
БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ, 2023, том 108, № 4, с. 349–359

349

СТРУКТУРА МЕЗОФИЛЛА ХВОИ У ВИДОВ РОДА LARIX (PINACEAE)
© 2023 г.   Г. К. Зверева1,2,*

1 Новосибирский государственный педагогический университет
ул. Вилюйская, 28, Новосибирск, 630126, Россия

2 Сибирский федеральный научный центр агробиотехнологий РАН
Краснообск, Новосибирская область, 630501, Россия

*e-mail: labsp@ngs.ru
Поступила в редакцию 05.07.2022 г.

После доработки 14.03.2023 г.
Принята к публикации 28.03.2023 г.

Рассмотрены строение мезофилла хвои и форма ассимиляционных клеток у видов рода Larix на
примере L. gmelini var. gmelini, L. decidua, L. kaempferi и L. sibirica. Образцы хвои фиксировались в
смеси Гаммалунда. Изучение мезофилла проводилось на поперечных, парадермальных и радиаль-
ных срезах средней части хвои с помощью светового микроскопа. Для уточнения формы клеток
хлоренхимы использовали мацерированные препараты. Показано, что мезофилл хвои у видов рода
Larix состоит преимущественно из крупных клеток сложной формы, которые, соприкасаясь своими
выпуклыми частями или концами, образуют хорошо развитую систему межклетников, что может
способствовать интенсивному газообмену. Описаны различные варианты плоских складчатых,
плоских ячеистых и более усложненных, складчато-ячеистых ассимиляционных клеток. Плоские
складчатые клетки характеризуются разнообразными лопастными конфигурациями на поперечных
срезах и вытянутыми овальными проекциями на радиальных сечениях. Плоские ячеистые клетки
обнаруживаются на продольных срезах хвои и состоят из клеточных звеньев, обращенных как пер-
пендикулярно (ячеистые клетки первой группы), так и параллельно (ячеистые клетки второй груп-
пы) к листовой поверхности. В складчато-ячеистых клетках сочетаются складчатые контуры в по-
перечнике и ячеистые очертания в продольном направлении. В мезофилле хвои изученных видов
рода Larix проявляется слабая дифференциация на палисадную и губчатую паренхимы, между ко-
торыми дополнительно выделяются клетки средней части (срединные клетки). Срединные клетки
расположены по обе стороны от проводящего пучка по большому радиусу хвои, они могут быть как
плоскими слабо складчатыми, так и складчато-ячеистыми. Рассмотренные виды Larix близки по
размерам ассимиляционных клеток и структуре мезофилла хвои, основные различия между ними
связаны с особенностями рассеченности клеток как в поперечном, так и продольном направлениях.
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Род Larix Mill. отличается сильным полимор-
физмом из-за высокой внутривидовой изменчи-
вости и межвидовой гибридизации (Bobrov, 1978;
Koropachinskij, Vstovskaja, 2002; Miljutin, 2003 и
др.). К настоящему времени в роде Larix насчиты-
вается до 20 видов, которые занимают обширные
площади в Северном полушарии (Dylis, 1961; Bo-
brov, 1972; 1978; Farjon, 2001 и др.).

Хвоя лиственниц – опадающая на зиму, мяг-
кая, узколинейная, закругленная в верхней части
и килеватая – в нижней (Derev’ja i kustarniki
SSSR, 1949).

В хвое выделяют тонкостенную эпидерму, под
которой лежит прерывистая однослойная гипо-
дерма. Устьичные аппараты парадиацитного и
парацитного типов (Eremin, Zerkal′, 2002). В цен-

тре хвои расположен окруженный отчетливо вы-
раженной эндодермой проводящий пучок, транс-
фузионная ткань сосредоточена по обеим сторо-
нам флоэмы (Esau, 1980). На противоположных
вытянутых концах хвоинки обычно имеются два
смоляных канала.

Хлорофиллоносную паренхиму хвои Larix ха-
рактеризуют как однородную, состоящую из
крупных более или менее округлых клеток (Nes-
terovich et al., 1986), или же из клеток со складчаты-
ми стенками (Bercu, Popoviciu, 2013). В мезофилле
хвои Larix sibirica Ledeb. выделяли продолговатые
клетки периферического слоя с неглубокими
складками и звездчатые клетки (Tonkoshtan,
1963). Клетки ассимиляционной ткани, находя-
щиеся под покровными тканями, описывали так-
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же как плотно сомкнутые и имеющие неправиль-
ную форму, а клетки центральной части хвои как
более крупные, слабо складчатые и расположен-
ные рыхло (Zagirova, 2004). В.М. Еремин и
С.В. Зеркаль (2002) при детальном рассмотрении
мезофилла Larix sibirica и L. decidua Mill. выявили
три типа клеток, различающиеся по степени
складчатости: субгиподермальные клетки верхней
стороны, затем клетки, примыкающие к эндодер-
ме и образующие вокруг нее кольцо, и, наконец,
клетки, заполняющие пространство между на-
званными выше клетками. В хвое лиственницы
выделяют отдельно верхнюю и нижнюю складча-
тые паренхимы (Egorova, Kulagin, 2007). В то же
время при сопоставлении хвои разных видов Lar-
ix отмечалось большое сходство ее внутреннего
строения (Eremin, Zerkal′, 2002; Eremin, Chavcha-
vadze, 2015). Нами выявлены некоторые особен-
ности конфигураций ассимиляционных клеток и
структуры мезофилла хвои Larix sibirica (Zvereva,
Urman, 2010).

Таким образом, к настоящему времени имеют-
ся лишь фрагментарные сведения о строении
хлоренхимы хвои лиственниц. Задачей настоя-
щей работы было описание морфологии ассими-
ляционных клеток и пространственной организа-
ции мезофилла хвои у видов рода Larix.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Строение мезофилла и формы ассимиляцион-

ных клеток рассматривались у хвои брахибластов
Larix gmelini var. gmelini (Rupr.) Kuzen (L. cajanderi
Mayr), L. decidua Mill., L. kaempferi (Lamb.) Camère
(L. leptolepis Gonf.) и L. sibirica Ledeb.

Хвоя отбиралась в нижней части кроны с трех-
пяти деревьев каждого вида в июле-августе и
фиксировалась в смеси Гаммалунда (Grodzinskij,
Grodzinskij, 1973). Образцы хвои Larix gmelini var.
gmelini были собраны в дендропарке пос. Красно-
обск Новосибирской области, L. decidua – в Бота-
ническом саду Самарского государственного
университета, L. kaempferi – в Ботаническом саду
Поволжского государственного технологическо-
го университета, L. sibirica – в среднегорье Цен-
трального Алтая (Онгудайский район, Республи-
ка Алтай).

Исследование проведено с помощью светово-
го микроскопа на мацерированных препаратах
(Possingham, Saurer, 1969), а также на попереч-
ных, парадермальных и радиальных срезах сред-
ней части хвои. Размеры и форму клеток хлорен-
химы определяли у адаксиальной и абаксиальной
эпидермы в области проводящего пучка по мало-
му радиусу среза, а также в средней части хвоинки
у эндодермы по большому радиусу (рис. 1). Изме-
рения осуществлены с помощью шкалы окуляр-
микрометра в 30-кратной повторности. Для фо-
тографирования анатомических срезов хвои ис-
пользовали микроскоп МС 300 и камера V 200.

При описании формы клеток опирались на
подходы, предложенные для характеристики ме-
зофилла злаков и хвойных (Berezina, Korchagin,
1987; Ivanova, P’yankov, 2002; Zvereva, 2009, 2020).
Конфигурации ассимиляционных клеток могут
быть простыми (с ровными или чуть волнистыми
стенками) и сложными (при наличии выражен-
ных складок и выростов). Клетки сложной фор-
мы обнаруживаются как на поперечных срезах
листьев в виде разнообразных разветвленных
очертаний (лопастные или складчатые клетки),
так и на продольных сечениях в виде более или
менее равномерных клеточных ячеек или секций
(ячеистые клетки). Сложные контуры могут про-
являться в одной плоскости (плоские складчатые
или ячеистые клетки) или в трех направлениях
(складчато-ячеистые или ячеисто-лопастные
клетки). Плоские ячеистые клетки, ориентиро-
ванные своими секциями перпендикулярно ли-
стовой поверхности, относим к первой группе, а
расположенные параллельно к ней – к клеткам
второй группы (рис. 2). Ячеистые клетки первой
группы демонстрируют определенное сходство с
палисадной паренхимой, а ячеистые клетки вто-
рой группы – с губчатой тканью. Высокие склад-
чато-ячеистые клетки могут усиливать столбча-
тую ткань, а их низкие варианты – губчатую па-

Рис. 1. Схема расположения ассимиляционной ткани
на поперечном срезе хвои Larix sibirica. 
м р – малый радиус среза; б р – большой радиус среза;
ад э – адаксиальная эпидерма; аб э – абаксиальная
эпидерма; г – гиподерма; пр п – проводящий пучок;
энд – эндодерма; с к – слои клеток мезофилла. Выде-
лен слой клеток мезофилла вокруг эндодермы: к б –
по большому радиусу; к м – по малому радиусу.
Fig. 1. Scheme of the assimilation tissue on a transverse
section of the Larix sibirica needles. 
м р – small radius of the section; б р – large radius of the
section; ад э – adaxial epidermis; аб э – abaxial epider-
mis; г – hypodermis; пр п – conducting bundle; энд –
endodermis; с к – mesophyll cell layers. A layer of meso-
phyll cells around the endodermis was isolated: к б – along
a large radius; к м – along a small radius.
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ренхиму. К лопастным формам складчатых
клеток относим клетки с более или менее равно-
мерными выростами, к губчато-лопастным –
клетки, у которых выросты сочетаются с неболь-
шой волнистостью края.

Количественные показатели обработаны с по-
мощью программы Statistica 10. В таблицах указа-
ны средние значения и стандартные ошибки.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЙ
И ОБСУЖДЕНИЕ

Рассматриваемые виды лиственниц близки по
количественно-анатомическим показателям хвои.
Так, средняя толщина эпидермы примерно оди-
наковая на обеих листовых поверхностях и колеб-
лется от 13 до 17 мкм, утолщение наружной стен-
ки составляет 18–21%, лишь у Larix gmelini var.
gmelini достигает до 25–29%. Устьица погружен-
ные, длина их замыкающих клеток варьирует от
44 до 51 мкм. Однослойная гиподерма локализова-
на над и под проводящим пучком, а также в виде
островков из 2–3 рядов клеток на краях хвоинки.

Ассимиляционная паренхима состоит в основ-
ном из трех слоев, расположенных вокруг прово-
дящего пучка, по бокам от него их до 7–9 (рис. 1).
При этом в области проводящих пучков наблюда-
ется слабая дифференциация мезофилла на пали-
садный и губчатый. Так, на поперечных срезах
под адаксиальной эпидермой клетки имеют пре-
имущественно вытянутые, палисадообразные

контуры, высота которых превышает ширину в
1.6–2.0 раза (табл. 1, рис. 3). В небольшом коли-
честве здесь также выделяются более широкие
клетки с лопастными и губчато-лопастными
очертаниями, чаще они встречаются у Larix gmeli-
ni var. gmelini и L. kaempferi, менее всего их у L. si-
birica.

Первый ряд клеток мезофилла у абаксиальной
эпидермы на поперечных сечениях отличается в
основном овальными проекциями, у которых
ширина больше высоты в 1.1–1.8 раза. При этом
иногда отмечается чередование таких клеток с
клетками палисадной формы. В стороне от про-
водящих пучков располагаются, сменяя друг дру-
га, ассимиляционные клетки палисадообразных,
овальных и сложных лопастных проекций.

При рассмотрении субэпидермальных клеток
на продольных срезах хвои выявляется, что пали-
садная паренхима представлена преимуществен-
но плоскими ячеистыми клетками первой груп-
пы, а губчатая ткань – ячеистыми клетками вто-
рой группы, своими звеньями они протягиваются
вдоль хвоинки, при этом возможно небольшое
участие клеток простой формы. В таких клетках
насчитывается до 10–15 секций. В клетках первой
группы более многочисленные и выровненные
ячейки наблюдаются у Larix sibirica, а наиболее
разнообразные по форме и размерам – у L. gmelini
var. gmelini и L. decidua. Ячеистые клетки второй
группы своей наибольшей поверхностью опира-
ются на эпидерму и часто значительно различа-

Рис. 2. Схема проекций плоских клеток сложной формы на поперечном (А), парадермальном (Б) и радиальном (В)
срезах хвои. 
Клетки: 1 – ячеистые первой группы; 2 – ячеистые второй группы; 3 – складчатые (лопастные). Форма проекций кле-
ток: п – простая (с ровными стенками); г – губчатая (с чуть волнистыми стенками); яч – ячеистая; г-яч – губчато-яче-
истая; л – лопастная; г–л – губчато-лопастная.
Fig. 2. Scheme of projections of complex-shaped flat cells on transverse (A), paradermal (Б) and radial (В) sections of needles. 
Cells: 1 – cellular of the first group; 2 – cellular of the second group; 3 – folded (lobed). The shape of cell projections: n – simple
(with smooth walls); г – spongy (with slightly wavy walls); яч – cellular; г-яч – spongy-cellular; л – lobed; г-л – spongy-lobed.
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Таблица 1. Размеры плоских субэпидермальных клеток мезофилла хвои у видов рода Larix 
Table 1. Sizes of f lat subepidermal cells of needle mesophyll of the Larix species

Примечание. Высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на продольных срезах. 
Note. The height and width were measured on transverse sections, the thickness – on longitudinal sections.

Вид / Species
Размеры клеток, мкм / Cell sizes, μm Число секций 

в клетке / Number 
of sections per cell

высота/
height

ширина/
width

толщина/
thickness

Первый ряд у адаксиальной эпидермы, ячеистые клетки первой группы /
The first layer adjacent to the adaxial epidermis, cellular cells of the first group

L. gmelini var. gmelini 51.2 ± 2.80 25.9 ± 0.80 66.8 ± 3.42 2–7
L. decidua 35.2 ± 1.05 22.7 ± 1.82 74.3 ± 7.11 2–7
L. kaempferi 39.1 ± 1.81 22.5 ± 1.73 51.1 ± 4.26 2–5
L. sibirica 41.4 ± 1.87 21.9 ± 0.92 79.5 ± 7.54 2–10

Первый ряд у абаксиальной эпидермы, ячеистые клетки второй группы /
The first layer adjacent to the abaxial epidermis, cellular cells of the second group

L. gmelini var. gmelini 26.7 ± 1.05 28.9 ± 1.57 60.6 ± 4.36 2–6
L. decidua 18.4 ± 1.40 32.4 ± 1.73 89.7 ± 9.58 2–9
L. kaempferi 22.7 ± 1.44 28.2 ± 1.50 73.0 ± 6.91 2–10
L. sibirica 22.7 ± 1.18 27.9 ± 1.20 78.3 ± 5.98 2–15

Таблица 2. Размеры клеток мезофилла у эндодермы в хвое видов рода Larix 
Table 2. Sizes of mesophyll cells adjacent to the endodermis in the needles of the Larix species

Примечание. Высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на продольных срезах. 
Note. The height and width were measured on transverse sections, the thickness – on longitudinal sections.

Вид /
Species

Размеры клеток, мкм / Cell sizes, μm Число секций
в усложненных 

клетках / Number
of sections in 

complicated cells

высота/
height

ширина/
width

толщина/
thickness

плоских / f lat усложненных /
complicated

По большому радиусу хвои (срединные клетки) /
Along a large radius of the needles (median cells)

L. gmelini var. gmelini 93.7 ± 6.94 49.3 ± 4.47 27.6 ± 0.33 76.0 ± 7.54 2–4
L. decidua 94.3 ± 4.27 36.4 ± 1.79 34.1 ± 3.19 81.8 ± 8.11 2–4
L. kaempferi 102.2 ± 5.86 43.6 ± 1.83 34.2 ± 2.85 50.6 ± 4.45 2–3
L. sibirica 102.1 ± 2,27 37.5 ± 2.30 30.6 ± 2.24 55.1 ± 3.49 2–3

По малому радиусу хвои /
Along a small radius of the needles

Со стороны адаксиальной эпидермы /
From the side of the adaxial epidermis

L. gmelini var. gmelini 55.1 ± 3.63 24.5 ± 1.40 26.7 ± 1.25 59.4 ± 3.94 2–4
L. decidua 52.1 ± 4.04 31.4 ± 2.67 23.4 ± 1.36 64.3 ± 7.09 2–5
L. kaempferi 51.9 ± 2.57 23.2 ± 1.21 22.2 ± 1.03 43.1 ± 3.69 2–3
L. sibirica 61.1 ± 4.70 30.7 ± 3.21 20.9 ± 1.18 48.2 ± 0.97 2–3

Со стороны абаксиальной эпидермы /
From the side of the abaxial epidermis

L. gmelini var. gmelini 48.1 ± 3.11 26.2 ± 2.25 29.4 ± 0.88 70.1 ± 8.06 2–4
L. decidua 39.4 ± 3.70 27.9 ± 2.89 21.7 ± 1.03 67.8 ± 8.26 2–4
L. kaempferi 39.2 ± 3.04 25.0 ± 2.02 27.6 ± 1.29 54.3 ± 3.42 2–3
L. sibirica 40.4 ± 3.40 29.6 ± 2.02 20.2 ± 0.24 68.5 ± 9.55 2–8
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Рис. 3. Основные проекции ассимиляционных клеток хвои у видов Larix на поперечных (а) и парадермальных (б) сре-
зах у адаксиальной (А) и абаксиальной (Б) эпидермы. 
Виды: 1 – L. gmelini var. gmelini; 2 – L. decidua; 3 – L. kaempferi; 4 – L. sibirica. Форма проекций клеток: с-яч – слабо яче-
истая. Остальные обозначения см. рис. 2.
Fig. 3. Main projections of assimilative cells of needles in Larix species on transverse (a) and paradermal (б) sections at the adaxial
(A) and abaxial (Б) epidermis. 
Species: 1 – L. gmelini var. gmelini; 2 – L. decidua; 3 – L. kaempferi; 4 – L. sibirica. The shape of cell projections: с-яч – weakly
cellular. For other designations see Fig. 2.
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ются по размерам в отдельных рядах, особенно
это проявляется у Larix decidua и L. sibirica. У Larix
gmelini var. gmelini и L. kaempferi рассматриваемые
клетки нередко имеют дополнительные попереч-
ные складки в секциях, что приводит к увеличе-
нию их поверхности.

В хвое Larix sibirica и особенно L. gmelini var.
gmelini более часты ряды с ячеистыми клетками
первой группы, у Larix decidua, напротив, прева-
лируют клетки второй группы с хорошо выражен-
ными многочисленными ячейками. Наряду с
плоскими ячеистыми клетками возле эпидермы
встречаются и более сложные складчато-ячеи-
стые, особенно это характерно для Larix gmelini
var. gmelini и L. kaempferi.

Между палисадной и губчатой паренхимой, по
обе стороны от проводящего пучка по большому
радиусу хвои, расположены наиболее крупные
вытянутые ассимиляционные клетки. Эти клетки
у хвойных с плоскими листьями характеризуются
как “клетки средней части хвоинки” и рассмат-
риваются в виде отдельного типа мезофилла на-
ряду с палисадным и губчатым (Eremin, Zerkal′,
2002). По своим конфигурациям и расположению
они близки к выделенным нами для злаков сре-
динным клеткам, протягивающимся между про-
водящими пучками в центральной части попе-
речного сечения листовых пластинок (Zvereva,
2009). Поэтому далее будем их называть средин-
ными клетками.
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Среди ассимиляционных клеток, примыкаю-
щих к эндодерме, на поперечных срезах хвои
Larix можно выделить клеточные проекции раз-
нообразных, чаще слабо лопастных, очертаний:
более длинные, направленные к краям хвоинки,
и более короткие, расположенные по малому ра-
диусу (табл. 2, рис. 4–5).

Длинные срединные клетки в хвое лиственниц
протягиваются в 3, изредка 4 ряда от эндодермы
до краев хвоинки, при этом они сильно укорачи-
ваются по мере удаления от проводящего пучка.
Среди них больше плоских клеток, которые име-
ют преимущественно простые или слабо складча-
тые конфигурации на поперечных срезах и оваль-
ные или палочкообразные – на радиальных. Не-
большая часть клеток отличается более сложной
формой, когда лопастные проекции в поперечни-
ке сочетаются с ячеистыми, состоящими из двух-
четырех широко расставленных секций в про-
дольном направлении. Более часты они у Larix
gmelini var. gmelini и L. sibirica.

В области малого радиуса у эндодермы значи-
тельная часть клеток представлена сложными
складчато-ячеистыми, у которых разные вариан-
ты лопастных проекций на поперечных срезах со-
четаются с губчато-ячеистыми конфигурациями
вдоль хвоинки (рис. 6). Со стороны губчатой тка-
ни они нередко с более многочисленными секци-
ями, особенно это заметно у L. sibirica. Среди ас-

симиляционных клеток этого ряда имеются так-
же и плоские ячеистые клетки, более часты они
на стороне, обращенной к адаксиальной эпидер-
ме. В целом высота таких клеток над проводящим
пучком в 1.1–1.5 раза больше по сравнению с
клетками, расположенными под ним.

Клетки промежуточных слоев отличаются в
основном хорошо выраженными и более равно-
мерными лопастными очертаниями на попереч-
ных сечениях хвои и преимущественно ячеистой
формой – на продольных срезах.

В сложении мезофилла хвои лиственниц вели-
ко участие клеток сложной ячеистой формы, раз-
личающихся по размерам и ориентации секций к
листовой поверхности. Так, усложненные сре-
динные клетки состоят из наиболее длинных кле-
точных ячеек, которые в основном имеют палоч-
кообразную форму, их высота больше ширины в
2.3–3.0 раза (рис. 7). Наиболее мелкие и близкие
по размерам секции характерны для ячеистых
клеток обеих групп, опирающихся на эпидерму,
их высота превышает ширину в 1.5–2.5 раза. Зве-
нья в клетках, обращенных к эндодерме по мало-
му радиусу хвои, наиболее вариабельны по разме-
рам, их коэффициенты вариации изменялись от
10 до 19%, а отношение длины ячейки к ее шири-
не составило 1.5–2.0.

У всех видов лиственниц наиболее плотное
расположение ассимиляционных клеток наблю-

Рис. 4. Проекции ассимиляционных клеток у эндодермы по большому радиусу хвои у видов Larix на поперечных (а) и
радиальных (б) срезах. 
Форма проекций клеток: с-л – слабо лопастная. Остальные обозначения см. рис. 2–3.
Fig. 4. Projections of assimilative cells adjacent to the endodermis along a large radius of needles in the Larix species on
transverse (a) and radial (б) sections. 
The shape of cell projections: с-л – weakly lobed. For other designations see Figs. 2–3.
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дается под эпидермой. Клетки внутренних слоев
расположены рыхло и создают развитую систему
межклетников, особенно заметную на продоль-
ных сечениях. Например, клетки средней части
хвои по большому радиусу соприкасаются друг с
другом своими короткими концами и протягива-
ются в виде узких и достаточно редких контуров
от эндодермы до субгиподермального клеточного
слоя, что ярко проявляется на радиальных срезах.
Клетки у эндодермы по малому радиусу хвоинки,
представленные преимущественно плоскими
ячеистыми и усложненными складчато-ячеисты-
ми, расположены рядами вдоль листа и касаются
друг друга в основном лишь выпуклыми частями,
что также увеличивает долю площади клеточной

поверхности, обращенную к межклеточному про-
странству.

Во многих исследованиях показано, что отно-
шение открытой поверхности ассимиляционных
клеток к площади листа (Ames/A) коррелирует с
уровнем ассимиляции СО2 (Nobel et al., 1975; Pat-
ton, Jones, 1989; Smith et al., 1997 и др.). Так, у дву-
дольных растений разных жизненных форм и
экологии этот показатель изменяется от 2.0 до
34.3, в том числе для лесных растений – от 5.1 до
9.1 (Slaton, Smith, 2002). В опытах по влиянию по-
вышенных концентраций углекислого газа на
хвою двухлетних саженцев Larix kaempferi Carr.
отношение Ames/A было достаточно высоким и
составляло 9.6–15.6 (Eguchi et al., 2004).

Рис. 5. Основные проекции ассимиляционных клеток, расположенных возле эндодермы над (А) и под (Б) проводя-
щим пучком у видов Larix на поперечных (а) и радиальных (б) срезах хвои. Остальные обозначения см. рис. 2–3.
Fig. 5. Main projections of assimilative cells located near the endodermis above (A) and under (Б) conducting bundle in the Larix
species on transverse (a) and radial (б) sections of the needles. For other designations see Figs. 2–3.
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Показатели ассимиляционной активности бо-
лее полно исследованы у L. sibirica. Установлено,
что высокие значения ее сезонной фотосинтети-
ческой продуктивности проявляются в теплые го-
ды при умеренном почвенном увлажнении (Suvo-
rova, 2009; Zagirova, 2014). В разных природных
регионах отмечалось, что Larix sibirica, как прави-
ло, превышает Pinus sylvestris L. и Picea abies (L.)
Karst. по интенсивности фотосинтеза в 2.6–
2.8 раза, по общей и удельной фотосинтетиче-
ской продуктивности – в среднем в 2.8–4.9 раза
(Shcherbatjuk et al., 1991; Karaseva et al., 2003; Suvo-
rova, Popova, 2015). При этом подчеркивалось, что
у лиственницы по сравнению с елью и сосной
объем межклетников в мезофилле хвои больше,
что может способствовать более высокой скоро-
сти диффузии углекислого газа (Zagirova, 2004).

В нашем исследовании показано, что рыхлое
расположение ассимиляционных клеток слож-
ной формы внутри хвои у видов Larix способству-
ет увеличению их свободной поверхности и объема
межклетников, и, тем самым, вероятно, создается
структурная основа для интенсивного фотосин-
теза. Выделим, что у Larix gmelini var. gmelini и
L. kaempferi можно отметить дополнительные
черты увеличения клеточной поверхности за счет
возрастания числа субэпидермальных ассимиля-
ционных клеток складчато-ячеистой формы и

усиления рассеченности отдельных секций ячеи-
стых клеток поперечными складками.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Ассимиляционная паренхима хвои изученных
лиственниц в подавляющем большинстве состо-
ит из крупных клеток сложной формы, преиму-
щественно, это разные варианты плоских склад-
чатых, плоских ячеистых и складчато-ячеистых
клеток, которые своими наибольшими проекция-
ми располагаются в разных плоскостях. Соприка-
саясь своими выпуклыми частями или концами,
они образуют хорошо развитую во внутреннем ли-
стовом пространстве систему межклетников, ко-
торая способствует увеличению открытой кле-
точной поверхности и, вероятно, может быть
структурной основой интенсивного газообмена.
Рыхлое расположение ассимиляционных клеток
внутри хвои совмещается с достаточно плотной
их упаковкой в субэпидермальном слое, состоя-
щем из чередования в разных соотношениях ря-
дов ячеистых клеток первой и второй групп, что в
целом свидетельствует о сочетании теневых и
световых признаков в организации хлоренхимы.

В мезофилле хвои лиственниц проявляется
слабая дифференциация на палисадную и губча-

Рис. 6. Складчато-ячеистые клетки у абаксиальной
эпидермы в мезофилле хвои Larix decidua на танген-
тальном срезе по малому радиусу в стороне от прово-
дящего пучка. 
э – эпидерма; к м – клетки мезофилла; мк – межклет-
ники. Масштабная линейка – 10 мкм.
Fig. 6. Folded-cellular cells near the abaxial epidermis in
the needle mesophyll of Larix decidua on a tangentinal
section along a small radius away from the vascular bundle. 
э – epidermis; к м – mesophyll cells; мк – intercellular
spaces. Scale bar: 10 μm.

мк
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к м

Рис. 7. Высота (а) и ширина (б) секций ячеистых и
складчато-ячеистых клеток мезофилла хвои у изучен-
ных видов рода Larix. 
1 – клетки у эндодермы по большому радиусу (сре-
динные клетки); клетки у эндодермы по малому ра-
диусу над (2) и под (3) проводящим пучком; клетки у
эпидермы: 4 – адаксиальной, 5 – абаксиальной.
Fig. 7. Height (a) and width (б) of sections of cellular and
folded-cellular mesophyll cells of needle mesophyll in the
studied Larix species. 
1 – cells near the endodermis along a large radius (median
cells); cells near the endodermis along a small radius above
(2) and under (3) the conducting bundle; cells near the
epidermis: 4 – adaxial; 5 – abaxial. Y- axis – sizes, μm.
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тую ткани, между ними выделяются клетки сред-
ней части (срединные клетки). Палисадная па-
ренхима более развита под адаксиальной эпидер-
мой, особенно в области проводящего пучка, и
состоит из ячеистых клеток первой группы и вы-
соких складчато-ячеистых клеток в следующем
слое. Губчатая ткань расположена под абаксиаль-
ной эпидермой и образована ячеистыми клетка-
ми второй группы, а также, по-видимому, низки-
ми складчато-ячеистыми клетками. Средняя
часть хвои по обе стороны от проводящего пучка
по большому радиусу заполнена удлиненными и
рыхло расположенными срединными клетками,
представленными разными вариантами плоских
складчатых и складчато-ячеистых клеточных
форм.

Все рассмотренные виды Larix близки по раз-
мерам ассимиляционных клеток и строению ме-
зофилла хвои. Различия связаны в основном с со-
отношением клеток разной формы и с особенно-
стями их рассеченности как в поперечном, так и
продольном направлениях.
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Structure of Needle Mesophyll in the Genus Larix Species (Pinaceae)
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The structure of needle mesophyll and the forms of assimilative cells in the genus Larix species are discussed
on the example of L. gmelini var. gmelini, L. decidua, L. kaempferi and L. sibirica. Needle samples were fixed
in the Gammalund’s mixture. The study of the mesophyll was carried out on transverse, paradermal and ra-
dial sections of the middle part of the needles using a light microscope. To clarify the shape of chlorenchyma
cells, macerated preparations were used. It is shown that the needle mesophyll in Larix species mainly con-
sists of large cells of complex shape, which touch their convex parts or ends to form a well-developed system
of intercellular spaces, which may comtribute to intense gas exchange. Different variants of f lat folded, f lat
cellular and more complicated folded-cellular assimilative cells are described. The f lat folded cells are char-
acterized by a variety of lobed configurations on transverse sections and elongated oval projections on radial
sections. The flat cellular cells are found on needle longitudinal sections of and consist of cellular links facing
both perpendicular (cellular cells of the first group) and parallel (cellular cells of the second group) to the leaf
surface. The folded-cellular cells combine transverse folded contours and longitudinal cellular outlines. In
the needle mesophyll of the studied Larix species, weak differentiation into palisade and spongy parenchyma
is observed; the cells of the middle part (median cells) are additionally distinguished between them. The pal-
isade tissue is formed mainly by cellular cells of the first group, the spongy tissue by cellular cells of the second
group. The median cells are located on both sides of the vascular bundle along a large needle radius; they can
be either f lat and slightly folded, or folded-cellular. The studied Larix species are similar in th esize of assim-
ilative cells and the structure of the needle mesophyll; the main differences between them are related to the
features of cell dissection both in transverse and longitudinal directions.

Keywords: anatomy, needles, mesophyll, cells of complex shape, folded cells, cellular cells
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