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АДАПТИВНАЯ РЕАКЦИЯ ЭПИДЕРМИСА ЛИСТА ВИДОВ РОДА MGUMS 
НА ДЕЙСТВИЕ ВЫСОКИХ ТЕМПЕРАТУР

Установлено, что наименьшей водоудерживающей спо
собностью обладают листья J. manshurica, J. siboldiana, J. 
cordiformis, наибольшей водоудерживающей способностью 
обладают листья J. regia, J. nigra. Устьица J. regia J. nigra, J. 
cinerea обладают высокой термореактивность. Устьица J. 
manshurica, J. siboldiana, J. cordiformis характеризуются 
большой проводимостью при действии 35° С. Основные клет
ки абаксиального и адаксиального эпидермиса при потере 
влаги уменьшают площадь, увеличивается коэффициент из
вилистости антиклинальных стенок. Основные клетки J. 
manshurica отличаются наименьшей устойчивостью к водно
му дефициту.

Ключевые слова: Juglans, род, виды, устьица, поверх
ность листа, вода.

Введение

Засуха, приводящ ая к возникновению водного деф ицита в растении, вы зы 
вающ ая временное завядание, отраж ается на продуктивности растений. Особую  чув
ствительность к засухе растения проявляю т в критические периоды потребности в 
воде. Выж иваемость организмов, способность сохранять продуктивность в крайних 
условиях сущ ествования, несомненно, зависит от молекулярных, клеточны х и ткане
вы х систем. Ф изиологические функции должны гарантировать приспособленность 
растений к определенным интервалам колебаний факторов среды [6].

Н аземные растения постоянно теряю т огромное количество воды через усть
ица, которые они долж ны  держ ать открытыми для поддержания нормального газо
обмена и фотосинтеза. П онимание того, как растения регулирую т водный обмен 
очень важно для разработки подходов к повыш ению  устойчивости растений в изме
няющ ихся условиях внеш ней среды [4]. В литературе основное внимание сосредото
чено на изучение роли устьиц в регуляции водного обмена.

Для увеличения разнообразия пищ евой продукции, особенно в годы с ано
мальны ми погодны ми условиями, проводится интродукция растений в Белгород
скую область. Виды из рода Juglans наиболее интересны, так как обладаю т высокими 
вкусовыми, пищ евыми и лечебны ми качествами [2, 3]. В Белгородской области нет 
ни одной орехоплодной плантации, грецкий орех встречается в основном в частных 
хозяйствах и изредка используется в озеленении улиц.

Задача исследования -  изучить роль устьиц и основных клеток адаксиального 
и абаксиального эпидермиса в регуляции водного обмена листа видов рода Juglans.

Методы исследований

Объектами исследования стали растения семи видов рода Juglans, произра
стающ их в Ботаническом саду Н И У «БелГУ», 2001 года посадки: J. regia L., J. 
manshurica Max., J. siboldiana M axim ., J. cordiformis M ax., J. nigra L., J. cinerea L., J. 
rupestris Engelm. в фенофазу формирования плодов. Контроль -  растения вида J. 
regia L., произрастаю щ ий в течение длительного времени в Белгородской области. 
Учиты валось происхож дение видов.
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И сследовались листья после воздействия температур 27, 30, 35, 40° С в тече
ние 40 минут при влажности воздуха 54% при исклю чении подачи воды корневой 
системы. Н аходили водный деф ицит, взвеш ивая ли ст до и после термического воз
действия. Комплексная оценка засухоустойчивости осущ ествлялась согласно м етоди
ке Никитского ботанического сада (Кормилицын, Голубева, 1970).

Для исследования отбирались листья с годичных вегетативно-плагиотропны х 
приростов (7-й от основания прироста), из средней части кроны, с учетом их м орф о
логического адреса, освещ енности в утренние часы. Консервация листьев проводи
лась общ епринятым способом в смеси: спирт, вода, глицерин (1:1:1). Приготовление 
препаратов эпидермиса проводилось по модифицированной методике [8].

Изучение эпидермиса и его структур проводилось с помощью СМ «Биолам С 13», 
М икромед-5, бинокуляра М БС 10 и РЭМ Quanta 200 3D в центре коллективного поль
зования научным оборудованием БелГУ, программы «ВидиоТест-М астер».

При анатомическом исследовании учитывались признаки зрелых, полностью 
сформированных структур при 50-кратной повторности измерений. В средней части 
листа между ж илками подсчитывали концентрацию устьиц абаксиального эпидерми
са, измеряли их длину и ширину, степень открытости устьиц (СОУ) [5], их ориентацию 
и степень погруженности. Находили площадь, удлиненность и степень извилистости 
антиклинальных стенок основных клеток адаксиального и абаксиального эпидермиса, 
Для этого очерченный периметр клетки делили на ее площадь. РЭМ позволил описать 
форму основных клеток эпидермиса в трехмерной системе координат.

При анализе полученных данны х использовалась статистическая обработка по 
Г. Н. Зайцеву (1984), при помощ и пакета программ M icrosoft Office.

Результаты исследований

Термическое воздействие на листья видов рода Juglans приводят к увеличе
нию водного деф ицита (рис. 1 А). Н аименьш ая водоудерживаю щ ая способность листа 
при всех температурах отмечается у  видов J. manshurica, J. cordiformis, J. siboldiana 
(ткани листа теряю т до 30% воды от своей массы), а наименьш ая -  для J. regia, J. ni
gra (до 14% воды от своей массы). Для видов J. manshurica, J. cordiformis, J. rupestris

интенсивность транспирации максимальна при воздействии 40°С, а при воздействии

450С потеря влаги сущ ественно снижается. Для J. siboldiana, J. regia, J. nigra, J. cine-

rea влагопотеря наибольш ая при воздействии 45°С.
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Рис. 1. Характеристика водного режима листьев видов рода Juglands 
Водоудерживаю щ ая способность имеет прямую зависимость от соотнаш ения 

свободной и связаной воды. По наш им данным J. manshurica, J. cordiformis, J. si
boldiana, J. cinerea имею т наибольш ую долю  свободной воды по отнош ению к овод- 
ненности тканей листа, чем у  других видов (рис 1 Б).

Наиболее информативным ксероморфным признаком у  видов рода Juglans 
являю тся особенности распределения кутикулярного слоя по поверхности абакси- 
ального и адаксиального эпидермиса, степень открытости устьиц и их погруж ен
ность. Больш ое значение имеет утолщ ение кутикулярного слоя м еж ду выростами ос
новны х клеток эпидермиса, а также особенность распределения кутикулы вокруг 
устьиц. Устьица на абаксиальной поверхности J. regia, J. nigra, J. rupestris отличаю т
ся утолщ енным на поверхности слоем кутикулы, устьица J. manshurica, 
J. ^rdiformis, J. siboldiana, J. cinerea находятся на поверхности эпидермиса и не 
имею т выраженного кутикулярного слоя [7].

Реакция уст ьиц на изм енение т ем перат уры  при пост оянной  
влаж ност и воздуха (54%). Состояние устьичного аппарата в значительной сте
пени определяет водный баланс растений и интенсивность ассимиляции СО2, что от
раж ается на характере продукционного процесса. В условиях глубокой засухи воз
можны наруш ения структура устьичного аппарата и сниж алась способность устьиц 
регулировать ш ирину устьичной щели. При нарастании засухи наблю дается изм ене
ние интенсивности фотосинтеза, что обусловлено закрыванием устьиц и уменьш ени
ем поглащ ения СО2, что ведет к падению  синтеза крахмала и сахаров [9].

Высокая интенсивность транспирации обусловлена увеличением устьичной

проводимости. При 27°С наибольш ая устьичная проводимость наблю далась у  J.

manshurica, J. siboldiana, J. cordiformis (рис. 2).
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Рис. 2. Динамика степени открытости устьиц при термическом воздействии

При 35-40°С наибольш ая СОУ у  J. manshurica, J. siboldiana, что сопоставимо с

вы сокой интенсивностью транспирации листьев этих видов при воздействии тем пе
ратур (рис. 1 А), а так же наибольш ей долей свободной виды в тканях листа (рис. 1Б). 
Среди изучаемы х видов наименьш ей интенсивностью  транспирации и пропускной 
способностью  устьиц обладают листья ореха грецкого (рис. 2), для которого доля сво
бодной воды в тканях листа наименьш ая.

Для грецкого ореха потеря воды не превы ш ает 12 % от массы листа

(рис. 1 А). П роводимость устьиц снижается при повы ш ении температуры на 8°С,

держ ится на одном уровне при 35-40°С и значительно уменьш ается при 45°С. Усть-

ица полностью  закрываются при 40°С (рис. 3 Б). П лощ адь замы каю щ их клеток уве

личивается к 35°С и резко падает к 40С (рис. 3 А). Таким образом, устьица листьев J.

regia обладают высокой термореактивностью, что подтверж дает литературны е дан 
ные [10], и некоторой устойчивостью  тургора замы каю щ их клеток при температуре
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27-35°С. Доказано, что быстрое закрытие устьиц у  грецкого ореха при глубоком вод

ном деф иците предотвращ ает кавитацию  сосудов ксилемы [11]. Кавитация мож ет вы 
звать раннее опадение листьев.

Орех черный характеризуется также высокой реактивностью  устьиц и под

держанием тургора замы каю щ их клеток при действии температур 27-35°С (рис. 3).

Однако при критическом термическом воздействии (45°С) наруш ается регуляторная

способность устьиц, они открываю тся (рис. 3 Б).
Орех скальный характеризуется незначительным уменьш ением проводим о

сти устьиц при действии температур 27-45°С (рис. 2). Потеря влаги не превыш ает

20%, сниж ется при действии 45°С. С повыш ением силы стрессового воздействия

уменьш ается размер замы каю щ их клеток (в следствие снижения тургора), а такж е

закрывается устьичная щ ель (рис. 3). Таким образом, при 27-35°С проводимость

устьиц не уменьш ается, сохраняются условия для оптимального газообмен и ф ото
синтеза.

Т.емпература, °С

— J. manshurica -И-J. siboldiana —A—J. regia
— J. rupestris — J. cinerea ♦ J. nigra
H—J. cjhdifonnis________________________________________

■J. manshurica И J. siboldiana к  J. regia )( J. rupestris

■J. cinerea ♦ J. nigra I J. cordiformis

А. Площадь замыкающих клеток Б. Площадь устьичной щели



Рис. 3. Характеристика устьиц при температурном воздействии

Ткани J. siboldiana  при увеличении стрессового воздействия температур 
увеличиваю т потерю воды (до 30% от массы листа) (рис. 1 А). При повы ш ении тем пе

ратуры на 8°С площ адь устьичной щ ели и замыкаю щ их клеток растет при действии
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27-35°С и резко снижается при 40-45°С (рис. 3).

Ткани J. cinerea  при повыш ении температуры увеличиваю т потерю воды 
(до 22% от массы листа) (рис. 1 А). СОУ практически не изменяется при увеличении 
стресса (рис 2). Размеры замыкающ их клеток и устьичной щели значительно сниж а

ю тся к 40°С (рис. 3).

Орех маньчжурский отличается высокой потерей влаги при действии тем 

ператур (27-45°С). Н аибольш ая потеря влаги при действии 40°С (30% от массы листа) 

(рис. 1 А). СОУ ореха маньчжурского достоверно больш е, чем у  J. regia (рис. 2). П ро

водимость устьиц увеличивается к 40°С, только при действии 45°С снижается. При

35°С пропускная способность устьиц увеличивается (растет площ адь замыкаю щ их

клеток и устьичной щели). При 40-45°С площ адь устьица и устьичной щ ели значи

тельно снижается (рис. 3).
Ткани листа J. cordiform is  при температурном воздействии теряю т до 30% 

влаги от массы листа (рис. 1 А). СОУ при температурном воздействии незначительно 
снижается (рис. 2). П лощ адь устьичной щели и замы каю щ их клеток растет при дей
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ствии температур до 35°С и значительно снижается при действии температур 40-

45°С (рис. 3).

В наш ем исследовании не всегда наблю дается отрицательная корреляция м е
ж ду нарастанием водного деф ицита и проводимостью  устьиц. У  J. siboldiana, J. nigra 
с увеличением водного деф ицита устьица не снижают свою проводимость, что свиде
тельствует о наруш ается структуры устьичного аппарата при термическом стрессе и 
снижении способности устьиц регулировать ш ирину устьичной щели.

Реакция основны х клет ок адаксиальногои абаксиального эпидер
м и са на изм енение т ем перат уры  при пост оянной влаж ност и воздуха  
(54%). Основное внимание исследователей сосредоточено на изучении роли устьиц в 
регуляции водного обмена [4]. При температурном воздействии мы исследовали из
менения, происходящ ие с основными клетками абаксиального и адаксиального эпи
дерм иса при потере тканями листа влаги. Уменьш ение тургора при птере волаги ве
дет к уменьш ению  площ ади основных клеток, этом у процессу препятствует клеточ
ная стенка, а также кутикулярны й слой на поверхности эпидермиса. Самые значи

тельны е уменьш ения площ ади клеток происходит при действии температур 40-45°С.

Основные клетки адаксиального эпидермиса J. manshurica при увеличении

стрессового воздействия значительно снижают свою площ адь уж е при действии 35°С,

что свидетельствует о более низкой устойчивости к влагопотере. Причиной такой ре
акции мож ет быть отсутствие кутикулярного слоя на поверхности эпидермиса, а так
же тонкая клеточная стенка [7].

П лощ адь основных клеток адаксиального эпидермиса J. siboldiana, J. nigra,

J. cordiformis, J. rupestris при действии 35°С несколько увеличивается (рис. 4). Эти

клетки имеют выпуклую проекцию  [7], при снижении тургора клетки уплощ аясь уве
личиваю т тангентальную  поверхность.
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А. Адаксиальный эпидермис Б. Абаксиальный эпидермис

Рис. 4. Площадь основных клеток эпидермиса при температурном воздействии

П лощ адь основных клеток абаксиального эпидермиса при действии 35°С не-

значительно увеличивается, и сущ ественно уменьш ается при 40-45°С.

Больш е всех варьирует площ адь основных клеток абаксиального эпидермиса 
J. manshurica, что объясняется отсутствием кутикулярного слоя на поверхности эпи
дерм иса и тонкой клеточной стенкой.

Снижение тургорного давления в клетках ведет к увеличению  извилистости 
антиклинальны х стенок (рис. 5).

А. Адаксиальный эпидермис Б. Абаксиальный эпидермис
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Рис. 5. Коэффициент извилистости антиклинальных стенок основных клеток эпидермиса при
температурном воздействии.

Наиболее значимые изменения коэф ф ициента извилистости антиклинальных 
стенок наблюдаются у  основных клеток J. manshurica, что подтверж дает предполо
ж ение о уменьш ении сопротивления клеточной стенки больш ой влагопотере.

Таким образом, очевидно, что основные клетки эпидермиса играют регуля
торную  роль в водообмене во время засухи и действия высоких температур. Тонкая 
клеточная стенка и невыраж енный кутикулярный слой основных клеток уменьш ают 
сопротивляемость тканей листа стрессовому действию  вы соких температури, способ
ствуют увеличению  водного дефицита, что характерно для J. manshurica.

Принято считать уменьш ение объема основных клеток эпидермиса и увеличе
ние извилистости антиклинальных стенок -  признаком ксероморфности. Для изу
чаемы х видов, возможно, эти признаки -  показатель действия засухи, вы соких тем 
ператур, наличия значительного водного дефицита. Признаком ксероморфности я в
ляется способность сохранять высокую продуктивность в засуш ливы х условиях.

Выводы

1. Н аименьш ей водоудерживаю щ ей способностью  обладают листья J. 
manshurica, J. siboldiana, J. cordiformis, что сопоставимо с больш ой долей свободной 
воды в тканях листа; наибольш ей водоудерживаю щ ей способностью обладаю т листья 
J. regia, J. nigra.

2. Устьица J. regia J. nigra, J. cinerea обладают высокой термореактивностью, 

проводимость устьиц значительно снижается к 40°С, устьица имеют выраженный ку- 

тикулярны й слой на поверхности. Устьица J. manshurica, J. siboldiana, J. cordiformis 

характеризую тся больш ой проводимостью при действии 35°С, отличительной осо

бенностью  устьиц -  отсутствие выраженного кутикулярного слоя на поверхности, вы 
ступающ ее их полож ение над поверхностью эпидермиса.

3. Основные клетки абаксиального и адаксиального эпидермиса при потере 
влаги уменьш аю т площ адь, увеличивается коэффициент извилистости антиклиналь
ных стенок. Увеличение толщ ины  клеточной стенки, вы раж енности кутикулярного 
слоя на поверхности основных клеток увеличивает устойчивость клеток эпидермиса к 
влагопотере. Основные клетки J. manshurica отличаются наименьш ей устойчивостью 
к водному деф ициту (особенно основные клетки адаксиального эпидермиса).
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ADAPTIVE REACTION ЭПИДЕРМИСА OF SHEET OF KINDS OF SORT JUGANS 
TO ACTION OF HIGH TEMPERATURES
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It is established that the least water-retaining ability leaves J pos
sess. manshurica, J. siboldiana, J. cordiformis, the greatest water- 
retaining ability leaves J possess. regia, J. nigra. Устьица J. regia J. ni
gra, J. cinerea possess high thermoreactance. Устьица J. manshurica, 
J. siboldiana, J. cordiformis are characterized by the big conductivity at 
action 35 ° With. The basic cages abaxial and адаксиального эпидерми
са at moisture loss reduce the area, the factor of tortuosity of anticlinal 
walls increases. The basic cages J. manshurica differ the least stability to 
water deficiency.

Key words: Juglans, a sort, kinds, coma, a sheet surface, Water.
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