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Рассмотрена пространственная структура мезофилла листовых пластинок вечнозеленого древесного рас-
тения Nageia nagi (Th unb.) Kuntze (Podocarpaceae). Листья N. nagi плотные, широкие, с многочисленными 
параллельными продольными жилками. Клеточная организация хлоренхимы изучалась на поперечных и 
продольных срезах листовых пластинок. Ассимиляционная паренхима многослойна, дифференцирована 
и состоит из клеток простой формы. Она представлена палисадной и губчатой тканями, между которыми 
расположены крупные удлиненные поперек листа срединные клетки или клетки промежуточного типа, 
взаимодействующие между собой небольшими торцевыми поверхностями. Палисадные клетки цилинд-
рической или конусовидной формы, клетки губчатой паренхимы различаются главным образом по раз-
мерам вдоль листа, среди них выделяются узкие, утолщенные и конусообразные. Гидравлическая компарт-
ментализация в листьях N. nagi может быть обусловлена наличием трех типов клеток мезофилла. Значи-
тельный объем хлоренхимы в листьях занимают срединные клетки, преимущественно через которые 
осуществляется транспорт воды от проводящих пучков до губчатого слоя и устьиц, расположенных на 
нижней поверхности. Часть этих клеток может выполнять водозапасающую функцию. Пространственная 
организация мезофилла многожилковых листовых пластинок N. nagi во многом напоминает таковую в 
одножилковых листьях хвойных с простыми формами клеток. 
Ключевые слова: Podocarpaceae, Nageia nagi, пространственная организация мезофилла, клетки простой 
формы.
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Th e spatial structure of the leaf blade mesophyll of evergreen woody plant Nageia nagi (Th unb.) Kuntze (Podocar-
paceae) is considered. N. nagi leaves are dense, wide, with numerous parallel longitudinal veins. Th e cell organiza-
tion of chlorenchyma was studied on transverse and longitudinal sections of leaf blades. Th e assimilation paren-
chyma is multi-layered, diff erentiated and consists of cells of a simple form. It is represented by palisade and spongy 
tissues, between which there are large elongated median cells across the leaf, or cells of an intermediate type, inter-
acting with each other by small end surfaces. Th e palisade cells are cylindrical or cone-shaped forms, the cells of the 
spongy parenchyma diff er mainly in size along the leaf, among them are narrow, thickened and close to globular. 
Hydraulic compartmentalization in the leaves of the N. nagi can be caused by the presence of three types of meso-
phyll cells. Th e considerable volume of chlorenchyma in the leaves is occupied with median cells, mainly through 
which water is transported from conducting bundles to the spongy layer and stomata located on the lower surface. 
Th e part of these cells can perform water reserving function. Th e spatial organisation of mesophyll of multinervate 
leaves N. nagi largely resembles of that in uninerved leaves of conifers with simple-shaped cells.
Key words: Podocarpaceae, Nageia nagi, structural organization of mesophyll, simple-shaped cells.

Nageia nagi (Th unb.) Kuntze относится к классу 
Хвойные (Pinopsida) семейству подокарповые, или 
ногоплодниковые (Podocarpaceae Endl.). Это веч-

нозеленое двудомное древесное растение или кус-
тарник с широко распростертыми изогнутыми 
ветвями с крупными овально-эллиптическими су-
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противно расположенными, перекрестно-парными 
листьями с многочисленными параллельными про-
дольными жилками и сильно скрученными у осно-
вания черешками (Муравьева, Борхвардт, 1978; Ба-
ландин, 2013; Fu, 1992; Fu et al., 1999). В естествен-
ном виде N. nagi произрастает в горных районах 
Южной Японии и на юге Китая.

В листьях N.  nagi под каждым проводящим 
пучком расположен смоляной ход, трансфузионная 
ткань Taxus-типа, при котором трансфузионные 
трахеиды имеют спиральные утолщения клеточной 
стенки и располагаются по бокам от ксилемы и фло-
эмы (Hu, Yao, 1981). Добавочной трансфузионной 
ткани, состоящей из толстостенных удлиненных 
клеток, выступающих за пределы обкладки пучка в 

мезофилл, характерной в семействе Podocarpaceae 
для видов Podocarpus и Dacry dium, у представителей 
Nageia не обнаружено (Эзау, 1980; Griffi  th, 1957; Ka-
usik, 1975; и др.). В то же время отличительной осо-
бенностью строения листьев Nageia является нали-
чие склереид в ассимиляционной ткани. В мезофил-
ле N. nagi не выделяют заметной дифференциации 
между ассимиляционными клетками, при этом от-
мечается, что палисадная ткань может присутство-
вать на обеих сторонах листа (Tong-xing, 2008).

Нашей задачей было более подробное рас-
смот рение клеточной организации мезофилла 
плас  тинчатых листьев Nageia nagi как предста-
вителя класса Pinopsida с широкими многожил-
ковыми листовыми пластинками.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ
Пространственную организацию мезофилла 

листьев N. nagi изучали на образцах, отобранных в 
сентябре в средней части растений в оранжерее Бо-
танического сада Самарского государственного 
уни верситета. Исследование ассимиляционной тка-
ни проводили в середине листовых пластинок на 
поперечных и продольных срезах, фиксиро ванных в 
смеси Гаммалунда листьев (Гродзин ский А.М., Грод-
зинский Д.М., 1973). Продольные сечения осущест-
вляли параллельно верхней или нижней поверхнос-
тям листа (парадермальный срез), а также в плоско-
сти, параллельной проводящим пучкам и перпен-
дикулярной эпидерме (продольный боковой срез).

При описании клеточных конфигураций ис-
пользовали классификацию формы клеток мезо-
филла, предложенную нами ранее для листьев зла-
ков (Зверева, 2009). По особенностям проекций 
выделяли клетки простой (без выраженных выро-
стов или складок) и сложной (отличающиеся раз-
ветвленностью оболочек) формы. Клетки простой 
формы имеют прямые или слегка волнистые стен-
ки, для них характерны изодиаметрические, округ-
лые или овальные проекции. Клетки неправиль-
ной формы со слабоволнистыми стенками, часто 
слагающие губчатую паренхиму, можно охаракте-
ризовать как губчатые.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ОБСУЖДЕНИЕ
Листовые пластинки N. nagi плотные, блестя-

щие с адаксиальной стороны и достаточно толс-
тые – 300–350 мкм. Эпидерма на обеих листовых 
поверхностях близка по толщине и утолщению на-
ружных стенок (табл. 1). К ней примыкает один 
слой гиподермы, прерывающийся в области круп-
ных устьиц, расположенных только на абаксиаль-
ной стороне, их длина на продольных сечениях 
составляет 44–50 мкм. Под каждым проводящим 
пучком имеется по одному смоляному каналу. 

Внутреннее пространство листа занято мезо-
филлом, в центральной части которого встреча-
ются склереиды диаметром 30–34 мкм на попе-

речных сечениях, на продольных срезах они не-
большими полосками пронизывают ассимиляци-
онную ткань. Мезофилл многослойный и состоит 
из 7–8 слоев клеток (см. рисунок). Несмотря на 
примерно одинаковое развитие эпидермы на обе-
их сторонах листа, в хлоренхиме выделяется один 
ряд хорошо выраженных палисадных клеток у 
адаксиальной поверхности и один, редко два слоя 
губчатых клеток – у абаксиальной. Иногда под 
столбчатой тканью имеется один прерывистый 
слой небольших губчатых клеток.

Палисадные клетки плотно сомкнуты, имеют 
цилиндрическую или конусовидную форму с ок-

Таблица 1
Количественно-анатомические показатели эпидермы и гиподермы 

на поперечных срезах листьев Nageia nagi

Вид

Толщина, мкм

эпидермы наружной стенки эпидермы гиподермы под эпидермой

адакс. (I) абакс. (II) I II I II

Nageia nagi 14.9 ± 0.30 14.7 ± 0.35 5.3 ± 0.23 4.7 ± 0.15 17.5 ± 0.34 18.5 ± 0.20

Примечание. адакс. – адаксиальной, абакс. – абаксиальной.
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руг лыми, овальными или чуть угловатыми осно ва-
ниями, их высота превышает ширину в 2.0–2.2 раза 
(табл. 2). Клетки губчатой паренхимы более низ-
кие и широкие, чаще с овальными контурами, 
иногда с небольшой волнистостью стенок. По 
очертаниям они близки на поперечных и продоль-
ных боковых сечениях листьев. Своими основ-
ными формами губчатые клетки раскрываются на 
парадермальных срезах, на которых они распо-
ложены слабо выраженными рядами и состоят из 
укороченных, вытянутых и округлых проекций. 
Учитывая, что все клетки губчатой ткани доста-
точно широкие в поперечном направлении, среди 
них по особенностям пространственных конфигу-
раций, и в первую очередь по толщине, можно вы-
делить три группы: узкие, утолщенные и близкие к 
шарообразным. 

Между палисадными и губчатыми клетками в 
5–6 слоев более рыхло расположены сильно вытя-
нутые, горизонтально ориентированные клетки, 
которые протягиваются от одного проводящего 
пучка к другому, их ширина превышает таковую у 
губчатых клеток в 2.9–3.7  раза. По форме они 
близки к продолговатым цилиндрам и эллипсои-
дам, изредка с чуть извилистыми боковыми стен-
ками. Соприкасаясь друг с другом торцевыми кон-
цами, они в виде отдельных нитей пролегают по-
перек листовой пластинки, иногда объединяясь 
через более толстые и короткие клетки. 

Подобные удлиненные клетки также широко 
присутствуют в одножилковых и несколько упло-
щенных листьях у представителей семейства Pi na-
ceae Lindl. Так, полоса из таких клеток в 4–6 рядов 
отчетливо выражена у видов рода Keteleeria Carr., у 
Pseudotsuga Carr. они сложены в 4–5 слоев, у Abies 
Mill. – в 2–3 слоя, а у Larix Mill. и Pseudolarix Gord. 
для них характерна небольшая складчатость (Зер-
каль, 2000; Еремин, Зеркаль, 2002; Зеркаль и др., 
2009). В связи с этим авторами выделено три типа 
мезофилла в листьях сосновых: столбчатый, губча-
тый и расположенный между ними промежуточ-
ный, последний описывают также как клетки сред-
ней части хвоинки. 

Клетки простой вытянутой формы по обе сто-
роны от проводящего пучка в направлении углов 
листьев нами также отмечены у видов родов Abies 
(Pinaceae), Taxus L. (Taxaceae Gray) и Juniperus L. (Cu-
pressaceae Gray) (Зверева, 2015, 2016, 2018). В хвое 
Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franco и Larix sibirica 
Ledeb. (Pinaceae) они отличаются усложненными 
конфигурациями, сочетающими как прос тые, так и 
сложные лопастные очертания на поперечных сече-
ниях с ячеистыми и полуячеис ты ми формами в ра-
диальном направлении (Зверева, Урман, 2010; Зве-
рева, 2015). По объемным контурам и расположе-
нию в листовом пространстве клет  ки этого типа 
близки к срединным клеткам, вы  деленным нами 
для листьев злаков (Зверева, 2009).

Клетки мезофилла могут участвовать в апо-
пластическом транспорте воды, при этом на при-
мере двудольных древесных растений показано, 
что с увеличением толщины палисадной паренхи-
мы возрастает плотность жилкования и снижа ется 
гидравлическое сопротивление листа (Wylie, 1946; 

Строение мезофилла листовых пластинок Nageia nagi.
Срез: 1 – поперечный; 2 – продольный боковой; 3 – пара-
дермальный (а – у адаксиальной, б – у абаксиальной эпи-
дермы; в – срединные клетки в средней части).
ад.э – адаксиальная эпидерма; аб.э – абаксиальная эпи-
дерма; г – гиподерма; кл.п – клетки палисадной паренхимы; 
с.к – срединные клетки; кл.г – клетки губчатой паренхимы; 
с – склереида; у – устьице; губчатые клетки: уз.к – узкие, 
ут.к – утолщенные, ш.к – шарообразные.

Таблица 2
Размеры клеток мезофилла в листьях

Nageia nagi

Клетка
Размеры, мкм

высота ширина толщина

Первый ряд у адаксиальной эпидермы
Палисадная 44.3 ± 1.14 22.5 ± 0.73 21.5 ± 0.55

Первый ряд у абаксиальной эпидермы
Узкая губчатая 28.0 ± 0.87 40.8 ± 1.10 26.7 ± 0.80
Утолщенная губчатая 26.3 ± 0.74 32.4 ± 1.09 42.0 ± 0.80

Шарообразная губча-
тая

28.1 ± 0.55 33.3 ± 1.38 33.1 ± 1.65

Третий-седьмой ряды от адаксиальной эпидермы
Срединная 34.9 ± 1.57 119.7 ± 6.20 40.7 ± 2.12

Примечание. Измерялись на срезах: высота – на по-
перечных и продольных боковых; ширина – на по-
перечных и парадермальных; толщина – на парадер-
мальных и продольных боковых.
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Sack, Frole, 2006). В то же время отмечается, что 
передвижение воды может осуществляться и по 
клеткам губчатой ткани, так как они часто имеют 
округлые формы и в наибольшей степени сопри-
касаются друг с другом (Wylie, 1954; Sack, Tyree, 
2005; Brodribb et al., 2007). У голосеменных расте-
ний по сравнению с покрытосеменными более вы-
раженная гидравлическая компартментализация 
в листьях, что снижает водную проводимость (leaf 
hydraulic conductance, Kleaf) и затрудняет движение 
воды от проводящего пучка до устьиц (Brodribb et 

al., 2005; Sack, Holbrook, 2006; Zwieniecki et al., 
2007). У N. nagi это может быть связано с тем, что 
основную часть мезофилла составляют ориенти-
рованные длинной осью поперек листа средин-
ные клетки, преимущественно через которые осу-
ществляется транспорт воды до губчатого слоя и 
устьиц, расположенных на нижней поверхности. 
При этом часть этих клеток может выполнять и 
водозапасающую функцию, о чем свидетельствует, 
в частности, малое число в них хлоропластов или 
полное их отсутствие. 

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Листья N. nagi гипостоматные, с устьицами на 

абаксиальной эпидерме и многослойным мезо-
филлом, состоящим из клеток простой формы. 
 Ассимиляционная паренхима дифференцирована 
и представлена палисадной и губчатой тканями, 
между которыми в 5–6 слоев располагаются гори-
зонтально ориентированные, крупные удлинен-
ные клетки промежуточного типа, которые мы от-
носим к срединным клеткам. В губчатой ткани на-
блюдается чередование клеток, различающихся по 

толщине. Гидравлическая компартментализация в 
листьях N. nagi может быть обусловлена наличи-
ем трех типов клеток мезофилла, при этом значи-
тельный объем занимают срединные клетки, взаи-
модействующие между собой небольшими торце-
выми поверхностями. В целом по своему строению 
мезофилл многожилковых листовых пластинок 
N. nagi во многом напоминает таковой у одно-
жилковых листьев хвойных с простыми формами 
клеток. 
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