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ПРЕДИСЛОВИЕ 

Книга, предлагаемая вниманию читателя, представляет собой первую 
попытку критического обобщения и систематизации данных по 
анатомии коры хвойных, широко распространенных по всему земно­
му шару и имеющих важное экономическое значение, главным 
образом благодаря высоким техническим качествам их древесины, 
применяемой в деревообрабатывающей и целлюлозно-бумажной про­
мышленности. Хвойные растения служат также источником получения 
смол, бальзамов и других терпеноидных соединений и продуктов 
их переработки. 

Практическим значением древесины определяется большой и все­
сторонний интерес, проявляемый учеными всего мира к ее микро­
скопическому строению. Особое внимание заслуживают работы, 
в которых древесина рассматривается как целостная структурно-
физиологическая система, составляющая вместе с окружающим ее 
лубом пути транспорта водорастворимых соединений. Обладая неко­
торыми общими принципами организации, которые закрепились в 
эволюции, эти ткани имеют, однако, и ряд принципиальных раз­
личий, обусловленных приспособлением их к выполнению допол­
нительных функций. 

Если в эволюции древесины происходило ее совершенствование 
как проводящей и механической систем растений, что в конечном 
итоге определило возможность появления на Земле дерева как осо­
бой жизненной формы растений, то эволюция луба, составляющего 
главную часть стволовой коры, шла в направлении усовершенст­
вования функций проведения, запаса веществ и выделения продук­
тов отброса, что связано с периферическим положением коры в 
стволе дерева. Это обусловило также ее участие в защите внут­
ренних тканей от неблагоприятных факторов внешней среды. 

Кора имеет важное значение не только в жизни дерева. Как 
отходы деревообработки она должна найти законное место в эко­
номике нашей планеты. Не случайно в настоящее время большое 
внимание уделяется организации промышленного производства по 
ее переработке, которое должно базироваться на результатах науч­
ных исследований ее микроскопического строения. Несмотря на 
обилие работ, посвященных изучению отдельных анатомических приз­
наков коры у ограниченного числа видов, этот сложный комплекс 
структурно и функционально связанных тканей еще не раскрыл 
перед исследователями все свои тайны. Мы мало знаем о строении, 
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закономерностях развития и возрастных изменениях у каждой кон­
кретной древесной породы, еще меньше представляем себе истори­
ческий путь ее развития. 

Книга показывает возможность использования анатомических приз­
наков луба для диагностики хвойных и уточнения некоторых спор­
ных вопросов их систематики, дает представление об основных 
направлениях эволюции, приведших к структурной специализации 
этой ткани в разных таксонах хвойных. 

Не все затронутые в книге аспекты изучения коры освещены 
с достаточной полнотой, некоторые суждения не лишены субъекти­
визма и поэтому дискуссионны, но все же мы надеемся, что 
книга окажется полезной не только специалистам в области сравни­
тельной и эволюционной анатомии и систематики растений, но 
и заинтересует широкий круг исследователей, занимающихся изу­
чением биологии древесных растений, их разведением, вопросами 
рационального использования и охраны лесных богатств. 

Эта книга — дань сердечной признательности и глубокого ува­
жения моему дорогому учителю — профессору Московского уни­
верситета Даниилу Александровичу Транковскому, пробудившему во 
мне интерес к изучению коры древесных растений. Беседы с Да­
ниилом Александровичем, его тактичные советы всегда были по­
лезны и желательны. 

Я глубоко благодарна также профессору Лесотехнической ака­
демии им. С М . Кирова — Андрею Алексеевичу Яценко-Хмелев-
скому за теплое отношение, постоянное внимание к моим иссле­
дованиям и ценные консультации. 

Слова благодарности я адресую всем моим коллегам и това­
рищам по работе за помощь в сборе материала, интерес к моим 
исследованиям и дружескую поддержку. 



ВВЕДЕНИЕ 

Кора представляет собой совокупность тканей стебля и корня, 
находящихся снаружи от камбия. В сложении коры древесных ра­
стений наиболее важную роль играет луб, или флоэма, осущест­
вляющая проведение продуктов ассимиляции. Однако функции коры 
не ограничиваются только созданием нисходящего тока веществ. 
Она участвует в накоплении веществ, используемых в процессе 
жизнедеятельности растения, выделении отбросов, защищает внут­
ренние ткани растения от неблагоприятных факторов внешней среды. 
Образованием корки растения приспособились к перенесению резких 
температурных колебаний и сухости воздуха. Чем мощнее корка, 
тем меньше страдают они от лесных пожаров [Гире, 1977]. 

В изучении коры как сложного тканевого комплекса большое 
значение имеют анатомические исследования. Они составляют основу 
изучения структурной организации транспорта ассимилятов, которую 
определяют особенности строения проводящих элементов, их кон­
такты с другими клетками луба. Эти исследования необходимы 
не только для глубокого понимания процессов, обеспечивающих 
перемещение растворов органических веществ, они связаны также 
с изучением биологической продуктивности растений. 

Анатомические исследования коры вызывают интерес в связи 
с мероприятиями по охране окружающей среды, так как кора 
оказалась хорошим индикатором загрязненности воздуха. При этом 
изменяется ее химический состав, в том числе содержание серы 
и других элементов, увеличивается ее кислотность, что установлено 
для ряда древесных пород [L5tschert, Kohm, 1977; Kocurik, Schmidt, 
1980]. Возможность изменения некоторых анатомических признаков 
коры вполне реальна. 

Весьма перспективным представляется использование коры в ка­
честве биоиндикатора месторождений полезных ископаемых. Уста­
новлено [Ковалевский, 1974; Ковалевский, Ковалевская, 1979], что 
кора древесных растений, произрастающих в местах залегания руды, 
характеризуется высоким содержанием тех химических элементов, 
которыми богата руда. Разные части коры имеют неодинаковую 
способность аккумулировать эти элементы. Определение точного 
места их локализации, необходимого для разработок практических 
рекомендаций по дифференцированному химическому анализу разных 
слоев коры, возможно только при достаточно хорошей ориента­
ции исследователя в особенностях ее анатомического строения у 
разных древесных пород. 



Анатомические исследования коры важны для теоретических обо­
снований возможности ее вовлечения в промышленное производство, 
что в настоящее время стало одной из актуальных экономических 
проблем [Цывин, 1973]. Интенсивное развитие лесной, целлюлозно-
бумажной и разных отраслей деревообрабатывающей промышленности 
приводит к накоплению огромного количества отходов производ­
ства, в том числе коры, которое, по скромным подсчетам, еже­
годно только в нашей стране составляет миллионы тонн [Во-
робейчик, 1976; Гелес и др., 1981]. 

Химическая переработка коры экономически выгодна лишь при 
высоком содержании получаемых из нее веществ [Жученко, 1971], 
и то при условии, что химические предприятия находятся вблизи 
лесокомбинатов, так как при транспортировке и длительном хра­
нении многие вещества разлагаются. Поэтому наиболее перспектив­
ными оказываются те способы реализации запасов коры, которые 
позволяют использовать ее целиком [Гелес и др., 1981]. 

В настоящее время кору употребляют для получения газообраз­
ного и брикетированного топлива, изготовления материалов, приме­
няемых в дорожном и жилищном строительстве [Веретенник, 1976; 
Воробейчик, 1976; Цывин, Попова, 1980; и др.], приготовления ком­
постированных удобрений и мульчирования почвы, так как кора со­
держит все элементы питания, кроме азота, которые в процессе 
минерализации становятся доступными для растений [Гришкова, 
1972; Воробейчик; 1976; Гелес и др., 1981]. На получаемых из коры 
путем ее окисления растворах оксидантов, содержащих органические 
кислоты и продукты разложения Сахаров, культивируют кормовые 
дрожжи, из которых приготовляют белково-витаминный концентрат, 
применяемый в животноводстве [Николаева и др., 1973; Шарков 
и др., 1973; Давыдова, 1976]. 

Из хвойных, распространенных в СССР, наибольшее экономи­
ческое значение имеют сосна обыкновенная и сибирская, ель сибир­
ская, лиственница сибирская. Их кора богата танинами [Ники­
форов, 1969; Лошманов и др., 1971; Долгодворова и др., 1971; 
Шибанова, 1972], используемыми в кожевенном производстве и для 
приготовления лекарственных препаратов [Блажей, Шутый, 1977]. 
Из коры сосны можно получать пектиновые вещества и пищевые 
красители [Дубители, пектиновые вещества..., 1975]. И.С. Гелес 
[1971] рассматривает кору сосны и ели как потенциальное сырье 
для целлюлозно-бумажной промышленности. 

Из коры хвойных, обладающей бактерицидными свойствами, из­
готовляют порошкообразный препарат для предпосевной обработки 
семян, после которой повышается их всхожесть, растения хорошо 
развиваются и приобретают устойчивость к заболеваниям. В итоге 
это приводит к увеличению урожайности сельскохозяйственных куль­
тур, в том числе хлебных злаков [Кривых, Дмитриева, 1973]. 
Однако, несмотря на широкие возможности, утилизация коры осу­
ществляется в ограниченных масштабах, больше всего ее идет 
на топливо и минеральные удобрения. 

Вопрос о рациональном использовании коры и организации про-

6 



изводств для ее переработки требует определения общих запасов 
коры, которые зависят от типа леса, дающего древесину, возраста 
деревьев, бонитета и других факторов [Семенов, Нечаев, 1977]. 
Большое внимание должно быть уделено изучению структурных осо­
бенностей коры, в том числе соотношению живой и мертвой частей 
(луба и корки), анатомии луба, микрохимическому анализу содержи­
мого его клеток, позволяющему выявить локализацию ценных хими­
ческих веществ, что имеет важное значение в связи с разработкой 
методов утилизации коры путем ее разделения на слои и даже 
отдельные гистологические элементы [Жученко, 1971]. Известно, 
например, что у лиственницы больше всего дубильных веществ 
содержит корка, у ели и сосны — луб [Anderson, Pigman, 1947; 
Лошманов и др., 1971]. Различия в строении наружной и внут­
ренней частей коры и прежде всего мощность развития в ней 
одревесневших элементов отражаются на физических свойствах коры, 
в том числе на значениях удельного веса [Lamb, Marden, 1968], 
механической прочности, что, несомненно, необходимо учитывать 
при изготовлении стройматериалов. 

Кора хвойных используется не только в виде отходов лесной 
и лесообрабатывающей промышленности. Большое значение имеют 
смолистые вещества, получаемые путем подсочки живых деревьев. 
Широко известен сандарак, добываемый из коры сандаракового 
дерева (Tetraclinis articulata), и сходные с ним вещества, содержа­
щиеся в коре туи западной. Они находят применение в бумажной 
промышленности, производстве лаков [Адамович, 1964]. Пихтовый 
бальзам, получаемый из коры бальзамической и сибирской пихт, 
используемый в оптическом производстве и микротехнике, арчовый 
бальзам, добываемый из коры некоторых можжевельников, уско­
ряющий 'заживление ран, арчовое масло — хороший заменитель 
импортного иммерсионного масла — далеко не полный перечень 
продуктов, которые дает кора хвойных растений. 

Подробные описания анатомического строения коры, иллюстри­
рованные рисунками й микрофотографиями, могут оказать практи­
ческим работникам существенную помощь в разработке наиболее 
эффективных способов использования коры разных древесных пород. 
Изучение смолопродуктивности хвойных и ее зависимости от внеш­
них факторов должно быть основано на тщательном анализе разви­
тия и особенностей анатомического строения смолоносной системы 
коры [Суханов, 1977]. 

Анатомические исследования коры интересны не только в практи­
ческом, но и в теоретическом отношении. 

Анатомические особенности луба наравне с другими признаками 
могут и должны привлекаться к решению ряда эволюционных 
и таксономических вопросов. Это заслуживает внимания прежде 
всего потому, что древесина, родственная лубу по происхождению, 
так как обе ткани возникают в результате деятельности одной 
и той же меристемы — камбия, давно уже нашла законное место 
в филогении и систематике растений. 

Выяснение путей эволюции древесины облегчено двумя обстоя-
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тельствами: во-первых, возможностью изучения палеоботанического 
материала, дающего достоверную информацию обо всех преобра­
зованиях этой ткани; во-вторых, тем, что в процессе ее развития 
у древесного растения можно обнаружить постепенную смену палео-
морфных признаков, свойственных более примитивным формам, приз­
наками неоморфными [Jeffrey, 1917; Козо-Полянский, 1937; Яценко-
Хмелевский, 1954; Чавчавадзе, 1979]. Сохранение древних структур 
в теле растений известно под названием ретенций, или сериальных 
рекапитуляции [Тахтаджян, 1954], причем рекапитулируют признаки, 
представляющие собой необходимую предпосылку для развития новых 
структур [Северцов, 1939]. 

Отмечая, что последовательная смена одних ксилотомических 
признаков другими в процессе развития растения в известной мере 
может служить моделью эволюции структуры древесины, Л.А. Ле­
бедей ко [1964] предупреждает, что для тех или иных филогене­
тических построений эти признаки следует применять с большой 
осторожностью, так как не всегда удается установить степень 
их эволюционной подвинутости. Несмотря на это, данные, полу­
ченные в результате изучения древесины в онтогенезе растения, 
широко используются для выяснения родственных связей между 
семействами и некоторыми родами хвойных [Jeffrey, 1917; Яценко-
Хмелевский, 1948, 1954, 1964; Greguss, 1955; Тахтаджян, 1956; Буд-
кевич, 1961; Чавчавадзе, 19676, 1979]. 

Обнаружить рекапитулирующие признаки в строении луба трудно, 
так как луб больше, чем древесина, подвержен возрастным из­
менениям, приводящим не только к деформации этой ткани, но и 
к отмиранию наиболее старых ее слоев вследствие заложения внут­
ренних перидерм и формирования корки, наружная часть которой 
регулярно сбрасывается. Сохранность образцов ископаемой коры 
(кстати, весьма малочисленных), как правило, неудовлетворительная и 
исследовать ее практически невозможно. Поэтому из методов "трой­
ного параллелизма" (сравнительно-анатомического, онтогенетического, 
палеоботанического), широко применяемых в ксилотомических ис­
следованиях, для выяснения структурной эволюции луба наиболее 
приемлемым оказывается сравнительно-анатомический метод, позво­
ляющий выявить разные варианты строения этой ткани, в той или 
иной степени соответствующие определенным этапам эволюционного 
развития луба в пределах семейства, порядка или таксона другого 
ранга. 

В этом отношении несомненный интерес представляет изучение 
коры в подклассе Pinidae (хвойные): во-первых, потому, что это 
достаточно большая группа растений, включающая 55 родов (свыше 
500 видов), обычно объединяемых в 7 семейств; во-вторых, потому, 
что все хвойные—древесные растения, а такая морфологическая 
однородность позволяет получить вполне сопоставимый ма­
териал; в-третьих, потому, что кора хвойных, среди которых много 
экономически ценных пород, изучена лучше коры лиственных деревьев, 
поэтому многочисленные, хотя и фрагментарные сведения об анато­
мических особенностях этой части ствола, имеющиеся в литера-
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туре, могут быть привлечены к решению ряда теоретических вопро­
сов. 

Основываясь на результатах собственных анатомических иссле­
дований [Лотова, 1962—1982] и данных обширной литературы [Наг-
tig, 1837, 1852, 1878; Mohl von, 1855; Schacht, 1856, 1859; Stras-
burger, 1891; Moeller, 1882; Ванин, 1938, 1940; Holdheide, 1951; 
Chang, 1954a,b; Srivastava, 1963; Раскатов, 1964—1975; Outer, 1967; 
Раскатов, Еремин, 1971; Раскатов, Науменко, 1978; Еремин, 1971 — 
1984; и др.], мы сделали попытку выявить общие закономерности 
строения коры хвойных, обратив главное внимание на вторичный 
луб, определить основные структурные типы этой ткани, их мо­
дификации, взаимоотношения в пределах подкласса Pinidae, показать 
их филогенетическую связь со структурными типами луба наиболее 
вероятных предков хвойных и наметить возможные направления его 
эволюции. 

Автором изучена кора однолетних побегов, многолетних ветвей 
и стволов 70 видов 1 хвойных отечественной флоры [Флора СССР, 
1934; Черепанов, 1981] и интродупированных в ботанических садах 
СССР [Деревья и кустарники, 1939, 1949, 1971; Render, 1949; 
Dallimore, Jachson, 1966; Willis, 1973], использован также материал 
из коллекции Музея Ботанического института им. В.Л. Комарова 
АН СССР: 

Сем. Araucariaceae: Agathis australis (D. Don) Salisb., A. dammara 
(Lamb.) L.C. Rich., Araucaria araucana (Molina) K. Koch, A. bidwillii Hook. 

Сем. Pinaceae: Abies alba M i l l . , A. cephalonica Loud., A. con-
color (Gord.) Hoopes, A. nordmanniana (Stev.) Spach, A. numidica 
De Lannoy ex Carr., A. pinsapo Boiss., A. sibirica Ledeb., Ced-
rus deodara (D. Don) G. Don f i l . , C. atlantica (Endl.) Manetti, 
C. libani A. Rich., Keteleeria fortunei (Murr.) Carr., Larix X czeka-
nowskii Scaf., L . decidua M i l l . , L . gmelinii (Rupr.) Rupr., L. kaempferi 
(Lambert) Can*., L. sibirica Ledeb., Picea abies (L.) Karst., P. obovata 
Ledeb., P. orientalis (L.) Link, P. schrenkiana Fisch. et Mey, Pinus 
flexilis James, P. montezumae Lamb., P. nigra Arn. , P. pallasiana 
D. Don, P. pinaster Ait . , P. pityusa Stev., P. pumila (Pall.) Re-
gel, P. roxburghii Sarg., P. sibirica Du Tour, P. strobus L. , P. sylvestris L. , 
P. wallichiana A.B. Jacks., Pseudotsuga menziesii (Mirb.) Franko, 
Tsuga canadensis (L.) Can*. 

Сем. Taxodiaceae: Cryptomeria japonica D. Don, Cunninghamia 
lanceolata (Lamb.) Hook., Metasequoia glyptostroboides Hu et Cheng, 
Sciadopitys verticillata (Thunb.) Sieb. et Zucc, Sequoia sempervi-
rens (D. Don) Endl., Sequoiadendron giganteum (Lindl.) Buchh., Ta-
xodium mucronatum Ten. 

Сем. Cupressaceae: Chamaecyparis lawsoniana (Murr.) Pari., Cup-
ressus guadalupensis S. Wats., C. lusitanica M i l l . , C. macrocarpa 
Hartw., C. sempervirens L. , Juniperus communis L. , J. excelsa Bieb., 

1 Названия видов и фамилии авторов видовых эпитетов приведены по руководству 
Крюсмана [Krussman, 1972] и справочнику С.К. Черепанова [1981] для видов, 
произрастающих в С С С Р . 



J. oxycedrus L. , J. sabina L. , J. semiglobosa Regel,. J. seravscha-
nica Kom., J. sibirica Burgsd., Thuja occidentalis L , y T. plicata 
D. Don, Thujopsis dolobrata (L.f.) Sieb. et Zucc. 

Сем. Podocarpaceae: Podocarpus macrophyllus (Thunb.) D. Don, 
P. nagi (Thunb.) Zoll . et Moritzi ex Makino, P. neriifolius D. Don, 
P. salicifolius Kletzsch. et Karst ex Endl. 

Сем. Cephalotaxaceae: Cephalotaxus harringtonia (Forbes) K. Koch. 
Сем. Taxaceae: Taxus baccata L. , T. cuspidata Sieb. et Zucc. 

ex Endl., Torreya californica Torr., T. taxifolia Arn. 
Анатомию коры изучали на материале, фиксированном в спирте, 

из которого готовили временные и постоянные препараты попереч­
ных, продольных радиальных и тангентальных срезов по обычной 
методике [Прозина, 1960; Джапаридзе, 1953]. Одревеснение оболочек 
выявляли последовательной обработкой срезов спиртовым раствором 
флороглюцина и соляной кислотой, субернизацию — по розовому 
окрашиванию оболочек спиртовым раствором Судана IV, наличие 
в клетках запасного крахмала — с помощью раствора иода в водном 
растворе иодида калия. 

При изготовлении постоянных препаратов срезы коры окрашивали 
хризоидином и светлым зеленым или водным синим, а срезы камбиаль­
ной зоны — железным гематоксилином. 

Измерения элементов проводили винтовым окулярным микромет­
ром на срезах или мацерированиом материале. 

Рисунки, приведенные в книге, сделаны с помощью рисовального 
аппарата РА-1, а микрофотографии — на установке МФН-12. 



Глава I 

ОБЩИЕ ПРИНЦИПЫ 
СТРОЕНИЯ КОРЫ ХВОЙНЫХ 

По представлениям, издавна существовавшим на Руси, кора — 
"наружная оболочка дерева — состоит из загрубелого от непогоды 
верхнего слоя, который со временем осыпается как перша с кожи 
человека, животного, из среднего слоя, луба, и исподнего, зазелени, или 
мезги, за которым следует уже блонь, молодой слой дерева" [Даль, 1955, 
с. 160]. 

Издавна существующие взгляды на сложное строение коры нашли 
подтверждение и в научной литературе. Гартиг [Hartig, 1837], 
например, выделял в коре древесных растений два слоя: внутрен­
ний — нежный и сочный, наружный — загрубелый и волокнистый. 
Внутренний слой, объединяющий луб и камбий в современном зна­
чении этих терминов, он называл "нежной кожей" (Safthaut), на­
ружный — "коркой" (Вогке). Меллер [Moeller, 1882] считал, что 
кора состоит из трех частей: внешней, средней и внутренней, 
каждая из которых характеризуется определенными сочетаниями 
структурных особенностей. 

В молодых, особенно однолетних, стеблях хорошо развита пер­
вичная кора — совокупность тканей, находящихся между эпидермой 
и лубом. Наличие первичной коры предполагает и существование 
коры вторичной, которую слагает луб, образованный камбием 
[Schacht, 1859]. Луб прокамбиального происхождения (первичный 
луб), естественно, не может быть включен ни в первичную, ни 
во вторичную кору. Поэтому в современной литературе по ана­
томии древесных растений термин "луб" употребляют часто не только 
в гистологическом, но и в топографическом значении. 

У большинства хвойных однолетние стебли в поперечном се­
чении лопастные (табл. I) или ребристые (агатис) (рис. 1, А). 
Число и размеры лопастей варьируют у разных растений. Лопасти, 
называемые "листовыми подушками" [Kirchner et al., 1908; Бородин, 
1938], представляют собой разросшиеся основания листьев. В не­
которых случаях их число на поперечных срезах стеблей соответ­
ствует значениям листовых циклов, однако строгой корреляции 
между числом листовых подушек и особенностями филлотаксиса 
обычно не бывает, так как при развитии листьев их основания, 
а также разные участки стебля разрастаются неравномерно. Это 
свойственно главным образом побегам с очередным листораспо­
ложением. Если листья мутовчатые, стебли в поперечном сечении 
трехлопастные, если они супротивные — стебли четырехлопастные: 
между двумя крупными находятся две более мелкие лопасти (табл. 1). 
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Рис. 1. Строение однолетних стеблей Agathis australis (А) и Araucaria bidwillii (Б) 
вд — вторичная древесина, вт — волокна первичного луба, ел — вторичный луб, 

кмб — камбий, кдв — клетки с дубильными веществами, л — лубодревесинные лучи, 
л п — листовой прорыв, ./< — листовой след, пд — первичная древесина, ппк — паренхима 
первичной коры, сх — смоляной ход, сц — сердцевина, те — толстостенные волокна гипо­
дермы, эп — эпидерма, скл — склереиды 



Покровная ткань листовой подушки — эпидерма — состоит из 
клеток с сильно утолщенными обычно слоистыми наружными стен­
ками (рис. 2, А; табл. I I , В), инкрустированными мелкими кри­
сталлами щавелевокислого кальция [Solms-Laubach, 1871а]. Кутикула 
хорошо развита. Толщина стенок варьирует даже в пределах од­
ного рода. Так, у пихты испанской (Abies pinsapo) она равна 
1,8 мкм, у пихты греческой (A. cephalonica) — 12 мкм, а у 
пихты алжирской (A. numidica) — 20 мкм [Лотова, 1971а]. У крымской 
сосны (Pinus pallasiana) стенки клеток утолщены почти равномерно. 
Однолетние побеги представителей семейства сосновых (Pinaceae) 
нередко опушены 2—3-клеточными простыми и головчатыми волос­
ками (рис. 2,Б). 

Один или несколько слоев субэпидермальных клеток обычно 
отличаются от остальных клеток, составляющих листовую подушку. 
Эти клетки могут быть тонкостенными, плотно сомкнутыми, много­
угольными в поперечном сечении, слабо одревесневшими или очень 
толстостенными и сильно одревесневшими. Часто они заполнены 
красновато-бурым содержимым. Слои этих клеток составляют гипо­
дерму. Она хорошо развита в сем. Pinaceae, в том числе у сосен 
из подрода Pinus (рис. 2,/4; рис. 3,/4; табл. I I , А,Б). По данным 
В.М. Еремина [1978], у одних видов этого подрода (Pinus kochiana, 
P. eldarica) вытянутые в длину одревесневшие, многоугольные в 
поперечном сечении клетки гиподермы расположены сплошным много­
рядным слоем, у других (P. pityusa, О. friesiana) — отдельными 
тяжами. В.М. Еремин отмечает также, что клетки внутренних слоев 
гиподермы обычно значительно короче клеток наружных слоев 
и по внешнему виду напоминают типичные каменистые клетки. 
Многорядную гиподерму, наиболее толстую в средней части ли­
стовой подушки, имеют P. pallasiana и P. montezumae (см. рис. 2, А). 
В подроде Strobus гиподерма не развита (рис. 3,5). 

У представителей сем. араукариевых (Araucariaceae), таксодиевых 
(Taxodiaceae), кипарисовых (Cupressaceae) и подкарповых (Podocar-
расеае) под эпидермой расположены отдельные тяжи волокон 
(см. рис. 2 , Д Г ) разной протяженности в тангентальном направ­
лении, иногда они составляют почти сплошной одно-двурядный 
слой. У метасеквойи волокна обычно отделены от эпидермы одним-
двумя слоями клеток хлорофиллоносной паренхимы. В поперечном 
сечении волокна более или менее округлые, овальные или слег­
ка угловатые. 

В ложбинках между лопастями находится ткань, состоящая из 
сильно деформированных клеток с толстыми одревесневшими (Picea 
schrenkiana, Pinus strobus, P. montezumae) или неодревесневшими 
стенками. У таксодиевых она напоминает колленхиму [Moeller, 
1882], однако типичной колленхимы, характерной для стеблей лист­
венных деревьев, у хвойных нет. 

Остальная часть листовой подушки сложена тонкостенными, иногда 
рыхло расположенными паренхимными клетками (рис. 3), грани­
чащими с паренхимой первичной коры. 

У араукариевых, подокарповых и некоторых сосновых (см. рис. 1,2>, 
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2,В) отдельные клетки листовых подушек и первичной коры склери-
фицируются [Stiles, 1912; Rao, Malaviya, 1965 (1966) a,b, 1968; Маг-
guerier, Woltz, 1977]. В клетках первичной коры сосновых нередко 
откладываются кристаллы щавелевокислого кальция (рис. 2,/4), а у 
агатиса кроме одиночных кристаллов иногда встречаются друзы 
[Лотова, 1976а]. 

На поперечных срезах молодых стеблей можно видеть перере­
занные пучки листовых следов, расположенные в первичной коре 
на разной глубине. У большинства хвойных листовые пучки одно-
пучковые (рис. 3). У Podocarpus nagi — трехпучковые [Stiles, 
1912], у араукариевых — многопучковые; все пучки коллатеральные. 
У араукарии 5—7 (иногда 8) пучков листового следа на попереч­
ном срезе стебля располагаются широкой выпуклой наружу дугой 
(см. рис. 1,2>; табл. VI,А). У агатиса 5 пучков листового следа, 
войдя в стебель, соединяются в два (см. рис. 1,/4), реже — в три 
пучка, включение которых в центральный цилиндр происходит зна­
чительно ниже узла, и на большом протяжении пучки идут вдоль 
стебля, не образуя в центральном цилиндре листовых прорывов. 
Некоторые пучки у араукариевых, по-видимому, вообще не соеди­
няются с проводящей системой стебля, оставаясь в первичной 
коре. 

У араукариевых (см. рис. 1), некоторых таксодиевых и кипа­
рисовых листовые следы снаружи армированы первичными лубя­
ными волокнами, полости которых часто заполнены красновато-
бурым содержимым. В очень молодых стеблях волокна распола­
гаются почти сплошным слоем в периферической части центрального 
цилиндра. По мере утолщения стебля группы волокон раздвига­
ются вследствие разрастания находящейся между ними паренхимы. 
У кипарисовых волокна в листовых следах обычно полностью 
не дифференцируются, их оболочки сильно не утолщаются. Такие 
волокна быстро деформируются. 

Наиболее интересная особенность побегов хвойных, отличающая 
их от побегов лиственных древесных пород, состоит в наличии 
у них схизогенных смоляных ходов, ориентированных вдоль стебля, 
либо коротких смоловместилищ. Эпителиальные клетки будущих 
смоляных ходов дифференцируются очень рано и заметны уже в 
верхушках побегов длиной 1—1,5 см [Frank, 1923]. Сформированные 
смоляные ходы в поперечном сечении более или менее округлые, 
с возрастом они растягиваются в тангентальном направлении, при­
нимая овальные очертания. Вокруг ходов имеется обкладка из 
паренхимных клеток. 

Смоляные ходы чаще всего развиваются в первичной коре, 

Рис. 2. Наружные зоны однолетних стеблей сосновых и араукариевых 
А — Pinus montezumae, Б — Picea abies, В — Agathis australis, Г — Araucaria bid-

willii; в — волокна, впл — волокна первичного луба, гп — гиподерма, же — железистый 
волосок, к — кутикула, кдв — клетки с дубильными веществами, кр — кристаллы щавелево­
кислого кальция, мж — межклетник, пв — простой волосок, пл — пластиды, плп — па­
ренхима листовой подушки, ппк — паренхима первичной коры, скл — склереиды, сх. ск — смоля­
ные ходы, сэк — слоистая стенка эпидермальной клетки, ф — клетки феллемы, фг — 
клетки феллогена, фд — клетки феллодермы, я — ядро, эп—эпидерма 
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Рис. 3. Анатомические особенности однолетних стеблей сосновых 
А — Pinus pityusa, Б — Pinus strobus. В,Г — Picea schrenkiana; дк — деформированные 

клетки, др — древесина, же — железистый волосок, лб — луб, лп — листовая подушка, 
ЛПр — листовой прорыв, лс — листовой след, пв — простой волосок, ппк — паренхима 
первичной коры, прд — перидерма, сц — сердцевина, фг — феллоген; остальные обозна­
чения те же, что на рис. 2 

но могут быть также в листовых подушках и ребрах (см. рис. 1, 
рис. 2,Д рис. 3). 

В первичной коре многих сосновых смоляные ходы расположены 
на поперечных срезах двумя иногда не очень четко выраженными 
кругами (рис. 3). Ходы внутреннего круга называют основными 
[Раскатов, Еремин, 1971; Еремин, 1972а,б], или центральными [ M i t -
suo, 1979а], более мелкие ходы наружного круга — боковыми, 
латеральными [Mitsuo, 1979а] или дополнительными [Раскатов, Еремин, 
1971; Еремин, 1972а,б, 1973, 1975а, 1976, 1978]. Внутренние (основ­
ные) ходы — только стеблевые, дополнительные входят в стебель 
вместе с листовым следом или следом от укороченного побега. 
Пройдя вдоль стебля несколько междоузлий [Бари де, 1877], они 
заканчиваются слепо либо причленяются к ниже расположенным 
дополнительным или основным ходам. Таким образом, в коре 
возникает сложная система смоловместилищ. 

У представителей других семейств хвойных выделено 6 типов 
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строения смолоносной системы [Mitsuo, 1979a,b], которые раз­
личаются числом центральных и боковых ходов, а также харак­
тером связи их между собой. Боковые смоляные ходы всегда сое­
диняются с центральными, причем иногда не с одним, а с двумя 
или несколькими. Некоторые боковые ходы заканчиваются слепо. 
В стеблях араукариевых смоляные ходы проходят обычно не более 
двух междоузлий. У кипарисовых не развивается система центральных 
ходов. У большинства родов этого семейства в листовой подушке 
расположен один смоляной ход (табл. I , А, В, 5), у некоторых 
кипарисов их три. Наиболее крупный из них проходит посередине 
листовой подушки. Более узкопросветные боковые ходы, пройдя 
вдоль подушки, слепо заканчиваются на разных уровнях. Поэтому 
на поперечных срезах стеблей в листовых подушках можно видеть 
или три смоляных хода, или только средний, или средний и 
один из боковых. 

Стебли головчатотисса (Cephalotaxus) имеют одиночные смоляные 
ходы в сердцевине, однако. по исследованиям Роберта [Rot-
hert, 1899], со смоляными ходами листовых подушек они не свя­
заны. 

Смолоносная система первичной коры недолго участвует в вы­
делении смолы. Прекратившие деятельность смоляные ходы нередко 
зарастают тканью, возникающей вследствие пролиферации эпите­
лиальных клеток. У некоторых пихт, например у Abies pinsapo, 
кроме смоляных ходов в первичной коре развиваются широко-
просветные шлангообразные слизевые клетки. 

У Phyllocladus из сем. Podocarpaceae смоляные ходы иногда соеди­
няются в крупные смоловместилища [Кибега, Butterfield, 1977]. У лже­
лиственницы (Pseudolarix из сем. Pinaceae) и тисса (Taxus из сем. 
Тахасеае) смоляных ходов нет. Они не отмечены также у южно­
американского представителя тиссовых — Austrotaxus spicata, у ко­
торого все органы содержат многочисленные, крупные, удлиненные 
клетки с танинами. Предполагают, что такой тип секреторного 
аппарата мог возникнуть вследствие редукции обычных схизоген-
ных смоляных ходов, свойственных первичной коре Тоггеуа и 
Amentotaxus (сем. Тахасеае) [Woltz, Baily, 1982]. 

За исключением араукариевых и некоторых представителей таксо-
диевых и кипарисовых, имеющих первичные лубяные волокна, 
у большинства хвойных первичный луб состоит только из тонко­
стенных клеток, сильно деформированных даже в очень молодых 
стеблях. Вторичный луб, клетки которого расположены радиаль­
ными рядами, узкой зоной окружает камбий. 

Первый феллоген у разных хвойных закладывается в разное 
время. Наиболее рано он появляется у сосновых, и обычно уже 
к середине июня в побегах текущего года образуются 1—2 слоя 
клеток пробки. У субтропических и тропических хвойных Меллер 
[Moeller, 1882] отмечал развитие феллогена лишь на пятом году 
жизни побега. 

Клетки феллогена вычленяются из субэпидермальных клеток, 
из клеток, расположенных под гиподермой (табл. I I , А) или более 
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глубоко под листовыми подушками, в первичной коре (см. рис. 2, 
А, Б; рис. 3, Г). Образование первой наружной перидермы при­
водит к сглаживанию контуров стебля вследствие постепенного 
слущивания о т м и р а ю щ и х тканей листовых подушек [Бородин, 
1938]. 

Лишь у небольшого числа хвойных (например, у пихты, ара­
укарии) первичная кора разрастается и сохраняется длительное 
время. У большинства родов она сильно сжимается под давлением 
ежегодно нарастающего луба, часть или вся первичная кора оттор­
гается вследствие заложения внутренних перидерм. Поэтому в много­
летних стеблях большую часть коры составляет вторичный луб. 
С возрастом происходит разделение функций между старыми и мо­
лодыми приростами луба, сопровождающееся изменениями их ана­
томического строения. 

В многолетних стволах и ветвях передвижение ассимилятов обе­
спечивается только самыми молодыми слоями луба, прилегающими 
к камбию. Эту зону, ширина которой обычно не превышает 0,2— 
0,3 мм [Huber, 1939], называют активной, проводящей или функ­
ционирующей, а более старую часть луба, постепенно смещающуюся 
к периферии, — неактивной, нефункционирующей [Chattaway, 1953; 
Srivastava, 1963; Esau, 1964, 1969] или запасающей [Sauter, Braun, 
1968]. Термины, предложенные для обозначения наружной части 
луба, нельзя считать удачными. Целесообразнее ее называть непро­
водящей [Лотова, 1968в], так как эта зона, утратившая способность 
к проведению растворов органических веществ, физиологически ак­
тивна и очень важна для жизни дерева. Деятельность этой зоны 
не ограничивается участием в накоплении веществ запаса, в ней 
происходит также синтез многих биологически ценных соединений, 
обеспечивающих защиту дерева от болезнетворных агентов и повы­
шающих его сопротивляемость неблагоприятному действию резких 
температурных колебаний. С возрастом усиливается механическая 
функция этой зоны вследствие появления в ней склереид. В парен-
химных клетках накапливаются вещества, подлежащие в даль­
нейшем удалению из растения. 

Наружные слои непроводящего луба испытывают давление ("дила-
тационный натиск") [Попов, Попова, 1964] со стороны ежегодно 
нарастающих изнутри проводящих тканей. Пассивная реакция луба 
на это давление выражается в растяжении клеток в тангентальном 
направлении, их деформации, а иногда и облитерации. Активная 
реакция проявляется в гипертрофии живых клеток и их делении 
преимущественно радиальными перегородками [Бари де, 1877; Раз-
дорский, 1949, 1955; Holdheide, 1951; Chattaway, 1953; Srivastava, 
1963; Esau, 1964]. Очень редко у древесных растений дилатируют 
клетки и тяжевой и лучевой паренхимы [Коерреп, 1889; Holdheide, 
1951]. Обычно в этом процессе участвует лишь один тип кле­
ток. Если у молодых стеблей хвойных периферические части лу­
бяных лучей имеют тенденцию к некоторому расширению вслед­
ствие деления их клеток (лучевая дилатация) [Huber, 1961], то 
в многолетних стволах и ветвях эту способность они обычно 
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теряют и дилатируют только клетки тяжевой паренхимы (диф­
фузная дилатация) [Huber, 1961]. Способность к дилатации свой­
ственна не только вторичному лубу, но и первичной коре. 

Дилатированная паренхима представляет собой мощный резер­
вуар для отложения веществ запаса, она играет также роль "ме-
ристематического резерва" коры [Holdheide, 1944], обеспечивающего 
развитие новых пробковых камбиев, формирующих систему внутрен­
них перидерм. 

Пробка, входящая в состав перидермы, у хвойных состоит либо 
из одинаковых, более или менее тонкостенных клеток, как у 
большинства видов пихты, у тисса, араукарии, либо в ней чере­
дуются слои тонкостенных и толстостенных клеток, как у кете-
леерии. Наиболее сложно строение пробки у сосны, ели, лист­
венницы и некоторых других сосновых [Moeller, 1882]. Наряду с 
обычными для этой ткани клетками у них образуется также губ­
чатая пробка, состоящая из чрезвычайно тонкостенных, легко де­
формирующихся клеток, и каменистая пробка, толстые, слоистые, 
пористые стенки (табл. IX; В) клеток которой не опробковевают, 
но дают положительную реакцию на одревеснение. Эти клетки 
называют феллоидами [Раздорский, 1949]. Клетки пробки и фел-
лодермы могут содержать кристаллы оксалата кальция. 

У хвойных различают два типа перидерм: коричневую и красно-
пурпуровую. Красно-пурпуровый цвет обусловлен наличием в клетках 
флобафенов и антоцианидинов. Коричневая перидерма, возникающая 
в молодых стеблях и занимающая периферическое положение, пре­
дохраняет внутренние ткани от действия внешних факторов. Поэ­
тому ее предложено называть экзофилактической. Красно-пурпуро­
вые перидермы изолируют живые ткани от контакта с мертвыми. 
Они образуются близ мест повреждений, вокруг прекративших функ­
ционирование смоловместилищ, формируются и при развитии корки. 
Принимая во внимание приуроченность этой перидермы к очагам 
некроза, ее называют некрофилактической [Mull ick, Jensen, 1973]. 

Наружная зона коры, в которой отмершие участки луба разде­
лены перидермами, представляет собой корку, или ритидом. В срав­
нительно молодых стеблях хвойных внутренние перидермы на цо-
перечных срезах обычно расположены кольцами [Крамер, Козлов­
ский, 1963], поэтому и корка оказывается кольцевой. По мере 
старения стебля феллоген закладывается более короткими участ­
ками, обычно дуговидно изогнутыми. Корка становится чешуйчатой. 
Она характерна для большинства хвойных. Кольцевую корку имеют 
многие кипарисовые. Корка предохраняет живые ткани дерева от 
солнечных ожогов, защищает их от действия низких температур 
в силу малой теплопроводности, повышает устойчивость растений 
к проникновению вредителей и препятствует механическим повреж­
дениям луба и древесины [Раздорский, 1949]. Наружные слои 
корки постепенно спрессовываются, высыхают, отделяются от внут­
ренних и со временем опадают в виде чешуи или более или 
менее крупных пластин. Сбрасыванием корки достигается и уда­
ление из растений продуктов отброса. 
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Таким образом, если молодые стебли имеют первичную кору 
и луб, преимущественно вторичный, то в стволах, толстых много­
летних ветвях и корнях древесных растений кора состоит из 
мертвой корки и деятельного вторичного луба с двумя функцио­
нально и структурно разными зонами — проводящей и непрово­
дящей, наружная часть которой сильно дилатирована [Яценко-
Хмелевский, 1961; Крамер, Козловский, 1963; Esau, 1964; Раскатов, 
1965; Wagenfuhr, 1966]. 

Глава II 

СТРОЕНИЕ КАМБИАЛЬНОЙ ЗОНЫ 

Исследование коры неразрывно связано с изучением строения 
и деятельности камбия и особенностей его производных, дифферен­
цирующихся в гистологические элементы луба. 

Вторичное утолщение, обусловленное работой камбия, сходно со 
вставочным ростом [Priestley, 1928], так как материнские клетки 
вторичных флоэмы и ксилемы появляются между инициальным слоем 
и дифференцирующимися элементами этих проводящих тканей. Их 
образование — следствие периклинального (тангентального), или 
аддитивного (additive division) [Эсау, 1969], деления клеток инициаль­
ного слоя. Учитывая способность материнских клеток флоэмы и кси­
лемы к периклинальным делениям и трудность выявления собственно 
инициального слоя [Alfieri , Evert, 1968а, b; Murmanis, 1970), некоторые 
исследователи [Catesson, 1964; Butterfield, 1975] называют камбием 
всю зону митотически активных клеток, подтверждая, таким образом 
взгляды о многорядности камбия, высказанные в X I X в. [Sanio, 1873— 
1874; Бари де, 1877; Raatz, 1892]. Однако в учебной и оригинальной 
литературе по анатомии растений более распространено представле­
ние о камбии как об единственном слое инициальных клеток, кото­
рый вместе с находящимися с обеих сторон от него материнскими 
клетками флоэмы и ксилемы входит в состав камбиальной зоны [Раз­
дорский, 1949; Имс, 1964; Wilson, 1964; Wilson et al., 1966; Esau, 1969; 
и др.,] (рис. 4). 

По мнению Бэннена [Bannan, 1961, 1962], камбиальные зоны хвой­
ных имеют по одному однорядному слою материнских клеток луба, 
у веймутовой сосны (Pinus strobus) их, по-видимому, два [Srivastava, 
O'Brien, 1966а]. В связи с тем что по размерам поперечных сечений 
молодые элементы луба трудно отличить от недифференцированных 
материнских клеток и клеток инициального слоя, камбиальная зона 
в период активной деятельности камбия кажется иногда очень широкой 
[Bannan, 1955]. 

Собственно камбий состоит из двух типов клеток: длинных, вере-
теновидных и коротких, более или менее изодиаметрических, рас­
положенных на тангентальных срезах однорядными тяжами (рис. 5). 
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Рис. 4. Схема строения камбиальной зоны хвойных 
[Wilson, 1964] 

Рис. 5. Строение камбиальной зоны сосны на танген-
тальном срезе: ви — веретеновидные инициали, ли — 
лучевые инициали 

Длина веретеновидных клеток у разных пород хвойных варьирует 
в пределах 2,45—4,91 мм, у Sequoia sempervirens нередко встречаются 
клетки, достигающие 9 мм [Bailey, 1923]. В среднем длина веретено-
видных клеток камбия хвойных составляет 3,4—3,8 мм [Bailey, 
1920а; Ванин, 1949; Metcalfe, Chalk, 1950], самые короткие клетки отме­
чены у представителей сем. Cupressaceae [Whalley, 1950; Bannan, 1970] 
(табл. 1). 

Длина клеток зависит от возраста дерева, условий произрастания 
и других факторов [Bailey, 1923; Esau, 1969]. По данным Бэннена 
[Bannan, 1951b], для многих пород хвойных коэффициент вариации 
этого признака (CV) равен 12—14%; на восточной стороне ствола клет­
ки длиннее, чем на западной. Длина материнских клеток неодинако­
ва в пределах камбиальной зоны: материнские клетки луба короче, 
а материнские клетки древесины длиннее инициальных клеток [Bannan, 
1955]. В первые годы жизни дерева длина веретеновидных клеток 
минимальная, с возрастом она увеличивается, достигая стационар­
ных размеров к 70—80 или 100 годам [Bailey, 1923; Ванин, 1949]. 
Наиболее длинные клетки обычно приурочены к верхней части ствола 
[Bannan, 1966а]. 

По сравнению с длиной размеры поперечного сечения веретеновидной 
клетки очень малы. У 60-летней веймутовой сосны ширина тангенталь-
ной стенки клетки равна 42 м к м [Bailey, 1923], у пихты белой (Abies alba) 
она немногим больше 30 мкм, а ширина радиальной стенки не превы­
шает 15 м к м [Wilson, 1963]. 

Лучевые инициали у всех хвойных короткие, около 25 мкм в по­
перечнике [Bailey, 1920b], однако размеры их сильно варьируют не 
только у разных видов растений, но и внутри одного ствола. 

Число веретеновидных клеток и лучевых инициалей с возрастом 
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Таблица 1. Длина веретеновидных клеток камбия хвойных 

Вид Семейство Длина Литературный источник 
клето к, 
мм 

Agathis robusta Araucariaceae 6,80 Bailey, 1923 
Abies concolor Pinaceae 3,91 Bannan, 1970 
Pseudotsuga menziesii 3,39 To же 
Tsuga canadensis 3,95 
Picea glauca 3,66 
P. abies 3,30 Bailey, 1923 

2,00 Лотова , 1967 
Larix sp. 5,00 Metcalfe, Chalk, 1950 
L. decidua 4,00 Bailey, 1923 
Cedrus sp. 2,00 Metcalfe, Chalk, 1950 
C. libani 2,90 Bailey, 1923 
Pinus sylvestris 2,20 Лотова , 1967 

2,60 To же 
Pinus strobus 4,12 Bannan, 1970 
Sequoia sempervirens Taxodiaceae '6 ,60 Bailey, 1923 

5,00 Bannan, 1970 
Thuja occidentalis Cupressaceae 2,54 Bannan, 1951b 

2,95 Bannan, 1970 
T. plicata 2,20 Bannan, 1951b 
Cupressus sargentii 3,19 Bannan, 1970 
Chamaecyparis lawsoniana 3,01 Bannan, 1951b 
Juniperus virginiana 2,20 Bailey, 1923 
Podocarpus nagi Podocarpaceae 3,80 To же 

меняется: у Pinus strobus за 60 лет число веретеновидных клеток 
возрастает в 30, а лучевых инициалей — более чем в 100 раз [Bailey, 1923]. 

Деление, приводящее к увеличению числа клеток по окружности 
камбиального цилиндра, называют мультипликативным (multiplicative 
division) [Эсау, 1969]. В ярусном камбии, состоящем из более или 
менее коротких клеток, это деление строго антиклинально, в неярус­
ном, свойственном хвойным, — веретеновидные клетки делятся лож-
нопоперечно, или псевдотрансверзально, в результате возникают две 
сестринские клетки, расположенные не одна рядом с другой, а одна 
под другой. 

Угол наклона смежных стенок, образовавшихся при таком деле­
нии клеток, и длина их в разных клетках неодинаковы. Они могут 
быть почти горизонтальными, слегка наклонными или расположенны­
ми очень косо к продольным осям клеток. Длина этих стенок состав­
ляет от 16 до 30% [WhalLey, 1950; Bannan, Bindra, 1970], а длина каж­
дой из сестринских клеток обычно не превышает 60% длины исходной 
клетки. Нередко цитокинез происходит не посередине клетки, а бли­
же к одному из ее концов. В этом случае образуются две разновели­
кие сестринские клетки. Мультипликативные деления чаще всего 
наблюдаются в инициальном слое камбия и не более чем в 2—10% 
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материнских клеток древесины и луба [Bannan, 1968; Philipson et al., 
1971]. Хейнович [Hejnowicz, 1961] отмечает, что в молодых побегах 
лиственницы ложнопоперечные деления клеток камбия довольно часты. 
У лиственницы Сукачева (Larix sukaczewii) в состоянии мультиплика­
тивных делений одновременно могут быть 2,3% веретеновидных 
и 0,8% лучевых инициалей [Лебеденко, 1969]. Ложнопоперечными 
делениями объясняется образование новых радиальных рядов клеток 
в проводящей зоне луба. 

Между частотой ложнопоперечных делений и длиной веретеновид­
ных клеток существует определенная корреляция: чем меньше деле­
ний приходится на 1 мм окружности древесины, тем длиннее клетки 
[Bannan, 1970], исключение составляет секвойя. Очень редкие деления 
отмечены у Pinus contorta [Bannan, 1964]. 

Вид Длина кле- Число делений на 1 мм 
ток, M M окружности древесины 

Cupressus arizonica 2,23 4,6 
С. macnabiana 2,33 5,6 
Pinus edulis 2,60 3,8 
Picea engelmannii 3,15 0,7 
P. glauca 3,66 1,0 
Pinus lambertiana 4,47 1,3 
Sequoia sempervirens 5,00 2,5 

Число мультипликативных делений связано также с шириной 
приростов древесины: у сосновых максимальная частота делений 
наблюдается при ширине приростов около 1—1,5 м м [Bannan, 1964; 
1965а, 1967а,Ь, 1970]; при уменьшении или увеличении ширины при­
роста древесины число мультипликативных делений в инициальном 
слое камбия сокращается. 

Каждая из сестринских клеток, возникших в результате муль­
типликативного деления, удлиняется путем интрузивного роста [Sinnot, 
Bloch, 1939], винтообразно вдвигаясь при этом между соседними 
клетками [Москалева, 1957]. Рост может происходить на обоих 
концах клетки или на одном, чаще нижнем конце [Bannan, 1951а, Ь; 
Philipson et al., 1971]. На растущих концах дифференцируются первич­
ные поровые поля, и таким образом устанавливается цитоплазмати-
ческая связь между соседними клетками [Whalley, 1950]. Так как 
скорость и продолжительность роста каждой из сестринских клеток 
разные, то обычно одна из них по размерам значительно превосходит 
другую [Bailey, 1923], лишь в редких случаях наблюдается коорди­
нированный рост обеих инициалей. Наиболее активен интрузивный 
рост клеток в молодых стеблях, а в старых стволах — в середине 
камбиальной зоны; у лиственницы он обеспечивает удлинение клеток 
иногда более чем в 5 раз [Hejnowicz, 1961]. 

По достижению определенных размеров, а иногда и до окончания 
роста веретеновидные клетки снова могут делиться ложнопоперечно. 
При повторных делениях ориентация перегородок периодически меня­
ется [Hejnowicz, 1964; Bannan, 1966 а, Ь]. 

Исследования Бэннена и его соавторов [Bannan, Whalley, 1950; 
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Whalley, 1950; Bannan, 1951a, b; Bannan, Bayly, 1956] показали, 
что в камбиальных зонах кипарисовых каждая веретеновидная клетка 
за вегетационный период 3—4 раза делится ложнопоперечно, преи­
мущественно в конце вегетации. В итоге через несколько лет число 
веретеновидных клеток камбия могло бы достичь астрономических 
величин. В действительности этого не происходит, так как сохраня­
ется обычно только 30—40% образовавшихся клеток, остальные элими­
нируют. При исследовании 12 родов хвойных из сем. сосновых, 
таксодиевых и кипарисовых обнаружено, что из двух клеток, возник­
ших вследствие ложнопоперечных делений, обе клетки продолжают су­
ществовать в 26,2—40,0% случаев (Larix occidentalis — Abies balsamea); 
из двух клеток сохраняется одна в 43,3—55^7% случаев 
(Tsuga canadensis — Larix laricina]; обе клетки погибают в 12,4—22,4% 
случаев (Pinus lambertiana — Sequoia sempervirens) [Bannan,1966 a, b]. 

Как правило, жизнеспособными оказываются наиболее длинные 
клетки и клетки, контактирующие с лучами [Лебеденко, Яценко-Хме-
левский, 1978], при этом существенного значения не имеет, соприкаса­
ется ли веретеновидная клетка с большим числом низких лучей или 
с большим числом клеток одного высокого луча [Bannan, 1951Ь]. При 
контакте с клетками лучей, содержащих смоляной ход, выживаемость 
веретеновидных клеток возрастает. Так, у сосны смолистой (Pinus resi-
nosa) в 32% случаев сохраняются обе клетки, в 57% — одна из них 
остается веретеновидной, а другая образует лучевые инициали, и 
только в 11% случаев лучевые инициали возникают из обеих клеток 
[Bannan, 1965Ь]. 

Клетки средних размеров оказываются жизнеспособными и продол­
жают существовать как веретеновидные инициали, если повторные 
ложнопоперечные деления их происходят редко. Короткие клетки 
могут сдавливаться соседними элементами, часто они отмирают 
после нескольких периклинальных делений, образовав нетипичные 
для древесины и луба элементы, или тоже формируют лучевые 
инициали [Whalley, 1950; Bannan, Whalley, 1950; Bannan, 1951a; 
Bannan, Bayly, 19561. 

Лучевые инициали могут отчленяться от конца веретеновидной 
клетки, отщепляться от ее средней части и возникать при сегмента­
ции более или менее коротких веретеновидных клеток [Strasburger, 
1891; Barghoorn, 1940; Bannan, 1934, 1951а, 1953, 1965а; Srivastava, 
1963; Philipson et al., 1971]. Поперечные деления веретеновидных 
клеток, приводящие к образованию лучевых инициалей, встречают­
ся не только в слое истинного камбия, но и в лубяной части кам­
биальной зоны, в которой, таким образом, формируются собственно 
лубяные лучи, не связанные с древесинными лучами [Kollmann, 
1968; Лебеденко, 1969]. 

По мнению Бэннена [Bannan, 1934], сегментированная веретено­
видная клетка чаще всего дает научало сразу нескольким однослой­
ным лучам, реже она образует меньшее число более высоких лучей. 
Л. и Ю. Кучера [KuEera, Kufcera, 1967], исследовавшие развитие лучей 
у Abies alba, тоже отмечают, что луч начинает развитие с одного 
слоя клеток. Увеличение высоты лучей, наблюдающееся в перифери-
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Рис. 6. Отчлснение лучевых инициалей от веретеновидных клеток камбия и из­
менения слойности лучей вследствие соединения нескольких коротких {А, Б, б) 
и расщепления высоких (Б, а) лучей [ L . u. J. Кисега, 1967] (А) и [Srivastava, 
1963] (Б) 

Цифрами обозначены номера лучей 

ческих слоях камбиальной зоны и в молодом лубе, достигается 
разрастанием клеток, их делением или соединением двух или несколь­
ких низких лучей в результате включения в них клеток тяжевой 
паренхимы. Изменения, происходящие в лубяных лучах, сходны с 
преобразованием лучей, которые можно видеть в молодой древесине 
[KuEera, KuEera, 1967]. Высокий луч нередко расщепляется на несколько 
низких лучей вследствие неравномерного разрастания его клеток, 
включающихся затем в расположенные рядом тяжи дифференцирую­
щихся клеток лубяной паренхимы [Srivastava, 1963] (рис. 6). 

Часть лучевых инициалей отмирает. Это происходит не только в 
слое камбия, но и в любом месте камбиальной зоны; иногда отми­
рают сформированные лучи в дифференцированных тканях [Эзау, 1980]. 

На деятельность камбия большое влияние оказывают условия 
внешней среды, главным образом температура и влажность [Лоб-
жанидзе, 1961]. В течение сезона вегетации у хвойных, растущих в усло­
виях умеренного климата, Л.А. Лебеденко и А.А. Яценко-Хмелевский 
[1978] наблюдали один или два периода наибольшей активности 
деления клеток камбия в тангентальной плоскости. Общую продол­
жительность этих периодов они считают таксономическим призна­
ком, хотя в пределах одного вида он несколько варьирует. В Запад­
ной Сибири в течение вегетационного периода инициальные клетки 
камбия делятся около 20 раз [Судачкова, 1977]. 

Из эндогенных факторов, имеющих значение для деятельности 
камбия, прежде всего следует отметить гормональный, идущий от 
хлорофиллоносных органов. В экспериментах удаление верхушек 
побегов приводило к нарушению деятельности камбия, который про­
изводил только неорганизованную ткань [Jacquiot, 1977]. Гормоны, 
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стимулирующие клеточные деления, осенью скапливаются во внутрен­
ней части луба [Рубин, 1976]. Удаление коры в период активной 
работы камбия прекращает поступление в него гормонов, что вы­
зывает нарушение цитокинеза: клетки камбия начинают делиться 
не продольными, а поперечными перегородками. Это приводит к 
сильной паренхиматизации образуемых им тканей, в клетках кото­
рых не происходит нормального развития оболочек [Evert, Kozlowski, 
1967]. Н.Е. Судачкова [1977] полагает также, что большое значение 
для нормальной деятельности камбия имеет содержание в дифферен­
цированных тканях предшественников целлюлозы и лигнина. 

Все сказанное позволяет рассматривать камбиальную зону как 
сложную биологическую систему тканевого уровня организации [Су­
дачкова, 1977], обладающую большой пластичностью и достаточ­
ной консервативностью, обеспечивающей постоянство структуры об­
разуемых ею вторичных проводящих тканей [Вихров, 1954; Синнот, 
1963]. Вследствие варьирования размеров и скоростей деления 
клеток в камбиальной зоне, как и в любой гетерогенной меристеме, 
всегда имеются группы клеток с низкой пролиферативной активностью 
и устойчивостью к повреждениям, определяющими высокие адапта­
ционные возможности растений [Гродзинский, Гудков, 1982]. 

При изучении развития луба важно установить какие-либо крите­
рии, позволяющие судить о начавшейся диффенциации гистологичес­
ких элементов. Одним из таких критериев, на наш взгляд, может 
служить появление на периферии камбиальной зоны хвойных многоядер­
ных прозенхимных клеток. 

Наличие в камбиальных зонах сосны и лиственницы 2—4-ядерных 
клеток было известно еще в X I X в. [Schacht, 1856; Russow, 1882; Stras-
burger, 1891]. Тогда же была высказана мысль, что тенденция 
к увеличению числа ядер, участвующих в образовании цитоплазмати-
ческого материала, должна быть свойственна всем более или менее 
вытянутым клеткам [Sachs, 1892, 1893, 1895; Strasburger, 1893]. A priori 
можно было предположить, что и камбиальные клетки хвойных, ха­
рактеризующиеся высоким коэффициентом прозенхимности (отноше­
ние диаметра клетки к ее длине), тоже должны быть многоядерными. 
Однако классические работы Бэйли [Bailey, 1919, 1920а,b] показали, 
что в веретеновидных инициалях камбия имеется только по одному 
ядру с диплоидным набором хромосом. Ряд исследователей [Prankerd, 
1915; Beer, Arber, 1915; Warcham, 1936; Эрлих, Холм, 1966] рассматри­
вают многоядерность как один из нормальных этапов развития клет­
ки, переходящей от эмбрионального состояния к зрелости, когда в 
ней начинают осуществляться активные жизненные процессы. Это 
вполне согласуется с мнением Бэйли [Bailey, 1920b], полагавшим, что 
увеличение числа ядер в клетках камбиальной зоны хвойных проис­
ходит на начальных стадиях их дифференциации в проводящие эле­
менты. Согласно результатам наших исследований, число ядер в верете­

новидных клетках камбиальной зоны, по-видимому, связано с воз­
растом исследуемой части стебля. Так, в многолетних стволах сос­
ны и ели на периферии камбиальной зоны мы нередко наблюдали 
клетки с 4—8, чаще —с 5—6 ядрами (табл. I I I , Б, В), сосредоточенными 
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в середине клеточной полости или более или менее равномерно 
распределенными по всей длине клетки. У одно-двухлетних стеблей 
в клетках камбиальных зон более двух ядер мы не находили 
[Лотова, 1967]. 

Страсбургер [Strasburger, 1891], Бейли [Bailey, 1920b], Эббе, Крафтс 
[Abbe, Crafts, 1939] считали многоядерность следствием фрагмента­
ции ядер. Наши исследования [Лотова, 1967] показали, что ядра 
возникают митотическим путем. 

По данным литературы [Esau, 1938; Мэзия, 1963], в клетках, со­
держащих более одного ядра, все ядра делятся синхронно. По нашим 
представлениям, основанным на результатах изучения клеток кам­
биальных зон сосны и ели, ядра могут делиться и асинхронно. Чаще 
всего клетка содержит одно делящееся ядро, окруженное большим 
количеством цитоплазмы. Деление, начавшееся в одном ядре, видимо, 
стимулирует деление ближайшего к нему ядра. В некоторых, правда, 
довольно редких случаях, в клетке можно было видеть два и даже 
три ядра, находящихся в разных фазах митоза [Лотова, 1967]. 

Считают [Мэзия, 1963], что в период деления ядра физиологическая 
активность протопласта снижается или временно прекращается. След­
ствием дезорганизации ядра во время митоза оказываются и нару­
шения в деятельности митоходрий в клетках камбия, что проявляется 
в отсутствии в них хорошо развитой окислительной системы дыха­
ния [Лебеденко, 1967]. По-видимому, асинхронность митотических 
процессов в клетках, приступивших к физиологической диффереци-
ровке, в эволюции проводящих тканей могла появиться как приспо­
собление, обусловливающее их возможность осуществлять функции 
проведения веществ еще до окончания формирования, что было под­
тверждено немецкими ботаниками [Kollmann, 1961, 1965; Kollmann, 
Dorr, 1966], исследовавшими ситовидные клетки метасеквойи. 

В пользу физиологической активности многоядерных клеток гово­
рит и обилие в их ядрах крупных ядрышек, как важнейших центров 
клеточного метаболизма [Робертис и др., 1962;Мэзия, 1963; Мир-
ский, Осава, 1963]. Чаще всего ядро имеет 3—9, реже — 13—15 ядры­
шек, иногда соединяющихся в несколько телец, варьирующих по очер­
таниям. Обилие ядрышек считают [Resch, 1954] внешним признаком 
полиплоидии, однако отклонений от нормального для большинства 
хвойных числа хромосом (2л=24) мы не обнаружили [Лотова, 1967]. 

По мере структурной дифференциации клеток ядра уменьшаются 
в объеме, приобретая при этом лопастные очертания, в них появ­
ляются перетяжки, как при фрагментации, затем их содержимое 
разрушается, и большую часть проводящей зоны составляют безъ­
ядерные ситовидные клетки. Однако в ситовидных клетках таксо­
диевых ядра исчезают только после прекращения их деятельности 
[Evert et al., 1970], т. е. уже в непроводящей зоне луба. 

Так как обнаружение ядер в клетках камбиальной зоны и прилегаю­
щих к ней слоев молодого луба не сопряжено с большими трудностя­
ми и вполне доступно с помощью светового микроскопа, то по нали­
чию многоядерных клеток можно определить внутреннюю границу про­
водящей зоны луба. 
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Глава I I I 

СТРУКТУРНЫЕ ЭЛЕМЕНТЫ ЛУБА 

Морфологическая неоднородность камбия, состоящего из двух 
типов клеток, определяет неоднородность образуемых им элементов 
древесины и луба: из производных веретеновидных инициалей раз­
виваются клетки продольной — осевой (аксиальной) системы этих 
тканей, из лучевых — клетки поперечной (радиальной) системы. 

Продольную систему луба хвойных составляют ситовидные клетки, 
волокна, клетки веретеновидной и тяжевой паренхимы. Лубяные лучи, 
сложенные паренхимными клетками, относят к радиальной системе. 
Склереиды могут принадлежать к обеим системам в зависимости 
от их происхождения из клеток тяжевой или лучевой паренхимы. 
Совокупность одревесневших элементов обычно называют твердым 
лубом, тонкостенные клетки составляют мягкий луб [Jeffrey, 1917; 
Раздорский, 1949]. 

С И Т О В И Д Н Ы Е К Л Е Т К И ( Т Е Р М И Н О Л О Г И Я ) 

Честь открытия элементов, осуществляющих транспорт ассимиля-
тов в растениях, принадлежит Т. Гартигу [Hartig, 1837]. Изучая внут­
реннюю зону коры сосны, он обнаружил в ней длинные тонкостенные 
клетки, по форме и размерам сходные с волокнами, но отличающиеся 
от них наличием на радиальных стенках участков с мелкими каналь­
цами; при рассмотрении в верхней проекции эти участки напоми­
нают сита. Гартиг назвал такие клетки ситовидными волокнами 
(Siebfasern), противопоставив их ситовидным трубкам, втречающимся 
у цветковых растений [Hartig, 1837, 1852, 1878]. Впоследствии си­
товидные волокна стали именовать решетчатыми, или ситовидными 
клетками [Mohl von, 1855; Имс, Мак Даниэльс, 1935]. 

В ситовидной трубке наиболее широкопросветные канальцы при­
урочены к конечным стенкам составляющих ее клеток — ситовидным 
пластинкам. Это не исключает присутствия канальцев и на боковых 
стенках клеток, но на них они значительно мельче, чем в ситовид­
ных пластинках. В ситовидной клетке группы канальцев распределе­
ны по всей ее длине более или менее равномерно (табл. IV, Л, Б), от­
граничить боковые стенки от конечных не всегда удается. 

В настоящее время нет единой терминологии для обозначения 
участков стенок проводящих элементов луба, пронизанных очень 
узкими канальцами. Нэгели [Nageli, 1861] предложил для них термин 
"ситовидное поле". Специализированные участки в стенках ситовид­
ных клеток хвойных Страсбургер [Strasburger, 1891], а позднее 
и И.П. Бородин [1938] называли ситовидными пластинками по 
аналогии с конечными стенками клеток-члеников ситовидных трубок 
цветковых растений, а ситовидными полями Страсбургер считал от­
дельные группы канальцев, которые можно выделить в пределах 
каждой из этих пластинок. Так как ситовидное поле обычно разделено 
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на участки 1-го, 2-го и даже 3-го порядков, Хептон и Престон [Hepton, 
Preston, 1960] сравнивают ситовидные поля в проводящих элемен­
тах хвойных со сложными ситовидными пластинками покрытосемен­
ных. Участок стенки с системой канальцев В.Ф. Раздорский [1949] 
называл ситечком. 

По мнению ряда исследователей [Esau, 1939; Esau et al.,1957; Crafts, 
1962; Kollmann, 1973], ситовидное поле представляет собой особый 
тип дифференциации первичного порового поля веретеновидной клет­
ки, возникшей в результате деления камбиальной инициали. Если это 
так, то ситовидное поле гомологично простой поре паренхимной клет­
ки, а поэтому к нему можно было бы применить существующее в 
литературе название "ситовидная пора", предложенное Эббе и Крафт-
сом [Abbe, Crafts, 1939]. Однако ситовидные поля нередко разви­
ваются и вне связи с первичными поровыми полями, что было установ­
лено для Pinus strobus [Srivastava, O'Brien, 1966b], P. radiata [Barnett, 
1974a], Welwitschia [Evert et al., 1973]; следовательно, не все ситовид­
ные поля можно считать гомологами простых пор. 

Канальцы, находящиеся в стенках проводящих элементов луба, 
Страсбургер [Strasburger, 1891] называл ситовидными. Этот эпитет, 
широко распространенный в литературе, нельзя считать удачным, 
так как никакого сходства с ситом каналец не имеет. Многие иссле­
дователи [Murmanis, Evert, 1966; Курсанов, 1976; Smoott, Taylor, 1978; 
и др.] , применяющие термин "ситовидное поле" в том значении, в ко­
тором использовал его Нэгели, называют ситовидными порами от­
дельные канальцы, что неприемлемо по двум причинам. Во-первых, 
потому, что этот термин, как сказано выше, был предложен для 
совокупности канальцев, а во-вторых, потому, что пора, даже прос­
тая, имеет более сложное строение, чем отдельный каналец, на что 
еще в середине X I X в. обратил внимание Шахт [Schacht, 1859]. 

Нам представляется целесообразным сохранить в качестве описа­
тельного термин "ситовидное поле", применяя его к участкам стенок 
проводящих элементов с диффузными или собранными в небольшие 
группы канальцами. 

В ситовидных полях хвойных канальцы имеют либо те же диамет­
ры, что и плазмодесменные канальцы, из которых они развиваются 
[Abbe, Crafts, 1939], либо они более широкие: от 50 нм у метасеквойи 
[Kollmann, 1961] до 1—2 м к м — у сосны и лиственницы [Crafts, 1962; 
Курсанов, 1976]. 

При формировании ситовидного поля плазмодесменные канальцы 
немного расширяются, образуя срединные, или медианные, "узелки" 
[Russow, 1882; Strasburger, 1891; Hi l l , 1901; Kollmann, Schumacher, 
1962a, 1963: Evert, Alfieri, 1965; Murmanis, Evert, 1966], соединяющиеся 
в дальнейшем в общую полость, или камеру [Eschrich, 1975; Гамалей, 
1980, 1981а], представляющую собой причудливый лабиринт из остат­
ков межклеточной пластинки и первичных оболочек клеток, запол­
ненный плотно расположенными мембранами и трубчатыми структу­
рами [Wooding, 1966; Kollmann, 1973]. Таким образом, канальцы 
ситовидных полей хвойных в отличие от соответствующих образова­
ний цветковых растений не сквозные. Поэтому применяемые к ка-
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нальцам ситовидных пластинок покрытосеменных названия "отвер­
стия", или "перфорации" [Раздорский, 1949; Курсанов и др., 1966; 
Эзау, 1980], для хвойных не приемлемы. Лучше всего называть их 
канальцами ситовидного поля. 

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ОСОБЕННОСТИ 
СИТОВИДНЫХ КЛЕТОК 

Ситовидные, клетки хвойных длинные, со слегка притуплёнными 
концами. Их длина зависит от общего возраста дерева, возраста 
исследуемого участка коры, условий произрастания. В среднем она 
варьирует в пределах 1,4—4,85 мм [Chang, 1954а].Наиболее короткие 
клетки встречаются у кипарисовых, у которых часто происходят лож-
нопоперечные деления веретеновидных инициалей камбия и их произ­
водных [Bannan, 1967a,b, 1970], наиболее длинные — у сосновых 
(табл. 2). 

В поперечном сечении ситовидные клетки проводящей зоны луба 
более или менее прямоугольные, с шириной тангентальных стенок 
20—35 мкм, радиальных — 10—30 мкм. В непроводящем лубе они 
обычно сплюснутые, их радиальные стенки нередко извилистые 
(табл. V I I I , А, Б). 

По строению оболочек ситовидных клеток хвойные составляют 
две неравные группы. В одной из них, включающей все семейства, 
кроме сосновых, ситовидные клетки имеют только первичные оболоч­
ки. У тиссовых, головчатотиссовых, подо карповых, таксодиевых 
и кипарисовых они инкрустированы мелкими кристаллами щавеле­
вокислого кальция [Srivastava, 1963; Evert, Alfieri, 1965; Solms-Laubach, 
197ia; Лотова, 19796]. Во второй группе, представленной только 
семейством сосновых, кроме первичных в ситовидных клетках раз­
виваются также и вторичные оболочки [Abbe, Crafts, 1939; Srivastava, 
1963, 1964; Evert, Alfieri, 1965; Esau, 1969; Parameswaran, 1971, Alfieri, 
Evert, 1973; Parthasarathy, 1975; Cronshaw, 1975] ламеллярного строения 
[Srivastava, 1969; Chafe, Doohan, 1972], толщина которых в разные 
периоды жизни клеток неодинакова. 

По данным Сривастава [Srivastava, 1963], у Pinus muricata, Picea 
abies, Abies magnifica толщина оболочек ситовидных клеток составля­
ет 1,5—2 мкм, у функционирующих клеток оболочки толще, чем у 
клеток, уже не участвующих в проведении веществ. Это отмечено 
также нами [Лотова, 19686] у Pinus sylvestris. У других хвойных су­
щественные различия в толщине оболочек ситовидных клеток прово­
дящей и непроводящей зон луба не обнаружены [Evert, Alfieri, 1965]. 

Особенно толстые вторичные оболочки, до 3,7 мкм, имеют сито­
видные клетки сосны приморской (Pinus pinaster) [Лотова, 19686). Они 
склонны к набуханию и при сильном обводнении на поперечных срезах 
клеток приобретают вид светлых блестящих слоистых ободков, неред­
ко отрывающихся от тонких первичных оболочек. Такое же строе­
ние имеют оболочки ситовидных клеток сосны лучистой (Pinus radiata) 
[Mahmood, 1965]. В обезвоженном материале толщина вторичных 
оболочек невелика, слои в них выражены плохо. Микрохимическими 
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Таблица 2. Длина ситовидных клеток хвойных 

Вид Семейство Длина Литературный источник 
клето к, 
мм 

Juniperus sp. Cupressaceae 1,07 Crafts, 1962 
Cupressus sp. 1,13 To же 
Chamaecyparis sp. 1,44 
Metasequoia glyptostroboides Taxodiaceae 0,94 Курсанов, 1976 
Cunninghamia lanceolata 1,74 Crafts, 1962 
Taxodium sp. 2,22 To же 
Abies sp. Pinaceae 1,30 
A. sachalinensis 2,21 Еремин, 1976a 
A. nephrolepis 3,32 To же 
Picea abies 3,52 

2,20 Лотова , 1967 
Larix sibirica 3,62 Еремин, 1976a 
Pinus sylvestris 2,66 To же 

2,00 Лотова , 1967 

реакциями с цинк-хлор-иоДидом и красным рутением целлюлоза и 
пектиновые вещества в этих оболочках не выявляются, что может 
быть объяснено их ослизнением. Это подтверждается цветными ре­
акциями на растительные слизи: светло-розовым окрашиванием обо­
лочек содовыми растворами кароллина и красного конго и бледно-
желтым — при продолжительном воздействии раствора уксуснокис­
лого бензидина [Джапаридзе, 1953; Прозина, 1960]. 

Ослизнение оболочек как приспособление против нагревания — 
нередкое явление у растений жаркого климата [Бардинская, 1964], но 
трудно оценить значение этого признака у интродуцированной в Кры­
му приморской сосны, происходящей из Южной Европы и хорошо 
растущей там на влажных песках [Качалов, 1970]. Сомнительно, что­
бы этот признак мог появиться в качестве ответной реакции на более 
сухой климат, так как другие сосны, также акклиматизированные 
в Крыму, такой особенностью не обладают. Вероятно, это наслед­
ственно закрепленный признак, не связанный с условиями произрас­
тания. 

Ситовидные поля находятся на радиальных, реже — на тангенталь-
ных [Strasburger, 1891] стенках клеток. Обычно они расположены 
в один (табл. IV, Af Б), иногда — 2—3 ряда [Лотова и др., 1960], чем си­
товидные клетки хвойных отличаются от тех же элементов гинкго, 
саговников и папоротников, характеризующихся лестничным распо­
ложением угловатых в очертании ситовидных полей [Moeller, 1882; 
Бари де, 1877; Лотова, 1971в]. 

У хвойных средней полосы СССР с осени до ранней весны сито­
видные поля закрыты крупными мозолистыми телами, представ­
ляющими собой отложения каллозы. На тангентальных срезах луба 
они имеют вид бляшек, расположенных цепочкой вдоль радиальных 
стенок клеток. Поздней весной и летом, в период вегетации, мозо-
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л истых тел практически не видно. Вероятно, при переходе ситовид­
ных клеток в зону непроводящего луба каллоза полностью или час­
тично растворяется. 

Число ситовидных полей на радиальных стенках не коррелирует 
с длиной клеток [Еремин, 1976а]. Так, у могильной сосны (Pinus funebris) 
ситовидные клетки длиной 2,80 мм имеют на радиальных стенках 
в среднем по 85 полей, в то время как у кедрового стланика (P. pumila], 
ситовидные клетки которого намного короче (1,66 мм), ситовидных 
полей на радиальной стенке более 90. Обильны они у лиственницы 
Гмелина (Larix gmelinii) — 185 при длине клетки около 3,00 мм. 

У сосен ситовидные поля сосредоточены главным образом на кон­
цах клетки, у пихт они более или менее равномерно распределены по 
всей ее длине. Если считать ситовидные поля узловыми пунктами 
транспорта ассимилятов [Курсанов, 1976], то естественно, что проис­
ходившее в эволюции растений сокращение числа ситовидных полей 
в середине клеточных стенок, аналогичное тому, что наблюдалось 
в расположении окаймленных пор в трахеидах [Ярмоленко, 1933; 
Яценко-Хмелевский, 1954; Кедров, 1975], имело большое физиологи­
ческое значение, так как при этом удлинялся путь свободного пере­
мещения растворов по полостям клеток. Однако сам факт приуро­
ченности ситовидных полей к концам клеток, так же как очертания 
полей, расстояния между ними и другие признаки, отмеченные 
В.М.Ереминым [1976а] в семейсте сосновых, не позволяют решить 
вопрос о степени эволюционной подвинутости того или иного рода 
по структуре ситовидных элементов. 

Л У Б Я Н А Я П А Р Е Н Х И М А 

Ф У Н К Ц И О Н А Л Ь Н Ы Е ТИПЫ П А Р Е Н Х И М Н Ы Х КЛЕТОК 

Паренхимные клетки — обязательный компонент флоэмы всех 
высших растений. На большое значение этих клеток и их возможную 
связь с проводящими элементами одним из первых обратил внимание 
фон Моль [Mohl von, 1855]. 

Лубяная паренхима представляет собой активную физиологическую 
систему, способную осуществлять сложные синтетические процессы. 
Потенциально каждая клетка может выполнять разные функции, но 
обычно она специализирована в выполнении лишь одной из них: 
накоплении запасного крахмала, отложении кристаллов щавелевокис­
лого кальция, синтезе и секреции вторичных продуктов клеточного 
метаболизма. Особую категорию составляют клетки, имеющие цито-
плазматические контакты с ситовидными элементами и играющие 
важную роль в перемещении органических веществ. 

АЛЬБУМИНОВЫЕ (БЕЛКОВЫЕ) КЛЕТКИ 
ИЛИ КЛЕТКИ СТРАСБУРГЕРА 

Обсуждая вопросы структурной организации транспорта ассими­
лятов, А.Л. Курсанов [1976] отмечает, что во флоэме проявляется 
принцип комплементарности безъядерных ситовидных элементов и 
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специализированных паренхимных клеток, имеющих ядра. Оба типа 
элементов участвуют в транспорте продуктов фотосинтеза, выпол­
няя разные, но дополняющие одна другую функции. Если флоэму 
покрытосеменных можно рассматривать как высшую ступень компле-
ментарности, так как сопровождающие клетки связаны с члениками 
ситовидных трубок не только физиологически, но и онтогенетически, 
то для флоэмы архегониальных растений характерны иные, но тоже 
эффективные в физиологическом отношении сочетания клеток [Esau, 
1969; Alosi, Evert, 1972; Behnke, Paliwai, 1973; Warmbrodt, Evert, 1974; 
Dute, Evert, 1977]. 

Клетки хвойных, аналогичные сопровождающим клеткам покры­
тосеменных, Страсбургер [Strasburger, 1891] называл альбуминовыми. 
В русской литературе они известны под названием белковых [Раздор-
ский, 1949]. Страсбургер характеризовал эти клетки как крупно­
ядерные, богатые цитоплазмой и протеином, соединенные цитоплаз-
матическими тяжами с расположенными рядом проводящими элемен­
тами и не имеющие поровых контактов с клетками запасающей па­
ренхимы. 

Электронно-микроскопические исследования подтвердили цитоло­
гическое сходство альбуминовых клеток с сопровождающими клетка­
ми цветковых растений [Kollmann, Schumacher, 1961, 1962а; Esau, 
Cheadle, 1965; Esau, 1969; Srivastava, O'Brien, 1966b; Гамалей, 19816]. 

Сопровождающие клетки не содержат крахмал [Esau, Cheadle, 1965]. 
Мнения о наличии крахмала в альбуминовых клетках хвойных проти­
воречивы. Одни исследователи считают, что его нет [Chrysler, 1913; 
Barnett, 1974b; Гамалей, 19816], другие приводят данные о присутст­
вии крахмала в клетках в зимнее время [Kaussmann, 1963]. 

Саутер и Браун [Sauter, Braun, 1968], изучившие альбуминовые клет­
ки лиственницы, отмечают, что содержимое этих клеток неодинаково 
в течение всего периода их жизни. В зоне, непосредственно прилегаю­
щей к камбию, в которой ситовидные элементы полностью еще не диф­
ференцированы, альбуминовые клетки могут накапливать крахмал. 
По содержанию протеина и активности кислой фосфатазы они почти 
не отличаются от других паренхимных клеток. Крупных ядер в них 
нет. Судя по поведению цитохромоксидазы, этим клеткам не свой­
ственно более энергичное дыхание, чем другим паренхимным клеткам. 
Принимая во внимание перечисленные особенности, Саутер и Браун 
считают неудачным название "альбуминовые клетки" и предлагают 
переименовать их в "клетки Страсбургера". В зоне со сформирован­
ными ситовидными элементами клетки Страсбургера всегда без крах­
мала, протеина в них немного, но, в отличие от других клеток 
лубяной паренхимы, в них очень высока активность кислой фосфа­
тазы, участвующей в процессах окислительного фосфорилирования, 
непосредственно связанных с транспортом углеводов [Курсанов, 1955; 
1976]. В непроводящей зоне луба клетки Страсбургера обычно 
MepTBbie.[Strasburger, 1891; Crafts, 1962; Sauter, Braun, 1968; Alfieri, Evert, 
1973], хотя некоторые авторы полагают, что они могут жить дольше 
ситовидных клеток [Grillos, Smith, 1959]. 

Пожалуй, единственным надежным критерием, позволяющим от-
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личать клетки Страсбургера от других паренхимных клеток луба 
хвойных, следует считать наличие у них контактов с ситовидными 
элементами [Alfieri, Evert, 1968а]. На существование в их смежных 
стенках односторонних ситовидных полей, в которых каллоза откла­
дывается только со стороны ситовидной клетки, указывал еще Страс­
бургер [Strasburger, 1891, 1901]. Хиль [ H i l l , 1901] отмечал, что эти 
клетки соединены цитоплазматическими тяжами: со стороны ситовид­
ной клетки они длинные, тонкие, слизистые, со стороны клетки 
Страсбургера — короткие, толстые. При формировании таких одно­
сторонних, или полуситовидных, полей, так же как и при развитии 
обычного поля, наблюдается расширение средней части каждого из 
плазмодесменных канальцев, приводящее к появлению медианного 
"узелка". Расширение плазмодесменных канальцев, сопровождающееся 
некоторым утолщением клеточной стенки, отмечали и другие иссле­
дователи [Murmanis, Evert, 1967]. Так как канальцы обычно ветвятся, то 
несущий их участок стенки не похож ни на обычную пору, ни на сито­
видное поле. 

ЗАПАСАЮЩИЕ КЛЕТКИ 

Участие в отложении в запас продуктов, синтезируемых расте­
нием, такая же древняя функция луба высших растений, как и про­
ведение веществ. В процессе эволюции у древесных растений выра­
боталась определенная динамика накопления запасных веществ, обес­
печивающая возможность их быстрой мобилизации для ростовых 
процессов [Судачкова, 1977]. 

Паренхимные клетки луба хвойных обычно содержат крахмал 
(табл. V, Б), в некоторых из них образуется масло. Крахмал отклады­
вается в виде простых зерен, но иногда встречаются и сложные. 

У представителей сем. сосновых запасной крахмал появляется в 
однолетнем приросте луба на некотором удалении от камбиальной 
зоны. Содержание крахмала подвержено сезонным изменениям. Так, 
у Pinus strobus из Северной Америки зерна крахмала можно обна­
ружить в марте-апреле, наиболее высоко их содержание в летние ме­
сяцы. Начиная с августа количество крахмала постепенно сокраща­
ется, и к зиме он исчезает совсем [Murmanis, Evert, 1967]. Паркер 
[Parker, 1960], исследовавший динамику запасного крахмала у P. sy-
lvestris, отмечает уменьшение размеров крахмальных зерен зимой. 
У P. radiata, акклиматизированной в Новой Зеландии, существен­
ных изменений в количестве крахмала в течение года не обнаруже­
но [Barnett, 1974Ь]. 

Наиболее обильные крахмалоносные клетки в периферических 
слоях коры, в зоне дилатации (табл. V I I I , Б), которая превращается 
в мощный резервуар запасных веществ. Некоторые из клеток со вре­
менем утрачивают способность к накоплению органических веществ. 
Они могут трансформироваться в смоловыделительные клетки, в них 
появляются кристаллические включения, часть клеток подвергает­
ся склерификации. 
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КРИСТАЛЛОНОСНЫЕ КЛЕТКИ 

Кристаллы, встречающиеся в лубе хвойных, представляют собой 
отложения моногидрата щавелевокислого кальция (оксалата каль­
ция — Са(СОО) 2 • Н 2 0 ) [Holdheide, 1951; Wattendorf, 1969]. У боль­
шинства хвойных мелкие кристаллы оксалата кальция инкрустиру­
ют оболочки всех элементов луба, у кипарисовых кристаллы появля­
ются уже в оболочках клеток камбиальной зоны [Wattendorf, Meier, 
1970]. У сосновых оксалат кальция кристаллизуется в полостях па­
ренхимных клеток, образуя довольно, крупные кубические или приз­
матические одиночные кристаллы [Лотова, 1969; Еремин, Макси­
мов, 1974; и др.] (табл. VI I ) , у кетелеерии обнаружены немногочис­
ленные клетки с друзами неправильной формы [Лотова, 1973]. Клет­
ки с мелкими кубическими кристаллами изредка встречаются у ара-
кариевых [Лотова, 1976а], а из таксодиевых — у болотного кипа­
риса. У речного кедра из семейства кипарисовых Меллер [Moeller, 
1882] описал клетки с рафидами. 

Число кристаллов, сильно варьирующее в разных клетках, и об­
щее число кристаллоносных клеток МакДаниэльс [MacDaniels, 1918] 
относил к экологическим признакам растения, но не указывал, ка­
кие конкретные условия внешней среды благоприятствуют кристал­
лообразованию. 

Ротерт и Заленский [Rothert, Zalenski, 1899] считали оксалат каль­
ция продуктом выделения клеток, иногда это вещество запаса, ис­
пользуемое при необходимости. 

Э. Робертис, В. Новинский и Ф. Саэс [1967] отмечают, что ста­
рение клеток растений сопровождается накоплением кальция в пе­
риферических слоях цитоплазмы, что отрицательно сказывается на 
проницаемости плазмалеммы. Можно предположить, что связыва­
ние ионов кальция щавелевой кислотой, приводящее к образова­
нию водонерастворимого соединения, в эволюции растений вырабо­
талось в качестве приспособления, в какой-то степени нормализи­
рующего обмен веществ между стареющими клетками. 

По мнению Н.Е. Косиченко [1978], формирование кристаллов 
предшествует интенсивному росту клетки, для которого необходимо 
удаление из оболочки кальция. В ходе дальнейшего развития клет­
ки оксалат кальция может вовлекаться в процессы внутриклеточно­
го метаболизма. 

Нельзя не согласиться с тем, что щавелевокислый кальций, веро­
ятно, используется растением. Не случайно число кристаллоносных 
клеток в корке по сравнению с периферическими слоями луба рез­
ко сокращается [Лотова, 1968в]. Так как появление корки обуслов­
лено не только анатомическими, но и физиологическими факторами 
[Chattaway, 1953], возможно, что при изменении метаболизма кле­
ток, предшествующем развитию корки, возникают условия, благо-
припятствующие растворению кристаллов. 

Объяснение причин кристаллообразования, данное Н.Е. Косичен­
ко [1978], не может быть распространено на хвойные растения, так 
как исследования, проведенные с помощью светового и электрон­
ного микроскопов, показали, что клетки, в которых закончилось 
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формирование кристаллов, обычно мертвые [Abbe, Crafts, 1939; 
Srivastava, 1963; Лотова, 1969; Wattendorf, 1968, 1969]. 

Будущие кристаллоносные клетки уже на ранней стадии их раз­
вития отличаются от других клеток лубяной паренхимы меньшими 
размерами поперечных сечений и более толстыми оболочками, сос­
тоящими из двух слоев: наружного—целлюлозного и внутреннего, 
представляющего собой параллельно расположенные ламеллы субе­
рина. Вещества, в химическом отношении сходные с суберином, от­
кладываются также вокруг формирующегося в цитоплазме кристал­
ла, образуя чехол, местами срастающийся с клеточной стенкой [Watten­
dorf, 1968, 1969; Wattendorf, Schmidt, 1973]. В клетках накаплива­
ются танины и терпеноидные соединения, поэтому кристаллы погру­
жены в смолистый матрикс [Srivastava, 1963; Kennedy et al., 1968; Al f i ­
eri, Evert, 1973], который не вымывается водой, хорошо фиксиру­
ется спиртом и окрашивается родамином [Alfieri, Evert, 1968Ь]. Ци­
топлазма и ядро разрушаются, многие кристаллоносные клетки сдав­
ливаются окружающими их живыми клетками. 

Опробковением оболочек клеток и наличием вокруг кристаллов 
чехлов из субериноподобных веществ можно объяснить, почему при 
длительном воздействии соляной, азотной и другими минеральны­
ми кислотами кристаллы в лубе хвойных не растворяются [Лото­
ва, 1969] и почему не образуются игольчатые кристаллы гипса при 
обработке срезов серной кислотой [Molisch, 1923; Прозина, 1960]. 

А.Л. Ковалевский считает, что по типу кристаллизации с окса-
латом кальция сходны гидрослюды и некоторые другие соедине­
ния, которые удается выделить из коры древесных растений, в 
том числе и хвойных. Вполне возможно, что кристаллические вклю­
чения в клетках лубяной паренхимы более разнообразны в хими­
ческом отношении, чем мы привыкли считать, но установить истин­
ную природу этих кристаллов при анатомических анализах коры 
не всегда удается. 

КЛЕТКИ, СОДЕРЖАЩИЕ Т А Н И Н Ы 

Клетки с дубильными веществами (танинами) и другими феноль-
ными соединениями, которых может быть до шести разных групп 
[Parker, 1960], встречаются у всех хвойных. Танины появляются сна­
чала в мелких вакуолях, а после их заполения накапливаются в ци-
таплазме [Barnett, 1974Ь]. 

По мнению А. Блажея и Л. Шутого [1977], раннее образование этих 
соединений характерно для клеток, активно участвующих в обмене 
веществ, происходящем в дифференцирующихся тканях. Неслучайно 
поэтому у взрослых деревьев клетки, заполненные танинами, обыч­
но хорошо заметны уже близ камбиальной зоны, а флоэма моло­
дых побегов часто состоит только из ситовидных элементов и кле­
ток с танинами [Копаг, 1963]. 

В старых частях луба многие клетки, по-видимому, теряют спо­
собность синтезировать дубильные вщества: они специализируются 
в качестве запасающих или становятся вместилищами кристаллов. 
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Этим можно объяснить некоторое уменьшение числа таниноносных 
клеток в непроводящей зоне луба по сравнению с проводящей. Иск­
лючение составляют араукариевые, у которых клетки, содержащие 
танины, весьма обильны во всех частях луба. 

СМОЛОНОСНЫЕ КЛЕТКИ 

Образование смолы, в состав которых входят терпеноиды, эфир­
ные масла и другие вещества, — одна из важнейших биологических 
особенностей хвойных, которую А.А. Яценко-Хмелевский [1948] и 
Г.А. Денисова [1976] считают ароморфозом, повысившим защитные 
реакции растений от неблагоприятных факторов внешней среды. 
К. Эсау [1969] предполагает, что смолообразование возникло вслед­
ствие увеличившейся в процессе эволюции чувствительности расте­
ний к повреждениям. 

По способности ингибировать развитие патогенных организмов 
терпены сходны с дубильными веществами. Особенно большую роль 
они играют в усилении сопротивляемости растений грибной инфек­
ции [Haberlandt, 1896; Яценко-Хмелевский, 1954). В связи с тем, что 
хвойные северных широт накапливают больше смолы, чем расте­
ния южного происхождения, некоторые авторы рассматривают смо­
лообразование как один из факторов морозоустойчивости [Пигу-
левский, 1939; Greguss, 1955]. 

Способность синтезировать вещества, входящие в состав смолы, 
в той или иной степени характерна для всех клеток лубяной па­
ренхимы хвойных, но наиболее активно она проявляется у сли­
зевых, масляных клеток и клеток эпителия, выстилающего полос­
ти специализированных смоловместилищ (рис. 7). 

Развитие слизевых клеток сопровождается накоплением в цитоп­
лазме смолообразующих веществ, разрушением ядра и облитерацией 
всего протопласта, после чего вся клетка заполняется смолой. Сле­
дуя совету Шахта [Schacht, 1859], американские исследователи [Al f i -
eri, Evert, 1973] называют эти клетки смоляными. В масляных клет­
ках секрет накапливается в вакуолях [Васильев, 1977]. 

При наличии в лубе многоклеточных смоловместилищ смола об­
разуется сначала в паренхимных клетках их обкладки, а потом — 
в эпителиальных клетках [Пигулевский, 1939]. Накапливающиеся в них 
к этому времени лизирующие ферменты, по-видимому, способствуют 
растворению части цитоплазмы и плазмалеммы, что дает возможность 
выходу смолы через тонкие стенки в полость смоловместилища 
[Васильев, 1970; Farm, Benayoun, 1976]. Повышение тургора эпителиаль­
ных клеток активизирует смоловыделение. Это происходит, напри­
мер, при нападении на дерево насекомых-ксилофагов [Гире, 1977). 

Экскрет, выделяющийся в полость смоловместилища, представ­
ляет собой раствор смолы в эфирном масле, которое тоже синтези­
руется клетками эпителия, причем образование этих веществ проис­
ходит только в период развития смоловместилища [Пигулевский, 
1939; Васильев, 1977]. Затем их синтез прекращается, но эфирные мас­
ла могут превращаться в смолообразные продукты. По мнению А.Е. Ва-
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0.05 мм 

Рис. 7. Типы смоловместилищ хвойных 
А — Chamaecyparis lawsoniana, Б — Thuja occidentalis, В — Thuja plicata; в — во­

локно, л — луч, мк — масляная клетка, ск — ситовидная клетка, сп — смолоносная 
полость, сх — смоляной ход, тп — тяжевая паренхима 

сильева [1977], после окончания формирования смоловместилища 
эпителиальные клетки начинают синтезировать жиры в качестве про­
дукта запаса, но под влиянием некоторых факторов, в том числе при 
повреждениях, они могут вновь приобрести способность к смоло­
образованию. 

МОРФОЛОГИЧЕСКИЕ ТИПЫ ЛУБЯНОЙ П А Р Е Н Х И М Ы 

Приведенный выше анализ функциональных особенностей парен-
химных клеток показывает, насколько важна их роль в создании 
сложного и весьма динамичного аппарата жизнеобеспечения растения. 

Однако паренхимные клетки связаны между собой не только фи­
зиологически, но и топографически, что позволяет говорить о сущест­
вовании у древесных растений двух систем лубяной паренхимы: осе­
вой, дифференцирующейся из веретеновидных клеток камбиальной 
зоны, и лучевой, развивающейся из лучевых инициалей. 
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ОСЕВАЯ П А Р Е Н Х И М А 

Вытянутые в длину паренхимные клетки собраны в однорядные про­
дольные тяжи. Конечные клетки каждого тяжа клиновидно заостре­
ны. Тяжи, состоящие в среднем из 14—15 клеток, по длине пример­
но равны ситовидным клеткам и лишь немного короче веретено­
видных клеток камбия [Лотова, 1967]. 

У хвойных тяжи паренхимных клеток развиваются из много­
ядерных веретеновидных клеток вследствие их деления поперечными 
перегородками, которые могут образоваться в любом месте вере-
теновидной клетки, отрезав от нее участок без ядра или содержа­
щий более одного ядра. Цитокинез в веретеновидной клетке, по-види­
мому, может осуществляться и без участия фрагмопласта, что подтвер­
ждает взляды некоторых исследователей [Strasburger, 1887; Крашенин­
ников, 1937; Робертис и др., 1962; Мэзия, 1963] на возможность авто­
номности цитокинеза в многоядерной клетке. 

Безъядерные клетки впоследствии отмирают, клетки с двумя или 
несколькими ядрами продолжают существовать. Они довольно обыч­
ны для запасающих тканей на ранней стадии их развития [Sachs, 
1892—1895: Strasburger, 1893]. В клетках более зрелых тканей сох­
раняется по одному ядру, остальные разрушаются. Однако Сриваста-
ва [Srivastava, 1963] наблюдала двухъядерные клетки не только в 
проводящем, но и в непроводящем лубе хвойных. 

Кроме тяжевой у хвойных встречается также веретеновидная па­
ренхима, представляющая собой живые прозенхимные клетки. В зре­
лом состоянии клетки обычно одноядерные. 

Паренхимные клетки заканчивают дифференциацию примерно в 
одно время с ситовидными [Murmanis, Evert, 1967], но живут значи­
тельно дольше, нередко до 12—25 лет [Strasburger, 1891], и отмирают, 
будучи отрезанными от живой части луба внутренними перидерма­
ми [Alfieri, Evert, 1968а,Ь]. 

Тяжевую паренхиму, состоящую из одного функционального ти­
па клеток, мы предлагаем называть однородной, а состоящую из 
клеток разных типов — смешанной. 

Чаще всего однородную тяжевую паренхиму слагают крахмало-
носные клетки. У представителей сем. сосновых, особенно у лист­
венницы, иногда встречаются тяжи кристаллоносных клеток. Гольд-
гайде [Holdheide, 1951] и Оутер [Outer, 1967] называют их кристал-
лоносными тяжами. Тяжи, состоящие только из клеток Страсбур­
гера, очень редки [Stivastava, 1963]. Материнская клетка такого тяжа 
образуется при боковом делении веретеновидной клетки камбиаль­
ной зоны, она бывает короче сестринской с нею клетки, которая 
обычно дифференцируется в ситовидный элемент [Srivastava, 1963; 
Alfieri, Evert, 1968а]. 

Веретеновидная паренхима чаще всего содержит кристаллы и ду­
бильные вещества. В накоплении крахмала и смолистых веществ 
она, как правило, не участвует. 

В смешанной паренхиме в одном и том же тяже наряду с крахма-
лоносными могут быть кристаллоносные клетки, клетки, содер­
жащие танины, смолу, а также клетки Страсбургера. 
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ЛУЧЕ В А Я П А Р Е Н Х И М А . К Л А С С И Ф И К А Ц И Я Л У Б Я Н Ы Х ЛУЧЕЙ 

Лубяные лучи могут быть составлены однородными или морфо­
логически и функционально неоднородными клетками. У предста­
вителей сем. сосновых в камбии обнаружены два типа лучевых ини­
циалей: краевые, у которых ширина радиальных стенок равна или 
короче их высоты, и срединные, с длиной радиальных стенок в 3—8 
раз превышающих их высоту [Wodzicki, Brown, 1973]. Различия между 
лучевыми инициалями определяют и развитие в лучах двух морфо­
логических типов клеток: лежачих, вытянутых в радиальном направ­
лении, и стоячих, которые короче лежачих и немного вытянуты в 
продольном направлении [Chrysler, 1913, 1915; Sauter, Braun, 1968; 
Barnett, 1974b]. Из производных обоих типов инициалей могут диф­
ференцироваться лучевые трахеиды в древесинной части луча, клет­
ки Страсбургера и стоячие паренхимные клетки — в его лубяной час­
ти. Лежачие паренхимные клетки формируются из производных 
срединных инициалей [Wodzicki, Brown, 1973]. 

Дифференциация двух типов лучевых инициалей, по-видимому, 
происходит не сразу, так как у хвойных лубодревесинный луч чаще 
всего начинает развиваться как однорядная однослойная пластинка 
[Bannan, 1934; Barghoorn, 1940]. Увеличение высоты (слойности) луча — 
следствие делений его клеток перегородками, перпендикулярными 
продольной оси стебля. У лжетсуги одно-двухслойный луч обыч­
но состоит только из клеток Страсбургера (в непроводящем лубе 
такой луч отмирает), а лежачие паренхимные клетки появляются 
лишь в трехслойном луче [Outer, 1967]. 

В ксилотомической литературе, относящейся главным образом 
к лиственным древесным, породам, лучи, состоящие из стоячих и 
лежачих клеток, принято называть гетерогенными [Яценко-Хмелев­
ский, 1954], а состоящие лишь из одного типа клеток — гомогенны­
ми. Древесинные лучи хвойных именуют гетерогенными в том слу­
чае, если они состоят из двух функционально разных типов кле­
ток: клеток запасающейся паренхимы и лучевых трахеид, обычно 
расположенных по краям лучей. 

Термины "гомогенный" и "гетерогенный" используются и при клас­
сификации лубяных лучей хвойных. Гомогенными называют лучи, 
состоящие из лежачих, морфологически и физиологически однород­
ных клеток, а гетерогенными — лучи со стоячими краевыми клет­
ками, которые могут быть не только клетками Страсбургера, но и 
запасающими. К. Эзау [1980] считает более правильным называть 
лучи, сложенные разными типами клеток, гетероцеллюлярными, а 
лучи, все клетки которых одинаковы, — гомоцеллюлярными. 

Е.С. Чавчавадзе [1973, 1979] предлагает называть гомогенные 
лучи, встречающиеся в древесине хвойных, простыми, а гетероген­
ные — сложными. По очертаниям на тангентальных срезах лучи 
могут быть линейными (одно-трехрядными) и веретеновидными (мно­
горядными). Эта классификация вполне приемлема и для лубяных 
лучей хвойных. Простые лучи состоят из одинаковых клеток (табл. 
V, Г), обычно они лежачие, крахмалоносные. Иногда весь луч сос­
тоит из клеток Страсбургера. В связи с тем что лучевые инициали 
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и ситовидные клетки у хвойных часто оказываются сестринскими, 
так как могут возникнуть из одной веретеновидной клетки после 
ложнопоперечного деления, Крайслер [Chrysler, 1913] считает луче­
вые клетки Срасбургера гомологичными ситовидным клеткам. 

В сложном луче среди стоячих клеток расположены клетки Страс­
бургера, контактирующие с ситовидными клетками, и запасающие, 
соединенные порами с клетками тяжевой паренхимы. Внутренние, 
лежачие клетки — запасающие. В непроводящем лубе клетки Страс­
бургера обычно мертвые (табл. V, А, Б). Веретеновидные лубяные 
лучи всегда сложные. В средней, многорядной части такого луча раз­
вивается один, реже — два-три смоляных хода (табл. V, Bf. 

СМОЛОНОСНАЯ СИСТЕМА КОРЫ ХВОЙНЫХ 

В формировании смоловместилищ участвуют тяжевая и лучевая 
паренхимы. Смоловместилища, встречающиеся в коре хвойных, эн­
догенные и представлены масляными клетками, схизогенными ка­
налами и лизигенными люками [Tschirch, Stock, 1935]. Г.А. Денисо­
ва [1979] выделяет два типа эндогенных вместилищ: одноклеточ­
ные идиобласты с внутриклеточным накоплением секрета и межкле­
точные резервуары, которые могут быть схизогенными с обкладкой 
из паренхимных клеток и схизо-лизигенными, подразделяемыми на 
открытые, закрытые и травматические. Патологические смоловмес­
тилища, нередко возникающие в древесине хвойных, по-видимому, не 
свойственны их коре [Tschirch, Stock, 1935]. Исследования Шуберта 
[Schubert, 1966] показали, что в стволах сосны черной (Pinus nigra) 
близ мест повреждений расширяются лубяные лучи, многие клетки 
которых в функциональном отношении уподобляются эпители­
альным, но типичные смоловместилища при этом не обра­
зуются. 

По происхождению смолоносная система в коре хвойных может 
быть первичной, характерной для первичной коры, и вторичной, раз­
вивающейся в лубе [Лотова, 1979а]. Первичная смолоносная систе­
ма, как мы уже отмечали в 1-й главе, представлена схизогенными 
смоляными ходами, реже встречаются слизевые клетки. Вторич­
ную смолоносную систему слагают одноклеточные идиобласты (мас­
ляные, слизевые клетки) и многоклеточные вместилища в виде смо­
ляных ходов и смолоносных полостей (рис. 7). 

Слизевые клетки — сильно гипертрофированные, обычно шаро­
видные клетки тяжевой и лучевой паренхимы. В образовании мас­
ляных клеток, содержащих преимущественно эфирные масла, участ­
вует тяжевая паренхима (рис. 7, А). 

Смоляные ходы, ориентированные параллельно продольной оси 
ствола, встречаются во вторичном лубе араукариевых и туи запад­
ной (Thuja occidentalis) из сем. кипарисовых (рис. 7, Б). У предста­
вителей сем. сосновых схизогенные смоляные ходы проходят в ради­
альном направлении. Они формируются уже в камбиальной зоне вслед­
ствие изменений лучевых инициалей [Chattaway, 1951], но не явля­
ются, по-видимому, продолжением смоляных ходов древесины, так 
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как межклетники в инициальном слое камбия не обнаружены [Wer-
ker, Fahn, 1969; Wodzicki, Brown, 1973]. 

Смолоносные полости у сосновых возникают в результате мест­
ных расширений лучевых смоляных ходов (табл. X I , В). Если их не­
сколько, то луч на радиальном срезе приобретает четковидные очер­
тания. Иногда они развиваются на концах лучей. У кипарисовых 
смолоносные полости начинают формироваться из группы клеток 
тяжевой паренхимы как схизогенные межклетники, дальнейшее уве­
личение размеров которых осуществляется путем лизиса окружа­
ющих их клеток (рис. 7, В). Такие вместилища расположены про­
дольными рядами. 

Структурные особенности смоловместилищ и способы их образо­
вания имеют диагностическое и важное таксономическое значение. 

Э Л Е М Е Н Т Ы ТВЕРДОГО Л У Б А 

До открытия Гартигом [Hartig, 1837] ситовидных элементов 
исследователи, изучавшие кору древесных растений, наибольший 
интерес проявляли к толстостенным одревесневшим клеткам, 
совокупность которых составляет твердый луб. Одревеснение, воз­
никшее, по мнению Фрей-Висслинга [Frey-Wissling, 1976], как следствие 
жизни на суше в связи с необходимостью укрепления клеточных 
стенок, обусловило не только стабилизацию формы клеток [Schellen-
berg, 1896], но и устойчивость одревесневших тканей к грибной 
инфекции [Molisch, 1931/32], так как лигнин относится к группе 
фенольных соединений, тормозящих развитие патогенных организмов 
[Блажей, Шутый, 1977]. 

В связи с этим наличие в коре одревесневших толстостенных 
клеток, как и развитие в ней смолоносной системы, можно рассмат­
ривать как защитные приспособления растений против неблагоприят­
ных воздействий внешней среды, необходимость которых обусловлена 
периферическим расположением коры в стволе дерева. Толстостен­
ные одревесневшие элементы, обусловливающие твердость коры, 
противодействуют механическим повреждениям и препятствуют рас­
пространению инфекции. Выделением смолы обеспечивается быстрая 
ликвидация этих повреждений и более эффективная "химическая" 
защита растения от болезнетворных агентов. Строение и распо­
ложение твердого луба, степень утолщения и одревеснения стенок 
составляющих его клеток с давних пор были в центре внимания 
ботаников, отмечавших важное значение этих признаков для диагности­
ки древесных пород [Hartig, 1852; Hanstein, 1853; Бари де, 1877; Moeller, 
1882]. 

Клетки с толстыми одревесневшими оболочками К. Мерклин 
[1857] называл "лубовыми ячейками". "Большое разнообразие ячеек, 
видоизменение их в старой коре и совершенное недорастание не­
которых из них придает коре больше отличительных признаков, 
нежели древесинной части сосудистого пучка", — писал он [Мерклин, 
1857, с. 23]. Длинные толстостенные клетки Шахт [Schacht, 1859] отно­
сил к категории "лубяных клеток", отмечая при этом, что они 
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могут быть одревесневшими и неодревесневшими. Гартиг [Hartig, 1878] 
применял к ним термин "клеточные волокна". Впоследствии за 
ними утвердилось название "лубяные волокна". 

Одревесневшие элементы в коре хвойных представлены лубяными 
волокнами и склереидами, сильно варьирующими по форме, некото­
рые из них по внешнему виду напоминают волокна. 

Склереиды возникают вследствие склерификации паренхимных 
клеток, чем они отличаются от волокон, развивающихся непосредст­
венно из веретеновидных производных камбия. Однако некоторые 
исследователи полагают [Bamber, Summerwill, 1979], что и склереиды 
могут быть производными камбия. Не всегда четко выражены и 
топографические различия между этими типами механических эле­
ментов [Esau et al., 1953]. Как правило, склереиды образуются 
в непроводящем лубе, но у Cedrus deodara, Abies concolor, Pseudotsuga 
menziesii их формирование нередко начинается в проводящем лубе 
[Srivastava, 1963]. 

Волокнистые элементы, происхождение которых трудно опре­
делить, Эсау [Esau, 1969] предлагает называть волокнистыми скле­
реидами. Они характерны для непроводящего луба [Srivastava, 
1963; Outer, 1967; Лотова, 19706]. Гольдгайде [Holdheide, 1951] 
называет эти клетки склеротизированными волокнами. 

Наиболее детальная классификация элементов твердого луба 
разработана Парамесвараном [Parameswaran, 1980], который учитывает 
происхождение элементов, характер их роста, строение оболочек и 
топографические особенности. В коре древесных растений он вы­
деляет 4 типа одревесневших клеток: 

1. Волокна (табл. IV, В), возникающие непосредственно из верете­
новидных производных камбия, способные к активному интру­
зивному росту и имеющие трехслойную вторичную оболочку, в 
которой выражен узкий наружный слой Si, довольно широкий 
средний — 5*2 и еще более широкий желатинизированный внутрен­
ний слой — G\ в волокнах лигнифицируются главным образом 
первичные и наружные (S\) слои вторичных оболочек [Liese, Huster, 
1966]. 

2. Твердые (склеротизированные) волокна с многослойной оболочкой 
(табл. IV, Д; V I , В), происхождение которых неясно. 

3. Склереиды, формирующиеся из паренхимных клеток непрово­
дящего луба, не способные к интрузивному росту, имеющие много­
слойную оболочку и сильно варьирующие по форме (табл. IV, Г, Е, Ж). 

4. Одревесневшие паренхимные клетки без слоистой оболочки и 
не обладающие интрузивным ростом. 

Между этими типами существуют переходные формы, поэтому 
применение приведенной классификации часто оказывается затруд­
нительным. 

Мы называем волокнами только прозенхимные клетки, регулярно 
дифференцирующиеся в проводящем лубе, а одревесневшие клетки, 
встречающиеся только в непроводящем лубе, относим к категории 
склереид, которые по морфологическим особенностям составляют 
три типа: волокнистые склереиды прозенхимной формы, брахискле-
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рейды (каменистые клетки) — изодиаметрические или более или 
менее продолговатые клетки и очень полиморфные, разветвленные 
астросклереиды. 

По строению твердого луба хвойные составляют две группы: 
для одной из них характерны волокна (если волокон нет во 
вторичном лубе, то они развиваются в первичном, образуя арматуру 
пучков листовых следов, как у араукарии); в другой группе 
имеются только склереиды, в редких случаях, как у сосны, твердый 
луб не развит. 

Если у некоторых лиственных пород длина волокон примерно 
равна длине камбиальных клеток [Cheadle, Esau, 1964], то у 
хвойных волокна обычно короче веретеновидных клеток камбия, 
что, вероятно, объясняется большой частотой ложнопоперечных 
делений камбиальных инициалей и материнских клеток луба [Esau, 
1939]. Интрузивный рост волокон не очень активен [Srivastava, 1963; 
Esau, 1969]. Волокнистые склереиды хвойных по длине почти равны 
типичным волокнам. 

Вид Длина, Вид Длина, 
M M M M 

Волокна Волокнистые склереиды 
Agathis dammara 4,0 Araucaria bidwili i 3,4 
Taxodium mucronatum 3,0 Pseudotsuga menziesii 1,1 
Cryptomeria japonica 1,9 Larix gmelinii 1,5 
Metasequoila glyptostroboides 1,9 Larix kaempferi 1,7 
Sequoia sempcrvirens 1,6 Larix decidua 1,5 
Sequoiadendron giganteum 1,3 Larix sibirica 1,4 

Оболочки волокон могут быть инкрустированы кристаллами 
щавелевокислого кальция [Solms-Laubach, 1971а; Moeller, 1882; Strasbur­
ger, 1891], наиболее крупными (2,6—7,0 мкм) у Torreya taxifolia 
[Лотова, 19766]. По мнению Страсбургера [Strasburger, 1891], 
кристаллы появляются в первичной оболочке волокон еще до начала 
образования вторичной. О приуроченности кристаллов к наружным 
слоям оболочек лубяных волокон тиссовых упоминают Оутер и 
Тоес [Outer, Toes, 1974]. Лизе и Хёстер [Liese, Hoster, 1966] 
наблюдали кристаллы в межклетниках между волокнами. В молодых 
ветках тисса Гольдгайде [Holdheide, 1951] описал тонкостенные 
лубяные волокна, служащие только для отложения кристаллов. 
Эти волокна, не имеющие вторичных оболочек, он назвал кристал-
лоносными. 

У араукариевых сильно инкрустированы мелкими кристаллами 
оболочки склереид (табл. V I , Б,В). 

Склерификация паренхимных клеток обычно начинается на втором 
или третьем году жизни луба [Outer, 1967]; у некоторых дре­
весных пород склереиды развиваются между волокнами [Miyakawa 
et al., 1973]. Склереиды, формирующиеся из клеток тяжевой паренхимы, 
крупнее и морфологически разнообразнее склереид, образующихся 
из клеток лучевой паренхимы и имеющих обычно округлые или 
эллиптические очертания [Liese, Matte, 1962]. У некоторых растений, 
Например у ели, их развитию предшествуют деления клеток тяжевой 
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паренхимы, и склерифицируются клетки, возникшие в результате 
этих делений. 

В лубе с межклетниками и воздухоносными полостями встре­
чаются более или менее разветвленные склереиды. К. Эсау [1969] 
характеризует рост этих склереид как комбинацию симпласти-
ческого роста на ранних стадиях развития, когда они растут 
согласованно с другими клетками, и апикального интрузивного 
роста на более поздних стадиях, когда клетки или их отроги 
удлиняются, проникая в межклетники и внедряясь между другими 
клетками. После окончания интрузивного роста по всей внутрен­
ней поверхности клетки откладывается мощная вторичная оболочка, 
в которой формируются многочисленные, часто разветвленные поровые 
каналы [Foster, 1945]. 

Волокнистые склереиды развиваются вследствие гипертрофиро­
ванного интрузивного и вставочного роста, приводящих к значи­
тельному удлинению обычно крупноядерных клеток. После окончания 
роста клетки в длину перед утолщением оболочки ядра фрагмен-
тируются [Sterling, 1947]. Протопласт сохраняется до окончания 
склерификации [Rao, Malaviya, 1967] или дольше, но обычно 
продолжительность его жизни в склерифицированных клетках не 
превышает 4 лет [Puchinger, 1923]. После разрушения протопласта в 
полости склереиды часто остается темная аморфная масса, иногда 
в ней накапливаются фенольные соединения [Srivastava, 1964]. Внутрен­
няя поверхность оболочки волокнистой склереиды обычно гладкая, 
но у Pseudotsuga menziesii она нередко образует трабекулы [Grillos, 
Smith, 1959]. 

Так как склерификация представляет собой определенную воз­
растную стадию развития паренхимной клетки, то вполне законо­
мерен вопрос, почему склерифицируются не все паренхимные клетки 
луба, а лишь некоторые из них. По мнению Губера [Huber, 
1961], большое количество материала, которое требуется на утол­
щение оболочек, не может быть выработано одной клеткой, поэтому 
в этот процесс вовлекаются клетки, прилегающие к очагу скле­
рификации. Впоследствии эти более или менее "истощенные" клетки 
составляют, хотя и не всегда, "зону обеднения", окружающую 
сформированные склереиды. 

Склерификацию паренхимы в многолетних участках коры де 
Бари [1877] называл вторичным склерозом. Он может происхо­
дить в пограничном слое между коркой и живым лубом, распростра­
няясь иногда на клетки феллодермы, может затронуть клетки 
лучей и может быть диффузным, если склерифицируются клетки 
тяжевой паренхимы, расположенные по всей толще непроводящего 
луба. Этот тип склероза Парамесваран [Parameswaran, 1968] назы­
вает спонтанным, а склерификацию клеток лучей в местах контакта с 
волокнами — контактным. 

Термин "склероз" [БМЭ, 1963], широко распространенный в меди­
цине, вряд ли целесообразно переносить в ботаническую литературу. 
В медицине склерозом называют уплотнение органа, возникающее вслед­
ствие отмирания и облитерации специализированных в функциональном 
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