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Морфогенез и анатомическое строение листовой пластинки Hemerocallis × hybrida 
hort. в лесостепи Приобья

Представлены результаты исследования морфогенеза монокарпического побега и анатомического 
строения листа трех сортов Hemerocallis × hybrida hort.: ‘George Cunningham’, ‘Christopher Columbus’, 
‘Buzz Bomb’ разного срока цветения при интродукции в условиях лесостепной зоны Западной Сибири. 
Установлено, что формирование генеративных органов у сортов наступает в весенне-летний период. В те-
чение 25—30 дней у побега формируются зачаточные генеративные органы, что соответствует III—VII 
этапам органогенеза. VIII—XII этапы органогенеза соответствуют фенофазам бутонизации, цветения, пло-
доношения. Показано, что листья данных сортов имеют гипостоматическое строение и дорсовентрального 
типа. На поперечном срезе листовой пластинки выявлено от 7 до 9 проводящих пучков. Отмечено, что ме-
зофилл имеет крупные клетки губчатой паренхимы и мелкие палисадной. Очень хорошо выражены клетки 
склеренхимы, особенно с латеральных сторон листа. Обнаружено, что в анатомическом строении листовой 
пластинки Hemerocallis × hybrida hort. сочетаются мезоксерофитные признаки.

Ключевые слова: Hemerocallis × hybrida hort., органогенез, лист, эпидермис, проводящий пучок, губ-
чатая и палисадная паренхима, Западная Сибирь.

Введение
Род Hemerocallis L. (лилейник, красоднев, сем. Hemerocallidaceae R. Br.) представлен 

20—25 видами, произрастающими в Китае, Японии, Корее, Монголии, на Дальнем Вос-
токе, в Сибири, Европе [19; 32; 33]. Среди них в Азиатской России 7 видов, в Западной 
Сибири 2 вида [13, с. 254; 19]. Сортовое разнообразие лилейников включает более чем 
85 000 сортов [1], в Западной Сибири изучено около 80 сортов [23; 24]. Их появление из-
начально обусловлено сложным межвидовым происхождением (Hemerocallis fulva (L.) × 
Hemerocallis lilio-asphodelus L. × Hemerocallis esculenta Koidz × Hemerocallis minor Mill.) 
и отнесено к Hemerocallis × hybrida hort. ex Bergmans — лилейнику гибридному [19, 
с. 101; 32], в дальнейшем использовалась межсортовая гибридизация. Это многолетние 
корневищные поликарпики летнего срока цветения. Благодаря высокой экологической 
пластичности сорта лилейников культивируются в разных почвенно-климатических  
условиях, отличаются декоративностью формы и окраски цветка, долговечностью и хо-
рошим размножением вегетативных клонов, устойчивостью к болезням и вредителям, 
рекомендуются для научно-практического использования в Белоруссии, Украине, Казах-
стане, европейской части России, Крыму, Сибири, Алтайском крае, на Дальнем Востоке 
[3; 4; 10; 14; 15; 20; 23; 24; 28]. В последнее время лилейники представляют интерес не 
только как декоративные растения, но и медоносные, пищевые и лекарственные. В ли-
стьях и корневищах обнаружены биологически активные вещества, микро- и макроэле-
менты, что значительно расширяет тенденции к их более широкому применению [25; 
26; 29; 31]. Для познания адаптационных возможностей сортов Hemerocallis × hybrida 
hort. в различных климатических условиях необходимо интродукционное испытание и 
исследование их анатомо-морфологических особенностей. Лист служит основным асси-
миляционным аппаратом и обладает многофункциональностью при адаптации растений 
к различным условиям среды [5; 6; 8; 9; 12; 35]. Известны немногочисленные работы, 
представляющие особенности анатомического строения листа лилейников в различных 
эколого-климатических условиях [16; 21; 28; 34; 36]. Однако сравнительных данных об 
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органогенезе формирования генеративных органов монокарпического побега и анатоми-
ческого строения листа у сортов разного срока цветения нами не отмечено, что послужи-
ло основанием для выполнения данного исследования. 

Цель работы — провести анатомо-морфологический анализ монокарпического побе-
га и листовой пластинки у сортов George Cunningham, Christopher Columbus, Buzz Bomb 
Hemerocallis × hybrida hort. при культивировании в условиях лесостепной зоны Западной 
Сибири. 

Материал и методы
Работа проведена в Центральном сибирском ботаническом саду (ЦСБС СО РАН) 

в течение вегетационного периода 2017—2018 гг. Объектами исследования служили 
сорта Hemerocallis × hybrida hort. с разными сроками цветения: ‘George Cunningham’ 
(Hall-D. F., 1957, раннецветущий), ‘Christopher Columbus’ (Wild, 1972, среднецветущий), 
‘Buzz Bomb’ (Hall-D. F., 1961, позднецветущий) (рис. 1). 

Рис. 1. Сорта Hemerocallis × hybrida в ЦСБС

Изученные сорта диплоиды — 2n = 22, зарубежной селекции [1]. При подготовке 
публикации использовались материалы биоресурсной научной коллекции ЦСБС СО 
РАН «Коллекции живых растений в открытом и закрытом грунте», УНУ № USU 440534. 
Сбор материала осуществляли с мая по сентябрь. Этапы органогенеза монокарпиче-
ского побега изучали по методике МГУ [17]. Описание анатомической структуры листа 
и подсчет числа устьиц на единицу площади проводили по общепринятым методикам 
[2; 7; 11; 18]. Поперечные срезы листа готовили при помощи салазочного микротома 
с замораживающим устройством при использовании методических указаний [27]. Тол-
щина срезов — 8 мкм. Препараты изучали и фотографировали с помощью микроскопа 
Axioskop-40 (Carl Zeiss) с цветной цифровой камерой высокого разрешения AxioCam 
MRc-5. Количественные характеристики анатомо-морфологических показателей опреде-
ляли в десятикратной повторности. Обработку экспериментальных данных проводили с 
помощью программы STATISTICA 6.0.

Результаты и обсуждение
В условиях г. Новосибирска лилейники отрастают при переходе устойчивых темпе-

ратур через +5°С, реже при +10°С (конец III декады апреля, I декада мая). Определено, 
что в течение мая у сортов George Cunningham, Christopher Columbus, Buzz Bomb ко-
нус нарастания монокарпического побега не дифференцирован на генеративные органы 
и находится на II этапе органогенеза — формирования зачаточных листьев. Конус на-
растания монокарпического побега начинает формировать генеративные органы в мае, 
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что соответствует III этапу органогенеза (рис. 2а). Далее последовательно формируется 
зачаточное соцветие с органами цветка и происходит постепенный переход побега у со-
ртов на IV этап органогенеза, для которого характерно появление на оси зачаточного 
соцветия зачаточных прицветников; на V этапе начинается дифференциация генератив-
ных органов и ветвление оси соцветия; на VI этапе отмечается рост лепестков венчика и 
закладка новых цветков в соцветии; на VII этапе — начало формирования пыльцы (муж-
ского гаметофита), далее завязи (женского гаметофита) и рост всех органов соцветия 
(рис. 2б). Характерно, что у всех сортов проявляется закономерность в последовательном 
формировании зачаточных органов монокарпического побега. Однако установлено, что 
у раннецветущего сорта George Cunningham III этап органогенеза наступал раньше на 
5—6 дней по сравнению со среднецветущим сортом Christopher Columbus и на 8—10 
дней с позднецветущим сортом Buzz Bomb. Продолжительность от III до VII этапов ор-
ганогенеза у сортов разного срока цветения также отличалась и составляла для ‘George 
Cunningham’ 15 дней, ‘Christopher Columbus’ — 20 дней, ‘Buzz Bomb’ — 30 дней. 

Рис. 2. Этапы органогенеза сортов Hemerocallis × hybrida. А) III этап органогенеза; Б) ‘George 
Cunningham’ — IV этап, ‘Buzz Bomb’— V этап, ‘Christopher Columbus’ — VI, VII этапы 

органогенеза 

Последующие этапы органогенеза (VIII—XII) характерны для определенных фаз 
развития. Фаза бутонизации соответствует VIII этапу органогенеза и приходится на фе-
нодату 28—30 июня. Цветение сортов отмечено с 14—21 июля по 23—28 августа, что ха-
рактерно для IX этапа органогенеза. Раннецветущий сорт зацветал на 73—77 день от от-
растания, среднецветущий сорт — на 84—87 день, позднецветущий — на 99—102 день. 
В период с 5 по 8 сентября наблюдали начало плодоношения и формирования семян  
(X этап органогенеза). Во второй декаде сентября отмечен XI этап органогенеза, кото-
рый характеризуется накоплением питательных веществ в семени и соответствует фазе 
их молочной спелости. С 19 по 22 сентября завершается плодоношение и у семян опре-
делена полная (восковая) спелость (XII этап органогенеза). Причем у раннецветущего 
сорта George Cunningham органообразовательный процесс был ускорен на 12—15 дней. 
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Цветение этого сорта наступало 2—6 июля, а плодоношение 5—8 сентября. Установлено, 
что побег возобновления n-го порядка последующего года вегетации формируется у всех 
сортов во второй-третьей декадах августа. В предзимний период (сентябрь) апекс конуса 
нарастания побега возобновления не дифференцирован и находится на II этапе органо-
генеза. В базальной части этого зачаточного побега сформированы зачаточные листья от 
5 до 8 шт. Таким образом, монокарпический побег у сортов H. × hybrida развивается по 
дициклическому типу.

Изученные сорта лилейников американской селекции теплолюбивые по происхожде-
нию. При культивировании в более суровых условиях резко континентального клима-
та лесостепной зоны Приобья, где в последней декаде сентября наступают устойчивые 
температуры ниже 0°С, происходит торможение органообразовательного процесса в 
развитии побега возобновления и он зимует в вегетативном состоянии. На наш взгляд, 
остановка развития конуса нарастания на II этапе органогенеза в предзимье является 
одним из механизмов адаптации сортов, так как предохраняет меристематические ткани 
апекса побега от вымерзания. Известно, что у видов природной флоры H. citrina Baroni, 
H. middendorffii Trautv. et Mey., H. minor Mill. при интродукции в условиях лесостепной 
зоны Западной Сибири монокарпический побег зимует в генеративном состоянии на V—
VII этапах органогенеза [22, с. 50].

Анализ анатомического строения листа показал, что у всех сортов они дорсовен-
тральные с четко выраженной верхней (адаксиальная) и нижней (абаксиальная) сторо-
нами, что характерно для многих растений класса однодольных [8; 12; 30]. На адак-
сиальной стороне листа отмечена шестиугольная проекция площади эпидермальных 
клеток (‘Christopher Columbus’, ‘Buzz Bomb’) и четырех-шестиугольная у ‘George Cun-
ningham’. Их очертания прямолинейные, углы в смежных границах прямые и тупые. 
Абаксиальная сторона всех сортов характеризуется ромбической проекцией площади 
клеток эпидермиса с прямолинейными очертаниями, острыми углами в смежных гра-
ницах. На верхней стороне листа эпидермис представлен крупными вытянутыми тон-
костенными клетками от прямоугольной (‘Christopher Columbus’) до овально-трапецие-
видной формы (‘George Cunningham’, ‘Buzz Bomb’). На нижней стороне листа клетки 
плотноупакованные, четырех-шестиугольной формы, с равномерно утолщенными стен-
ками (рис. 3). Аналогичное строение поперечного среза листа отмечено у некоторых 
представителей рода Hemerocallis [33; 34]. Однако наши данные показали для каждо-
го сорта индивидуальные морфометрические параметры толщины листа и количества 
устьиц на его поверхности (табл. 1).

Известно, что более крупные клетки эпидермиса на верхней стороне листа харак-
терны для растений-мезофитов [18, с. 6]. У эпидермальных клеток обоих сторон листа 
нами отмечены прямые антиклинальные стенки, что свидетельствует о приспособленно-
сти сортов к условиям интенсивного освещения [35, p. 226]. Установлено, что толщина 
эпидермальных клеток адаксиальной стороны в области центральной жилки (99,1±5,9—
151,6±9,3 мкм) в среднем в 3,5—4,5 раза превышает толщину клеток абаксиальной сто-
роны (21,1±3,1—40,2±1,7 мкм) (табл. 1).

По мере удаления от центральной жилки толщина клеток верхнего эпидермиса 
уменьшается приблизительно в 2,0—4,0 раза (35,8±1,1—47,5±4,1 мкм). Толщина кле-
ток абаксиальной стороны практически не изменяется, за исключением сорта George 
Cunningham, размеры его эпидермальных клеток уменьшаются в 1,5 раза. Общая толщи-
на листа в области центральной жилки изменяется в пределах от 863,3±11,9 (‘Christopher 
Columbus’) до 944,2±25,8 мкм (‘Buzz Bomb’), что почти в 1,5—2,0 раза больше по срав-
нению с толщиной листа в области 3—4 жилок.
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Рис. 3. Поперечный срез листа сортов Hemerocallis × hybrida: 1 — верхний эпидермис; 2 — палисад-
ная паренхима; 3 — воздухоносная полость; 4 — губчатая паренхима; 5 — нижний эпидермис; 6 — ксиле-
ма; 7 — флоэма; 8 — склеренхима

Таблица 1
Толщина листа и количество устьиц на его поверхности

Эпидермис
Толщина листа в области 
центральной жилки, мкм

Толщина листа 
в области 3—4 жилок, мкм

Количество устьиц на 1 мм2 
поверхности листа, шт.

M±m
‘George Cunningham’

Верхний 151,6±9,3 35,8±1,1 —
Нижний 40,2±1,7 27,4±1,3 33,2±2,1
Общая толщина 1009,1±6,8 698,7±18,4

‘Christopher Columbus’
Верхний 99,1±5,9 47,5±4,1 —
Нижний 21,1±3,1 20,5±3,7 105,0±9,7
Общая толщина 863,3±11,9 510,8±26,8

‘Buzz Bomb’
Верхний 127,6±11,9 43,2±1,9 —
Нижний 27,6±1,1 28,6±0,9 88,0±11,1
Общая толщина 944,2±25,8 398,2±10,2

Примечание. M — среднее арифметическое, m — стандартная ошибка. 
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Устьица овальной формы обнаружены лишь на абаксиальной стороне листа (гипо-
стоматический лист). Они располагаются рядами, параллельными продольной оси листа, 
погружены в эпидермис. Погруженные устьица способствуют уменьшению потери воды 
во время транспирации. Устьичный аппарат тетрацитного типа встречается у многих 
представителей класса однодольных. Отмечено, что наибольшее число устьиц характер-
но для ‘Christopher Columbus’ и ‘Buzz Bomb’, среднее значение которых варьирует от 
88,0±11,1 до 105,0±9,7 шт. на 1 мм2, что в 2,5—3,0 раза больше, чем у ‘George Cunning-
ham’ (33,2±2,1 шт.). Мезофилл листа содержит большое число хлоропластов и имеет зна-
чительный объем межклетников, что отмечено ранее у трех других сортов H. × hybrida: 
‘Regal Air’, ‘Luxury Lace’, ‘Stafford’ [21, c. 57]. Палисадная паренхима представлена од-
ним рядом крупных округлых (четырехугольных) клеток, развита слабо. В целом для од-
нодольных растений характерно отсутствие дифференциации мезофилла на палисадную 
и губчатую ткани [5, с. 224]. 

Губчатая паренхима имеет сравнительно мелкие слегка вытянутые округлые клетки, 
плотно прилегающие друг к другу. На адаксиальной стороне листа в области главной 
жилки наблюдается от 2 (‘Christopher Columbus’, ‘Buzz Bomb’) до 3 рядов (‘George Cun-
ningham’) паренхимных клеток. На абаксиальной стороне у всех сортов насчитывается 
5—6 слоев клеток. В направлении от главной жилки к концам листовой пластинки уве-
личивается число рядов под верхним эпидермисом до 3 (‘Christopher Columbus’, ‘Buzz 
Bomb’) — 4 (‘George Cunningham’), под нижним эпидермисом от 4—5 (‘Buzz Bomb’, 
‘George Cunningham’) до 5—7 (‘Christopher Columbus’). Губчатая паренхима имеет хоро-
шо развитую систему межклетников, что обеспечивает интенсивный газообмен листа с 
окружающей средой. 

Проводящая система листьев H. × hybrida представлена закрытыми коллатераль-
ными пучками, расположенными упорядоченно в одном ряду, параллельно друг дру-
гу. Ксилема обращена к адаксиальной стороне листа, флоэма — к абаксиальной. 
Сосуды ксилемы крупные и хорошо развитые, ситовидные клетки флоэмы меньшего 
размера. Расположение проводящих пучков среди мезофилла и воздухоносных 
полостей способствует оптимальному функционированию у них фотосинтетической и 
транспортной систем. Проводящие пучки окружены обкладочными клетками склерен-
химы, характеризующимися четырех-шестиугольной формой и толстой оболочкой. Она 
способствует защите листа от различных механических повреждений. 

Выявленные общие черты в анатомическом строении листа (хорошо развитая прово-
дящая система, закрытые коллатеральные пучки, крупные межклеточные пространства, 
однослойная палисадная паренхима, крупные клетки верхнего эпидермиса) согласуют-
ся с данными работ [33; 34]. Однако отмечено, что общая толщина листовой пластин-
ки у раннецветущего сорта George Cunningham больше на 65—132 мкм в области цен-
тральной жилки и на 188—300 мкм в области 3—4 жилок, чем у ‘Christopher Columbus’ 
и ‘Buzz Bomb’. Причем эта разница сильнее выражена у позднецветущего сорта Buzz 
Bomb. Установлено, что у среднецветущего сорта Christopher Columbus на абаксиаль-
ной стороне листа число устьиц в 3,0 раза больше, чем у раннецветущего сорта George 
Cunningham, у которого их число меньше в 2,5 раза, чем у позднецветущего сорта Buzz 
Bomb. Адаксиальная сторона листа ‘George Cunningham’ в области центральной жилки 
хорошо сформирована, имеет двухлопастную выемку, более крупный проводящий пучок 
и в 2 раза больше по сравнению с сортом Buzz Bomb (см. рис. 3). 

Установлены отличия в анатомическом строении листа исследованных нами сортов 
от других видов и культиваров, изученных в иных природно-климатических условиях. 
Так, в условиях степного Приднепровья [28] анатомическое строение листьев двух видов: 
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H. middendorfii, H. lilio-asphodelus и трех сортов: American Revolution, Winnie the Pooh, 
Stagecoach характеризовались более толстой кутикулой над адаксиальным эпидермисом, 
волнистыми антиклинальными стенками эпидермальных клеток и мезофиллом, не диф-
ференцированным на губчатую и столбчатую паренхиму. В анатомии листьев H. citrina 
и H. minor, культивируемых в Донецком ботаническом саду (ДБС) НАН Украины [16], 
отмечено появление в их структуре ксероморфных признаков: формирование одного 
слоя столбчатого мезофилла, увеличение слоев ассимиляционной паренхимы, появление 
устьиц на верхней поверхности листа, уменьшение количества устьиц на нижней поверх-
ности при одновременном увеличении их размеров.

Заключение
Таким образом, исследованные сорта H. × hybrida в условиях Западной Сибири 

(Приобский округ, лесостепная агроклиматическая провинция, Советский район г. Но-
восибирска):

1. Имеют дорсовентральные гипостоматические листья, сочетающие в себе как ме-
зофитные (однослойная палисадная ткань с крупными клетками, рыхлая губчатая ткань, 
расположение устьиц только на нижней стороне эпидермы), так и ксерофитные (прямые 
очертания антиклинальных стенок, погруженные устьица) признаки, наличие ксероме-
зофитных признаков, вероятно, позволяет им успешно адаптироваться в условиях лесо-
степи Приобья. 

2. Характеризуются рядом важных отличительных признаков: отсутствие толстой 
кутикулы, наличие погруженных устьиц лишь на абаксиальной стороне листа, большее 
количество устьиц, увеличение слоев губчатого мезофилла.

3. Проявляют сортоспецифичность в анатомическом строении листовой пластинки, у 
раннецветущего сорта George Cunningham в 1,5—2,0 раза больше толщина пластинки, но 
в 2,5—3,0 раза меньше число устьиц на абаксиальной стороне, чем у сортов Christopher 
Columbus, Buzz Bomb. Мезофилл листа у сорта George Cunningham содержит большее 
число хлоропластов и имеет больший объем межклетников по сравнению со средне- и 
позднецветущими сортами.

4. Монокарпический побег закладывается за год до цветения, и в период длительного 
зимнего покоя конус нарастания побега зимует в вегетативном состоянии на II этапе ор-
ганогенеза, который продолжается 8—8,5 мес.

5. Зачаточные генеративные органы (III—VII этапы органогенеза) у побега формиру-
ются после зимнего покоя в мае—июне в течение 15—30 дней. У раннецветущего сорта 
George Cunningham III этап органогенеза наступал раньше на 5—6 дней по сравнению 
со среднецветущим сортом Christopher Columbus и на 8—10 дней с позднецветущим со-
ртом Buzz Bomb. Продолжительность от III до VII этапов органогенеза у сортов разного 
срока цветения отличалась и составляла для ‘George Cunningham’ 15 дней, ‘Christopher 
Columbus’ — 20 дней, ‘Buzz Bomb’ — 30 дней. Продолжительность органообразователь-
ного процесса с III по XII этапы органогенеза составляет 100—120 дней. Раннецветущий 
сорт зацветал на 73—77 день от отрастания, среднецветущий сорт — на 84—87 день, 
позднецветущий — на 99—102 день. 

Работа выполнена в рамках государственного задания Центрального сибирского бо-
танического сада СО РАН по проекту № АААА-А17-1170126100053-9 «Выявление путей 
адаптации растений к контрастным условиям обитания на популяционном и организ-
менном уровнях». 
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Morphogenesis and anatomical structure of the leaf blade of Hemerocallis × hybrida 
hort. in the forest-steppe of the Ob region 

The results of studying the morphogenesis of the monocarpic shoot and leaf anatomical structure of three 
varieties of Hemerocallis × hybrid hort.: ‘George Cunningham’, ‘Christopher Columbus’, ‘Buzz Bomb’ of 
different flowering periods upon introduction in the forest-steppe zone of Western Siberia are presented. It has 
been established that the formation of generative organs in varieties occurs in the spring-summer period. Within 
25—30 days, embryo generative organs are formed at the shoot, which corresponds to the II—VII stages of 
organogenesis. VIII—XII organogenesis corresponds to phenophases: budding, flowering, fruiting. It was shown 
that the leaves of these varieties have a hypostomatic structure and are of dorsoventral type. The cross section of 
the leaf blade revealed from 7 to 9 conducting bundles. It was noted that mesophyll has large cells of the spongy 
parenchyma and small palisade. Very pronounced cells are sclerenchyma, especially from the lateral sides of the 
leaf. It has been found that mesoxerophytic characters are combined in the anatomical structure of the leaf blade 
of Hemerocallis × hybrida hort.

Key words: Hemerocallis × hybrida hort., organogenesis, leaf, epidermis, conducting bundle, spongy and 
palisade parenchyma, Western Siberia.
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