 
2,9 

1257,5 ± 7,9 
3,2 

946,2 ± 3,2 
1,7 

1337,5 ± 7,3 
2,7 

Толщина по пла-
стинке листа, мкм 

241,1 ± 2,6 
5,5 

374,8 ± 8,4 
11,2 

471,5 ± 7,2 
7,7 

652,4 ± 11,5 
8,9 

Толщина мезофилла 
листа, мкм 

182,9 ± 1,7 
4,7 

311,5 ± 10,3 
16,5 

431,6 ± 7,5 
8,7 

571,1 ± 10,9 
9,6 

Толщина палисадной 
ткани, мкм 

79,3 ± 1,6 
10,2 

138,9 ± 6,7 
24,0 

186,2 ± 2,0 
5,5 

272,1 ± 4,3 
7,9 

Толщина губчатой 
ткани, мкм 

86,1 ± 1,7 
9,9 

183,1 ± 5,6 
15,2 

214,8 ± 3,8 
8,8 

291,0 ± 10,1 
17,3 

Отношение толщины 
палисадной/губчатой 
ткани 

0,9 ± 0,0 
14,9 

0,8 ± 0,0 
20,1 

0,9 ± 0,0 
9,4 

0,9 ± 0,0 
16,9 

Толщина верхней 
эпидермы, мкм 

24,7 ± 0,6 
11,9 

36,3 ± 0,8 
10,6 

34,3 ± 1,2 
17,0 

32,7 ± 1,2 
18,7 

Толщина нижней 
эпидермы, мкм 

29,3 ± 0,9 
15,7 

31,3 ± 0,8 
12,4 

35,0 ± 0,8 
10,9 

36,5 ± 1,1 
15,2 

Высота клеток верх-
него слоя мезофилла, 
мкм 

58,4 ± 1,2 
9,9 

93,2 ± 5,1 
27,4 

106,8 ± 1,9 
8,7 

155,3 ± 3,7 
12,0 

Ширина клеток верх-
него слоя мезофилла, 
мкм 

26,1 ± 0,9 
16,7 

32,0 ± 1,4 
21,2 

32,3 ± 1,0 
15,3 

36,4 ± 1,1 
14,7 

Плотность опушения 
на верней стороне на 
1 мм2, шт. 

2,6 ± 1,2 
233,9 

1,9 ± 1,4 
366,4 

1,9 ± 1,1 
276,4 

2,6 ± 1,2 
233,9 

Плотность опушения 
на нижней стороне на 
1 мм2, шт. 

– 2,6 ± 1,2 
233,9 

1,9 ± 1,1 
276,4 

1,3 ± 0,9 
346,1 

Площадь поперечно-
го сечения ксилемы, 
мкм2 

102141,7 ± 
1838,4 

8,4 

94321,0 ± 
984,1 
5,2 

52323,7 ± 
687,6 
6,6 

120410,6 ± 
1654,8 

6,9 
Площадь 
поперечного сечения 
флоэмы, мкм2 

119832,8 ± 
1930,9 

7,6 

83620,1 ± 
1739,2 
10,4 

33425,3 ± 
1046,9 
15,7 

77132,5 ± 
2405,4 
15,6 

Площадь поперечно-
го сечения проводя-
щего пучка, мкм2 

226701,0 ± 
3209,7 

6,6 

179917,6 ± 
2835,7 

7,9 

84579,4 ± 
1327,3 

7,9 

195747,2 ± 
3520,2 

9,0 
Отношение площа-
дей ксилемы/флоэмы 

0,9 ± 0,0 
10,2 

1,1 ± 0,0 
10,2 

1,6 ± 0,1 
15,6 

1,6 ± 0,1 
17,9 

 

Лист эхинацеи пурпурной дорзовентральный: мезофилл гете-
рогенный, дифференцирован на столбчатую (1–2 слоя) и губча-
тую паренхиму. Толщина палисадной и губчатой тканей состав-
ляет в среднем у розеточных листьев соответственно 79,3 мкм и 
86,1 мкм, у стеблевых листьев – 138,9 и 183,1 мкм. Губчатый ме-
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зофилл хорошо развит, расположен абаксиально и состоит из рых-
ловатых клеток неправильной формы с межклетниками. Толщина 

палисадной паренхимы незначительно, в 0,8–0,9 раза, меньше тол-
щины губчатой ткани (табл.; рис. 2).  

 

Розеточный лист Стеблевой лист 

  
Поперечный срез центральной жилки листа 

  
Поперечный срез пластинки листа 

  
Верхняя эпидерма 

  
Нижняя эпидерма 

Рис. 2. Поперечные срезы листьев и эпидерма розеточного и стеблевого листьев E. purpurea  
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Розеточный лист Стеблевой лист 

  
Поперечный срез центральной жилки листа 

  
Поперечный срез пластинки листа 

  
Верхняя эпидерма 

  
Нижняя эпидерма 

Рис. 3. Поперечные срезы листьев и эпидерма розеточного и стеблевого листьев E. pallida  

Толщина пластинки розеточных листьев в средней части 
составляет в среднем 241,1 мкм, у стеблевых листьев – 374,8 мкм.  

Сосудисто-волокнистые пучки пронизывают мезофилл листа. 
Коллатеральные пучки закрытые. Выше и ниже сосудисто-волок-
нистых пучков находится колленхима, примыкающая к эпидерме. 
Отношение площадей поперечного сечения ксилемы и флоэмы со-
ставило 0,9 у розеточных и 1,1 у стеблевых листьев, то есть ксилема 

и флоэма развиты у эхинацеи пурпурной примерно в равной степе-
ни. Защитная функция эпидермы усиливается в результате развития 
на ней трихом. Трихомы разной длины в основном простые или из-
редка вдоль жилок – железистые. Клетки у основания волосков 
образуют розетку, что отмечено в литературе (Kurkin et al., 2009). 
Трихомы обычны на верхней эпидерме розеточных листьев, на 
нижней эпидерме – единичные или отсутствуют.  
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E. pallida (Nutt.) Nutt. Листья простые, цельные, цельнокрайние, 
ланцетные, опушенные с обеих сторон, до 4,3 см шириной. Розе-
точные листья вместе с черешком до 25 (35) см длиной, с клиновид-
ным основанием; стеблевые листья до 19 см длиной, верхние сидя-
чие. Результаты исследования эпидермальных структур у эхинацеи 
бледной показали следующее. Пластинки розеточных и стеблевых 
листьев амфистоматные. Верхняя эпидерма однослойная, с замет-
ной кутикулой. Клетки верхней и нижней эпидермы неправильной 
формы с извилистыми стенками. Эпидермальные клетки в среднем 
32,7–36,5 мкм толщиной с амплитудой изменчивости от 21,0 до 
48,3 мкм. Среднее число клеток на 1 мм² – 238,1–284,8 (табл.; рис. 3). 
Kmitienė & Ragažinskienė (2008), описывая анатомию листа эхина-
цеи бледной в Литве, приводят более высокие средние значения 
высоты эпидермальных клеток в пределах от 46,3 до 56,3 мкм.  

Устьица овальные, крупные, окружены 3–4 клетками, аномо-
цитного типа. Размеры устьиц в среднем 47,5–54,4 мкм длиной, с 
амплитудой изменчивости в пределах 42,1–60,9 мкм и в среднем 
37,5–41,7 мкм шириной с амплитудой изменчивости от 29,5 до 
47,3 мкм (рис. 3). На нижней стороне пластинки розеточных 
листьев устьиц несколько больше (в среднем 114,6 против 87,0 на 
верхней стороне), однако отличия не являются статистически до-
стоверными при P < 0,05. Стеблевые листья также достоверно не 
отличаются по числу устьиц на нижней (от 64 до 128, в среднем 
81,3) и верхней (от 48 до 128, в среднем 92,2) эпидерме. Устьич-
ный индекс верхней и нижней эпидермы розеточных и стеблевых 
листьев составляет в среднем 24,8–28,7 при амплитуде изменчи-
вости от 14,3 до 37,5 (табл.).  

На листьях отмечены трихомы двух типов: в основном – про-
стые многоклеточные (до 5–6 клеток) с удлиненной апикальной 
клеткой (рис. 2), а также железистые.  

Пластинка листа толстая (в среднем 471,5–652,4 мкм), с тол-
щиной мезофилла 431,5–571,1 мкм в среднем. Палисадная ткань 
186,2–272,1 мкм толщиной. Губчатый мезофилл плотный, в сред-
нем 214,8–291,0 мкм толщиной, межклетники слабо развиты. 
Пучки закрытые коллатеральные.  
 
Обсуждение  
 

E. purpurea произрастает в природе в восточных и юго-вос-
точных районах Северной Америки в разреженных лесах, прери-
ях, на полянах, по берегам рек, водоемов, в зарослях кустарников. 
Диплоид (2n = 22) (Urbatsch et al., 2006).  

Видам рода эхинацея необходимы хорошо освещенные участ-
ки, однако эхинацея пурпурная толерантна к затенению и является 
засухоустойчивым видом (Foster, 1991), но требует более высо-
кого содержания влаги в почве по сравнению с эхинацеей бледной.  

На основе физиологических исследований, проведенных 
Chapman & Auge (1994), установлено, что E. purpurea отличается 
высокой устойчивостью к обезвоживанию. Данное свойство поз-
воляет ей произрастать на сухих местообитаниях, в условиях с 
высокой инсоляцией и со значительными перерывами в выпаде-
нии осадков. В то же время, наличие развитой системы придаточ-
ных корней указывает на возможность хорошо использовать по-
верхностную влагу и питательные вещества, то есть произрастать 
в условиях с влажными почвами (Cech, 2002). Наличие довольно 
крупных листьев также можно рассматривать как специализацию 
к условиям умеренного увлажнения и возможность адаптировать-
ся к менее освещенным местообитаниям. Подобная комбинация 
приспособительных признаков позволяет эхинацее пурпурной вы-
живать в довольно разнообразных микроклиматических условиях.  

Samorodov & Pospelov (2001) указывают на высокую экологи-
ческую пластичность эхинацеи пурпурной с относительно боль-
шим запасом генетической изменчивости, обеспечивающим ей 
успешную адаптацию к новым местообитаниям при интродукции. 
Anishchenko & Shishlova (2009), Protopopova & Shevera (2014) от-
носят данный вид к ксеромезофитам. Anishchenko & Shishlova 
(2009) установили положительную корреляцию между количест-
вом осадков, выпавших за вегетационный сезон и вегетативным 
ростом, развитием и накоплением фитомассы эхинацеи. Причем 

если у однолетних растений при недостатке влаги наблюдалось 
лишь замедление роста и развития, то для двулетних и многолет-
них экземпляров засуха становилась причиной усыхания листьев.  

Полученные общие характеристики анатомии листа E. purpu-
rea соответствуют приводимым в литературе (Samorodov & Pospe-
lov, 2001; Kurkin et al., 2009; Upton et al., 2011). По числу устьиц на 
верхней эпидерме изученный образец близок к растениям, выра-
щиваемым в Украине. Число устьиц на нижней эпидерме листо-
вой пластинки эхинацеи пурпурной оказалось в 2,4 раза меньше 
показателей, приводимых Samorodov & Pospelov (2001) для расте-
ний, выращиваемых в Украине, и в 2,4–2,6 раза больше значений, 
полученных S. Atkočiūnaitė (2007) в Литве.  

Оценка плотности расположения устьиц обычно используется 
для характеристики способности листа регулировать водообмен. 
По-видимому, данный показатель в значительной степени зависит 
от условий выращивания, характеризуется широкой амплитудой 
изменчивости и может рассматриваться как показатель, отражаю-
щий адаптационный потенциал вида.  

При сравнении полученных показателей оказалось, что стеб-
левые листья достоверно (при уровне значимости P < 0,05) пре-
восходили розеточные по толщине мезофилла, палисадной и губ-
чатой ткани, толщине верхней эпидермы, размерам клеток верх-
него слоя мезофилла, плотности опушения нижней эпидермы и 
характеризовались более сильным развитием ксилемы по отноше-
нию к флоэме, проявляя комплекс ксероморфных признаков. Со-
гласно закону, установленному В. Р. Заленским (Stepanov & Shli-
akhtin, 2015), существует ярусная изменчивость анатомического 
строения листа, которая проявляется в том, что чем выше распо-
ложен лист на стебле, тем сильнее у него выражены признаки ксе-
ромофности, повышающие засухоустойчивость, что согласуется с 
результатами проведенного исследования. Стеблевые листья не 
имели достоверно значимых отличий по плотности опушения 
верхней и нижней стороны листовых пластинок.  

Оценка изменчивости изученных признаков строения листо-
вой пластинки эхинацеи пурпурной показала, что большая часть 
параметров, имеющих достоверно значимые отличия при уровне 
значимости P < 0,05, относятся к маловариабельным (CV < 20%) и 
являются стабильными. Из количественных признаков низкой из-
менчивостью (CV до 11,2%) характеризовались число клеток вер-
хней и нижней эпидермы, площадь поперечного сечения ксилемы 
и флоэмы, проводящего пучка. Из морфометрических – толщина 
пластинки листа, размеры устьиц, а также отношение площадей 
поперечного сечения ксилемы и флоэме. У розеточных листьев 
низкая изменчивость (CV меньше 10%) отмечена для толщины 
мезофилла, палисадной и губчатой паренхимы, а также высоты 
клеток верхнего слоя мезофилла, а у стеблевых листьев – для тол-
щины верхней эпидермы.  

Такие признаки анатомии стеблевых листьев как размеры кле-
ток верхнего слоя мезофилла, толщина палисадной ткани, отно-
шение палисадной к губчатой ткани, у стеблевых листьев отне-
сены к средневариабельным (CV = 20,0–27,4%).  

Очень высокий уровень изменчивости (CV = 233,9–366,4%) 
отмечен для количественных признаков, характеризующих плот-
ность опушения листьев, а для стеблевых листьев: число устьиц 
(CV = 192,5%) и соответственно устьичный индекс верхней эпи-
дермы (CV = 186,2%).  

Число клеток и устьиц нижней эпидермы розеточного и стеб-
левого листа эхинацеи пурпурной относится к одной генеральной 
совокупности и не имеет статистически значимых отличий сред-
них и дисперсий (t-критерий = 0,2 и –1,2, P = 0,8 и 0,2; F-ratio var. = 
1,1 и 1,5, P var. = 0,8 и 0,4 соответственно). В листовой пластинке 
эхинацеи пурпурной выявлены признаки как мезоморфной (нали-
чие относительно крупных дорзовентральных листьев, дифферен-
цированных на палисадную и губчатую паренхиму; умеренное 
развитие покровной, проводящей и механической тканей; развитая 
ксилема), так и ксероморфно-гелиоморфной структуры (наличие 
кутикулы, трихом и хорошо развитой столбчатой паренхимы; хоро-
шо развитая ксилема; листья более-менее толстые с густой сетью 
жилок и большим числом устьиц на нижней эпидерме (187–198)).  
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Проведенные исследования позволяют считать эхинацею пур-
пурную ксеромезофитом, способным выносить временный дефи-
цит влаги, что благоприятно для культивирования вида в условиях 
подтайги Западной Сибири с умеренным увлажнением. В усло-
виях, когда корневая система вида расположена относительно по-
верхностно, адаптация к условиям ограничения атмосферной и 
почвенной влаги идет по пути развития приспособлений, умень-
шающих испарение.  

Важная роль в процессе адаптогенеза эхинацеи пурпурной, 
по-видимому, принадлежит эндогенной изменчивости морфоло-
гических и анатомических признаков.  

E. pallida произрастает в каменистых прериях, на высокотрав-
ных лугах, открытых залесенных склонах, полянах на высоте 500–
1500 м над у. м. в Северной Америке в Восточном Канзасе, Окла-
хоме, Западном Арканзасе, Миссури и др. Аллотетраплоид, воз-
можно возникший в результате гибридизации E. sanguinea и E. 
simulata (Urbatsch et al., 2006; Keller, 2012).  

По числу устьиц на нижней эпидерме на 1 мм2 наши данные в 
1,4–2,0 раза уступают значениям, приводимым Samorodov & Po-
spelov (2001) в Украине, однако значительно (в 4,6–6,5 раза) пре-
восходят результаты, полученные в Литве Kmitienė & Ragažinskie-
nė (2008). Значения устьичного индекса верхней эпидермы близки 
к полученным Kmitienė & Ragažinskienė (2008) – 21,9, однако зна-
чения устьичного индекса нижней эпидермы оказались в 2,1–2,2 
раза выше, чем в Литве. Возможно, показатели, характеризующие 
количество устьиц на единицу площади листовой пластинки, наря-
ду с плотностью опушения, отличаются значительной изменчи-
востью и являются адаптивно значимыми.  

Большая часть исследованных параметров относится к мало-
вариабельным (CV < 20%). Наиболее низкой изменчивостью (CV ≤ 
10%) характеризовались размеры устьиц, толщина пластинки и 
мезофилла листа, толщина палисадной ткани, площадь ксилемы, 
площадь пучка, у розеточных листьев также толщина губчатой 
ткани, отношение палисадной и губчатой паренхимы, ширина 
клеток верхнего слоя мезофилла. Некоторые количественные при-
знаки (число устьиц, устьичный индекс стеблевых листьев) явля-
ются средневариабельными (CV 20–24%). Очень высокой измен-
чивостью с амплитудой 233,8–346,1%, как и у E. purpurea, отли-
чалась плотность опушения листовой пластинки. Количественные 
и морфометрические признаки строения розеточного и стеблевого 
листа у эхинацеи бледной близки. Однако стеблевые листья отли-
чаются более толстой пластинкой с более мощной паренхимой и 
площадью пучков, что связано, вероятно, с их определенным 
структурным градиентом в пределах растения (закон Заленского). 
Если розеточный лист E. purpurea достоверно отличается большей 
площадью проводящей системы восходящего тока, у E. pallida, 
напротив, большую площадь имеет ксилема стеблевого листа. 
Вместе с тем, следует отметить, что такие показатели как отноше-
ние толщины палисадной к толщине губчатой паренхимы и отно-
шение площадей поперечного сечения ксилемы и флоэмы у стеб-
левых и розеточных листьев у эхинацеи бледной практически 
одинаковы.  

При оценке достоверности различий полученных анатомичес-
ких данных между двумя исследованными видами получены сле-
дующие результаты. Большая часть параметров, имеющих досто-
верно значимые отличия при уровне значимости P < 0,05, отно-
сятся к маловариабельным (CV < 20%) и являются стабильными. 
Отмечено 17–18 характеристик, имеющих достоверные отличия 
средних значений при P < 0,05, с учетом отличий дисперсий – 10.  

Таким образом, с учетом отличий дисперсий, выявлено 10 ха-
рактеристик, имеющих достоверные отличия средних значений 
при сравнении листьев E. purpurea и E. pallida: размеры устьиц 
нижней эпидермы, толщина мезофилла листа, его слоев и плас-
тинки листа, свободной от проводящих пучков, площадь попереч-
ного сечения проводящих пучков и их составляющих (табл.).  

При сравнении E. purpurea и E. pallida, выявлены признаки 
ксероморфности и гелиофитности листа эхинацеи бледной, повы-
шающие ее засухоустойчивость: более узкие и толстые листья, 
«изолатеральная» тенденция (мезофилл характеризуется плотной 

упаковкой, сильным развитием палисадной паренхимы, малым 
объемом межклетников); наличие трихом, которые имеют более 
сложное строение. E. pallida также отличается более значитель-
ным развитием элементов восходящего тока по отношению к 
флоэме (площадь поперечного сечения ксилемы в 1,6 раза превос-
ходит площадь поперечного сечения флоэмы) и значительным 
числом устьиц на верхней эпидерме. Более высокая степень про-
явления ксеромофных признаков у эхинацеи бледной по сравне-
нию с эхинацеей пурпурной является, по-видимому, наследствен-
но закрепленной, то есть E. pallida является ксерофитом, приспо-
собленным к атмосферной и почвенной засухе.  

Признаки, по которым обнаружены различия между изучен-
ными образцами, относят в экологической анатомии к числу адап-
тивно значимых.  
 
Выводы  
 

Исследование эпидермальных структур двух видов эхинацеи 
показало, что для них характерен аномоцитный тип устьичного 
аппарата. Тип листа амфистоматический, розеточные листья эхи-
нацеи пурпурной гипостоматические. Выявлены признаки мезо-
морфной и ксероморфно-гелиоморфной структуры листовой пла-
стинки E. purpurea и комплекс ксероморфно-гелиофитных при-
знаков листа E. pallida.  

Уровень и амплитуда изменчивости количественных и мор-
фометрических признаков, их парные корреляции показали, что 
такие признаки могут рассматриваться как показатели, отражаю-
щие адаптационный потенциал видов.  
 

Работа выполнена при поддержке Министерства образования и науки Рос-
сийской Федерации (проект № 37.7810.2017/8.9).  
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