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КЛЕТКИ ХЛОРЕНХИМЫ СЛОЖНОЙ ФОРМЫ
У РАСТЕНИЙ ИЗ СЕМЕЙСТВ POACEAЕ И PINACEAE
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На основе изучения мезофилла листьев у 69 видов растений семейства Poaceaе из 49 родов и 29 видов рас-
тений семейства Pinaceae из 6 родов обобщены сведения о клетках сложной формы в связи с их конфигура-
циями и особенностями расположения. Дополнительно также использованы данные клеточной организа-
ции хлоренхимы стебля и генеративных органов для 38 видов злаков. Выявлены общие черты в строе нии 
хлоренхимы злаков и сосновых. Показано, что ассимиляционные клетки сложной формы ориентированы 
своими складками и выступами в трех взаимно перпендикулярных направлениях, поэтому среди них вы-
делены три группы: ячеистые клетки первой и второй групп, а также лопастные, или складчатые, клетки. 
Ячеистые клетки расположены вдоль фотосинтетического органа и отличаются более или менее равно-
мерными секциями, при этом у клеток первой группы они перпендикулярны эпидерме, а у клеток второй 
группы – параллельны ей. У лопастных клеток разнообразные выросты оболочки проявляются на попе-
речных сечениях. Имеются варианты строения хлоренхимы с равномерным развитием всех клеток или 
же с преобладанием той или иной группы. Наряду с плоскими клетками сложной формы у многих видов 
злаков и сосновых присутствуют и более усложненные пространственные клеточные конфигурации. 
Чаще встречаются клетки, у которых лопастные очертания на поперечных срезах сочетаются с ячеистыми 
контурами в продольном направлении, при этом структура ассимиляционной ткани сохраняется. 
Ключевые слова: Poaceaе, Pinaceae, хлоренхима, ячеистые клетки, лопастные клетки, пространственная 
организация хлоренхимы.
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On the basis of studying the mesophyll of leaves at 69 species of plants of the Roaceae family from 49 genera and 
29 species of plants of the Pinaceae family from 6 genera, information on cells of complex shape in connection 
with their confi gurations and features of location was generalized. Additionally, the data on the cellular organiza-
tion of the stem chlorenchyma and generative organs for 38 species of grasses were also used. Th e common fea-
tures in the structure of grasses and pine chlorenchyma are revealed. It is shown that the assimilative cells of 
complex shape are oriented by their folds and projections in three mutually perpendicular directions, so 
three groups are distinguished among them: cellular cells of the fi rst and second groups, as well as lobed or folded 
cells. Cellular cells are located along the photosynthetic organ and diff er in more or less uniform sections, while 
in the cells of the fi rst group they are perpendicular to the epidermis, and in the cells of the second group – are 
parallel to it. In lobed cells, various protrusions of the envelope manifest on the cross-sections. Th ere are variants 
of the structure of chlorenchyma with the even development of all cells or with the predominance of one or an-
other group. Along with fl at cells of complex shape, many species of grasses and pine have more complicated 
spatial cellular confi gurations. More oft en there are cells in which the the lobed outlines on the transverse sections 
are combined with the cellular contours in the longitudinal direction, while the structure of the assimilation tissue 
is preserved.
Key words: Poaceaе, Pinaceae, chlorenchyma, cellular cells, lobed cells, spatial organization of chlorenchyma. 
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Клетки ассимиляционной паренхимы, отли-
чающиеся выраженными выростами и складками, 
отмечаются у растений из разных семейств (Meyer, 
1962; Fritsch, 1988; и др.), но более часто они встре-
чаются у видов из семейств Poaceaе и Pinaceae 
(Sutherland, 1934; Tuan, 1962; Chonan, 1965; и др.). 
При этом обращалось внимание на то, что в мезо-
филле листьев злаков клетки могут быть ориенти-
рованы своими лопастями как вдоль, так и попе-
рек листа (Chonan, 1970; Parker, 1982; Поздеев, 
1999; и др.) 

В отечественной литературе крупные развет-
вленные клетки мезофилла, напоминающие це-
почку из палисадных клеток, соединенных узкими 
цитоплазмотическими мостиками, стали называть 
ячеистыми (Жанабекова, 1999; Поздеев, 1999; Ива-
нова, 2002), а отдельные эллипсоидные звенья – 
клеточными ячейками (Березина, 1987). Эти клет-
ки вытянуты вдоль основной оси листа и широко 
присутствуют у культурных и дикорастущих зла-
ков (Березина, 1989; Зверева, 2007). При более под-
робном изучении проекций ячеистых клеток по 
форме, размерам и числу звеньев в мезофилле лис-
товых пластинок было выделено 11 типов клеток у 
видов Triticum L. (Даштоян, 2009) и 4 типа – у луго-
вых и степных злаков (Спивак, 2011). 

Клетки сложной лопастной формы отлича-
ются округлыми или овальными очертаниями и 
многочисленными выростами и складками по 
краю. Так, они весьма разнообразны и проявля-
ются на поперечных срезах листьев Oryza sativa L., 
что позволило выделить среди них 15 основных 
типологических групп (Бурундукова, 2003). По-
добные формы клеток у злаков описывают как 
слегка складчатые (Лотова, 2001).

Клетки сложной формы у хвойных, оболочки 
которых образуют складки и выступы, в основном 
характеризуются как складчатые, а мезофилл, со-
стоящий из таких клеток, называют складчатым 
(Крашенинников, 1937; Александров, 1966; и др.). 
При этом отдельные виды различаются по степени 
складчатости клеток (Нестерович, 1986; Загирова, 
2004).

В зарубежной литературе для характеристи-
ки ассимиляционных клеток сложной формы у 
злаков используют словосочетания “arm cells”, 
 “plicate cells”, “lobed cells” и др. При этом ячеистые 
клетки описывали как “arm-palisade cells” (Chonan, 
1965, 1970), но чаще как “lobed cells” (Bonnett, 1961; 
Parker, 1982; Jung, 1990; Apostolakos, 1991; Hell-
mann, 1998; Giannoutsou, 2013; и др.). Основные 
проекции этих клеток проявлялись на продоль-
ных срезах листьев, поэтому они рассматривались 
как, например, продольно-разветвленные пали-
садные (Chonan, 1970). Своеобразные клетки ме-

зофилла листьев бамбуков с узкими и длинными 
выростами на поперечных сечениях называют 
“arm cells” (Haberlandt, 1928; Metcalfe, 1956; Ren-
voize, 1985; и др.). При описании хлорофиллонос-
ной паренхимы у видов подсемейства Bambusoi-
deae также используют термин “plicate cells” (Prat, 
1936; Vieira, 2002). 

Плоские и плотно сомкнутые ассимиляцион-
ные клетки в листьях Oryza L., своими многочис-
ленными складками раскрывающиеся на попереч-
ных срезах, характеризуют как “arm-palisade cells” 
(Chonan, 1967), “arm cells” (Tateoka, 1963), “lobed 
cells” (Sage, 2009). В последнее время для видов 
этого рода создаются трехмерные модели отдель-
ных клеток и мезофилла листьев в целом (Mabilan-
gan, 2016; Oi, 2017).

Складчатые клетки хлоренхимы хвои Pinus L. 
также называют по-разному: “plicate cells” (Suther-
land, 1934; Esau, 1960), “lobed cells” (Chamberlain, 
1935), “armed cells” (Wiebe, 1976), “arm palisade 
cells” (Grill, 2004). Основные контуры этих клеток 
выявляются на поперечных срезах хвои, в про-
дольном направлении они располагаются слоями, 
которые отделены друг от друга межклеточным 
пространством (Esau, 1960). 

Таким образом, при описании клеток слож-
ной формы использовались разные названия, при 
этом больше внимания уделялось очертаниям вы-
ростов и складок. 

Среди клеток сложной формы в листьях зла-
ков нами выделено три группы, две из которых 
представлены удлиненными вдоль органа ячеи-
стыми клетками, а третья группа расположена 
наибольшими проекциями поперек листа (Звере-
ва, 2009, 2011). Ячеистые клетки образуют две 
группы. Клетки первой группы своими эллипсоид-
ными секциями располагаются перпендикулярно 
листовой поверхности и по аналогии с мезофил-
лом двудольных растений приближаются к пали-
садной ткани. Клетки второй группы своими зве-
ньями ориентированы параллельно эпидерме и по 
своей роли больше соответствуют губчатой парен-
химе. В дальнейшем показано, что подобное взаи-
морасположение клеток сложной формы наблю-
дается и в других фотосинтезирующих органах 
злаков, а также в листьях некоторых хвойных (Зве-
рева, 2010, 2012, 2017; и др.).

Некоторые аспекты сопоставления проекций 
клеток и строения мезофилла листьев Poaceaе и 
Pinaceae рассмотрены нами ранее (Зверева, 2013, 
2015). Задача настоящего исследования – обоб-
щить сведения о клетках ассимиляционной парен-
химы сложной формы в связи c их конфигурация-
ми и расположением в фотосинтезирующих орга-
нах у видов из семейств Poaceaе и Pinaceae.

ВВЕДЕНИЕ
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Форма ассимиляционных клеток и их распо-
ложение в пространстве листьев рассмотрены у 
69 видов злаков из 6 подсемейств (Цвелев, 1982): 
Pooideae (51 вид), Arundinoideae (2 вида), Bambusoi-
deae (2 вида), Oryzoideae (2 вида), Eragrostoideae 
(4 вида) и Panicoideae (8 видов), при этом у 38 ви-
дов дополнительно описано строение хлоренхимы 
стебля и частей генеративных органов. Клеточная 
организация мезофилла хвои изучена у 29 видов 
растений семейства Pinaceae, относящихся к 6 ро-
дам: Abies Mill. (3 вида), Cedrus Trew. (3 вида), Larix 
Mill. (7 видов), Picea A. Dietr. (5 видов), Pinus L. 
(10 видов), Pseudotsuga Carr. (1 вид). 

Проекции клеток хлоренхимы изучали на ма-
церированных препаратах (Possingham, 1969), а 
также на поперечных и продольных срезах фото-

синтезирующих органов, фиксированных в смеси 
Гаммалунда (Гродзинский, 1973). Продольные се-
чения листьев, а также колосковых и цветковых 
чешуй злаков проводили параллельно их поверх-
ности (парадермальный срез) и в плоскости, па-
раллельной проводящим пучкам и перпендику-
лярной нижней эпидерме (продольный боковой 
срез). Продольные срезы хвои сосновых и стебля 
злаков осуществляли перпендикулярно радиусу 
органа (тангентальный срез), а также через сере-
дину стебля или хвоинки по их диаметрам (ради-
альный срез). При характеристике проекций кле-
ток будем опираться на предложенные нами ранее 
классификацию формы клеток хлоренхимы и схе-
му их расположения в листовом пространстве зла-
ков (Зверева, 2009, 2011).

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Основные проекции плоских (А) и утолщенных (Б) клеток хлоренхимы сложной формы в надземных органах зла-
ков и мезофилле хвои сосновых. 
Схемы плоской клетки: 1 – ячеистой первой и 2 – ячеистой второй групп; 3 – лопастной. Схемы утолщенной клетки: 
4 – дважды сложной ячеисто-лопастной; 5а и 5б – разные варианты трижды сложной ячеисто-лопастной; 6 – трижды 
ячеистой; 7 – трижды лопастной. Срез: а – поперечный, б – парадермальный, в – продольный боковой. 

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Клетки ассимиляционной ткани сложной 

формы своими наибольшими сечениями могут 
проявляться как на продольных, так и на попереч-
ных срезах фотосинтетического органа, их основ-
ные проекции показаны на рисунке. 

Продольно расположенные удлиненные яче-
истые клетки состоят из более или менее равно-
мерных секций, ориентированных как перпенди-

кулярно, так и параллельно к эпидермам, в связи с 
чем нами выделены ячеистые клетки первой и вто-
рой групп (Зверева, 2009). Эти клетки встречаются 
у 73 % изученных фестукоидных злаков в листьях 
и практически у всех видов в хлоренхиме цветко-
вых и колосковых чешуй. Весьма часты ячеистые 
клетки в листьях арундиноидного типа анатомиче-
ской структуры (Phragmites australis (Cav.) Trin. ex 
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Steudel, Molinia caerulea (L.) Moench.). Особенно 
широко они представлены в листьях С4-злаков как 
паникоидного (Echinochloa crusgalli (L.) Beauv., Pa-
ni cum miliaceum L., Setaria viridis (L.) Beauv., Miscan-
thus saccharifl orus (Maxim.) Benth., Pennisetum ame-
ricanum (L.) Schumann, Sorghum sudanense (Piper) 
Stapf., Spodiopogon sibiricus Trin., Zea mays L.), 
так и хлоридоидного (Aeluropus intermedius Regel, 
Clei stogenes squarrosa (Trin.) Keng, Crypsis aculeata 
(L.) Ait., Tripogon chinensis (Franch.) Hack.) типов 
строения. 

Ячеистые клетки различаются по числу, раз-
мерам и степени выраженности секций, или кле-
точных ячеек. Так, в листьях дикорастущих фесту-
коидных злаков ячеистые клетки состоят в основ-
ном из 2–9  секций, у хлебных злаков их число 
может быть до 13 и больше. Более мелкие и часто с 
более многочисленными звеньями они наблюда-
ются в хлоренхиме генеративных органов. В лис-
товых пластинках всех изученных С4-видов ради-
ально расположенные клетки венцовой обкладки 
в своем большинстве являются ячеистыми клетка-
ми с хорошо выраженными секциями, преимуще-
ственно их 2–4, но нередко до 9, что часто отмеча-
ется у Miscanthus saccharifl orus и Penni setum ameri-
canum. 

У абаксиальной эпидермы листьев фестукоид-
ных злаков-ксерофитов более развиты ячеистые 
клетки первой группы, у растений затененных и 
увлажненных местообитаний – ячеистые клетки 
второй группы. У многих видов в субэпидермаль-
ном слое мезофилла отмечается чередование ря-
дов этих клеток. 

Вытянутые вдоль хвоинок клетки ячеистой 
формы нами обнаружены также у представителей 
родов Larix и Pseudotsuga. В хвое лиственниц (Larix 
саjаnderi Mayr, L. dahurica Laws, L. decidua Mill., 
L. kaempferi (Lamb.) Carr., L. kamtschatica (Rupr.) 
Carr., L.  sibirica Ledeb., L.  sukaczewii Djil. Dyl.) 
ячеис тые клетки находятся у эпидермы и ориен-
тированы своими ячейками как перпендикуляр-
но, так и параллельно к ее поверхности. Число сек-
ций в этих клетках в основном изменяется от 3 до 
8, но может быть и до 15. Достаточно часто ячеис-
тые клетки обеих групп встречаются и в мезофил-
ле хвои Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco, они 
более короткие и состоят преимущественно из 
2–3 звеньев. 

Кроме продольно-удлиненных ячеистых кле-
ток в ассимиляционной паренхиме выделяются 
поперечно разветвленные клетки сложной лопаст-
ной формы разнообразных конфигураций. На по-
перечных срезах они отличаются разной степенью 
выраженности складок и выростов, а на танген-
тальных сечениях имеют овальные или палочкооб-
разные контуры. 

У фестукоидных злаков в этих клетках часто 
наблюдается неравномерное развитие небольшой 
волнистости стенок и отдельных глубоких скла-
док. Ярко выражены лопастные клетки в листьях 
бамбуков (armed cells) (Phyllostachis bambusoides 
Siebold et Zucc., Pseudosasa japonica (Sieb. et Zucc. ex 
Steud.) Makino ex Nakai), Phragmites australis, а так-
же у Oryza sativa (L.) и Zizania latifolia (Griseb.) 
Stapf.

В семействе Pinaceae подобные клетки мезо-
филла хвои называют складчатыми. Клетки с глу-
бокими складками и плотно сомкнутыми вырос-
тами широко представлены в родах Pinus и Cedrus, 
слегка складчатые клетки выделяются в средней 
части хвои Larix.

В целом ячеистые клетки обеих групп и ло-
пастные клетки, располагаясь своими выступами в 
трех взаимно перпендикулярных плоскостях, соз-
дают основу ассимиляционной ткани злаков и не-
которых родов семейства Pinaceae. При этом более 
или менее равномерно все три группы клеток раз-
виты в листьях большинства фестукоидных зла-
ков, а также в хвое Larix. Резкое преобладание ло-
пастных клеток характерно для Phragmites australis 
и Calamagrostis salina. Мезофилл листьев бамбуков, 
Oryza sativa и Zizania latifolia, а также видов Pinus 
и Cedrus практически полностью представлены 
клет ками сложной лопастной формы. В хлоренхи-
ме паникоидных и хлоридоидных злаков больше 
ячеистых клеток, а ассимиляционная ткань листь-
ев Molinia caerulea полностью состоит из ячеистых 
клеток обеих групп. 

Клетки сложной формы преимущественно 
плоские, извилистые очертания у них проявляют-
ся в одном направлении. В хлоренхиме надземных 
органов злаков и листьев некоторых хвойных 
встречаются и усложненные клеточные конфигу-
рации, в которых сложные контуры возможны в 
двух и трех плоскостях, поэтому такие клетки бо-
лее толстые. Чаще всего они имеют лопастные 
очертания в поперечнике и ячеистые контуры в 
продольном направлении, поэтому их можно оха-
рактеризовать как трижды сложные ячеисто-ло-
пастные. Такие клетки широко распространены в 
хлоренхиме генеративных органов многих видов 
злаков (Agropyron cristatum (L.) Beauv., Bromopsis 
inermis (Leysser) Holub, Elytrigia repens (L.) Nevski, 
Lolium perenne L., Phragmites australis, Psathyro-
stachys juncea (Fischer) Nevski, Triticum aestivum L. и 
др.), а также в глубине мезофилла хвои Larix, из-
редка они встречаются у представителей подрода 
Strobus рода Pinus. Клетки с ячеистыми формами 
на поперечных и продольных сечениях – дважды и 
трижды ячеистые, их можно рассматривать как 
вариант ячеисто-лопастных клеток, у которых на 
поперечных сечениях имеются немного вытяну-
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тые проекции с равномерно развитыми секциями. 
Подобные клетки часто наблюдаются во внутрен-
них слоях мезофилла листовых пластинок бамбу-
ков. Число ячеек в таких усложненных по форме 
клетках невелико, в основном 2–3. Изредка в асси-
миляционной ткани Triticum aestivum, Bromopsis 
inermis и бамбуков встречаются клетки с разнооб-
разными лопастными очертаниями в разных плос-
костях.

Многосложные клеточные формы приводят к 
увеличению поверхности клеток, но так как в них 
в основном сочетаются лопастные контуры на по-
перечных сечениях с ячеистыми очертаниями в 
продольном направлении, то в целом структура 
хлоренхимы не изменяется.

При характеристике клеточной организации 
ассимиляционной ткани как в отечественной, так 
и зарубежной литературе использовались разные 
названия клеток сложной формы, при этом основ-
ное внимание обращалось на особенности склад-
чатости оболочки. Так, их рассматривали как ло-
пастные, складчатые, звездчатые, ячеистые (Кра-

шенинников, 1937; Александров, 1940; Березина, 
1987; и др.), или как “arm cells”, “plicate cells”, “lobed 
cells”, “arm-palisade cells” и др. (Haberlandt, 1928; 
Prat, 1936; Bonnett, 1961; Chonan, 1965; и др.). Для 
более точного описания разнообразных форм кле-
ток мезофилла со складчатой клеточной стенкой 
также предлагают использовать термин “сегмент” 
(Гулина, 2012). В то же время среди многообразия 
клеточных конфигураций в хлоренхиме злаков и 
сосновых выделяются продольно- и поперечно-
ориентированные клетки сложной формы, соз-
дающие основу структуры хлоренхимы с домини-
рованием теневых или световых признаков. Для 
продольно вытянутых клеток с более или менее 
равномерными секциями удобным остается тер-
мин “ячеистые клетки”, принятый в нашей лите-
ратуре, поперечно расположенные клетки можно 
называть лопастными или складчатыми. В даль-
нейшем в пределах этих групп клеток возможно 
уточнение терминологии клеточных форм в свя-
зи с особенностями выраженности складок и вы-
ступов. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Клетки сложной формы широко распростра-

нены в ассимиляционной ткани растений из се-
мейств Poaceaе и Pinaceae и весьма близки по кон-
фигурациям, при этом наблюдаются общие черты 
в строении их хлоренхимы. Клетки могут быть 
ориентированы своими выступами и складками 
как в продольном, так и поперечном направлени-
ях. Продольно расположенные удлиненные ячеис-
тые клетки с более или менее равномерными сек-
циями разделяются на две группы, у клеток пер-
вой группы секции перпендикулярны эпидерме, а 
у клеток второй группы – параллельны ей. Попе-
речно разветвленные лопастные, или складчатые, 
клетки отличаются более разнообразными вырос-
тами оболочек. Ячеистые клетки первой и второй 

групп, сочетаясь с лопастными клетками, создают 
основу хлорофиллоносной паренхимы надземных 
органов злаков и хвои некоторых видов сосновых, 
при этом имеются варианты с равномерным раз-
витием всех клеток или же с преобладанием той 
или иной группы. В пространственно более слож-
ных клеточных формах совмещаются лопастные 
очертания в поперечнике и ячеистые в продоль-
ном направлении, при этом основа структуры ас-
симиляционной ткани сохраняется. 

При описании клеток сложной формы следует 
обращать внимание в первую очередь на их рас-
положение в пространстве фотосинтетического 
органа, а потом характеризовать особенности кон-
фигураций. 
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