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Выполнена статистически значимая выборка из более 1000 микрофотографий анатомических срезов 
микоризных корневых окончаний ели европейской. Оригинальные авторские рисунки отражают 
функционально значимые тенденции в анатомических изменениях. В модели зависимости «мантия – 
экзодерма» существуют согласованные процессы суберинизации элементов анатомического строения. 
Суберинизация эндодермы и экзодермы происходит независимо друг от друга, что обусловлено 
различными выполняемыми функциями изученных тканей. Анатомические изменения в тканях с 
защитными, запасающими и барьерными функциями влияют на функционирование различных видов 
радиального транспорта в микоризных корневых окончаниях в зависимости от изменяющихся условий 
окружающей среды. Динамичность анатомического строения тканей тонких корней ели обыкновенной 
формируется в результате возникновения консортивных связей в природе. Это свойство может быть 
использовано в создании более продуктивных еловых насаждений на территории Беларуси.
Ключевые слова: Picea abies (L.) H.Karst., анатомическое строение тонких корней, экзодерма, мезодерма, 
эндодерма, суберинизация тканей.

A statistically significant sample of more than 1000 photomicrographs of anatomical sections of mycorrhizal root 
endings of Norway spruce has been performed. The original author’s drawings reflect functionally significant 
trends in anatomical changes. In the mantle-exoderm dependence model, there are consistent processes of 
suberination of elements of the anatomical structure. Suberination of the endoderm and exoderm occurs 
independently of each other, due to the different functions performed by the studied tissues. Anatomical changes 
in tissues with protective, storage and barrier functions affect the functioning of different types of radial transport in 
mycorrhizal root endings depending on changing environmental conditions. The dynamism of the anatomical 
structure of the tissues of the thin roots of Norway spruce is formed as a result of the emergence of consort 
connections in nature. This property can be used to create more productive spruce plantations in Belarus.
Keywords: Picea abies (L.) H.Karst., anatomical structure of thin roots, exoderm, mesoderm, endoderm, tissue 
suberination.

Введение. Ель европейская является од-
ним из главных эдификаторов лесных экоси-
стем. Через нее определяются климатические 
и орографические свойства лесных фито- 
ценозов [1]. Она обладает способностью со-
хранять высокую потенциальную энергию ро-
ста на протяжении всего жизненного цикла. 

Максимально возможная реализация биопро-
дукционного потенциала ели осуществляется 
при любых метеорологических условиях (ис-
ключая экстремальные погодные), не имея при 
этом одновременной годичной привязки [2].

Ухудшение состояния темнохвойных лесов 
в мире указывает на существование синхро-
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низирующего фактора, изменчивость которо-
го проявляется в одновременной реакции 
древесных пород, наиболее чувствительных 
к внешним влияниям. Воздействие региональ-
ных и локальных условий накладывается на 
этот синхронизирующий фактор, усиливая или 
ослабляя его [2].

Облигатная микотрофность – одно из при-
способлений хвойных к неблагоприятным ус-
ловиям среды [3]. У основных видов хвойных 
описано морфологическое, анатомическое 
строение эктомикориз и охарактеризован со-
став видов микоризных грибов на территории 
Беларуси [4–9]. Были проведены исследова-
ния изменений параметрических характери-
стик тканей первичной коры тонких корней 
хвойных в зависимости от экологических ус-
ловий [3]. Однако возможные изменения 
в строении тканей микоризных корневых 
окончаний хвойных в зависимости от проис-
ходящих физиологических и биохимических 
процессов, связанных с экологическими ус-
ловиями, изучены еще недостаточно.

Цель настоящей работы – выявить осо-
бенности формирования тканей с защитны-
ми и барьерными функциями в микоризных 
корневых окончаниях ели европейской 
в естественных сообществах темнохвойных 
лесов на территории Беларуси.

Для достижения цели были поставлены 
следующие задачи:
–	 изучить происходящие анатомические 

изменения в микоризных корневых окон-
чаниях ели европейской, отобранных в 
условиях, неблагоприятных для роста и 
развития растительного компонента;

–	 оценить значимость происходящих изме-
нений в тканях первичной коры расти-
тельного компонента для формирования 
современного ареала ели европейской как 
хозяйственно важной древесной породы.
Актуальность работы заключается в том, 

что полученные данные о функциональных 
анатомических изменениях в строении тонких 
корней Picea abies (L.) H.Karst. могут служить 
основой дальнейшего изучения и анализа 
синхронизирующих факторов формирования 
ареала ели европейской на территории Бе-
ларуси.

Материал и методы исследования. 
Объект исследования – модельная система 
«P. abies – эктомикоризные грибы». Система 
рассматривается в виде индивидуальной и 
популяционной консорции, как это было пред-
ложено в работах В. Н. Беклемишева [10]. 

В работе применялись следующие методы 
исследований: закладка пробных площадей, 

инструментальный метод, метод микроскопии, 
статистические методы анализа [11; 12].

Пробная площадь закладывалась в сооб-
ществах с елью европейской естественного 
происхождения в своих натуральных границах 
в Осиновском лесничестве Витебского лесхо-
за (квартал 79, выдел 5). Экспериментальная 
площадка находится в междуречье Западной 
Двины и Днепра в Лучосской озерно-леднико-
вой равнине вдали от активной хозяйственной 
деятельности человека. Описание проводилось 
согласно опубликованной ранее методике [13]. 
Тип лесного участка, согласно плану лесо- 
насаждений, второго класса возраста (средне-
возрастные насаждения) с дерново-подзоли-
стой почвой соответствует ельнику кисличнику. 
Состав древостоя смешанного типа 6Е2С1Б1Ос 
(рисунок 1). Эдификатор P. abies с естествен-
ным возобновлением. Живой напочвенный 
покров: Dicranum rugosum Sw., Fragaria vesca L., 
Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp., 
Moehringia trinervia (L.) Clairv., Oxalis acetosella L., 
Pleurosium schreberi (Brid.) Mitt., Vaccinium 
myrtillus L., Vaccinium vitis-idaea L.

Грибной компонент соответствует эколого-
трофической группе «микоризообразователи» 
и представлен инкрустированными и не инкру-
стированными гифами с пряжками. Мантия по 
микроскопическим данным различного строе-
ния и может содержать элементы гимениаль-
ного слоя пузыревидной и кеглевидной формы. 
Видовой состав эколого-трофической группы 
«микоризообразователи» определялся клас-
сическими методами исследования и пред-
ставлен родами Amanita Pers., Cortinarius (Pers.) 
Gray, Inocybe (Fr.) Fr., Lactarius Pers., Leccinum 
Gray, Paxillus Fr., Russula Pers. [14]. 

В константных условиях отбор проб почвен-
ных профилей проводился стальным цилиндром 
на глубину 20 см в проекции кроны модельной 
системы «Picea abies – эктомикоризные грибы» 
согласно методике концентрического отбора 
[15]. Корневые окончания ели европейской пред-
варительно промывали проточной водой, а за-
тем дистиллированной, чтобы удалить мине-
ральную почву. Почвенные профили разбира-
лись по горизонтам. Материал фиксировался 
в 70 % спирте [16]. Сбор эктомикориз прово-
дился 29.03.2019 г. в одном сообществе в то 
время, когда под пологом крон ели европейской 
лежал не сплошной снежный покров. Это по-
зволяло учитывать константность почвенно-
грунтовых условий при применении статисти-
ческих методов анализа (рисунок 2).

В константных условиях отбор проб по-
чвенных профилей проводился стальным 
цилиндром на глубину 20 см в проекции крон 
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согласно методике концентрического отбора 
[15]. Корневые окончания ели европейской 
предварительно промывали проточной во-
дой, а затем дистиллированной, чтобы уда-
лить минеральную почву. Почвенный про-
филь разбирался по горизонтам. Материал 
фиксировался в 70 % спирте [16]. Сбор экто-
микориз проводился 29.03.2019 г. в одном 
сообществе в то время, когда под пологом 
крон ели европейской лежал не сплошной 
снежный покров. Это позволяло учитывать 
константность почвенно-грунтовых условий 
при применении статистических методов 
анализа (рисунок 2). Анатомическому анали-
зу подвергся Аd горизонт почвенной пробы 
№ 140-29-03-2019 одной выбранной индиви-
дуальной еловой консорции.

Инструментальный химический анализ по-
чвенных профилей по горизонтам Аd, А1 и А2В 
выполнялся по стандартным методикам в фи-
лиале «Центральная лаборатория» Респу-
бликанского унитарного предприятия «Научно-
производственный центр по геологии (г. Минск, 
Республика Беларусь)». Аккредитация Госу-
дарственным предприятием «БГЦА» на соот-
ветствие требованиям ГОСТ ISO/IEC 17025. 
Аттестат аккредитации № BY/112 1.1787.

При микроскопии применялся стереоско-
пический микроскоп «Альтами ПС» с камерой 
Toup Cam U3CMOS08500KPA. Анатомические 
срезы толщиной 30 мкм делали на заморажи-
вающем микротоме МЗ (Россия) и рассматри-
вались в глицерине без окрашивания в раз-
личных вариантах освещения (Binary, Clear 
noise, Equalise, Gray, Negative, Sharpness) с 
помощью биологического микроскопа модели 
№ 126 «АкваЛабГруп» с камерой HDCE-X5N. 
В комплексе была использована программа 
для обработки микрофотографий анатомиче-

ского строения тонких корней Scopelmage 9 с 
константными настройками, что необходимо 
для достоверности интерпретации цветовой 
гаммы суберинизированных тканей с различ-
ными выполняемыми функциями [3; 17]. Кон-
стантные настройки позволяют учитывать 
степень изменений в цветовой гамме про-
цессов суберинизации при одинаковой ошиб-
ке цветопередачи камеры микроскопа.

Микроскопическому анализу строения тка-
ней поперечных срезов подвергались микориз-
ные корневые окончания ели европейской груп-
пы Simple из Ad горизонта. Учитывался факт 
особенностей в морфологии тонких корней, 
изменения в которых влияют на поглощение 
физиологически важных ионов, особенно при 
низкой подвижности последних [18–19]. Ad по-
чвенный горизонт, обладающий особенностями 
континуума «атмосфера – растение – почва», 
содержит наибольшую биомассу тонких корней. 
Содержание органического вещества достигает 
80 %, а рН среды – наиболее оптимального 
уровня для протекания физиологически важных 
процессов, в частности перехода катионов ме-
таллов в водорастворимую форму. Концентра-
ция катионов металлов, поддерживающих го-
меостаз в микоризных корневых окончаниях, 
заметно отличается в Ad горизонте по сравнению 
с другими в одном почвенном профиле [20]. 
Тонкие корни ели европейской наиболее про-
дуктивны в верхнем почвенном горизонте (Ad 
горизонт) и могут служить показателем опти-
мальности условий среды, в которых находятся 
еловые насаждения [16].

Статистическая группировка данных и по-
строение диаграмм выполнялась с использо-
ванием программного пакета Microsoft Excel 
в базовой интерпретации, имеющейся в сво-
бодном доступе [21]. 

Рисунок 1 – Пробная площадь Рисунок 2 – Корневые окончания  
Picea abies группы Simple
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Для определения степени суберинизации 
и лигнификации тканей с барьерными, запас-
ными и защитными функциями использовался 
программный сервис «Пипетка онлайн» для 
поиска кода цвета на изображении, что обе-
спечивает более достоверную интерпретацию 
степени суберинизации изучаемых тканей на 
поперечном сечении [22]. На основании про-
граммного сервиса были выделены НЕХ-коды 
(точные цифровые индексы) обозначения цве-
тов, которые представляют собой комбинацию 
из цифр и букв, обозначающие конкретный 
цвет. Используемый сервис, помимо кода, так-
же выдает стандартное название визуализи-
руемого оттенка либо максимально прибли-
женное название к нему на русском языке. 
Далее, точные цифровые индексы были сгруп-
пированы с учетом шаблона НЕХ-кодов цветов 
и интервального типа шкалы, располагающей 
постоянной единицей измерения и при которой 
различия между значениями могут сравнивать-
ся между собой. Поскольку настройки про-
граммных пакетов визуализации результатов 
исследований Altami videokit 3.5 и Scopelmage 9 
являлись стандартными и неизменными, то 
и ошибка цветового восприятия имеет также 
одинаковое значение для каждой выполняемой 
оценки изучаемого признака. В экспериментах 
в первую очередь исследовалась степень из-
менения признака и его оценка [22; 23].

На диаграммах рассеивания с группиров-
кой результатов по изучаемому показателю 
насыщенность цвета указывает на количество 
образцов с одинаковой степенью проявления 
признака. Чем более насыщенный цвет точек 
на диаграммах, тем большее количество ото-
бранных образцов имеют одинаковое про-
явление изучаемого показателя. Формат осей 
диаграмм показывает степень проявления 
изучаемого признака в процентах по отноше-
нию к выявленным крайним показателям его 
экспрессии (рисунок 3).

Результаты и обсуждение. Была вы-
полнена статистически численно значимая 
выборка из более 1000 микрофотографий 
анатомических срезов микоризных корневых 
окончаний ели европейской. Оригинальные 
авторские рисунки, представленные в работе, 
отражают функционально значимые тенден-
ции в анатомических изменениях.

Поскольку суберин в коре действует как 
барьер проницаемости, блокирующий транс-
порт веществ, его можно считать мерой функ-
ционального состояния корней ели европей-
ской. Процессы суберинизации и десубери-
низации определяют плотность микоризных 
корневых окончаний, которая связана с их 

физиологической активностью и влиянием 
грибного компонента [16].

В изучаемый период времени наибольший 
процент в выборке по степени развития мантии 
занимают образцы с относительно слабо раз-
витым чехлом различного строения: от плотно 
упакованных гиф до их рыхлого переплетения. 
Только 21 % образцов из всей выборки оказа-
лись с хорошо развитой мантией. Результат 
статистического анализа представлен на рисун-
ке 3а. 41 % составляют чехлы, развитие которых 
занимает только до 25 % от максимального 
значения размеров чехла из всей выборки.

Экзодерма в 55 % случаев относительно 
сильно суберинизирована и только 4 % имеет 
суберинизацию минимальную от максималь-
но возможной. Результат анализа представлен 
на рисунке 3б. При этом коэффициент корре-
ляции Пирсона между степенью развития 
мантии и величиной суберинизации экзодер-
мы равен – 0,67. То есть, чем больше развита 
мантия, тем меньше суберинизация экзодер-
мы. 22 % экзодермы максимально сильно 
суберинизировано. Суберинизация клеток 
мозаичная, что имеет важное физиологиче-
ское значение для активного функционирова-
ния различных видов радиального транспор-
та веществ (рисунок 5).

Мезодерма в основном средней и высокой 
степени суберинизации (34 % и 36 % соот-
ветственно образцов из всей выборки). Мак-
симально суберинизированная мезодерма с 
минимальным содержанием функциональных 
единиц взаимодействия (мессенджеров) со-
ставляет всего 11 % выборки. Только 19 % 
образцов с незначительной степенью субери-
низации. Анализ представлен на рисунке 3в. 
Как запасающая ткань, мезодерма является 
отражением степени накопления и запаса 
ионов металлов в своей паренхиме. Наруше-
ние активного транспорта в ткани мезодермы 
отражается на степени ее суберинизации [20].

Эндодерма в 30 % случаев слабо суберини-
зирована, что говорит о значительном проценте 
образцов с высокой функциональной активно-
стью барьерной ткани в экстремальных эколо-
гических условиях. Только 4 % образцов с фак-
тически непроницаемой эндодермой. Диаграм-
ма распределения представлена на рисунке 3г. 
Ткань эндодермы редко бывает с функциональ-
ными единицами (мессенджерами). Если они 
визуализируются, то это либо пелотоны в про-
пускных клетках, либо везикулы на крайней сте-
пени суберинизации ее однорядных клеток.

Диаграммы рассеивания с интервальной 
группировкой данных по показателю «степень 
суберинизации» тканей первичной коры мико-
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ризных корневых окончаний ели европейской 
не показывают достоверной сильной корреля-
ционной связи между показателями: мантия – 
экзодерма (R2 = 0,45); эндодерма – экзодерма 
(R2 = 0,25); экзодерма – мезодерма (R2 = 0,25); 
эндодерма – мезодерма (R2 = 0,36). Корреляция 
значима на уровне 0,01 (Р < 0,01). Доля дис-
персии показателей довольно велика во всех 
описанных случаях. Диаграммы рассеивания 
представлены на рисунке 4.

Наиболее сильная зависимость просма-
тривается между процессами суберинизации 
экзодермы и размерами мантии грибного 
компонента. Но сам множественный коэффи-
циент корреляции Пирсона (R), в отличие от 
коэффициента детерминации (R2) в данном 

случае принимает отрицательное значение – 
0,67 (коэффициент Пирсона по модулю пре-
вышает коэффициент детерминации пример-
но на 70 %), что указывает на отрицательную 
корреляцию сравниваемых параметров. При 
увеличении степени суберинизации экзодер-
мы растительного компонента уменьшаются 
видимые размеры мантии грибного.

Характеристика мицелия мантии (чехла) 
грибного компонента определяет «трофиче-
скую специализацию» – exploration type. 
Считается, что «трофическая специализа-
ция» зависит от видовой принадлежности 
грибного компонента и подразумевает под 
собой стратегию получения и доставки пита-
тельных веществ [17; 24]. 

а б в г
Рисунок 3 – Различия по показателю «степень суберинизации» тканей первичной коры  

совокупности выборки микоризных корневых окончаний P. abies 

Рисунок 4 – Диаграммы рассеивания с интервальной группировкой по показателю  
«степень суберинизации» тканей первичной коры микоризных корневых окончаний P. abies 
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Из вышесказанного можно сделать вывод 
о том, что в модели зависимости «мантия –  
экзодерма» существуют некоторые согласо-
ванные химические процессы синтеза и рас-
пада веществ, а также регуляция концентра-
ции ионов и воды. В пользу этого утверждения 
говорят анатомические наблюдения согласо-
ванной суберинизации самой экзодермы 
и элементов гифальных структур на хорошо 
развитой мантии. Данные процессы можно 
наблюдать на рисунке 5.

Модель зависимости «эндодерма – экзо-
дерма» имеет самый низкий показатель ко-
эффициента детерминации (R2 = 0,25). Фак-
тически процессы суберинизации и лигнифи-
кации двух тканей растительного компонента 
с барьерными и защитными функциями соот-

ветственно идут независимо друг от друга и, 
скорее всего, контролируются различными 
генами. Процесс несогласованной суберини-
зации представлен на рисунке 6.

Несколько слоев экзодермы содержат 
функциональные единицы и гифы грибного 
компонента в межклеточных пространствах. 
В свою очередь эндодерма зачастую без функ-
циональных единиц, кроме пропускных клеток. 
Скорее всего, суберинизация эндодермы боль-
ше контролируется растительным компонен-
том, а экзодерма грибным. 

Фактически можно сделать вывод, что 
между процессами лигнификации и субери-
низации тканей первичной коры тонких корней 
ели европейской нет сильной функциональной 
зависимости.

а б
Рисунок 5 – Синхронная суберинизация экзодермы и гифальных элементов мантии грибного компо-

нента у образцов № 140-29-03-2019/13.05.2025 (а), №140-29-03-2019/17.12.2024 (б)
Примечание – белой и черной стрелкой соответственно показаны элементы синхронной субериниза-

ции экзодермы и элементов мантии (грибного чехла) грибного компонента

а б
Рисунок 6 – Асинхронная суберинизация экзодермы и эндодермы у образцов № 140-29-03-

2019/27.03.2025 (а), №140-29-03-2019/12.03.2025 (б)
Примечание – белой и черной стрелкой соответственно показаны элементы асинхронной суберини-

зации экзодермы и эндодермы
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Авторами работы об особенностях мико-
трофности в кедровниках Томской области был 
выполнен статистический анализ параметри-
ческих данных (ширина мезодермы, радиус 
центрального проводящего цилиндра, ширина 
грибной мантии) образцов тонких корней воз-
растных деревьев Pinus sibirica, который по-
казал аналогичный результат: отсутствие вза-
имосвязи по изучаемым показателям [17]. 

Заключение. При изучении анатомическо-
го строения микоризных корневых окончаний 
ели европейской, отобранных в условиях, 
неблагоприятных для роста и развития рас-
тительного компонента, были выявлены сле-
дующие закономерности.

1. Большинство изученных образцов име-
ют сильно суберинизированную экзодерму 
при неблагоприятных почвенных условиях Ad 
горизонта. Это говорит о том, что ткань вы-
полняет защитную функцию и физиологически 
тесно связана с мантией грибного компонен-
та. Данная взаимосвязь является обратно 
пропорциональной: чем больше субериниза-
ция экзодермы – тем меньше по объему ман-
тия. Суберинизация мозаичная, неравномер-
ная с переплетением гиф грибного компонен-
та по межклетникам слоев.

2. Треть исследованных образцов с не-
большой суберинизацией эндодермы, что де-
лает ткань проницаемой для различных видов 
радиального транспорта. Усиленная субери-
низация наблюдается у образцов с везикуляр-
ными гифальными элементами.

3. Не существует корреляционной взаи-
мосвязи в процессах суберинизации эндо-

дермы и экзодермы, что обусловлено раз-
личными выполняемыми функциями изучае-
мых тканей.

4. Суберинизация мезодермы взаимосвяза-
на с количеством функциональных единиц  
(мессенджеров) в паренхимных клетках. За-
пасающая функция ткани важна в обмене ионов 
металлов между внешней почвенной средой 
и тонкими корнями ели европейской [20].

Асинхронность процессов суберинизации 
и лигнификации тканей с барьерными, за-
щитными и запасающими функциями позво-
ляет тонко регулировать определенным на-
бором специфических генов различные виды 
радиального транспорта в зависимости от 
изменяющихся условий окружающей среды. 
Данное утверждение подкреплено непосто-
янным сложным составом суберина как функ-
ционально важного вещества и различными 
механизмами его обмена в микоризных кор-
невых окончаниях хвойных [25]. Это может 
быть тем самым «синхронизирующим факто-
ром» в формировании современного ареала 
распространения ели европейской на терри-
тории Беларуси.

Динамичность анатомического строения 
защитных, запасающих и барьерных тканей 
микоризных корневых окончаний позволяет 
понять особенности формирования, измене-
ния с течением времени и под воздействием 
внешних условий гомеостаза веществ в кор-
невой системе ели европейской. Это свойство 
может быть использовано в создании более 
продуктивных еловых насаждений на терри-
тории Беларуси.
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