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Исследовано опушение вегетативных и репродуктивных органов у трех видов рода Pelargonium 
(Geraniaceae): P. odoratissimum, P. exstipulatum и P. vitifolium. У всех изученных растений на по-
верхности присутствуют железистые трихомы (ЖТ) и простые волоски. В работе изучен характер 
опушения листьев, цветоножек, чашелистиков и завязей, морфология и анатомия ЖТ, динами-
ка частоты встречаемости трихом при формировании листа, а также межвидовые различия этих 
признаков. Железистые трихомы формируются лишь на начальном этапе растяжения листовой 
пластинки. Наибольшая частота их встречаемости характерна для P. odoratissimum. Выделено пять 
типов ЖТ, различающихся строением, размерами и числом клеток. Впервые обнаружено фор-
мирование железистых трихом с многорядной ножкой. Наиболее распространенными являются 
трихомы 1-го типа. Каждый из изученных видов Pelargonium обладает специфическим сочетани-
ем типов трихом. Наибольшее разнообразие ЖТ характерно для растений P. exstipulatum, наи-
меньшее – для P. vitifolium. Полученные данные о межвидовых различиях секреторных структур 
на поверхности листьев и элементов цветка могут быть использованы в таксономических целях.
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Растения семейства Geraniaceae Juss. распро-
странены повсеместно, но в большей степени 
представлены в южной Африке, где издавна ис-
пользуются в  качестве лекарственного сырья. 
Они содержат биологически активные вещества, 
которые обладают антибактериальным (Bautista 
et al., 2015; El Aanachi et al., 2020; Seker et al., 
2021), противовоспалительным (Ilyina, Antsupova, 
2016 1), иммуностимулирующим (Jurkstiene et al., 
2007), фунгицидным (Kujur et al., 2020) и инсек-
тицидным (Yohana et al., 2022) действием, могут 
применяться в качестве природных антиокси-
дантов (Radulović et al., 2012; Sharopov et al., 2017) 
и гепатопротекторов (Bautista et al., 2015).

1 [Ilyina, Antsupova] Ильина Л.П., Анцупова Т.П. 2016. Дубильные 
вещества представителей семейства Geraniaceae Бурятии. – 
Международный научно-исследовательский журнал. 5 (47): 73–74. 
https://doi.org/10.18454/IRJ.2016.47.083

По составу биологически активные вещества 
растительного происхождения можно отнести 
к нескольким группам химических соединений: 
терпенам, фенолам, алкалоидам и производным 
жирных кислот (Wagner, 1991; Dudareva, Pichersky, 
2000; Maffei, 2010; Muhlemann et al., 2014; Abbas 
et al., 2017; Huchelmann et al., 2017; Bergman et al., 
2020). Они синтезируются в наружных и внутрен-
них секреторных структурах. Такими образова-
ниями на поверхности листьев и цветков обыч-
но являются железистые трихомы (ЖТ) (Fahn, 
1988; Duke et al., 2000; Lange, 2015). У предста-
вителей сем. Geraniaceae секреторные структуры 
изучались в работах исследователей разного про-
филя (Ercil et al., 2005; Bautista et al., 2015; Ilyina, 
Antsupova, 2016; Jeiter et al., 2017; Sharopov et al., 
2017; Seker et al., 2021).

Род Pelargonium L’Hér. занимает второе место 
по числу видов (более 250) после рода Geranium. 



	 ЖЕЛЕЗИСТЫЕ ТРИХОМЫ ЛИСТЬЕВ И ЦВЕТКОВ У ТРЕХ ВИДОВ PELARGONIUM…	 1011

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ     том 109     № 10     2024

Пеларгонии широко применяются в народной 
и  традиционной медицине (Lis‐Balchin, Roth, 
2000; Bussmann, Sharon, 2006; Zambrana et  al., 
2020) и в качестве натуральных противомоскит-
ных средств (Song et al., 2022; Yohana et al., 2022). 
Исследователями была установлена высокая ан-
тибактериальная активность веществ, полученных 
из экстрактов представителей рода (Lis‐Balchin, 
Roth, 2000; Singh et al., 2008; Bussmann et al., 2011; 
Boukhatem et al., 2013), а также их антиоксидант-
ное (Ćavar, Maksimović, 2012; El Aanachi et al., 
2020) и фунгицидное (Kujur et al., 2020) действие. 
Лечебные свойства экстрактов Pelargonium обу-
словлены присутствием в их составе биологиче-
ски активных веществ, которые относятся к тер-
пеноидам (Boukhatem et al., 2013; Yohana et al., 
2022), фенольным соединениям и  алкалоидам 
(Lis-Balchin, 1996; Bergman et al., 2020). Несмотря 
на то что натуральные продукты вторичного мета-
болизма имеют большую коммерческую ценность, 
информация о морфологии, анатомии и ультра-
структуре ЖТ у разных видов пеларгоний, об их 
развитии и внутриклеточных механизмах биосин-
теза биологически активных веществ, ограниче-
на. Так, существуют работы, посвященные изуче-
нию морфологии листьев (Romitelli, Martins, 2012) 
и нектарников Pelargonium (Tsai, 2016; Tsai et al., 
2017), выращиванию растений в культуре тканей 
(Arshad et al., 2011; Moyo et al., 2014). Исследова-
ния ЖТ касаются их строения (Tahir et al., 1994; 
Cho et al., 1999; Romitelli, Martins, 2012; Boukhris 
et al., 2013) и развития (Li, Yao, 2005; Ko et al., 
2007). Авторами были обнаружены ЖТ различных 
типов и предложены их классификации (Cho et al., 
1999; Ko et al., 2007; Eiasu et al., 2012; Boukhris et al., 
2013). ЖТ, наряду с простыми волосками, часто 
рассматривают как один из диагностических при-
знаков при описании таксона (Tahir et al., 1994; 
Aedo et al., 2007; Romitelli, Martins, 2012).

Актуальными вопросами остаются: разработка 
единой классификации для всего многообразия 
морфологических типов трихом, встречающих-
ся в рамках рода, поиск корреляции между типом 
ЖТ и их локализацией на определенных органах, 
возможность инициации трихом на зрелом ор-
гане. Задачами данной работы стали: 1) исследо-
вание морфологии и анатомии ЖТ у ряда видов 
Pelargonium, у которых эти секреторные структу-
ры до сих пор практически не изучались; 2) выяв-
ление локализации и частоты встречаемости ЖТ 
на поверхности вегетативных и репродуктивных 

органов; 3) анализ различий этих признаков у раз-
ных видов рода.

МАТЕРИАЛ И  МЕТОДЫ

Материалом для исследования послужили 
образцы вегетативных и  репродуктивных ор-
ганов у растений трех видов Pelargonium из сем. 
Geraniaceae: P. odoratissimum [Soland.], P. exstip-
ulatum L'Hér. и P. vitifolium (L.) L'Hér. Материал 
собран с растений, культивируемых в оранжере-
ях Ботанического сада БИН им. В. Л. Комарова 
РАН, в 2022–2024 гг.

Род Pelargonium включает многолетние полу-
кустарниковые растения с  коротким одревес-
невающим главным стеблем и  травянистыми 
цветущими ветвями. Высота растения, в зави-
симости от вида, может достигать 1–2 м. Ветви 
у P. odoratissimum стелющиеся, у P. exstipulatum 
и P. vitifolium – прямостоячие. Листья простые, 
округлые, сердцевидные или яйцевидные, паль-
чатолопастные, диаметром 30–40 мм у P. odo-
ratissimum, до 80 мм у P. exstipulatum и P. vitifoli-
um (рис. 1a). Листья имеют заметное опушение. 
Цветки зигоморфные, пятичленные, у  P. odo-
ratissimum до 10 мм в диаметре, у P. exstipulatum 
и P. vitifolium – до 20 мм (рис. 1b). Чашелистики 
срастаются в основании, имеют опушение с абак-
сиальной стороны. Лепестки бледно-розовые или 
белые, два верхних – с бордово-фиолетовыми 
прожилками у основания. Завязь верхняя. В цвет-
ках формируется один нектарник в основании 
длинной нектароносной трубки, вытянутой вдоль 
цветоножки с верхней (адаксиальной) стороны 
цветка (Tsai, 2016; Tsai et al., 2017).

Изучение морфологии поверхности вегета-
тивных и репродуктивных органов проводилось 
на прижизненных препаратах листа, цветонож-
ки, чашелистика и завязи с использованием би-
нокулярной лупы SteREO Lumar.V12 (Carl Zeiss, 
Germany), оснащенной цифровой фотокамерой 
AxioCam MRc5 и программным обеспечением 
AxioVision 4.8 (Carl Zeiss, Germany).

Для сканирующей электронной микроско-
пии фрагменты листа и частей цветка размером 
2 × 5 мм были фиксированы в растворе 1.5% глута-
рового альдегида и 2% параформальдегида на 0.1М 
фосфатном буфере (рН 7.2) с добавлением 2% са-
харозы при 0°C (Karnovsky, 1965). Затем материал 
промывали фосфатным буфером 4 раза с интерва-
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лом 15 мин и помещали в 1%-ный раствор тетра-
оксида осмия на 0.1М фосфатном буфере (рН 7.2) 
с добавлением 2% сахарозы при 0°C в течение 14 ч 
(Glauert, Reid, 1984). Образцы обезвоживали в се-
рии спиртов восходящей концентрации (30°, 50°, 
70°, 85° и 96°) с интервалом 20 мин, затем заливали 
смесью изоамилацетата и этанола в соотношении 
1 : 1, после чего помещали в чистый изоамилаце-
тат на 60 мин при 20°C (Meek, 1976). Впоследствии 
образцы высушивали при критической точке с ис-
пользованием прибора Hitachi Critical Point Dryer 
HCP‑2 (Hitachi, Japan), помещали на столики для 
сканирующей электронной микроскопии и на-
пыляли тонкий слой золота. Исследование прово-
дили в микроскопе JSM‑6390 (JEOL, Japan) с на-
пряжением 6 кВ.

Для исследования методом световой микроско-
пии материал был зафиксирован так же, как и для 
сканирующей микроскопии. После 70° спирта об-
разцы помещали в 2% -ный раствор уранилацетата 
на 70° спирте на 2.5 ч при комнатной температу-
ре и продолжали обезвоживание в спиртах вос-
ходящей концентрации (85°, затем 96° – 3 сме-
ны с интервалом 30 мин), смеси этилового спирта 
с ацетоном (1 : 1) и чистом ацетоне (2 смены с ин-
тервалом 30 мин). Материал заливали в эпоксид-
ные смолы (Fluka, Switzerland) (Mollenhauer, 1964). 
Полутонкие срезы для анатомического исследова-
ния были получены на приборе Reichert Ultracut 
R (Reichert-Jung GmbH, Austria) с использовани-
ем стеклянных ножей. Препараты окрашивали 
в течение 1 мин в 1% -ном растворе толуидиново-

го синего O на 1% буре и изучали с помощью све-
тового микроскопа AxioScope.А1 с программным 
обеспечением для обработки изображений ZEN 
2012 (Carl Zeiss, Germany).

Число ЖТ в единице площади листовой пла-
стинки (1 мм2) подсчитывали на случайных высеч-
ках листа разных стадий развития (молодой лист, 
лист в период растяжения, зрелый лист). Соотно-
шение трихом разных типов определяли на попе-
речных срезах листа, цветоножки, чашелистика 
и завязи. Частота встречаемости трихом каждо-
го типа выражалась в процентах от общего числа 
трихом, попавших на срез.

Морфометрические данные о размерах ЖТ каж-
дого типа получены с использованием программы 
с открытым исходным кодом для анализа и обра-
ботки изображений ImageJ 1.37v (Wayne Rasband, 
National Institutes of Health, USA). Статистиче-
ская обработка проводилась в программе Microsoft 
Office Excel 2019 (Microsoft Corporation, USA).

РЕЗУЛЬТАТЫ

Характер опушения поверхности листьев  
и частей цветка у трех видов Pelargonium

Анализ поверхности листа (рис. 2), цветонож-
ки, чашелистиков (рис. 3) и завязи (рис. 4) пока-
зал, что на этих органах встречаются железистые 
и нежелезистые трихомы. При этом отмечаются 
характерные особенности, присущие опушению 
разных органов, а также межвидовые различия 
по этому признаку.

Рис. 1. Схемы листа и цветка у видов рода Pelargonium: a – лист, b – цветок; 1 – листовая пластинка, 2 – черешок, 3 – 
цветоножка, 4 – чашелистики, 5 – завязь, 6 – пестик, 7 – тычинки, 8 – лепестки, 9 – нектароносная трубка, 10 – не-
ктарник.

Fig. 1. Leave and flower sсhemes in Pelargonium species: a – leaf, b – flower; 1 – leaf blade, 2 – petiole, 3 – pedicel, 4 – se-
pals, 5 – ovary, 6 – pistil, 7 – stamens, 8 – petals, 9 – nectar tube, 10 – nectary.
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Лист

Частота встречаемости ЖТ различается на раз-
ных сторонах листовой пластинки: у P. odoratis-
simum она выше на абаксиальной поверхности, 

Рис. 2. Морфология и распределение трихом на поверхности у Pelargonium: a–c, g–i – данные световой микроскопии, 
d–f,  j–l – данные сканирующей электронной микроскопии; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipu-
latum, c, f, i, l – P. vitifolium; a–f – общий вид железистых трихом и простых волосков, или нежелезистых трихом (NGT) 
на адаксиальной поверхности листовой пластинки; g–l – общий вид железистых трихом и простых волосков на абак-
сиальной поверхности листовой пластинки. 
Масштабная линейка – 100 мкм.

Fig. 2. Morphology and arrangement of trichomes on the leaf surface in Pelargonium: a–c, g–i – light microscopy, d–f,  j–l – scan-
ning electron microscopy. a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium. a–f – over-
view of glandular and simple hairs known as non-glandular trichomes (NGT) on the adaxial surface of the leaf blade; g–l – over-
view of glandular and non-glanular trichomes on the abaxial surface of the leaf blade. 
Scale bar – 100 µm.

тогда как у P. exstipulatum и P. vitifolium – на адак-
сиальной (рис. 5).

Показатель частоты встречаемости ЖТ ме-
няется в онтогенезе листа. При этом наиболь-
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Рис. 3. Морфология и распределение трихом на цветоножке и чашелистике у Pelargonium: a–c, g–i  – данные свето-
вой микроскопии, d–f,  j–l  – данные сканирующей электронной микроскопии. a, d, g,  j – Pelargonium odoratissimum, 
b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium. a–f– общий вид железистых трихом и простых волосков на цветонож-
ке; g–l – общий вид железистых трихом и простых волосков на абаксиальной поверхности чашелистика. 
Масштабная линейка – 100 мкм.

Fig. 3. Morphology and arrangement of trichomes on the pedicel and sepal surface in Pelargonium: a–c, g–i  – light microsco-
py, d–f,  j–l  – scanning electron microscopy. a, d, g,  j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vi-
tifolium. a–f – overview of glandular and non-glandular trichomes on the pedicel; g–l – overview of glandular and non-glan-
ular trichomes on the abaxial side of sepal. 
Scale bar – 100 µm.

шее количество трихом в 1 мм2 было обнаружено 
у P. odoratissimum на абаксиальной поверхности 
молодого листа (1/3 часть окончательного раз-
мера). По мере растяжения листовой пластин-

ки частота уменьшается с 45 до 30 единиц в 1 мм2 
на зрелом листе. Наименьшие показатели часто-
ты встречаемости трихом были получены для 
обеих поверхностей листьев P. exstipulatum.
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Рис. 4. Морфология и распределение 
трихом на завязи у Pelargonium odoratis-
simum: a – данные световой микроско-
пии, b – данные сканирующей электрон-
ной микроскопии. Железистые трихомы 
(стрелки) располагаются среди простых 
волосков. 
Масштабные линейки – 100 мкм.

Fig. 4. Morphology and arrangement of tri-
chomes on the ovary in Pelargonium odorat-
issimum: a – light microscopy, b – scanning 
electron microscopy. Glandular trichomes 
(arrows) are located between non-glandu-
lar trichomes. 
Scale bars – 100 µm.

Рис. 5. Плотность распределения желе-
зистых трихом на листьях разных стадий 
развития (молодой лист, лист в период 
растяжения, зрелый лист): a – адакси-
альная поверхность листовой пластинки, 
b – абаксиальная поверхность листовой 
пластинки. По горизонтали – виды Pelar-
gonium, по вертикали – число железистых 
трихом на 1 мм2. Значения представляют 
собой средние арифметические ± ошиб-
ка среднего, число измерений n = 7–15.

Fig. 5. Distribution density of glandular tri-
chomes on leaves of different stages of differ-
entiation (young leaf, leaf during elongation, 
mature leaf): a – adaxial surface of the leaf 
blade, b – abaxial surface of the leaf blade. 
X-axis – Pelargonium species, Y-axis – num-
ber of glandular trichomes in 1 mm2. Values 
are presented as means ± SE, n = 7–15.
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Простые волоски формируют густое опуше-
ние по всей поверхности листа. У P. odoratissimum 
они обычно короткие (рис. 2, a, d, g, j), тогда как 
у P. exstipulatum (рис. 2, b, e, h, k) и P. vitifolium 
(рис. 2, c, f, i, l) длина и диаметр волосков значи-
тельно больше.

Цветоножка и чашелистики

Железистые и нежелезистые трихомы на цве-
тоножке располагаются равномерно, а на чаше-
листиках они формируются только на абаксиаль-
ной стороне. ЖТ морфологически различаются 
между собой (см. рис. 3). Основное их количе-
ство относится к головчатому типу. На поверхно-
сти головок присутствуют капли секрета. Изобра-
жения, полученные в сканирующем электронном 
микроскопе и с использованием бинокулярной 
лупы, демонстрируют разброс размеров секретор-
ных структур в широких пределах. Простые воло-
ски расположены значительно реже, чем на листе.

Завязь

ЖТ завязи у  всех исследованных растений 
маскируются длинными простыми волосками, 
которые представляют собой густое опушение 
(см. рис. 4).

Морфология и анатомия железистых трихом

Проведенное нами исследование поверхности 
вегетативных и репродуктивных органов позво-
лило установить, что ЖТ морфологически разли-
чаются. У трех изученных видов Pelargonium мож-
но выделить пять типов ЖТ, отличающихся друг 
от друга особенностями строения (рис. 6–10), 
размерами (рис. 11) и частотой встречаемости 
(рис. 12).

Тип 1

Наиболее распространенными являются ЖТ 
1‑го типа (см. рис. 6). Они представляют собой 
многоклеточную структуру, состоящую из пяти 
клеток, образованных в  результате перикли-
нальных делений. Апикальная клетка может 
быть овальной (P. odoratissimum) или грушевид-
ной (P. exstipulatum и P. vitifolium) формы (рис. 6, 
d–i). В центральной части клетки видны окру-
глые ядра. У трихом 1‑го типа формируется круп-
ная субкутикулярная полость в апикальной части 
клетки головки (рис. 6, a, c). Клетки 2‑го и 3‑го 

Рис. 6. Морфология и анатомия железистых трихом 1-го 
типа (по данным сканирующей электронной и световой 
микроскопии): a–c – сканирующая микроскопия, d–i – 
световая микроскопия; a, d, g – Pelargonium odoratissi-
mum, b, e, h – P. exstipulatum, c, f, i – P. vitifolium. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 6. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 1st type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a–c  – scanning electron microscopy, d–i – 
light microscopy. a, d, g – Pelargonium odoratissimum, b, e, 
h – P. exstipulatum, c, f, i – P. vitifolium.  
Scale bar – 20 µm.
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Рис. 7. Морфология и анатомия железистых трихом 
2-го типа (по данным сканирующей электронной и 
световой микроскопии): a, c – сканирующая микро-
скопия; b, d – световая микроскопия; a, b – Pelargoni-
um odoratissimum; c, d – P. exstipulatum. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 7. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 2nd type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a, c – scanning electron microscopy, b, d – 
light microscopy; a, b – Pelargonium odoratissimum; c, d – 
P. exstipulatum. 
Scale bar – 20 µm.

яруса обычно одинакового размера и очень по-
хожи друг на друга, они могут быть уплощены 
(P.  odoratissimum), либо их высота приблизи-
тельно равна диаметру. Клетка 4‑го яруса обыч-
но крупнее клеток 2‑го и 3‑го яруса, она часто 
сильно вакуолизирована. Клетка 5‑го яруса – ба-
зальная – обладает утолщенными латеральными 
стенками и может существенно растягиваться 
перпендикулярно оси органа (рис. 6, g–i). Раз-
меры всех типов ЖТ, локализованных на разных 
органах, приведены на гистограммах (см. рис. 11). 
Трихомы 1‑го типа встречаются у всех исследо-
ванных видов на всех органах (см. рис. 12). Наи-
меньшее их число обнаруживается на завязи P. vi-
tifolium (рис. 12, l), а наибольшее – на цветоножке 
P. odoratissimum (рис. 12, d).

Тип 2

ЖТ 2‑го типа однорядные и головчатые (см.
рис. 7, рис. 10, a). Апикальная клетка обычно гру-
шевидной формы. Число клеток ножки различает-
ся и составляет от 4 до 6. Наблюдаются межвидо-
вые различия размеров трихом (см. рис. 7, рис. 11): 
у P. odoratissimum длина трихом 2‑го типа на всех 
органах приблизительно соответствует этому пока-
зателю у трихом 1‑го типа, а у P. exstipulatum такая 
картина наблюдается только на листе, тогда как 
на элементах цветка трихомы 2‑го типа более чем 
в 2 раза длиннее трихом 1‑го типа. ЖТ 2‑го типа 
встречаются редко (см. рис. 12), наибольшее их ко-
личество локализовано на чашелистиках у P. odo-
ratissimum, наименьшее – на листе P. exstipulatum. 
На завязи P. exstipulatum они отсутствуют. У P. viti-
folium трихомы данного типа не обнаружены.

Тип 3

Трихомы 3‑го типа мелкие, состоят из 3–5 кле-
ток, расположенных в один ряд (см. рис. 8). Все 
клетки трихомы обычно цилиндрической фор-
мы и приблизительно одинакового размера, од-
нако клетка головки может вытягиваться и окру-
гляться (рис. 8, b, d). Над апикальной клеткой 
образуется небольшая субкутикулярная полость, 
которая разрушается при высвобождении секре-
тированных веществ (риc. 8, b). Размеры трихом 
представлены на гистограммах (см. рис. 11). ЖТ 
3‑го типа у P. odoratissimum не обнаружены, тогда 
как на завязи P. vitifolium их доля составляет бо-
лее половины и превосходит количество ЖТ 1‑го 
типа (см. рис. 12).

dc
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Рис. 8. Морфология и анатомия железистых трихом 
3-го типа (по данным сканирующей электронной и све-
товой микроскопии): a, b – сканирующая микроскопия, 
c, d – световая микроскопия; a, c – Pelargonium exstipu-
latum, b, d – P. vitifolium. 
Масштабные линейки: a, c, d – 10 µm, b – 5 мкм.

Fig. 8. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 3rd type (according to scanning electron and light mi-
croscopy data): a, b – scanning electron microscopy, c, d – 
light microscopy; a, c – Pelargonium exstipulatum, b, d – 
P. vitifolium. 
Scale bars: a, c, d – 10 µm, b – 5 µm.

Тип 4

Трихомы 4‑го типа (см. рис.  9)  характеризу-
ются асимметрией апикальной клетки, причем 
у P. odoratissimum головка имеет округлую скошен-
ную форму (рис. 8, с), а у P. exstipulatum и P. vitifoli-
um она слегка вытянута и наклонена вбок (рис. 8, d, 
e). Клетки 2‑го и 3‑го яруса похожи друг на друга, 
базальная клетка (4‑го яруса) располагается на од-
ном уровне с эпидермой и обычно не растягивает-

ся перпендикулярно оси органа. Средняя длина 
ЖТ и диаметр апикальной клетки представле-
ны в виде гистограмм (см. рис. 11). ЖТ 4‑го типа 
встречаются у всех исследованных видов, однако 
они отсутствуют на завязи (рис. 12, j–l).

Рис. 9. Морфология и анатомия железистых трихом 4-го 
типа (по данным сканирующей электронной и свето-
вой микроскопии): a, b – сканирующая микроскопия, 
c–e – световая микроскопия; a, b, e – Pelargonium viti-
folium, с – P. odoratissimum, d – P. exstipulatum. a, b – же-
лезистые трихомы 4-го типа рядом с железистой трихо-
мой 1-го типа (*). 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 9. Morphology and anatomy of glandular trichomes of 
the 4th type (according to scanning electron and light micros-
copy data): a, b – scanning electron microscopy, c–e – light 
microscopy; a, b, e – Pelargonium vitifolium, c – P. odoratis-
simum, d – P. exstipulatum; a, b – glandular trichomes of the 
4th type compared with a glandular trichome of the 1st type (*). 
Scale bar – 20 µm.
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Рис. 10. Железистые трихомы на завязи Pelargonium odoratissimum: a – трихома 2-го типа, b – трихомы 5-го типа. 
Масштабная линейка – 20 мкм.

Fig. 10. Glandular trichomes on the ovary of Pelargonium odoratissimum: a – 2nd type, b – 5th type. 
Scale bar – 20 µm.

Тип 5

Трихомы 5‑го типа, в отличие от других ти-
пов трихом, обнаруженных в нашем исследова-
нии, обладают многорядной ножкой, состоящей 
из 2–5 ярусов клеток с неравномерным делени-
ем (рис. 10, b). Овальная головка сильно вакуо-
лизирована и потому часто деформируется при 
фиксации материала для исследования. Длина 
и диаметр трихом указаны на гистограммах (см.
рис. 11). ЖТ 5‑го типа встречаются исключитель-
но на завязи у P. odoratissimum (см. рис. 12).

Межвидовые различия в характере  
распределения железистых трихом

Морфологически отличающиеся типы ЖТ 
встречаются на листьях и элементах цветка в раз-
ном соотношении (см. рис. 12). Выявленные раз-
личия характерны не только для разных органов, 
но и для разных видов Pelargonium. У P. odorat-
issimum формируются четыре типа ЖТ. Из них 
на  поверхности всех исследованных органов 
преобладают трихомы 1-го типа (65–75%). Доля 
ЖТ 2‑го типа составляет от 9% на завязи до 27% 
на чашелистиках. Трихомы 3‑го типа у P. odo-
ratissimum не обнаружены. Частота встречаемо-
сти трихом 4‑го типа составляет до 14% на ли-
сте и меньше на элементах цветка; на завязи этот 
тип отсутствует. Трихомы 5‑го типа являются 
уникальными, они появляются только на завя-
зи у P. odoratissimum и составляют 24% от общего 
числа ЖТ на этом органе.

На вегетативных и репродуктивных органах 
у P. exstipulatum также преобладают ЖТ 1‑го типа 
(58–63% от  общего числа трихом). Реже все-

го у этого вида встречаются трихомы 2‑го типа 
(менее 11%). На завязи часто (42%) встречают-
ся трихомы 3‑го типа, тогда как на поверхности 
остальных органов их доля не велика (около 20% 
на цветоножке и чашелистике, а на листе лишь 
4%). Доля трихом 4‑го типа на листе составляет 
25%, а на репродуктивных органах (за исключе-
нием завязи, где они не обнаруживаются) – лишь 
6–7%.

На поверхности надземных органов у P. viti-
folium присутствуют ЖТ трех морфологических 
типов. Доля 1‑го типа составляет от 41 до 55% 
от общего числа ЖТ. На завязи у этого вида пре-
обладают трихомы 3‑го типа (53%), причем на ча-
шелистике их встречаемость составляет всего 4%, 
а на остальных органах 23–37%. В то же время 
на чашелистике обнаруживается максимальное 
(среди всех видов) количество трихом 4‑го типа 
(42%), который на остальных органах составляет 
22–27% от общего числа ЖТ. Трихомы 2‑го и 5‑го 

типов у P. vitifolium не образуются.

ОБСУЖДЕНИЕ

У изученных нами видов Pelargonium на поверх-
ности надземных органов (листьев и частей цвет-
ка) присутствует опушение, представленное же-
лезистыми трихомами и простыми волосками. 
Для других растений из сем. Geraniaceae также 
характерно формирование опушения (Fiz et al., 
2006; Aedo et al., 2007; Aedo, 2012).

Известно, что трихомы выполняют у растений 
ряд важных экологических функций (Duke et al., 
2000; Lange, 2015; Muravnik et al., 2021). Они уча-
ствуют в защите от неблагоприятных абиотиче-
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Рис. 11. Длина железистых трихом и диаметр секреторной клетки головки у трех видов Pelargonium: a, b – лист, c, d – цве-
тоножка, e, f – чашелистик, g, h – завязь. По горизонтали – виды Pelargonium, по вертикали – длина (a, c, e, g) и диаметр 
(b, d, f, h), µm. Значения представляют собой средние арифметические ± ошибка среднего, число измерений n = 10–75.

Fig. 11. Length of glandular trichomes and diameter of the secretory cell in three Pelargonium species: a, b – leaf, c, d – pedicel, 
e, f – sepals, g, h – ovary. X-axis – Pelargonium species, Y-axis – length (a, c, e, g) and diameter (b, d, f, h), µm. Values are pre-
sented as means ± SE, n = 10–75.
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Рис. 12. Процентное соотношение железистых трихом разных типов, локализованных на разных органах: a–c – лист, 
d–f – цветоножка, g–i – чашелистик, j–l – завязь; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, 
i, l – P. vitifolium.

Fig. 12. Percentage of different types of glandular trichomes on different organs: a–c – leaf, d–f – pedicel, g–i – sepal, j–l – 
ovary; a, d, g, j – Pelargonium odoratissimum, b, e, h, k – P. exstipulatum, c, f, i, l – P. vitifolium.
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ских факторов среды (Tattini et al., 2000; Xiao et al., 
2017), способствуют выведению избытков солей 
(Barhoumi et al., 2008; Chen et al., 2023; Koteyeva 
et al., 2023), препятствуют поеданию растений 
травоядными насекомыми (Agren, Schemske, 
1994; Løe et al., 2006), оказывают фунгицидное 
(Kujur et  al., 2020) и  инсектицидное действие 
(El Aanachi et al., 2020). У насекомоядных расте-
ний ЖТ обеспечивают выработку ферментов для 
переваривания добычи (Vassilyev, Muravnik, 1988; 
Freund et al., 2022). Кроме того, одной из важ-
нейших функций секреторной ткани является 
привлечение опылителей (Wagner, 1991; Werker, 
2000; Muravnik et al., 2021). ЖТ отличаются спо-
собностью синтезировать биологически актив-
ные вещества, которые обеспечивают выпол-
нение вышеназванных функций (Wagner, 1991; 
Lis-Balchin, 1996; Tattini et al., 2000; Schilmiller 
et al., 2008; Abbas et al., 2017; Bergman et al., 2020).

По нашим данным, при формировании отдель-
ных листьев Pelargonium не происходило увеличе-
ния частоты встречаемости ЖТ, из чего мы сдела-
ли вывод об их заложении лишь на ранних этапах 
развития листовой пластинки. Такая же карти-
на наблюдалась у представителей других таксо-
нов: на стадии растяжения плотность распреде-
ления трихом по поверхности органа снижалась 
(Werker et al., 1993).

Нами было установлено, что частота встре-
чаемости ЖТ на абаксиальной поверхности ли-
ста у P. odoratissimum выше, чем на адаксиальной, 
а у P. exstipulatum и P. vitifolium зависимость об-
ратная. В работе Ko et al. (2007) были выявлены 
различия морфологических типов трихом, распо-
ложенных на абаксиальной и адаксиальной сто-
ронах листа. Большее разнообразие структурных 
элементов абаксиальной поверхности является 
обычным явлением для представителей разных 
таксонов (Babosha et al., 2023). В том числе у ги-
брида Pelargonium capitatum × P. radens cv. Rose об-
наружено, что ЖТ локализуются преимуществен-
но на абаксиальной стороне листовой пластинки 
(Eiasu et al., 2012). У P. peltatum и некоторых дру-
гих видов пеларгоний авторы отмечали приуро-
ченность секреторных структур к жилкам листа 
(Tahir et al., 1994; Cho et al., 1999).

У изученных нами трех видов Pelargonium опу-
шение оказалось весьма неоднородным: оно 
включает как простые волоски, так и морфоло-
гически различающиеся ЖТ. Мы выделили пять 

типов трихом, которые отличаются друг от друга 
числом клеток, размерами, локализацией, а так-
же формированием субкутикулярной полости. 
Из работ, опубликованных ранее, известно не-
сколько морфологических типов трихом у  ви-
дов Pelargonium. Tahir et al. (1994) выделяют три 
типа ЖТ у P. trifidum и два типа у P. pulverulentum; 
по два типа ЖТ обнаружено у P. peltatum (Cho 
et al., 1999), у P. fragrans (Ko et al., 2007) и у гибри-
да P. capitatum × P. radens cv. Rose (Ko et al., 2007; 
Eiasu et al., 2012). Romitelli и Martins (2012) опи-
сали у P. graveolens лишь один тип ЖТ, тогда как 
Boukhris et al. (2013) выделили три типа головча-
тых и один тип пельтатных трихом у этого вида. 
В каждой из перечисленных выше публикаций 
авторы рассматривают лишь конкретные виды 
и выделяют небольшое число типов трихом, поэ-
тому распространить эти классификации на всех 
представителей рода не представляется возмож-
ным. В связи с этим нами была предложена другая 
классификация, в которую вошли пять морфоло-
гических типов трихом, встречающихся у трех ис-
следованных видов Pelargonium.

Трихомы первых четырех типов являются одно-
рядными с одноклеточной головкой. Это совпада-
ет с литературными данными, полученными ранее 
Tahir et al. (1994) для 11 видов Pelargonium, а так-
же другими авторами, изучавшими поверхност-
ные секреторные структуры у разных представите-
лей рода (Cho et al., 1999; Ko et al., 2007; Romitelli, 
Martins, 2012; Boukhris et al., 2013). У P. odoratissi-
mum на завязи присутствует уникальный 5‑й тип 
трихом с многорядной ножкой, который до на-
стоящего времени не был описан у других видов 
Pelargonium. Формирование многорядной ножки 
у ЖТ растений этого рода нами было обнаружено 
впервые и требует подтверждения в дальнейших 
исследованиях и более детального изучения.

Трихомы 1‑го типа наиболее распространены 
и встречаются у всех исследованных нами видов 
на всех органах. Морфологически они напоми-
нают головчатые трихомы, представленные в ра-
ботах других авторов (Ko et al., 2007; Eiasu et al., 
2012; Boukhris et al., 2013).

Одной из структурных особенностей ЖТ 1‑го 
и 3‑го типов у изученных нами видов является 
формирование субкутикулярной полости. При 
этом у 1‑го типа она большая и охватывает бо-
лее половины секреторной клетки, а у 3‑го типа 
субкутикулярная полость обычно локализуется 
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лишь в апикальной части головки. Другие авто-
ры также отмечают присутствие секреторной по-
лости у видов Pelargonium (Ko et al., 2007; Boukhris 
et al., 2013).

При разделении ЖТ на типы авторы часто опи-
раются на признак высоты (длины) трихом (Cho 
et al., 1999; Ko et al., 2007; Eiasu et al., 2012) либо 
объясняют различия в высоте разными стади-
ями развития каждой трихомы (Ko et al., 2007). 
По нашим наблюдениям, высота ЖТ может су-
щественно различаться в зависимости от их мор-
фологического типа и  локализации (рис.  11). 
У P. exstipulatum трихомы 2‑го типа хотя и варьи-
руют по этому признаку, тем не менее, являют-
ся самыми длинными ЖТ. С другой стороны, са-
мыми короткими среди всех изученных оказались 
трихомы 4‑го типа, обнаруженные у P. odoratissi-
mum.

Трихомы 3‑го типа в нашей классификации 
представляют собой один ряд клеток цилиндри-
ческой формы, верхняя из которых имеет слег-
ка округлую форму. В литературе, посвященной 
видам Pelargonium, такой тип трихом встречается 
на электронно-микроскопических снимках ли-
ста гибрида P. capitatum × P. radens cv. Rose (Eiasu 
et al., 2012), однако словесное описание, пред-
ложенное в тексте статьи для этих трихом, со-
ответствует нашему 4‑му типу, который авторы 
не выделяют. Также ЖТ 4‑го типа встречаются 
на иллюстрациях в работах других исследовате-
лей, однако рассматриваются они как стадии раз-
вития трихом других типов и не описаны в ка-
честве отдельного типа (Ko et al., 2007; Boukhris 
et al., 2013).

В отличие от других авторов (Eiasu et al., 2012; 
Boukhris et al., 2013) мы не обнаружили у иссле-
дованных видов пельтатных трихом. Согласно 
описанию, представленному в работе Feng et al. 
(2021), такие ЖТ характеризуются наличием ко-
роткой ножки из 1 или 2 клеток, а также крупной 
многоклеточной секреторной головки. В иссле-
довании Eiasu et al. (2012) трихомы, названные 
пельтатными, описаны как структуры, состоящие 
из 5 клеток, из которых одна является базальной, 
три – клетками ножки, и одна апикальная клет-
ка – секреторной. В исследовании Boukhris et al. 
(2013) авторы указывают, что трихомы, которые 
они относят к пельтатным, имеют длинную нож-
ку и крупную уплощенную головку, клетки ко-
торой не видны отчетливо. Опираясь на приня-

тые в литературе описания пельтатных трихом 
(Werker, 2000; Muravnik, Shavarda, 2011; Feng et al., 
2021), мы можем предположить, что употребле-
ние этого термина в отношении ЖТ у Pelargonium 
не обосновано, а их присутствие нуждается в под-
тверждении на примере разных представителей 
рода.

Сведения о размерах железистых трихом Pelar- 
gonium в литературе приводятся редко. Ko et al. 
(2007) выделяли два типа ЖТ у Pelargonium × fra-
grans, высотой около 90 мкм и более 280 мкм, 
с диаметром головки около 30 мкм в обоих слу-
чаях. У крупных трихом P. сapitatum × P. radens 
cv. Rose диаметр составлял около 50 мкм (Eiasu 
et al., 2012). Наши измерения показали, что мак-
симальный диаметр секреторной клетки состав-
ляет 35–40 мкм у трихом 2‑го типа P. exstipulatum. 
Согласно полученным данным, этот признак до-
статочно стабилен в рамках каждого морфологи-
ческого типа трихом, а различия, вероятнее всего, 
обусловлены стадией развития отдельной трихо-
мы (Ko et al., 2007).

Литературных данных о приуроченности раз-
ных типов трихом к  определенным органам 
у представителей Geraniaceae в настоящее время 
недостаточно, так как исследователи обычно об-
ращали внимание на трихомы листа, а элементы 
цветка упоминались только в единичных работах 
(Cho et al., 1999; Boukhris et al., 2013).

Различия в характере опушения связаны с ло-
кализацией его на разных органах. У трех иссле-
дованных видов Pelargonium листья и элементы 
цветка различаются между собой, однако на них 
обычно присутствуют все морфологические типы 
трихом, характерные для данного вида. Мини-
мальное разнообразие морфологических типов 
ЖТ характерно для завязей. В литературе извест-
ны случаи, когда у растений присутствует четкое 
разделение типов ЖТ по органам (Giuliani, Maleci 
Bini, 2008; Kostina, Muravnik, 2014; Muravnik et al., 
2021) либо, напротив, трихомы разного строения 
соседствуют на одном органе (Mehra, Kulkarni, 
1989; Werker et al., 1993; Cho et al., 1999). Это мо-
жет быть обусловлено как особенностями фор-
мирования секреторных структур, так и разли-
чием в выполняемых ими функциях.

В ходе исследования мы обнаружили межвидо-
вые различия по признаку морфологии ЖТ и со-
става их типов на разных органах у изученных 
видов. Так, вид P. exstipulatum показывает наи-
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большее разнообразие типов ЖТ (представлены 
четыре типа трихом на всех органах, кроме завя-
зи), в отличие от P. odoratissimum (на большинстве 
органов представлено три типа) и P. vitifolium (от-
сутствуют третий и пятый типы трихом) (рис. 12). 
На межвидовые различия указывают также рабо-
ты наших предшественников (Tahir et al., 1994; 
Romitelli, Martins, 2012). Таким образом, меж-
видовые различия морфологических типов ЖТ, 
а также их локализация на поверхности листьев 
и частей цветка являются таксоноспецифичны-
ми признаками на уровне вида и могут быть ис-
пользованы в качестве диагностического призна-
ка при описании таксона.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Так же как у многих видов цветковых растений 
на поверхности листьев и частей цветка у трех 
представителей рода Pelargonium присутству-
ет опушение. Оно состоит из простых волосков 
и железистых трихом пяти морфологических ти-
пов. Нами начата разработка классификации ти-
пов железистых трихом у растений Pelargonium, 
которая нуждается в уточнении на большем числе 
видов этого рода. Выделено пять типов ЖТ, сре-
ди которых все, за исключением 3‑го типа, голов-
чатые однорядные, тогда как трихомы 3‑го типа 
являются цилиндрическими однорядными. Три-
хомы 5‑го типа представляют собой головчатые 
структуры с многорядной ножкой. Для того, что-
бы понять особенности функционирования же-
лезистых трихом разных морфологических типов, 
необходимо установить ультраструктурную ха-
рактеристику клеток, входящих в состав этих се-
креторных структур, и идентифицировать хими-
ческий состав выделяемого ими секрета.
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GLANDULAR TRICHOMES OF LEAVES AND FLOWERS 
IN THREE PELARGONIUM SPECIES (GERANIACEAE)

U. A. Ryabukha1, *, L. E. Muravnik1

1Komarov Botanical Institute RAS 
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We investigated glandular trichomes located on leaves and flowers of three Pelargonium (Geraniaceae) 
species: P. odoratissimum, P. exstipulatum and P. vitifolium. The aim of our research was to study the mor-
phology and anatomy of the secretory structures located on aboveground parts of these plants, to specify 
their localization and frequency of occurrence, and to identify interspecific differences in their structure 
and distribution. The plant material was collected from greenhouses of the Komarov Botanical Institute 
RAS and examined using the methods of light microscopy and scanning electron microscopy. Glandular 
trichomes and simple hairs occur on the surface of leaves and flower elements. The glandular trichomes 
are the most frequent on the leaves of P. odoratissimum. According to our data, there is no de novo forma-
tion of trichomes during the leaf elongation. Five morphological types of glandular trichomes were de-
scribed. Most of them are uniseriate and capitate (except for the third and fifth types). The trichomes of 
the third type are straight, while the trichomes of the fifth type are biseriate. The first type is the most fre-
quent, as it can be found on the surface of all organs in every of the investigated species. The trichomes of 
the first and the third types can form a subcuticular secretory cavity. We have also revealed a unique fifth 
type of glandular trichomes with a multiseriate stalk that was not described before. The length of glandu-
lar trichomes can vary widely (especially in the second type), and the diameter of the secretory cell is a 
stable character within each morphological type. The largest diversity of trichomes is found in P. exstipu-
latum, the least in P. vitifolium. We also described interspecific differences in the morphology and locali-
zation of certain trichome types. This feature can be used for taxonomical purposes.

Keywords: Pelargonium odoratissimum, P. exstipulatum, P. vitifolium, Geraniaceae, glandular trichomes, 
morphology, anatomy, trichome arrangement, scanning electron microscopy, light microscopy, mor-
phometry
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