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Световая и сканирующая электронная микроскопия использованы для изучения устьичных ком-
плексов Populus mexicana, листья которого имеют ксероморфное строение. Устьичные комплексы
этого тополя латероцитные и парацитные. Стенки побочных клеток образуют перистоматическое
кольцо, которое упирается сверху в наружные тангентальные стенки замыкающих клеток. Для вы-
яснения функции перистоматического кольца мы применили моделирование, используя метод ко-
нечных элементов. Моделирование показало, что в процессе открывания устьица выгибаются на-
ружные и внутренние тангентальные стенки его замыкающих клеток. Перистоматическое кольцо
ограничивает движение наружных тангентальных стенок замыкающих клеток. Благодаря перисто-
матическому кольцу открытая устьичная щель погружается глубже в эпидерму. Она ýже и больше
прикрыта наружными устьичными выступами, чем в комплексе без кольца. Обсуждается возмож-
ное влияние устьичной механики P. mexicana на потери воды при транспирации.
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Рельеф поверхности листьев разнообразен у
цветковых растений. Поверхность может нести в
разной степени выраженные углубления, на дне
которых располагаются устьица. Или, напротив,
устьица приподняты над эпидермой (Guttenberg,
1959). Для многих видов растений типично нали-
чие складок поверхности, имеющих разное стро-
ение и расположение. Очень часто складки обра-
зованы кутикулой, а их субкутикулярное про-
странство заполнено пектиновыми веществами
или фибриллярным материалом. Оно может так-
же содержать кристаллы окислов кремния или
оксалата кальция. Наконец, складчатость являет-
ся у части видов следствием волнистости целлю-
лозных стенок (Cheng et al., 1986; Koch et al.,
2009). Складки могут располагаться на стенках
замыкающих клеток, опоясывая устьице (устьич-
ные кольца) (Pautov et al., 2019). В свою очередь,
перистоматические кольца образованы стенками
побочных или соседних клеток (Wilkinson, 1979).

Нередко складки равномерно расходятся во
все стороны от устьица (расходящиеся складки)
или отходят в стороны от дорсальных стенок за-

мыкающих клеток (латеральные складки) (Staсe,
1965). Возможны и иные варианты расположения
складок возле устьица (Pautov et al., 2022). Нако-
нец, они могут покрывать всю поверхность эпи-
дермы. К числу распространенных вариантов ре-
льефа поверхности этой ткани относится образо-
вание ее клетками папилл.

Существенно, что разным вариантам рельефа
поверхности приписывается выполнение конкрет-
ных функций. Так, плотное расположение складок
и наличие папилл резко снижает смачиваемость по-
верхности листовой пластинки. Это обеспечивает
полноценное функционирование устьиц, предот-
вращая их заливание водой у растений, произрас-
тающих в условиях большого количества осадков
и повышенной влажности (Barthlott, Neinhuis,
1997; Neinhuis, Barthlott, 1997). Согласно резуль-
татам моделирования, наличие на клетках
устьичных комплексов латеральных складок и
устьичных колец влияет как на гидропассивные,
так и на гидроактивные устьичные движения
(Pautov et al., 2002, 2019). Расположение устьиц в
устьичных камерах и индивидуальных устьичных
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криптах может приводить к резкому сокращению
потерь воды при транспирации (Roth-Nebelsick et
al., 2013). Поверхность таких листьев испещрена
мелкими отверстиями, пронизывающими наруж-
ные стенки камер и крипт. Сильное развитие
складчатости поверхности эпидермы, при кото-
рой складки пересекают по нескольку клеток,
увеличивает прочность и жесткость ткани. По-
следнее может иметь существенное значение для
подвижных тонких листьев. Имеются данные, со-
гласно которым сгибание листовых пластинок
тополей вызывает массовый поток водяного пара
через них и понижает общее сопротивление на пу-
ти его движения приблизительно на 25% (Kramer,
Kozlowski, 1983). Формирование крупных складок,
как полагают, влияет на турбулентность воздушных
потоков возле листовой пластинки и, как след-
ствие, на температуру ее поверхности и транспира-
цию (Bargel et al., 2006).

Ивовые не являются исключением в отноше-
нии наличия у них различных вариантов рельефа
поверхности листа (Pautov, 2002). Так, основные
клетки Idesia polycarpa Maxim несут головчатые
папиллы. Их головки соединены друг с другом
перемычками, стенки которых образованы кути-
кулой, а полость – пектиновыми веществами.
Перемычки образуют густую сеть над тканью, а
головки папилл могут смыкаться над устьицами
(Pautov et al., 2003). Папиллярность свойственна
также эпидерме представителя крупнолистных
тополей (секция Leucoides Spach) – Populus hetero-
phylla L. Папиллы у этого вида меньше, не диффе-
ренцированы на ножку и головку и соединены
друг с другом не перемычками, а складками кути-
кулы. Эпидерма P. heterophylla напоминает неза-
вершившую развитие эпидерму Idesia polycarpa
(Pautov et al., 2003). Для представителя секции
бальзамических тополей (Tacamahaca Spach) –
Populus szechuanica Schneid. и P. tremula L. (подсек-
ция Trepidae Dode) типичны отходящие от устьиц
складки. Кроме этого, у осины складки покрыва-
ют поверхность основных клеток. У P. pruinosa
Schrenk, представляющего пустынные тополя
(секция Turanga (Bunge) Dode), устьица слегка
погружены в эпидерму, которая, включая клетки
устьичных комплексов, сильно завоскована. У
другого тополя из этой секции, P. ilicifolia (Engl.)
Rouleau, растущего по долинам рек, пересекаю-
щим районы с господством акациевой саванны в
Восточной Африке, побочные клетки образуют
выросты, прикрывающие устьица (Pautov, 2002).

В большинстве случаев рельеф поверхности
эпидермы листьев постоянен в пределах вида
(Ahmad, 1962) По этой причине его особенности
часто предлагается использовать в качестве диа-
гностических (Wilkinson, 1979; Dehgan, 1980; Fon-
tenelle et al., 1994; Klimko, Truchan, 2006; Srinual,
Thammathaworn, 2008; Akçin, 2013). Однако в слу-
чае произрастания представителей вида в суще-

ственно различающихся условиях возможны из-
менения в его строении. Так, выше было отмече-
но, что для устьичных комплексов P. tremula
типичны латерально отходящие от устьиц склад-
ки. На безлесных островах Белого моря встреча-
ются стелющиеся растения этого вида. Они име-
ют более мелкие размеры листьев. В отличие от
типичных для осины устьичных комплексов с ла-
теральными складками у них можно наблюдать
тенденцию к кольцеообразному расположению
складок вокруг устьиц, увеличение наружных
устьичных выступов, уменьшение апертуры меж-
ду ними (Pautov et al., 2021).

В ходе изучения поверхности листьев тополей,
у P. mexicana Wesm. ex DC из секции черных топо-
лей (Aegeiros Duby) были обнаружены перистома-
тические кольца (рис. 1a–c). Поскольку рельеф
поверхности выполняет, в зависимости от его ор-
ганизации, ту или иную функциональную нагруз-
ку, представляется целесообразным определить
возможные функции перистоматического коль-
ца, взяв за основу устьичный комплекс P. mexi-
cana. Цель работы – оценка влияния перистома-
тического кольца на устьичную механику у
P. mexicana. Задачи работы: 1. Охарактеризовать
строение листьев P. mexicana. 2. Описать строение
устьичного комплекса P. mexicana. 3. Сопоста-
вить, используя методы моделирования, устьич-
ные движения в комплексах с перистоматиче-
ским кольцом и без него.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Изучено строение листьев Populus mexicana,
взятых с образцов, хранящихся в гербарии Бота-
нического института им. В.Л. Комарова РАН (LE
00018228, LE 00018229). Исследованы фрагменты
из средней части листовой пластинки, располо-
женные между главной жилкой и краем листа.
Предварительно они были размочены в смеси,
состоящей из равных частей спирта (96%), глице-
рина и воды.

Для определения типов устьичных комплексов,
длины устьиц и их числа на 1 мм2 поверхности листа
эпидерма листьев была отделена методом мацера-
ции (Kerp, 1990) и окрашена сафранином.

Материал для изготовления поперечных срезов
листьев и устьичных комплексов фиксировали в
3%-ном растворе глутарового альдегида на 0.1 М
фосфатном буфере (рН 7.4) с постфиксацией в
2%-ном растворе OsO4 на 0.1 М фосфатном буфере
(рН 8.0). После обезвоживания в серии спиртов и
ацетонов возрастающих концентраций материал
заключали в смесь эпона и аралдита. Полутонкие
срезы толщиной 0.75 мкм были изготовлены на уль-
тратоме Leica UC7 (Austria) и окрашены толуидино-
вым синим. Препараты эпидермы и поперечных
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срезов листьев изучены на световом микроскопе
Leica DM 1000 (Wetzlar, 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).

При оценке качественного проявления коли-
чественных признаков строения листа использо-
вана их классификация из работы Б.Р. Васильева
(Vasiliev, 1988).

Рис. 1. Строение устьичного комплекса Populus mexicana. a – поверхность устьичного комплекса по данным СЭМ, b –
общий вид поверхности эпидермы листа по данным СЭМ, с – фрагмент поперечного среза устьичного комплекса по
данным световой микроскопии, d, e – фрагменты реконструированных устьичных комплексов без перистоматическо-
го кольца (d) и с кольцом (e). s – устьице, gc – замыкающая клетка, sc – побочная клетка, mc – клетка мезофилла, pr –
перистоматическое кольцо, ol – наружный устьичный выступ, ola – апертура наружных устьичных выступов, il – внут-
ренний устьичный выступ, ila – апертура внутренних устьичных выступов.
Fig. 1. Stomatal complex structure in Populus mexicana. a – surface of the stomatal complex under SEM, b – general view of the
leaf epidermis surface under SEM, с – fragment of the stomatal complex cross section under light microscopy, d, e – fragments
of modelled stomatal complexes with (e) and without (d) peristomatal rim. s – stoma, gc – guard cell, sc – subsidiary cell, mc –
mesophyll cell, pr – peristomatal rim, ol – outer stomatal ledge, ola – outer stomatal ledge aperture, il – inner stomatal ledge,
ila – inner stomatal ledge aperture.

10 мкм

10 мкм

10 мкм

(а)

ola
ol

pr

pr

s

ola

ola

scgc

mc

il

ol

gc

pr
ol

gc
sc

sc

ila

ila

ol
(b)

(c)
(d)

(e)



1086

БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 12  2023

ПАУТОВ и др.

Чтобы определить влияние перистоматического
кольца на устьичные движения у P. mexicana мы ис-
пользовали метод конечных элементов (Lawrence,
2006; Madenci, Guven, 2006). Конечно-элементное
моделирование неоднократно применялось для
изучения движения замыкающих клеток (Woolfend-
en, 2017; Carter et al., 2017; Pautov et al., 2019). Моде-
лирование проведено с использованием программ-
ного комплекса ANSYS (ANSYS v.13.0). Оно вклю-
чало в себя следующие шаги:

1. Построение 3D-моделей. По всей длине
устьичных комплексов P. mexicana была сделана
серия полутонких срезов. На основе их анализа
были получены данные о взаимном расположе-
нии замыкающих и побочных клеток, форме этих
клеток, толщине их стенок, положении устьич-
ных выступов и перистоматического кольца, их
величине. На основе этих сведений были постро-
ены устьичные комплексы с перистоматическим
кольцом и без него (рис. 1d, e, 2a, b).

2. Разбиение клеток устьичных комплексов на
конечные элементы (рис. 1d, e). Разбиение было
выполнено с применением элементов PLANE42,
SOLID45 и SOLID95, представленных в про-
граммном обеспечении ANSYS.

3. Задание механических параметров. В работе
были приняты параметры, использованные ранее
другими авторами при проведении моделирова-
ния. Кроме прочего, это полезно для сопоставле-
ния различных моделей, вычленения влияния
геометрии клеток на устьичные движения. В дан-
ной работе модуль Юнга для клеточных стенок
составил 108 МПа (Woolfenden et al., 2017), для
устьичных выступов – 502 МПа (Wiedemann,
Neinhuis, 1998). Тургорное давление в замыкаю-
щих клетках имитировалось созданием распреде-
ленной по их внутренней поверхности нагрузкой.
Оно составило 3 МПа (Franks et al., 1998). Значе-
ния коэффициента Пуассона клеточных стенок
колеблются у разных авторов от 0.45 до 0.5 (Fung,
1993; Braybrook, 2015). В данной работе оно соста-
вило 0.45 для клеточных стенок и 0.48 для устьич-
ных выступов.

4. Оценка результатов моделирования. Были
получены следующие характеристики моделей с
перистоматическим кольцом и без него: изоли-
нии суммарных перемещений клеточных стенок
устьичных комплексов, относительная ширина
открытых устьичных щелей, их положение отно-
сительно поверхности листа, относительная ши-
рина апертур наружных и внутренних устьичных
выступов открытых устьиц.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Листья Populus mexicana мелкие (площадь пла-

стинки ~12 см2), очень тонкие (~130 мкм). Мезофил
умеренной слойности (~6.5 слоя). Он дифференци-

рован на однослойную гиподерму, подстилающую
нижнюю эпидерму и хлоренхиму изолатерального
типа. Коэффициент палисадности хлоренхимы
очень высокий, около 90%. Верхняя эпидерма
очень мелкоклеточная (~3400 клеток/мм2), ниж-
няя – мелкоклеточная (~3500 клеток/мм2). Листья
амфистоматные. Устьица практически поровну
распределены между нижней и верхней эпидермой
(коэффициент амфистоматности ~53%). На едини-
це поверхности как верхней, так и нижней эпидер-
мы насчитывается среднее число устьиц (соответ-
ственно ~130 и 150 устьиц/мм2).

Устьица крупные. Их длина около 35 мкм. Они
входят в состав устьичных комплексов латеро-
цитного и парацитного типов. Характерная осо-
бенность комплексов P. mexicana – наличие пери-
стоматических колец (рис. 1а). Они образованы
целлюлозной стенкой и покрыты кутикулой. У
замыкающих клеток утолщены наружные и внут-
ренние тангентальные стенки (рис. 1с, 2с). Их
дорсальные и вентральные стенки более тонкие.
Устьица обладают развитыми наружными и внут-
ренними выступами. Замыкающие клетки лежат
на одном уровне с побочными клетками и частич-
но погружены в них. Устьица слегка притоплены
в эпидерму (рис. 1b).

Согласно данным моделирования, в ходе от-
крывания устьиц происходит вертикальное дви-
жение тангентальных стенок их замыкающих
клеток: наружных – в сторону поверхности эпи-
дермы, внутренних – в сторону мезофилла
(рис. 2c). При этом основные движения соверша-
ют внутренние тангентальные стенки клеток
устьичных комплексов (рис. 2a). Максимальные
перемещения здесь демонстрируют внутренние
устьичные выступы, точнее их участки, располо-
женные в центральной части устьица. Они осла-
бевают ближе к полюсам апертуры внутренних
устьичных выступов. Существенные перемеще-
ния свойственны также граничащим с внутрен-
ними выступами центральным участкам внутрен-
них тангентальных стенок замыкающих клеток.
Они постепенно затухают как по направлению к
полюсам устьица, так и по направлению к внутрен-
ним тангентальным стенкам побочных клеток.

Что касается наружных тангентальных стенок
клеток устьичных комплексов, то перемещения
претерпевают преимущественно стенки замыка-
ющих клеток, прежде всего – наружные устьич-
ные выступы (рис. 2a).

Вентральные и дорсальные стенки замыкаю-
щих клеток существенно менее подвижны по
сравнению с тангентальными стенками (рис. 2а).
Сравнительно малоподвижно и перистоматиче-
ское кольцо. Наиболее же слабые перемещения
имеют место в наружных тангентальных стенках
побочных клеток вокруг перистоматического
кольца, на внешней стороне самого кольца, на



БОТАНИЧЕСКИЙ ЖУРНАЛ  том 108  № 12  2023

ВЛИЯНИЕ ПЕРИСТОМАТИЧЕСКОГО КОЛЬЦА 1087

Рис. 2. Устьичные движения у Populus mexicana. a, b – изолинии суммарных перемещений клеточных стенок в устьич-
ных комплексах с перистоматическим кольцом (Модель 1) (a) и без него (Модель 2) (b). На шкале показана величина
перемещений (%) по отношению к максимальному перемещению в моделях, принятому за 100%, c – деформация за-
мыкающих клеток после изменения в них тургорного давления. Замыкающие клетки закрытого устьица показаны
пунктирной линией, открытого устьица – сплошной линией, d, e – диаграммы перемещений устьичной щели и апер-
тур устьичных выступов: d – положение открытой устьичной поры в модели с перистоматическим кольцом по срав-
нению с ее начальной позицией, когда устьице закрыто. Положение открытой поры в модели без кольца (Модель 2)
принято за 100%. Цифры на оси абсцисс – номера моделей. е – ширина устьичной поры и апертур выступов в Модели 1 по
сравнению с их шириной в устьичном комплексе без перистоматического кольца (Модель 2) принятой за 100%. Циф-
ры на оси ординат – номера моделей. ola – апертура наружных устьичных выступов, sp – устьичная щель, ila – апер-
тура внутренних устьичных выступов, gc – замыкающая клетка, sc – побочная клетка, ol – наружный устьичный вы-
ступ, il – внутренний устьичный выступ, vw – вентральная стенка, dw – дорсальная стенка, otw – наружная тангенталь-
ная стенка, itw – внутренняя тангентальная стенка.
Fig. 2. Stomatal movements in Populus mexicana. a, b – isolines of the cell wall total displacements in the stomatal complexes
with (Model 1, a) and without (Model 2, b) peristomatal rim. On the scale, the percentage of displacement in relation to maxi-
mum displacement in the models taken as 100% is shown; c – deformation of the guard cells after turgor pressure change in them.
The dotted line indicates the guard cells in the closed stoma, the solid line indicates the guard cells in the open stoma; d, e – charts
of displacements of the stomatal pore and stomatal ledge apertures: d – the stomatal pore position in the model with peristomatal
rim (Model 1) when the stoma is open as compared with its initial position when the stoma is closed. The open stomatal pore
position in the model without peristomatal rim (Model 2) is taken as 100%. X-axis: the model numbers; е – the stomatal pore
and stomatal ledge aperture widths in the Model 1 as compared with their widths in the stomatal complex without peristomatal
rim (Model 2) taken as 100%. Y-axis: the model numbers; ola – outer stomatal ledge aperture, sp – stomatal pore, ila – inner
stomatal ledge aperture, gc – guard cell, sc – subsidiary cell, ol – outer stomatal ledge, il – inner stomatal ledge, vw – ventral wall,
dw – dorsal wall, otw – outer tangential wall, itw – inner tangential wall.
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участках вентральных стенок замыкающих кле-
ток, расположенных между наружными устьич-
ными выступами и устьичной щелью, а также на
локальных участках дорсальных стенок замыкаю-
щих клеток, непосредственно граничащих с на-
ружными тангентальными стенками побочных
клеток (рис. 2а).

Картина перемещений стенок клеток устьич-
ного комплекса без кольца очень похожа на та-
кую в устьичном комплексе с кольцом. Однако
есть и отличия. Так, в модели без кольца более
подвижны наружные устьичные выступы и лежа-
щие под ними наружные тангентальные стенки
замыкающих клеток (рис. 2b).

Результаты моделирования свидетельствуют о
том, что открывающаяся устьичная щель погружа-
ется в эпидерму глубже при наличии перистомати-
ческого кольца, чем без него (рис. 2d). При этом она
несколько ýже по сравнению с устьичной щелью в
комплексе, имеющем кольцо (рис. 2e). же не толь-
ко устьичная щель, но и апертуры как наружных,
так и внутренних выступов (рис. 2e).

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

При проведении сравнительно-анатомическо-
го изучения листьев представителей секции
Aegeiros (черные тополя) было выделено три их
морфотипа. Листья Populus mexicana относятся к
морфотипу folium isolaterale, который демонстри-
рует наиболее ксероморфное строение этого ор-
гана в секции. Для данного морфотипа характер-
ны небольшие размеры листьев, высокий уровень
изолатеральности хлоренхимы и амфистомат-
ность пластинки, при которой устьица практиче-
ски поровну распределены между верхней и ниж-
ней эпидермой (Pautov, 2002). Листья P. mexicana
можно отнести к пикноморфному типу, отличи-
тельной особенностью которого является плот-
ный мезофилл. Эти же черты строения присущи
видам секции Turanga, составляющим ксеро-
морфное ядро рода. Пустынные тополя, произ-
растая в условиях засушливого климата, входят в
состав растительности речных долин, заселяют
песчаные почвы в межбарханных понижениях, по
склонам и даже на вершинах грядовых песков при
условии близкого залегания грунтовых вод (Koro-
vin, 1934; Komarov, 1936; Besschetnov, Grudzinskaya,
1981). Два вида черных тополей P. mexicana и
P. fremontii, имеющие листья f. isolaterale, пред-
ставлены в настоящее время в Мексике и на юго-
западе США, где проникают в пустынные райо-
ны. Они приурочены здесь к берегам пересыхаю-
щих рек, у которых в течение года не иссякает
подрусловый поток, а также к местам выхода ис-
точников у подножия горных склонов (Walter,
1968). P. mexicana – дерево среднего и крупного
размера. Встречается в прибрежных местообита-

У'

ниях, вдоль рек, ручьев, канав. Полагают, что на-
блюдаемое сокращение численности этого вида
до разбросанных отдельных деревьев и неболь-
ших рощ обусловлено строительством плотин и
изменением русел рек (Felger et al., 2001).

Критическая зависимость обладающих неглу-
бокой корневой системой растений P. mexicana от
уровня залегания водных горизонтов позволяет
ожидать наличия у них структурных особенно-
стей, способных снизить потери воды через от-
крытые устьица. Как известно, в ходе “типич-
ных” устьичных движений замыкающие клетки
открывающегося устьица совершают латераль-
ные смещения, вдавливаясь в побочные или со-
седние клетки. В случае P. mexicana латерального
смещения замыкающих клеток не происходит.
Имеет место выгибание их наружных и внутрен-
них тангентальных стенок. В результате клетки
приобретают более округлую форму и между ними
открывается устьичная щель. Однако, в наружные
тангентальные стенки замыкающих клеток P. mexi-
cana упирается перистоматическое кольцо, распо-
ложенное вокруг наружных устьичных выступов.
Как свидетельствуют материалы моделирования,
его присутствие ослабляет движения наружных
тангентальных стенок. При этом открытая устьич-
ная щель глубже погружена в эпидерму, она ýже и
сильнее прикрыта наружными устьичными высту-
пами по сравнению с точно таким же устьичным
комплексом, но без перистоматического кольца.
Перистоматические кольца P. mexicana образованы
клеточными стенками побочных клеток. Однако,
по своему расположению они сходны с краевыми
устьичными кольцами, которые образованы
стенками замыкающих клеток. Во многом сход-
но и влияние этих структур на устьичные движе-
ния (уменьшение ширины открытой устьичной
щели, ее более глубокое погружение в эпидерму
(Pautov et al., 2019)).

Согласно широко распространенной точке
зрения, погруженность устьиц относится к числу
ксероморфных признаков (Vasilevskaya, 1954).
Считается, что заглубление устьиц приводит к
снижению подвижности воздуха над ними, уве-
личению сопротивления пограничного слоя воз-
духа на пути диффундирующего из листовой пла-
стинки пара и, как следствие, к уменьшению по-
терь воды. По мнению ряда исследователей, к
числу наиболее эффективных пассивных спосо-
бов снижения потерь воды при транспирации от-
носится крайнее сокращение апертур наружных
выступов и аналогичных им образований, прак-
тически до узких точечных отверстий. В этом слу-
чае уровень транспирации может быть снижен в
несколько раз (Roth-Nebelsick et al., 2013). В то же
время хорошо известно, что у растений, произ-
растающих в условиях сильной инсоляции и су-
хости воздуха, но при достаточном снабжении
корней водой, фиксируется повышенная транспи-
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рация, обеспечивающая, в частности, снижение
температуры листьев (Kramer, Kozlowski, 1983). Та-
кая картина свойственна, в частности, пустынным
тополям (Usmanov, 1971). По сути, у P. mexicana име-
ет место компромиссный вариант строения устьич-
ного комплекса, который, видимо, позволяет сни-
зить потери воды открытыми устьицами, но не со-
кращает эти потери до крайних пределов.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Листья Populus mexicana имеют ксероморфное

(пикноморфное) строение. Их устьичные ком-
плексы несут перистоматические кольца, кото-
рые влияют на устьичные движения. Наличие ко-
лец препятствует широкому раскрыванию
устьичной щели, способствует ее более глубокому
погружению в лист, вызывает во время открыва-
ния устьица уменьшение отверстия между при-
крывающими устьичную щель наружными
устьичными выступами. Высказано предположе-
ние, что такой характер устьичных движений на-
кладывает определенные ограничения на потери
воды при транспирации.
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A. A. Pautova,#, S. M. Bauera, O. V. Ivanovaa, E. G. Krylovaa, Yu. O. Sapacha,
A. N. Ivanovaa,b, O. V. Yakovlevab, G. R. Truchmanovaa, and I. A. Pautovab

aSt. Petrsburg State University 
Universitetskaya Emb., 7–9, St. Petersburg, 199034, Russia

bV.L. Komarov Botanical Institute RAS 
Prof. Popov Str., 2, St. Petersburg, 197022, Russia

#e-mail: a.pautov@spbu.ru

Light and scanning electron microscopy were used to study the stomatal complexes of Populus mexicana,
which has xeromorphic leaf structure. In this poplar, the stomatal complexes are laterocytic and paracytic.
The subsidiary cell walls form the peristomatal rim, which rests upon the outer tangential walls of the guard
cells. To elucidate the function of the peristomatal rim, we applied modelling using the finite element meth-
od. The modelling has shown that the inner and the outer tangential walls of the guard cells bend outward
when the stoma is opening. The peristomatal rim hinders the movements of the outer tangential walls of the
guard cells. Due to the peristomatal rim, the open stomatal pore sinks deeper into the epidermis. It is narrower
and better covered with the outer stomatal ledges, than the one in the stomatal complex without peristomatal
rim. The probability of influence of stomatal mechanics in P. mexicana upon water losses during transpiration
is under discussion.

Keywords: stomatal complex, peristomatal rim, stomatal movements, modelling
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