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ЭЛЕКТРОННАЯ :МИКРОСКОПИЯ ЗАМЫКАЮЩИХ КЛЕТОК УСТЬИЦ 

Примспешrе с1шнирующего элентронного мю1рос1юпа в палеоботани­
I<С отнрывает возможность более детального изучения замынающих 1ше­
ток Описаны различные варианты расположения устьиц в устьичных 
я~шах и утолщения полюсов замьшающих 1шеток. "У голосеменных чаще 
nсего развиты эластичные нутиповые пластишш или жест1ше башш 
(Т-образпые 01юпчапия). Они обеспечивают два типа сочлепения за111ы-
1;а~ощих 1шето11 с 01юлоустьичны111и - гиб1;ое, допуснающее вертюшль­
пые движения, п жест1юе, фи11сирующее апертуру на определенпом 
расстоянии от поперхпости. 

Ilзучешш устыrчпых аппаратов - стоматографил находит применение 
в снстематю>е, филогенетю\е, исследованпи проблем морфогенеза. В палео­
ботаниr\е лпстья неr\оторых порядrюв растений (например, беннеттитовых 
н саговшшовых) разлнчают в первую очередь по стоматографическим 
прпзпа~\а:t\I. ~~а последние годы разработаны обстоятельные нлассификации 
устьиц отдельных групп растений (StebЬins and Khush, 1961; Dunn et al., 
1965; Stace, 1965; Van Cotthem, 1971; Голышева, 1974). Осповное значе­
ппе в зтпх 1шассификациях имеет органпзация околоустьичных клеток. 
Горпздо меньше вппманпя уделено собственно устьицу, т. е. замыкающим 
К'1стю1м с апертурой между ними. Применение электронной м1шроснопии 
заметно расширило возможности стоматографии. Сканирующий эле1\трон­
пыii :шшросrюп в от.тшчпе от светового позволяет детально исследовать ха­
ра~>тер кутиmrзации и рельеф ка~\ наружной, так и внутренней поверхно­
стн I\упшулы. Если при описании кутикулы с помощью светового микро­
сr\опа приходится ограничиться утверждением, что побочные клетки утол­
щены, шш пытаться реконструировать объемную струн:туру по срезам, то 
злеr\троппая микрос1\опия непосредственно показывает, I\аiюва природа 

уто:тщешrii:. 

ОrиJiоустьичные утолщения в ряде случаев видоспецифичны. Показано 
таr\;1\е, что микрорельеф кутикулы имеет определенное экологическое и 
та~-;соно:-.шческое значение (Lange, 1969; Barker, 1970; Alvin and Boulter, 
1974). Однако еще более перспективно, на мой взгляд, широrше примене­
ппе э:rе~\тронной микросн:опии в сравнительной морфологии замыкающих 
юrcTOI\. Среди 1шет01> высших растений замьшающие нлетки занимают уни-
1;:а:rыюе положение: они совершают определенные двпжешш, в связи с чем 

у 1шх развплась система утолщений 1;:леточной оболоч1ш - некое подобие 
опорного с1>елета подвижных животных. I3 этом плане замьшающие нлетки 
еще недостаточно изучены. 

I3 xo;:i;e палеофлористичесних псследований я получил электронные мик­
рографтш устьиц саговника, нилссонии, беннеттптовых Nilssoniopteris и 
Pteгophyllum, кейтопиеных Sagenopteгis, гинкговых, хвойных Podozamites, 
A1·aucnria (три вида), Elatides, Sequoia, Cпpressinocladus, Protophyllocla­
dlls п по1>рытосеменных Laurophyllum, Araliaephyllum, Debeya (два вида) и 
C1·ed11e1·ia пз юры и нижнего мела Буреипсrюго бассейна, юры Мали, ниж­
него ме::rа l\[опголии, верхнего мела Сахалина и палеогена Приморья. Под­
готош;п препаратов к элеr>тронной 11пшроскопии заюпочалась в следующем: 

11нщср11ровюшые 1,утинулы помещали в I\аплю дистиллированной поды на 

но1н'рхностп не вполне затвердевшей лаковой пленют, ориентировали на­
ру;ююii 11.1п внутреннеii стороной ~;верху (в зависимостп от поставленной 
задачп), приюrеивали I\ шrенке, удалялп воду и опьшялп золотом по обще­
нршrлтоii метод1ше. Неrюторые результаты этих работ r>ратrю суммирова­
ны в настоящеii статье. 

~r нстюнасмых растений доступны пабшодепию г.1авпы!ll образом 1;:ути­
ппзпроnаппые частп замьшающпх юrетоr' -- ОI>о.1оа11сртурпые 11 полярные 

уто:1щетшл (есшr та1;овые имеются), одна1..:о в ряде случаев сnхраппf'тся 
ю1.рiinнr•з11рог:.1ттент 1;-:р·;·1;а, в т;отороii рсt<JJ1ичп~rы х:1ого1иасты (таГJ.;r. XII, 



фиг. 6). У голосеменных диагностическое значение, по 1,райпей мере ю:1. 
родовом уровне, имеет положение погруженных замыкающих 1шеток в 

устьичной ю1ше. Различимы следующпе варианты: 

1) замьп.;ающие 1шетки находятся на дне устьичной ямки и частично 
пере1,рыты наружными 1\утинизированнымн выступами побочных 1шето1\ 
(у нилссониевых, беннеттптовых, ппшговых, не1юторых таксодиевых и ки­
парисовых); 

2) внутренние 1\утинизпрованпые выступы побочных 1шеток заходят 
в подустьичную полость под замьшающие юrетюr (у Sagenopteris); 

3) замьшающие ю1ет1ш занимают срединное положение и прикрыты 
1;ю; спаруаш, так и изнутри выступами побочных 1шеток (у Araucaria и 
пе1юторых других хвоiiных) ; 

4) более сложная структура, например у Cycas, где замыкающие 1шет-
1ш приподняты над пододвинутыми под них побочными и перекрыты сво­
дом, образованным вепечными ш1еп\амп. 

Стоит отметить, что эти признани в эвоJ1юционпом плане весьма кон­
сервативны, и чем еложнее органпзацпя устьичного аппарата, тем она ус­

тойчивее: устьица Cycas из сенона Сахалппа имеют таное же строение, IШR 
п у современной С. revoluta. 

Другая 1;атегорил прпзнанов связана с утолщением оболочюr замьшаю­
щих нлето~;, с пх кутпповым сн:елетом. Благодаря этим утолщениям, НЮ{ 
известно, за:мьшающие J\.'reтюr изгибаются при изменении тургора, раскры­
вал и зю.;рывал апертуру. Периншшальные стенни могут быть нутиппзи­
рованы вдош, всей длины, 1\Ю{ у Araнcaria из верхнего мела Сахалина. 
У этого хвойного замьшающие нлет1ш имеют веретеновидную форму и рав­
номерно 1;утинпзированы. Внутренние гребни возле апертуры едва намече­
ны (табл. XII, фиг. 5). Гораздо чаще замыкающие клетни имеют хорошо 
развитые 1.;утинизированные срединные утолщения округлой или эллипти­
чес1,ой формы. Срединные утолщения или дорсальные· пластины прю,тиче­
СI\И одинановы у растеюrй из различных нлассов и поряд1юв, изменяется 

Jшшь характер онолоапертурных гребней. Существует мнение, что в ходе 
эволюции от саговшшообразпых предков к примитивным п01;рытосеменным 
п затем 1.; более прогрессивным представителям этого класса происходила 
редукция дорсальных пластин (Баранова, 1969). Действительно, у всех 
псследоваппых в этом плапе ме.:товых цветковых замыкающие клетки име­

ют крупные дорсальные шrастппы. Внутренние околоапертурные гребни, 
отделяющие внутренюrй двор1ш устьица от подустьичной полости, как пра­
вило, хорошо развиты у беннеттптовых, ппшговых и цвепювых. Они гораз­
до слабее выражены у хвойных. 

Более изменчива нутннизация полярных окончаний. В нююторых груп­
пах цветl\овых оюr играют основную poJiь в функционировании устьица 
(см. Эсау, 1969). У голосеменных полярные оl\ончанил, по-видимому, кон­
тролируют по.ттошешrо апертуры отпостrте.ттыrо околоустьичных нлеток. Во 
всян:о:м случае, можно определенно говорить о 1юрреллцпи между харю,те­

ром пх уто.ilщенил и поречпсленпыми выше вариантами расположения за­

мьшающпх 1шетш> в устыrчпых я:м1шх. Устьица, не прикрытые снизу внут­
реппимп nыступамп побочных 1шето1;, обычно гпб1ю сочленены с ОI>оло­
устьпчпы:мн I{лет1;амп, J\aI\ Gы подвешены па эластпчных нутиновых стро­
.шr.тrах. Я наблюда.;r этот пш сочленения у пСiюторых хвойных (напрп:мор, 
у :мелового Protophyllocladпs), по особенно хорошо он выражен у бенпет­
тптовых (табл. XII, фиг. 3, 4). Здесь дно мезогепныо побочные 1шет1ш об­
разуют свод над замьшающ11J1ш 1шет1,:а:мп. Апертура ш;ай:млена тонкими 
греGнлмп. Срединные утолщешrл, в плане нрылоnидпые, в профиль имеют 
бобовидную форму п заппмают пеllшогпм более половпны д.ттипы замыкаю­
щей клетю1. Онп нодвешопы I\ I>рая:м свода с помощью тою\их нутиновых 
нластин, 1юторые в ряде случаев сп.'Iьно нрогпуты, тю,: что апертура опу­

щена в подустьюшую полость. Можно нредположить, что замыкающие 
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клетки нс толыю рас1>рывали апертуру, но и могли подниматься п опус­

каться под нуполом побочных 1шето1с 
Совершенно иной тип сочленения имеют некоторые замьшающис нлет­

I\И, занимающие ф1шсированное положение между паружнымп и внутрен­
ними выступами побочных нлетоr\. У нпх развиты тю\ называемые Т -образ­
ные полярные утолщения. Впрочем, Т-образными 01ш выглядят в свстово111 
м1шроскопе. На эле~пронных минрографиях видно (табл. XII, фиг. 1, 2), 
что на самом деле они имеют форму двутавровой башш, 1-;оторая одним нон· 
цом соедпнсна со срединным утолщением замьшающей 1шетюr, а другим -
с оI<олоустьичной клет1юй:. Эти «двутавровые балюr» обеспечивают жесткое 
сочленение устьица со стенкой: устьичной ямки и стабилпзируют апертуру 
на определенном расстоянии от поверхности. Верпшальпые движения 
устьица, очевидно, иснлючены. 

Пока трудно судить о таr-tсопомическом значенпп двух типов сочдене­
IIИЯ замьшающей нлетюr с тюлоустьичными -- жесп>ого и гибного. Не ясно 
танже, в накой стспспи опп rюнтролируются ::шологпчесr>ими фанторамп 
(и I\акими именно). В этой связи стоит отметить, что мезозойские арауна­
риевые и тансодиевые (Elatides), у rюторых наиболее ярrю выражен жсст­
I<ий «балочный» тип сочленения, были кодоминантами субтропичесю1х 
хвойных лесов, протянувшихся через всю Евразию приблизительно вдоль 
параллели 45° с.ш. В эволюциоююм плане эти стру1пуры интересны I\aI\ 

механические приспособления I\ определенным движениям. Неноторые 
эволюционисты утверждают, что форма органов животных определяется 
их движениями. Н растенпям этот принцип пе применим, но устьица, по­
видимо:му, составJIЯЮТ ИСl\ЛЮЧGНИС. 
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О б ъ н с п е н и е rt т а б л и ц е Х 1 I 

Фиг. 1. Ш:есткое приrtреплепис замынающих 1шето1с <<ДJJутавровые балюr» па по­
люсах замыкающих 1шето1; Araucaria из юры Мали (Х2000). 

Фиг. 2. Устьице того же растения, ви11 изнутри, видны «двутавровые балюп>, про­
тягипающиеся от дорсальных пластип замьшающих rшето!\ I\ нралм устьичной яшш 
(Х1800). 

Фиг. 3, 4. Гиб1;ое крепление замыкающих ~;леток беннеттита Nilssoniopteris из 
нижнего мела Буреипс1юго бассейна, с бону и снизу (Х 1400). 

Фиг. 5. Равномерно 1;утшшзированпые замьшающие 1шет1ш Araucaria из верх­
пего мела Сахалина (Х 1500). 

Фиг. 6. 1\арбопизированное устьице Laurophyllнm из палеогена Примор1,я 
(Х4500). 
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