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Сравнительно-анатомическое изучение ассимиляционной 
ткани у Crypsis aculeata (L.) Aiton и Juncellus pannonicus (Jacq.) 

 Clarke с С4-фотосинтетическим метаболизмом
Анализировалась структура хлоренхимы листовых пластинок и стеблей у однолетних расте-

ний Crypsis aculeata (Poaceae) и Juncellus pannonicus (Cyperaceae), произрастающих на юго-запа-
де Алтайского края. Crypsis aculeata имеет более широкое распространение по сравнению с Jun-
cellus pannonicus. Для обоих видов растений характерно проявление С4-коронарного синдрома. 
Crypsis aculeata относится к аспартатной НАД-МЭ биохимической группе и отличается повышен-
ной устойчивостью к засолению. У Juncellus pannonicus наблюдается проявление малатного ва-
рианта С4-синдрома (НАДФ-МЭ группа) и в условиях солевого стресса отмечается усиление сук-
кулентности. В вегетативных органах Juncellus pannonicus содержится в 1,2–2,6 раза больше 
кранц-клеток по сравнению Crypsis aculeata из-за их меньших размеров и более частого располо-
жения проводящих пучков. Показано, что в клеточной организации хлоренхимы имеются разли-
чия, обусловленные особенностями С3-строения мезофилла как более древнего признака. В 
структуре хлоренхимы вегетативных органов Crypsis aculeata сохраняются сложные ячеистые и 
полуячеистые формы клеток, радиально расположенных вокруг кранц-обкладки. Развитие шар-
нирной ткани сопровождается укрупнением размеров и упрощением клеточных конфигураций в 
межвенцовой зоне. Хлоренхима листьев и стеблей Juncellus pannonicus образована клетками 
простой формы.  

Ключевые слова: Poaceaе, Cyperaceae, листовая пластинка, стебель, кранц-анатомия, хло-
ренхима, ячеистые клетки

 
Введение. Большинство растений с С4-фотосинтетическим метаболизмом встречается 

среди однодольных и более всего их, примерно 4600 видов, в семействе Poaceae [24; 25 и 
др.]. Среди представителей семейства Cyperaceae С4-растений около 1500 видов [19]. Счита-
ется, что С4-коронарный синдром имеет полифилетическое происхождение от С3-предков, то 
есть он возникал параллельно и независимо не только внутри семейств, но даже и в пределах 
отдельных родов растений [22; 23 и др.].

У С4-растений наблюдается дифференциация ассимиляционной паренхимы на две тка-
ни: внутреннюю специализированную обкладку проводящих пучков и наружную палисаду. 
Клетки хлорофиллоносной обкладки, или кранц-клетки, обычно выделяются большими раз-
мерами, высоким содержанием органелл и часто утолщёнными оболочками [2; 17 и др.]. Во-
круг кранц-клеток в один ряд, нередко прерываемый склеренхимой, расположены радиально 
ориентированные удлинённые  клетки хлоренхимы, которые относят к палисадному мезо-
филлу [3; 4; 6].

http://www.uchzap.com                                                                                  ISSN 2500-1701 ISSN 2542-0070 (online)

© Зверева Г. К., 2018



Экология

7

По особенностям расположения кранц-обкладки и клеток мезофилла выделяют три типа 
С4-строения в семействе Poaceaе [20; 21] и 4 типа С4-структурной анатомии в семействе 
Cyperaceae [18; 28; 29]. Сравнительный количественно-анатомический анализ фотосинтети-
ческих тканей листьев С4-злаков и С4-осоковых показал, что, несмотря на различия в строе-
нии, они приблизительно равновелики по расстоянию между кранц-обкладками и клетками 
мезофилла, хотя наименьшие значения и доля межклеточного пространства, находящегося в 
контакте с венцовыми клетками, больше у C4-Cyperaceae [27].

Нами рассмотрены основные формы ассимиляционных клеток и их пространственное 
расположение в листьях некоторых видов С4-злаков [9]. Задачей настоящей работы было 
сопоставление структуры хлоренхимы у С4-растений – Crypsis aculeata (L.) Aiton (Poaceaе) и 
Juncellus pannonicus (Jacq.) Clarke (Cyperaceae).

Материалы и методы исследования. Анализировалась анатомическая структура хло-
ренхимы листовых пластинок и стеблей у однолетних растений Crypsis aculeata (Poaceaе) и 
Juncellus pannonicus (Cyperaceae), находящихся в состоянии цветения и произрастающих на 
солончаковатом лугу на юго-западе Алтайского края в районе Малинового озера. На неболь-
ших по высоте, до 10–15 см, генеративных побегах у Crypsis aculeata формируется 5–7 стебле-
вых листьев с длиной пластинок до 2,0–3,5 см, при основании стеблей Juncellus pannonicus 
имеется 3–4 влагалища, из которых только верхнее с листовой пластинкой длиной 1,5–3,5 см. 

Клеточная организация хлоренхимы исследовалась в средней части стебля, а также в 
листовых пластинках, расположенных у Juncellus pannonicus в верхней, а у Crypsis aculeata – 
в средней части генеративного побега. Образцы растений фиксировались в смеси Гаммалун-
да. Продольные сечения листьев осуществлялись параллельно листовой поверхности (пара-
дермальный срез) и вдоль органа, но перпендикулярно эпидерме (продольный боковой срез). 
Продольные срезы стебля проводили перпендикулярно радиусу (тангентальный срез) и по 
его диаметру (радиальный срез).

При характеристике ассимиляционных клеток будем опираться на предложенную нами 
ранее классификацию формы клеточных проекций для листьев злаков [8–9]. Клеточные про-
екции могут быть простыми (округлыми или вытянутыми без выраженных складок) и сложны-
ми (с хорошо выраженными выростами и складками). Среди сложных форм выделяются яче-
истые, состоящие из секций или клеточных ячеек, напоминающих палисадные клетки [1]. Они 
расположены вдоль органа и образуют две группы [8]. Клетки первой группы ориентированы 
своими  ячейками перпендикулярно поверхности органа и по аналогии с мезофиллом дву-
дольных растений соответствуют палисадной паренхиме. Ячеистые клетки второй группы 
своими эллипсоидными секциями располагаются параллельно эпидерме и по своей роли 
приближаются к губчатой ткани. Проекции с узкой складкой на одном конце (полуячеистые) 
рассматриваем как полусложные.

Для Crypsis aculeata и Juncellus pannonicus характерно наличие кранц-анатомии, поэтому 
среди клеток хлоренхимы выделяли клетки венцовой обкладки, радиально ориентированные 
к проводящим пучкам, и клетки межвенцовой зоны, находящиеся между соседними коронар-
ными структурами. Для определения плотности клеток и хлоропластов в надземных органах 
использовались подходы, предложенные рядом авторов [1; 7 и др.]. 

Результаты и их обсуждение. В Сибири Crypsis aculeata и Juncellus pannonicus встреча-
ются на юге Алтайского края по берегам озёр, на солончаковых и солонцеватых лугах, при 
этом для Juncellus pannonicus известны лишь отдельные местонахождения в Кулундинской 
степи и Туве [10; 14; 15].

У Juncellus pannonicus утолщённые листовые пластинки из-за сильного развития водо-
носной ткани под крупноклетной адаксиальной эпидермой (рис. 1; табл. 1). 

На верхней поверхности листьев Crypsis aculeata хорошо выражены моторные клетки, 
высота которых составляет примерно 30 % от толщины поперечного среза, в области адакси-
альной эпидермы отмечаются многочисленные выросты конической формы, предположи-
тельно, это солевыделяющие желёзки. У обоих видов слабое утолщение наружных оболочек 
эпидермальных клеток по отношению к их высоте, но чуть больше оно у Crypsis aculeata (17–
21 %) по сравнению с Juncellus pannonicus (8–14 %).
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Рис. 1. Схема расположения хлорофиллоносной паренхимы в листовых пластинках (I) и стеблях (II) 
Crypsis aculeata (А) и Juncellus pannonicus (Б) на поперечных срезах. Ассимиляционная ткань на 

поперечном срезе: а – всей листовой пластинки, б – у абаксиальной эпидермы; ад э – адаксиальная эпидерма; 
аб э – абаксиальная эпидерма; пр п – проводящий пучок; скл – склеренхима; м о – механическая обкладка;  

кр о – клетки кранц-обкладки; клетки хлоренхимы: в к – венцовые; мв к – межвенцовые; вд п – водозапасающая 
паренхима; к м – клетки мезофилла

Fig. 1. The scheme of the location of the chlorenchyma in leaf blades (I) and stems (II) Crypsis aculeata (A) 
and Juncellus pannonicus (Б) on transverse sections

Таблица 1
Количественно-анатомические показатели листовых пластинок Crypsis aculeata (I) 

и Juncellus pannonicus (II), мкм

Вид

Толщина  на поперечном срезе Тангентальный срез

эпидермы наружной стенки 
эпидермы листа

длина устьиц 
на абакс. 
эпидерме

клетки 
обкладки

адакс.
абакс.

адакс.
абакс.

длина
ширина

I 24,3 ± 1,11
21,5 ± 0,90

5,0 ± 0,75
4,0 ± 0,18 166,7 ± 1,59 24,5 ± 0,37 22,0 ± 0,95

21,5 ± 1,05
II 33,2 ± 2,00

28,1 ± 0,70
2,7 ± 0,23
3,8 ± 0,15 501,1 ± 3,92 40,7 ± 0,45 27,6 ± 1,28

12,0 ± 0,28
Примечание: адакс. – адаксиальной, абакс. – абаксиальной

В листовых пластинках Juncellus pannonicus устьица расположены на абаксиальной эпи-
дерме вровень с её поверхностью или чуть приподнимаются, они крупные и немногочислен-
ные, их число на 1 мм2 изменяется от 28 до 40. В листьях Crypsis aculeata устьица более 
мелкие, в основном немного погружённые, встречаются на обеих сторонах, их плотность на 
абаксиальной эпидерме – 90–116. Склеренхима в листьях обоих видов растений развита сла-
бо и представлена островками под абаксиальной эпидермой у Juncellus pannonicus и неболь-
шими тяжами над и под проводящими пучками у Crypsis aculeata. 

 Центральную часть стебля Juncellus pannonicus занимает бесцветная водоносная парен-
хима, механическая ткань протягивается в виде небольших полосок между проводящими пуч-
ками и эпидермой. В стеблях Crypsis aculeata, напротив, наблюдается мощное развитие скле-
ренхимы между сосудисто-волокнистыми пучками. Эпидерма стебля в отличие от листьев у 
обоих видов имеет более толстые наружные стенки и более крупные, но менее многочислен-
ные устьица (табл. 2).     
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Таблица 2
Количественно-анатомическая характеристика средней части стебля  

Crypsis aculeata (I) и Juncellus pannonicus (II), мкм

Вид

Толщина  на поперечном срезе Тангентальный срез

эпидермы наружной стенки 
эпидермы длина устьиц клетки обкладки

длина ширина
I 16,4 ± 1,11 7,2 ± 0,70 33,2 ± 0,38 27,6 ± 2,25 21,0 ± 0,80
II 26,4 ± 0,80 4,5 ± 0,15 44,4 ± 0,70 29,9 ± 2,17 10,5 ± 0,75

Ассимиляционная ткань вегетативных органов Crypsis aculeata и Juncellus pannonicus скон-
центрирована вблизи проводящих пучков, при этом они различаются по взаимному расположе-
нию обкладок. Так, у Crypsis aculeata – хлоридоидный, или эрагростоидный, тип анатомической 
структуры листа, который характеризуется крупноклеточной внутренней склеренхимной и на-
ружной коронарной обкладками пучков, а также венцовым расположением клеток хлоренхимы 
из одного ряда удлинённых и плотно сомкнутых клеток. У Juncellus pannonicus ципероидный 
(chlorocypcroid) тип строения листьев, при котором проводящие пучки окружены внутренней 
специализированной хлоренхимой и наружной местомной обкладками. Вокруг последней рас-
полагается один слой радиально ориентированных клеток мезофилла, не имеющих контакта с 
кранц-клетками. Рассматриваемые виды растений относятся к разным структурно-биохимиче-
ским группам С4-синдрома: у Crypsis aculeata наблюдается проявление аспартатного варианта 
(НАД-МЭ группа), а Juncellus pannonicus относится к малатной НАДФ-МЭ группе [26; 30]. 

Клетки кранц-обкладки в листьях и стеблях вытянуты вдоль проводящих пучков, у Crypsis 
aculeata их длина часто приближается к ширине, а у Juncellus pannonicus они более узкие и 
имеют в 1,4–1,8 раза меньшую площадь сечения в продольном направлении. 

Венцовые клетки вегетативных органов Crypsis aculeata отличаются небольшими разме-
рами и сложными ячеистыми формами, которые проявляются на продольных сечениях. На 
поперечных срезах у них вытянутые палисадные проекции, у которых высота превосходит 
ширину в листьях в 2,1–2,4 раза, в стебле – в 1,4–1,9 раза (табл. 3). Под эпидермами листо-
вых пластинок расположены преимущественно ячеистые клетки первой группы с мелкими 
палочкообразными секциями (рис. 2;  табл. 4).

Рис. 2. Основные проекции клеток венцовой обкладки (А) и межвенцовой зоны (Б) в листовых 
пластинках (I) и стеблях (II) Crypsis aculeatа. Срез: а – поперечный; б – тангентальный. Венцовые клетки:  

1 – у эпидермы (в листовых пластинках у абаксиальной); 2 – в центральной части проводящего пучка.  
Б – межвенцовые клетки у абаксиальной эпидермы

Fig. 2. The main projections of the cells radially located around the Kranz bundle sheath (A) and the cells 
between coronary structures (Б) in leaf blades (I) and stems (II) Crypsis aculeatа
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В центральной части листьев они крупнее и ориентированы своими ячейками параллель-
но нижней поверхности, среди них много полуячеистых форм. В стеблях Crypsis aculeata вен-
цовые клетки образуют полукруг под кранц-обкладкой и представлены разными вариантами 
ячеистых и полуячеистых форм, изредка встречаются и простые удлинённые конфигурации. 

Таблица 3
Размеры клеток венцовой обкладки вегетативных органов  

Crypsis aculeata (I) и Juncellus pannonicus (II), мкм

Вид
Клетки у абаксиальной эпидермы Клетки в центре венцовой обкладки

высота ширина толщина длина ширина толщина
Листовая пластинка

I 20,2 ± 1,25 9,7 ± 0,36 29,2 ± 2,84 26,7 ± 1,03 11,2 ± 0,47 18,4 ± 0,68
II 17,1 ± 0,87 12,5 ± 0,28 12,4 ± 0,27 24,6 ± 0,48 14,9 ± 0,58 14,5 ± 0,75

Стебель
I 20,4 ± 1,57 10,3 ± 0,45 20,5 ± 1,99 19,4 ± 1,03 13,7 ± 0,31 31,7 ± 1,94
II 19,2 ± 0,97 12,2 ± 0,53 14,5 ± 0,40 23,8 ± 0,70 17,7 ± 0,24 23,9 ± 1,05

Примечание. Длина, высота и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на тангентальных срезах

Таблица 4
Размеры секций ячеистых клеток венцовой обкладки на продольных  

сечениях вегетативных органов Crypsis aculeata, мкм

Орган Венцовые клетки у эпидермы Венцовые клетки в центре обкладки
длина ширина число  секций длина ширина число секций

Листовая пластинка 16,7 ± 0,72
8,4 ± 0,55 2–5 23,4 ± 2,03

9,2 ± 0,74 2–3

Стебель 16,0 ± 0,82
7,7 ± 0,45 2–7 19,2 ± 0,94

10,0 ± 0,85 2–4

В вегетативных органах Juncellus pannonicus венцовая обкладка более рыхлая и состоит 
из клеток простой формы, у которых длина превышает ширину в 1,3–1,9 раза (рис. 3). 

Рис. 3. Основные проекции клеток венцовой 
обкладки (А) и межвенцовой зоны (Б) в листовых 
пластинках (I) и стеблях (II) Juncellus pannonicus. 

Срез: а – поперечный; б – тангентальный.  
Клетки: 1 – у эпидермы (в листовых пластинках у 

абаксиальной); 2 – в центральной части проводящего 
пучка

Fig. 3. The main projections of the cells radially 
located around the Kranz bundle sheath  

(A) and the cells between coronary structures (Б) in 
leaf blades (I) and stems (II) Juncellus pannonicus

Под эпидермой это преимущественно цилиндрические палисадные формы с округлыми 
или чуть овальными основаниями, в центральной части проводящего пучка они крупнее, с 
широкими, иногда слегка волнистыми стенками на поперечных сечениях.
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Венцовые обкладки хлоренхимы двух соседних проводящих пучков у обоих видов расте-
ний изредка соприкасаются друг с другом, но чаще между ними располагаются 1–2 клетки 
межвенцовой зоны, часть из которых не содержит хлоропласты и может выполнять водозапа-
сающую функцию [16]. В стеблях Crypsis aculeata между коронарными структурами располо-
жена склеренхима и межвенцовые ассимиляционные клетки практически отсутствуют. В ли-
стовых пластинках Crypsis aculeata, а также в листьях и стеблях Juncellus pannonicus клетки 
межвенцового пространства крупные, нередко шарообразные, но большей частью вытянутые 
вдоль органа с прямыми или иногда чуть волнистыми стенками (табл. 5). Лишь изредка на 
продольных сечениях листьев Crypsis aculeata встречаются их слабоячеистые проекции. 

Таблица 5
Размеры ассимиляционных  клеток в межвенцовом пространстве  

вегетативных органов Crypsis aculeata (I) и Juncellus pannonicus (II), мкм

Вид Клетки у абаксиальной эпидермы Клетки в центре между проводящими 
пучками

длина ширина толщина длина ширина толщина
Листовая пластинка

I 26,7 ± 1,37 18,4 ± 1,25 25,1 ± 0,55 28,1 ± 1,36 18,0 ± 1,90 32,6 ± 1,43

II 23,1 ± 0,85 26,0 ± 2,27 28,1 ± 1,79 23,4 ± 2,80 18,0 ± 0,93 24,5 ± 1,03
Стебель

II 24,0 ± 0,97 21,0 ± 0,82 36,1 ± 2,27 27,5 ± 1,14 20,5 ± 1,41 34,7 ± 2,18
Примечание. Длина и ширина измерялись на поперечных срезах, толщина – на тангентальных срезах

В 1 см2 органа у обоих видов более всего клеток венцовой обкладки (у Crypsis aculeata – 
клеточных ячеек) (табл. 6). В вегетативных органах Juncellus pannonicus содержится в 1,2–2,6 
раза больше кранц-клеток по сравнению Crypsis aculeata из-за их меньших размеров и более 
частого расположения проводящих пучков. В результате число венцовых клеток превышает 
число кранц-клеток у Crypsis aculeata в 6,5–7,5 раза, а у Juncellus pannonicus – лишь в 2,4–2,8 
раза. Доля межвенцовых клеток в клеточном наполнении хлоренхимы невелика и составляет 
в листовых пластинках Crypsis aculeata 2,4 %, а в вегетативных органах Juncellus pannonicus 
– 7,9–10,7 %. В целом, у обоих видов отмечается невысокая густота хлоропластов в хлорен-
химе листьев и стеблей, при этом более равномерное распределение зелёных пластид на-
блюдалось у Juncellus pannonicus. 

Таблица 6
Количественные показатели структуры ассимиляционного аппарата вегетативных органов 

Crypsis aculeata (I) и Juncellus pannonicus (II)

Вид

Число клеток (ячеек) 
в 1 см2 органа, млн Число хлоропластов

венцовой 
обкладки

межвенцовой 
зоны

кранц-
обкладки

в клетке (ячейке) в 1 см2 
хлоренхимы, 

млн
венцовой 
обкладки

межвенцовой 
зоны

Листовая пластинка
I 2,362 0,057 0,317 7,2 ± 0,27 5,6 ± 0,38 17,33
II 0,933 0,080 0,381 7,0 ± 0,22 6,2 ± 0,49 7,03

Стебель
I 0,676 Нет* 0,104 6,4 ± 0,39 Нет 4,32
II 0,759 0,091 0,274 8,2 ± 0,36 4,9 ± 0,54 6,67

*Нет – отсутствие клеток межвенцовой зоны

Заключение. Рассматриваемые виды растений, произрастая на солончаковом лугу, фор-
мируют небольшую надземную фитомассу, при этом Juncellus pannonicus встречается редко, а 
Crypsis aculeata местами образует сплошной покров. Основные адаптации к избыточному засо-
лению почвы у Crypsis aculeata, вероятно, связаны с выделением избытка солей через желёзки, 
расположенные на адаксиальной эпидерме листовых пластинок, а у Juncellus pannonicus в свя-
зи с мощным развитием водоносной ткани возможно проявление соленакопления. 
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Одним из признаков галофитизма также считается наличие кранц-анатомии  и С4-фото-
синтеза [13]. Для сравниваемых нами растений характерно проявление С4-коронарного син-
дрома, при этом Crypsis aculeata относится к НАД-МЭ биохимической группе, а Juncellus panc-
nonicus – к НАДФ-МЭ группе. Во многих работах показано, что аспартатный вариант С4-син-
дрома (НАД-МЭ) более древний и отличается повышенной устойчивостью к засолению почвы 
[5; 11; 12 и др.]. Растения с малатным вариантом С4-синдрома (НАДФ-МЭ) менее приспосо-
блены, но в условиях солевого стресса возможно ослабление специфики фотосинтетического 
метаболизма и усиление суккулентности, что, вероятно, в определённой степени проявляется 
у Juncellus pannonicus. 

В структуре ассимиляционной паренхимы вегетативных органов Crypsis aculeata сохра-
няются сложные ячеистые и полуячеистые формы венцовых клеток, развитие шарнирной тка-
ни сопровождается укрупнением размеров и упрощением клеточных конфигураций в межвен-
цовой зоне. Хлоренхима листьев и стебля Juncellus pannonicus образована клетками простой 
формы.  

Таким образом, сравнительно-анатомическое изучение ассимиляционной ткани вегета-
тивных органов однолетних галофитов с С4-синдромом Crypsis aculeata (Poaceae) и Juncellus 
pannonicus (Cyperaceae) показало, что, несмотря на достаточно близкие количественно-ана-
томические показатели, в клеточной организации хлоренхимы имеются различия, обуслов-
ленные особенностями С3-строения мезофилла как более древнего признака, и свойствами 
биохимического варианта С4-растений.
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Comparative-anatomical Study of Assimilative Tissue at Crypsis aculeata (L.) Aiton  
and Juncellus pannonicus (Jacq.) Clarke with C4-Photosynthetic Metabolism

The article analyzes the chlorenchyma structure of leaf blades and stems in annual plants Crypsis 
aculeata (Poaceae) and Juncellus pannonicus (Cyperaceae) growing in the south-west of the Altai Krai. 
Crypsis aculeata is more widespread than Juncellus pannonicus. Both plant species are characterized 
by the manifestation of C4-coronary syndrome. Crypsis aculeata belongs to the NAD-malic enzyme 
(NAD–ME) biochemical type and is highly resistant to salinity. A malate variant of the C4-syndrome 
(NADP–ME subtype) is observed in Juncellus pannonicus and strengthening succulence is found in the 
conditions of salt stress. The vegetative organs of Juncellus pannonicus contain 1.2–2.6 times more 
Kranz-cells in comparison with Crypsis aculeata because of their smaller sizes and more frequent ar-
rangement of conducting bunches. The article shows that in the cellular organization of chlorenchyma 
there are some differences due to the features of the C3-structure of the mesophyll, as a more ancient 
characteristic. In the structure of the chlorenchyma of the vegetative organs of Crypsis aculeate there 
are complex cellular and semi-cellular forms of cells that are radially located around the Kranz bundle 
sheath. The development of tissue from colorless cells is accompanied by the enlargement of the size 
and simplification of cellular configurations between coronary structures. Chlorenchyma of leaves and 
stems of Juncellus pannonicus is formed by simple cells.

Keywords: Poaceaе, Cyperaceae, leaf blade, stem, Kranz anatomy, chlorenchyma, cellular cells
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