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Изменения устьичного аппарата  
Sesuvium portulacastrum (Aizoaceae) 
в оранжерейных условиях

Проведено сравнение параметров устьиц Sesuvium portulacastrum  (L.) L. 
(Aizoaceae) между образцами, собранными в  натурализующейся попу-
ляции в  Египте, и  теми  же растениями после полугода их  культивирова-
ния в  оранжерее Главного ботанического сада им.  Н.В.  Цицина Россий-
ской академии наук. Устьичный аппарат изучен методом лаковых реплик 
по Полаччи и характеризовался по 21 количественному признаку. Листья 
S. portulacastrum амфистоматические, устьичный аппарат парацитного типа. 
Общая площадь транспирации за шесть месяцев культивирования образ-
цов достоверно не  изменилась, но  тенденция снижения площади усть-
иц имеет место. Отношение численности устьиц на  верхней, адаксиаль-
ной, стороне листа к общей численности устьиц вдвое снизилось в связи 
с  уменьшением солнечной радиации. Одновременно вдвое увеличилась 
численность устьиц на абаксиальной стороне листа. Таким образом, начало 
адаптации устьичного аппарата S. portulacastrum к условиям оранжерейной 
культуры проявляется в снижении числа устьиц на адаксиальной стороне 
листовой пластинки и в отчетливой тенденции снижения площади устьиц.
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Changes in the stomal apparatus  
of Sesuvium portulacastrum (Aizoaceae)  
under greenhouse conditions

A comparison of the stomatal parameters of Sesuvium portulacastrum (L.) L. 
(Aizoaceae) was carried out between samples collected from a  naturalizing 
population in  Egypt and the  same plants after six months of  cultivation 
in the greenhouse of the Tsitsin Main Botanical Garden of the Russian Academy 
of  Sciences. The  stomatal apparatus was studied using the  Polacci lacquer 
replica method and characterized by 21 quantitative traits. S. portulacastrum 
leaves are amphistomatic, with a paracytic stomata. The total transpiration area 
did not change significantly over six months of cultivation, but a downward 
trend in  stomatal area was observed. The  ratio of  stomata on  the  upper, 
adaxial side of  the  leaf to  the  total number of  stomata decreased by  half 
due to decreased solar radiation. At  the  same time, the number of  stomata 
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on  the  abaxial side of  the  leaf doubled. Thus, the  beginning of  adaptation 
of the stomatal apparatus of Sesuvium portulacastrum to greenhouse conditions 
is  manifested by  a  decrease in  the  number of  stomata on  the  adaxial side 
of the leaf blade and a distinct trend toward decreased stomatal area.
Key words: Sesuvium portulacastrum, stomata, Egypt, greenhouse, adaptation, 
naturalization
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Устьичный аппарат задействован в  газообмене растений, поэтому 
его микроморфологические и физиологические признаки адаптируются 
и к локальным, и к макроизменениям окружающей среды [Hetherington, 
Woodward, 2003]. Параметры и  распределение устьиц зависят также 
от внутриклеточных сигналов и могут варьировать как в пределах листа, 
так и в пределах отдельных особей одного вида [Al Afas et al., 2006]. 

У амфистоматических листьев численность устьиц обычно больше 
на нижней поверхности листа, чем на верхней, а отношение численно-
сти устьиц на верхней стороне листа к общей численности устьиц имеет 
тенденцию к  снижению с  уменьшением солнечной радиации [James, 
Bell, 2000]. Однако число и размеры устьиц могут изменяться также под 
влиянием ряда экологических факторов: света, влажности воздуха, вла-
гообеспеченности и концентрации CO2 в атмосфере [Woodward, Kelly, 
1995]. Растение должно поддерживать движение воды из почвы к листу, 
и  быстрая реакция устьиц на  изменение окружающей среды является 
одной из  основных характеристик этого поддержания [Hetherington, 
Woodward, 2003]. 

Рабочая гипотеза нашего исследования предполагает, что парамет-
ры устьичного аппарата меняются при преднамеренной интродукции 
растений в новые условия среды. Ранее мы протестировали эту гипотезу 
на примере Сarpobrotus edulis (L.) N.E. BR. [Озерова, Виноградова, 2025],  
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но сравнение проводили на особях различного географического проис-
хождения. Сравнение микроморфологических признаков устьиц одних 
и  тех  же экземпляров, произрастающих в  природе, а  впоследствии 
и в оранжерейной культуре, до сих пор не проводилось.
Sesuvium portulacastrum  (L.)  L.  – многолетнее стелющееся травяни-

стое растение семейства Aizoaceae. Этот вид является важным при-
брежным псаммофитным факультативным галофитом, обладающим 
выраженной физиологической и  молекулярной лабильностью, кото-
рая позволяет ему адаптироваться и  выживать в  различных стрессо-
вых условиях [Moseki, Buru, 2010; Rabhi et al., 2010; Zaier et al., 2010; 
Lokhande et al., 2011]. S. portulacastrum зарегистрирован по берегам суб-
тропических и тропических областей всех пяти континентов и обычно 
является пионером на прибрежных дюнах и побережьях. Растение рас-
тет на различных субстратах: известняк, кораллы, песчаный и галечный 
грунт, предпочитая влажные песчаные участки, включая пляжи, при-
брежные дюны, мангровые заросли, солончаки. Вид легко переносит 
засуху и  засоление [Taylor, 1992; Lonard, Judd, 1997]. Культивируется 
как почвопокровное декоративное растение, используется для фиторе-
культивации засоленных почв в засушливых и полузасушливых регио-
нах и как альтернативная овощная и кормовая культура для проблемных 
почв [Lokhande et al., 2009, 2013].
S. portulacastrum интродуцирован в  Египет из  Франции 10  лет 

назад в частный сад в качестве декоративного вида. Натурализующи-
еся популяции отмечены в настоящее время на засоленных песчаных 
почвах на берегах оросительного канала в окрестностях Александрии, 
а также в окрестностях курортов Хургада и Шарм-эль-Шейх [Heneidy 
et al., 2024].

Литература относительно микроморфологических признаков листь-
ев S. portulacastrum довольно отрывочна, большинство работ посвяще-
но способности растения накапливать высокие концентрации тяжелых 
металлов [Al-Asadi et al., 2022]. Имеются данные о влиянии на ультра- 
структуру клеток кадмиевого стресса, при котором деформируется 
и  истончается клеточная стенка, плазматические мембраны теряют 
форму и размер, а цитоплазма несколько фрагментируется [Uddin et al., 
2023], а также о влиянии избытка серебра и свинца, при котором умень-
шаются и деформируются клетки эпидермиса [Al-Asadi et al., 2022].

Цель данной работы  – сравнительная характеристика устьичного 
аппарата S. portulacastrum в  природе и  в  оранжерейных условиях для 
оценки лабильности этого признака при адаптации растений к  новым 
условиям среды. 
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Материалы и методы

В феврале 2025  г. в  натурализующейся популяции, занимающей 
открытую прибрежную полосу в  окрестностях г.  Сафага (Египет, 
N 26.842133; E 33.997041), отобрано 3 растения, с каждого из которых 
собрано по 2 листа из  средней части побега. Растения идентифициро-
ваны как Sesuvium portulacastrum subsp. portulacastrum. Данный так-
сон отличается от  близкого подвида S. portulacastrum subsp. persoonii 
Sukhor. сильным ветвлением и  слабомясистыми (толщиной 1,5–4  мм) 
продолговато-лопатчатыми или обратноланцетными листьями на корот-
ких (до 3 мм) черешках [Sukhorukov et al., 2018]. 

Для изучения особенностей устьичного аппарата использовался метод 
получения лаковых реплик со свежих листьев [Виноградова и др., 2020]. 
Анализировали следующие микроморфологические признаки: число 
замыкающих клеток устьиц, длина продольной оси устьица (L), длина 
экваториальной оси (D), форма устьиц (по соотношению L/D), площадь 
одного устьица (Sус), число устьиц на единицу площади, общая транспи-
рационная площадь (средняя площадь одного устьица, умноженная 
на  число устьиц в  поле зрения микроскопа, nS). Эти семь признаков 
изучены как для абаксиальной, так и для адаксиальной стороны листа, 
а затем определено их соотношение. Таким образом, устьичный аппарат 
обоих образцов характеризовался по 21 количественному признаку.

Фрагменты растений были высажены в Фондовую оранжерею Главно-
го ботанического сада им. Н.В. Цицина Российской академии наук (ГБС 
РАН). Интродуцированные растения культивируются при естественном 
освещении, без дополнительной подсветки, влажности менее 50%, с уме-
ренным поливом зимой (1 раз в 2 недели) и более частым поливом летом 
(1–2 раза в неделю). В сентябре 2025 г. после полугода культивирования 
в  оранжерее вновь проанализировали параметры устьиц для выявления 
изменений структуры устьичного аппарата растений в условиях культуры.

Морфометрические признаки измеряли с помощью цифрового микро-
скопа Keyence VHX-1000E. Объем пробы для определения размеров 
устьиц  – 40–50  шт. Среднюю площадь устьиц вычисляли по  формуле 
площади эллипса: 

Sус = π ∙ 1/2L ∙ 1/2D,

где L  – средняя длина продольной оси устьица; D  – средний эквато-
риальный диаметр устьица. Число устьиц (n) подсчитывали не менее чем 
в 5 полях зрения микроскопа при увеличении ×300. Статистический ана-
лиз проведен с использованием программы PAST 3.15. Различия между 
образцами устанавливали с помощью теста Tukey–Kramer (α = 0,05).
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Результаты и обсуждение

Листья Sesuvium portulacastrum амфистоматические: устьица распо-
лагаются и  на  адаксиальной, и  на  абаксиальной сторонах листа. Эпи-
дермис включает многочисленные крупные округлые водозапасающие 
клетки 120–150  × 100  мкм, между которыми располагаются устьица 
(рис. 1). Устьица окружены двумя крупными почковидными замыкаю-
щими клетками и несколько углублены. Устьичный аппарат парацитно-
го типа: каждая из  замыкающих клеток устьиц сопровождается одной 
побочной клеткой, располагающейся параллельно замыкающей клетке.

Данные по  морфометрическим признакам представлены в  табл.  1. 
Форма устьиц не меняется: L/D = 1,4–1,6. 

Таблица 1
Параметры устьиц Sesuvium portulacastrum,  

произрастающего в естественных условиях (Египет)  
и в оранжерее Главного ботанического сада им. Н.В. Цицина РАН 
[Parameters of stomata of Sesuvium portulacastrum growing in natural 
conditions (Egypt) and in the greenhouse of the Main Botanical Garden 

named after N.V. Tsitsin of the Russian Academy of Sciences]

Длина L, 
мкм 

[Length L, 
µm]

Ширина D, 
мкм 

[Width D, 
µm]

L/D S = LD, 
мкм2 [µm2]

N, шт.** 
[N, pcs.**]

S, всего, 
мкм2 

[S, total, 
μm2]

Абаксиальная сторона [Abaxial side]

Оранжерея 
[Greenhouse]   

1,4 521,3 ± 12,6 5,2 2711

Египет 
[Egypt]   

1,5 656,5 ± 18,5 2,7 1773

Адаксиальная сторона [Adaxial side]

Оранжерея 
[Greenhouse]   

1,6 583,4 ± 42,9 1,8 1050

Египет 
[Egypt]   

1,4 710,2 ± 19,1 3,9 2770

П р и м е ч а н и е.  * – здесь и далее в числителе – среднее значение, в знаменателе – ампли-
туда изменчивости; ** N – число устьиц в поле зрения микроскопа при увеличении ×1000.
[N o t e. * – from here on, the numerator is the mean value, and the denominator is the amplitude 
of variability; ** N is the number of stomata in the field of view of the microscope at a magni-
fication of ×1000.]
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Рис. 1.	 Эпидермис абаксиальной стороны листа Sesuvium portulacastrum

Fig. 1.		 Epidermis of the abaxial side of the Sesuvium portulacastrum leaf
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Рис. 2.	 Размеры устьиц Sesuvium portulacastrum: 
а – естественные условия (Египет); b – оранжерея Главного ботанического 
сада им. Н.В. Цицина РАН
1 – абаксиальная сторона листа; 2 – адаксиальная сторона листа

Fig. 2.		 Sizes of stomata of Sesuvium portulacastrum:
а – natural conditions (Egypt); b – Greenhouse of the Tsitsin Main Botanical 
Garden, RАS
1 – the abaxial side of the leaf; 2 – the adaxial side of the leaf

Рис. 3.	 Площадь и число устьиц Sesuvium portulacastrum

Fig. 3.		 The area and number of stomata of Sesuvium portulacastrum
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В условиях оранжереи средняя площадь устьиц несколько ниже, 
чем в  природных условиях, однако разность средних не  достоверна 
(рис.  2, 3). При этом среднее число устьиц на  адаксиальной стороне 
листа в условиях оранжереи в два раза ниже, чем в природе, тогда как 
на абаксиальной стороне листа, наоборот, в два раза выше, чем в при-
роде (см. рис.  3). Устьица как  бы «перебираются» с  верхней стороны 
листа на нижнюю.

В результате общая площадь транспирации достоверно не  разли-
чается и  составляет 4543  мкм2 для египетского образца и  3761  мкм2 
для образца из  оранжереи ГБС РАН. Индекс относительной площади 
транспирации, таким образом, очень мал, как и у  всех суккулентов, 
и составляет всего 4–5%.

Наши данные поддерживают сделанный другими исследователями 
[Al Afas et al., 2006] вывод, что отношение численности устьиц на верхней 
стороне листа к общей численности устьиц имеет тенденцию к снижению 
с уменьшением солнечной радиации: в природных условиях Египта при 
высоком уровне освещения это отношение составляет 59%, а в оранжерее 
при низком уровне освещенности – в два раза ниже, всего 26%.

Выводы

Листья Sesuvium portulacastrum амфистоматические, устьичный аппа-
рат парацитного типа.

Начало адаптации устьичного аппарата Sesuvium portulacastrum 
к  условиям оранжерейной культуры проявляется в  увеличении числа 
устьиц на абаксиальной стороне листовой пластинки с одновременным 
снижением числа устьиц на адаксиальной стороне листовой пластинки 
и в заметной тенденции снижения площади устьиц. 

Общая площадь транспирации за  шесть месяцев культивирования 
образцов изменения не претерпела. Подтверждена тенденция к сниже-
нию отношения численности устьиц на верхней стороне листа к общей 
численности устьиц с уменьшением солнечной радиации.
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