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Складки часто присутствуют на поверхности клеток устьичных комплексов. Это позволяет предпо-
ложить, что они влияют на устьичные движения. Чтобы оценить справедливость этого предположе-
ния, изучены устьичные комплексы с разным рельефом поверхности их клеток, а именно, комплек-
сы с латеральными складками, краевыми устьичными кольцами, кольцами выступов, перистомати-
ческими кольцами, а также складками, расположенными на побочных и основных клетках
эпидермы без видимого порядка у Acokanthera oblongifolia, A. oppositifolia, Prunus laurocerasus, Populus
tremula, Osmanthus yunnanensis, Raphiolepis ×delacourii, Ternstroemia gymnanthera. У всех изученных ви-
дов обнаружена деформация устьиц, обусловленная наличием складок микрорельефа. Поскольку
процессы деформации лежат в основе устьичных движений, можно заключить, что складки поверх-
ности клеток устьичных комплексов принадлежат к числу структурных особенностей этих клеток,
которые способны влиять на механику устьичных движений.
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Устьица относятся к числу наиболее активно
изучаемых структурных элементов растений. За
более чем столетнюю историю их изучения на-
коплен огромный массив данных и сложились
устойчивые представления о механике устьичных
движений. Не вызывает сомнений, что в основе
активных устьичных движений лежит деформа-
ция замыкающих клеток, которая зависит от тур-
горного давления в этих клетках и строения их
стенок. Согласно наиболее распространенной
версии, в качестве осмотиков выступают ионы
калия и хлора, а также малат (Fischer, 1968;
Raschke, 1975; Outlaw, 1983). Что касается роли
клеточных стенок в устьичных движениях, то за-
частую исключительная роль отводится радиаль-
ной мицелляции, то есть наличию в стенках мик-
рофибрилл целлюлозы, которые опоясывают за-
мыкающие клетки (Aylor et al., 1973; Woolfenden
et al., 2017).

Эти взгляды пришли на смену представлени-
ям, полагавшим, что роль осмотиков играют са-
хара (Lloyd, 1908; цит. по Santelia, Lawson, 2016), а
направление деформации замыкающих клеток

определяется неравномерным утолщением их
стенок (Jost, 1907; Guttenberg, 1959). Несмотря на
наличие упомянутых выше устойчивых представ-
лений, есть и другие взгляды на устьичные движе-
ния. Так, ряд исследователей убежден в том, что
важная роль в качестве осмотика, обеспечиваю-
щего поддержание устьичной апертуры в откры-
том состоянии, а также в достижении компро-
мисса между ассимиляцией углерода и потерей
воды через устьица, то есть состоянием устьич-
ной щели, может принадлежать сахарозе (Sante-
lia, Lawson, 2016).

Не все однозначно и с исключительной ролью
радиальной мицелляции. Прежде всего, стоит от-
метить, что ее роль рассматривается на примере
устьиц, чьи замыкающие клетки имеют почко-
видную форму, лежат на одном уровне с побоч-
ными клетками и при увеличении тургорного
давления совершают латеральные движения,
вдавливаясь при этом в побочные клетки (Aylor et
al., 1973; Franks, Farquhar, 2007). Однако, замыка-
ющие клетки далеко не всех видов растений зани-
мают такое положение в эпидерме и (или) совер-
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шают такие же движения при изменении в них
тургорного давления. Показательно сопоставле-
ние устьичных движений Tradescantia virginiana,
Huperzia prolifera, Nephrolepis exaltata, имеющих
разные утолщения стенок замыкающих клеток
(Franks, Farquhar, 2007). Были изучены попереч-
ные срезы устьичных комплексов, то есть замы-
кающих и побочных клеток, у быстро заморожен-
ных листьев. Оказалось, что устьичные движения
коррелируют с характером утолщения стенок за-
мыкающих клеток. При этом замыкающие клет-
ки H. prolifera и N. exaltata не совершали, в отли-
чие от T. virginiana, латеральных движений. При
набухании замыкающих клеток H. prolifera их
внутренние тангентальные стенки смещались в
подустьичную полость. В свою очередь, у N. exal-
tata изгибались как внутренние, так и наружные
тангентальные стенки замыкающих клеток.

При обсуждении роли структурных особенно-
стей стенок клеток, входящих в состав устьичных
комплексов, нельзя не отметить частое наличие
на их поверхности складок. Они могут представ-
лять собой как складки кутикулы, субкутикуляр-
ное пространство которых заполнено пектиновы-
ми веществами, так и покрытые кутикулой греб-
невидные выросты целлюлозных стенок (Koch et
al., 2009; Pautov et al., 2022). Эти складки могут
по-разному располагаться на клетках устьичных
комплексов.

Перечислим основные типы расположения
складок, между которыми могут быть переходные
варианты, на клетках устьичных комплексов.
1. Расходящиеся складки, или расходящиеся бо-
роздки (Stace, 1965) – cкладки более или менее
равномерно расходятся во все стороны от устьи-
ца. В отличие от них, латеральные складки отхо-
дят в стороны от дорсальных стенок замыкающих
клеток. При этом складки отсутствуют на полю-
сах устьиц. 2. Перистоматические кольца (Wilkin-
son, 1979) – окружающие устьице кольцеобраз-
ные складки или складка, которые располагаются
на околоустьичных клетках (соседних или побоч-
ных клетках, а в некоторых типах устьичных ком-
плексов и на основных клетках эпидермы, лежа-
щих на полюсах устьица). В отличие от перисто-
матических колец, продольные складки лежат
вдоль дорсальных стенок замыкающих клеток, не
смыкаясь на полюсах устьица в замкнутые кольца
(кольцо). 3. Складки микрорельефа могут распо-
лагаться на околоустьичных клетках без видимо-
го порядка. 4. Устьичные кольца (Pautov et al.,
2019) – опоясывающие устьица кольцеобразные
складки, расположенные на замыкающих клет-
ках. Они могут находиться как непосредственно
на стенках замыкающих клеток (краевые устьич-
ные кольца), так и на наружных устьичных высту-
пах (кольца выступов).

Приуроченность складок к клеткам устьичных
комплексов дала повод для предположения, что
от них может зависеть деформация этих клеток
при изменении в них тургорного давления. Ком-
пьютерное моделирование, проведенное с ис-
пользованием метода конечных элементов
(FEM), свидетельствует о том, что как устьичные
выступы, так и складки микрорельефа действи-
тельно способны влиять на устьичные движения
(Pautov et al., 2017; 2019). Однако результаты моде-
лирования не могут считаться безупречным дока-
зательством такого влияния по крайней мере по
двум причинам. Во-первых, довольно сложно
воспроизвести в деталях моделируемый объект.
Именно по этой причине некоторые модели, в
которых отрицается роль в устьичных движениях
геометрии клеточных стенок, не кажутся убеди-
тельными (см, например, Woolfenden et al., 2017).
Во-вторых, возникают значительные сложности
с тем, какие механические характеристики следу-
ет задать стенкам клеток модельного устьица. Об
этих сложностях свидетельствует, например, раз-
брос значений модуля Юнга первичных клеточ-
ных стенок – от менее 10 МПа до более 2 ГПа (Ra-
dotić et al., 2012; Forouzech et al., 2013; Digiuni et al.,
2015).

В данной работе предпринята попытка оценки
того, могут ли складки поверхности обладать
жесткостью, достаточной для того, чтобы вызы-
вать деформацию стенок клеток устьичных ком-
плексов, прежде всего – стенок замыкающих кле-
ток. С целью выявления таких деформаций с по-
мощью сканирующей (СЭМ) и трансмиссионной
электронной микроскопии (ТЭМ) изучены
устьичные комплексы, имеющие разную органи-
зацию складчатого рельефа поверхности их кле-
ток, а именно, комплексы с латеральными склад-
ками, перистоматическими и устьичными коль-
цами, со складками, расположенными без
видимого порядка.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Материал собран в ботанических садах им.

Петра Великого БИН РАН и Санкт-Петербург-
ского государственного университета, в парке
Сергиевка – памятнике природы регионального
значения (Петродворцовый район Санкт-Петер-
бурга), а также в субтропическом ботаническом
саду Кубани “Белые ночи” (Лазаревский район
Сочи).

Изучена поверхность клеток устьичных ком-
плексов Acokanthera oblongifolia (Hochst.) Codd
(Apocynaceae), A. oppositifolia (Lam.) Codd
(Apocynaceae), Osmanthus yunnanensis (Franch.)
P.S. Green (Oleaceae), Populus tremula L. (Salicaceae),
Prunus laurocerasus L. (Rosaceae), Raphiolepis ×dela-
courii André (Rosaceae), Ternstroemia gymnanthera
(Wight et Arn.) Bedd. (Pentaphylacaceae). Названия
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видов приведены в соответствии с International
Plant Names Index (IPNI) (https://www.ipni.org.
Дата обращения 10.06.2022).

Три завершивших рост листа были взяты с трех
растений перечисленных выше видов. Изучены
фрагменты листовой пластинки, взятые из ее
средней части между главной жилкой и краем ли-
ста. Материал для электронной микроскопии
фиксировали в 3%-м растворе глутарового альде-
гида на 0.1 М фосфатном буфере (рН 7.4) с пост-
фиксацией в 2%-м растворе OsO4 на 0.1 М фос-
фатном буфере (рН 8.0). После обезвоживания в
серии спиртов и ацетонов возрастающих концен-
траций материал заключали в смесь эпона и
аралдита. Полутонкие срезы клеток эпидермы

толщиной 2 мкм и ультратонкие срезы толщи-
ной 60 нм были изготовлены на ультратоме
Ultracut E (Reichert-Yung, Vienna, Austria). Их
контрастировали раствором цитрата свинца, при-
готовленного по методике E.S. Reynolds (Reyn-
olds, 1963). Срезы были изучены на трансмисси-
онном электронном микроскопе Zeiss Libra 120
(Oberkochen, Germany).

Для сканирующей электронной микроскопии
объекты исследования обезвоживали в серии
спиртов, проводили через смесь изоамилацетата
со спиртом и чистый изоамилацетат. Затем образ-
цы высушивали при критической точке жидкой
углекислоты. Сухие объекты наклеивали на сто-
лики, напыляли золотом и изучали в микроскопе
JSM-6390LA (Akishima, Japan).

Рис. 1. Устьичные комплексы с латеральными складками у Populus tremula. а, с – первичный (a) и вторичный (с)
устьичные комплексы по данным СЭМ, b – фрагмент поперечного среза вторичного устьичного комплекса по дан-
ным ТЭМ. gc – замыкающая клетка, sc – побочная клетка, la – апертура наружных устьичных выступов, mf – краевая
складка побочной клетки, lf – латеральные складки,  fl – продольные складки, sf – складки поверхности основных
клеток эпидермы. Масштабные линейки: a, с – 10 мкм; b – 2 мкм.
Fig. 1. Stomatal complexes with lateral folds in Populus tremula. a, c – primary (a) and secondary (с) stomatal complexes under
SEM, b – fragment of cross section of a stomatal complex under TEM. gc – guard cell, sc – subsidiary cell, la – outer stomatal
ledge aperture, mf – marginal fold of subsidiary cell, lf – lateral folds,  fl – longitudinal folds, sf – folds of the surfaces of ordinary
epidermal cells. Scale bars: a, c – 10 μm; b – 2 μm.
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РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Из числа изученных в этой работе видов расте-
ний латеральные складки свойственны Populus
tremula. Первичные устьица P. tremula, т.е. устьица
первыми закладывающиеся в ходе гистогенеза
эпидермы, в той или иной степени приподняты
над поверхностью эпидермы. Происходит это в
результате того, что сопровождающие их побоч-
ные клетки частично погружены под замыкаю-
щие клетки. Первичные устьичные комплексы
относятся к латероцитному типу. Поверхность
клеток, расположенных справа и слева от первич-
ного устьица, представленного на рис. 1a несет
по-разному расположенные складки: с одной
стороны лежат отходящие от устьица латераль-
ные складки, с другой – продольные складки. Все
они представляют собой складки кутикулы с вы-
раженным субкутикулярным пространством, за-
полненным пектиновыми веществами. Замыка-
ющая клетка, в которую упираются отходящие от

устьица складки, сжата. Апертура наружных
устьичных выступов закрыта и сильно изогнута
(рис. 1a).

Вторичные устьичные комплексы P. tremula
относятся к парацитному и латероцитному ти-
пам. Замыкающие и побочные клетки этих ком-
плексов лежат на одном уровне друг с другом
(рис. 1b). Края наружных тангентальных стенок
побочных клеток частично перекрываются с за-
мыкающими клетками, нависая над ними. Нави-
сающие края несут складки (краевые складки по-
бочных клеток), от которых отходят латеральные
складки (рис. 1b, c). Как и в предыдущем случае,
складки образованы кутикулой. Их субкутику-
лярное пространство также заполнено пектино-
выми веществами. Степень перекрывания побоч-
ными клетками замыкающих клеток зависит от
мощности латеральных складок (рис. 1c).

Краевые устьичные кольца наблюдаются у
Acokanthera oblongifolia, Osmanthus yunnanensis,

Рис. 2. Деформация стенок замыкающих клеток, лежащих под краевыми устьичными кольцами у Acokanthera oblongi-
folia (a), Osmanthus yunnanensis (b) и Prunus laurocerasus (c). a – фрагмент поперечного среза устьичного комплекса по
данным СЭМ, b, c – поперечные срезы дорсальных стенок замыкающих клеток по данным ТЭМ. gc – замыкающая
клетка, sc – побочная клетка, mc – клетка мезофилла, ol – наружный устьичный выступ, mr – краевое устьичное коль-
цо, pv – пектиновая прожилка, dw – дорсальная стенка замыкающей клетки, iw – внутренняя тангентальная стенка
замыкающей клетки. Деформация стенок замыкающих клеток отмечена стрелками. Масштабные линейки: a –
10 мкм, b, c – 1 мкм.
Fig. 2. Deformation of the walls of the guard cells lying under marginal stomatal rings in Acokanthera oblongifolia (a), Osmanthus
yunnanensis (b), and Prunus laurocerasus (c). a – fragment of cross section of a stomatal complex under SEM, b, c – cross sections
of dorsal walls of guard cells under TEM. gc – guard cell, sc – subsidiary cell, mc – mesophyll cell, ol – outer stomatal ledge,
mr – marginal stomatal ring, pv – pectin vein, dw – dorsal wall of the guard cell, iw – inner tangential wall of the guard cell. De-
formation of the guard cell walls is marked with arrows. Scale bars: a – 10 μm; b, c – 1 μm.
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Prunus laurocerasus (рис. 2а), имеющих, соответ-
ственно, энциклоцитные, латероцитные и ано-
моцитные устьичные комплексы. Кольца образо-
ваны кутикулой. Субкутикулярное пространство
редуцировано до узких пектиновых прожилок
(рис. 2b, c). Располагаясь на побочных клетках,
устьица занимают поверхностное положение в
эпидерме (рис. 2а). Согласно результатам моде-
лирования, совместное присутствие на устьицах
краевых устьичных колец и крупных наружных
выступов ограничивает движение дорсальных и
наружных тангентальных стенок замыкающих
клеток. Слабая подвижность этих стенок компен-
сируется (при увеличении тургорного давления в
замыкающих клетках) сильными движениями
внутренних тангентальных стенок, приводящими

к погружению открывающейся устьичной щели
поверхностно расположенных устьиц в эпидерму
(Pautov et al., 2019). На приведенных микрофото-
графиях видна деформация дорсальных стенок
под краевыми кольцами (рис. 2а–2c). Иными
словами, краевые устьичные кольца способны
оказывать механическое давление на дорсальные
стенки набухающих замыкающих клеток и огра-
ничивать их движения, что свидетельствует в
пользу результатов моделирования.

Устьица Acokanthera oppositifolia имеют кольца
выступов. Они входят в состав устьичных ком-
плексов энциклоцитного типа. Как и в предыду-
щем случае устьица лежат на побочных клетках.
Характерная черта каждого такого устьица – на-
личие гипертрофированно развитых наружных

Рис. 3. Устьичные комплексы с кольцами выступов у Acokanthera oppositifolia (a–c) и Ternstroemia gymnanthera (d)
(СЭМ). la – апертура наружных устьичных выступов, rl – кольцо выступов, srl – дополнительное кольцо высту-
пов, a – свод устьичной камеры, образованный наружными выступами. Устьица лежат в неглубоких ямках. Кольца
выступов A. oppositifolia упираются в стенки ямок. Своды устьичных камер деформированы. Масштабные линейки: a–
d – 10 мкм.
Fig. 3. Stomatal complexes with rings of ledges in Acokanthera oppositifolia (a–c) and Ternstroemia gymnanthera (d) (SEM). la –
outer stomatal ledge aperture, rl – ring of ledges, srl – supplementary ring of ledges, a – arch of stomatal cavity formed with outer
ledges. The stomata lie in shallow pits. Rings of ledges in A. oppositifolia push against the walls of the pits. Arches of stomatal cav-
ities are deformed. Scale bars: a–d – 10 μm.
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устьичных выступов, образующих стенки и свод
устьичной камеры, на дне которой располагается
устьичная щель. Апертура наружных устьичных
выступов узкая (4.9 ± 0.3 мкм, n = 18) (рис. 3а–3c).
Свод устьичной камеры окаймлен образованным
кутикулой кольцом выступов. Устьица слегка по-
гружены в эпидерму. Каждое из них располагает-
ся в неглубокой ямке.

Функциональное значение притопленности
устьиц носит дискуссионный характер. Напом-
ним, что устьица A. oppositifolia лежат на побочных
клетках. Таким образом, если бы не было ямок, то
устьица бы открыто лежали на поверхности ли-
ста. Согласно традиционной точке зрения погру-
женность устьиц снижает подвижность воздуха
над ними и, как следствие, уменьшает потери во-

ды. Такое представление оспаривается. Так, по
мнению A. Roth-Nebelsick с соавторами (2009),
основанному на результатах моделирования про-
цессов транспирации, при разном расположении
устьиц, само по себе погружение устьиц в ткани
листа мало влияет на потери воды. К аналогично-
му выводу пришел G.J. Jordan с коллегами (2008).
Проведенное ими изучение эпидермы представи-
телей Proteaceae, включавшее палеоботанические
материалы, показало, что появление целого ряда
так называемых ксероморфных признаков, в том
числе неглубокой погруженности устьиц, не было
связано с аридизацией климата.

На представленных микрофотографиях по-
верхности листьев A. oppositifolia видно, что коль-
ца выступов часто упираются в стенки углубле-

Рис. 4. Устьичные комплексы Raphiolepis ×delacourii (a, b) и Prunus laurocerasus (c, d) со складками на побочных и со-
седних клетках (СЭМ). a–c – фрагменты поверхности листовой пластинки, d – фрагмент поперечного среза устьич-
ного комплекса. rl – кольцо выступов, mr – краевое устьичное кольцо, pr – перистоматическое кольцо, sf – складки
поверхности побочных клеток и основных клеток эпидермы, ol – наружный устьичный выступ, la – апертура наруж-
ных устьичных выступов, sp – устьичная щель. Масштабные линейки: a–d – 10 мкм.
Fig. 4. Stomatal complexes of Raphiolepis ×delacourii (a, b) and Prunus laurocerasus (c, d) with folds on subsidiary and neigh-
bouring cells (SEM). a–c – fragments of leaf blade surface, d – fragment of a stomatal complex cross section. rl – ring of ledges,
mr – marginal stomatal ring, pr – peristomatal rim, sf – folds of the surfaces of subsidiary and ordinary epidermal cells, ol – outer
stomatal ledge, la – outer stomatal ledge aperture, sp – stomatal pore. Scale bars: a–d – 10 μm.
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ний. При этом окаймленные кольцами своды
устьичных камер в той или иной степени дефор-
мированы (рис. 3а–3c). Такая ситуация может
иметь существенные последствия. Во-первых,
ограничение стенками углублений движений на-
ружных выступов, а с ними и движений наруж-
ных тангентальных стенок замыкающих клеток,
неизбежно будет компенсировано движениями
внутренних тангентальных стенок, от которых за-
висит состояние и положение устьичной щели.
Во-вторых, неподвижность сводов наружных
устьичных камер способствует сохранению не-
большого диаметра апертуры наружных высту-
пов. Это крайне значимый признак. Изучение
устьичной проводимости Quercus coсcifera показа-
ло, что она сильно зависит от величины апертуры
наружных выступов: чем ỳже апертура, тем ниже
устьичная проводимость. Такая оценка очень хо-
рошо согласуется с наблюдениями в природе.
Растения Q. coсcifera, произрастающие в более
аридных условиях, имеют более узкие апертуры
наружных выступов (A. Roth-Nebelsick et al.,
2013).

Определенное сходство в организации релье-
фа поверхности листа с только что рассмотрен-
ным у A. oppositifolia демонстрирует Ternstroemia
gymnanthera. Устьичные комплексы этого вида
относятся к аномоцитному типу. Сами устьица
слегка погружены в эпидерму. Их наружные вы-
ступы несут кольца, но последние обычно не ка-
саются стенок углублений. У таких устьиц отме-
чены случаи образования дополнительных колец
выступов, лежащих вблизи стенок углублений
(рис. 3d). Их наличие, вероятно, позволяет по-
добно кольцам выступов Acokanthera oppositifolia
ограничивать движения наружных тангенталь-
ных стенок, что может способствовать движени-
ям других стенок замыкающих клеток.

Устьичные комплексы Raphiolepis ×delacourii
относятся к стефаноцитному типу. Их устьица
имеют гипертрофированно развитые наружные
выступы, образующие стенки и своды устьичных
камер. Свод каждой такой камеры окаймлен
кольцом выступов (рис. 4a, b). В отличии от A. op-
positifolia и T. gymnanthera, устьица R. ×delacourii
не погружены в эпидерму. Они, однако, окруже-
ны плотно расположенными складками, лежа-
щими без видимого порядка. Судя по форме сво-
дов устьичных камер, эти складки, как и стенки
углублений, оказывают деформирующее влияние
на устьица. Сходный эффект может возникать
также под влиянием перистоматических колец.
Деформация устьиц, обусловленная мощными
перистоматическими кольцами, обнаружена у
Prunus laurocerasus (рис. 4с). Выше была отмечена
возможность деформации у этого вида дорсаль-
ных стенок замыкающих клеток, расположенных
под краевыми устьичными кольцами (рис. 2с).
Она, вероятно, может быть усилена при контакте

краевых устьичных и перистоматических колец
(рис. 4d).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Приведенные примеры наглядно свидетель-

ствуют в пользу того, что рельеф поверхности ли-
стьев цветковых растений способен влиять на де-
формацию замыкающих клеток. Поскольку де-
формация этих клеток лежит в основе устьичных
движений, с определенной долей уверенности
можно заключить, что по крайней мере некото-
рые варианты микрорельефа поверхности
устьичных комплексов могут быть причислены к
числу структурных особенностей этих клеток, ко-
торые непосредственно влияют на механику
устьичных движений.
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ON THE POSSIBILITY OF INFLUENCE OF CELL SURFACE RELIEF
ON STOMATAL MOVEMENTS

A. A. Pautova,#, E. G. Krylovaa, Yu. O. Sapacha, O. V. Yakovlevab,
K. A. Akhmetgaleevaa, and I. A. Pautovab
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Folds are often present on the surface of stomatal complex cells. This allows us to assume that the folds influ-
ence stomatal movements. To evaluate the validity of this assumption, the stomatal complexes with various
surface reliefs of their cells were studied, namely the complexes with lateral folds, with marginal stomatal
rings, with rings of ledges, with peristomatal rims, as well as those with folds located on subsidiary and ordi-
nary epidermal cells without any obvious order, in Acokanthera oblongifolia, Acokanthera oppositifolia, Prunus
laurocerasus, Populus tremula, Osmanthus yunnanensis, Raphiolepis ×delacourii, and Ternstroemia gymnan-
thera. In all the studied species, stomatal deformations depending on the presence of microrelief folds were
observed. Since deformation processes are the basis of stomatal movements, it is possible to conclude that
surface folds of stomatal complex cells are structural features of these cells capable of influencing the me-
chanics of stomatal movements.

Keywords: stomatal complex, guard cell, subsidiary cell, folds of surface, stomatal movements
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