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Аннотация. В статье представлена характеристика устьичного аппарата в листьях 13 форм 10 видов рода Citrus: C. au-
rantifolia (‘Tahiti’, ‘Foro’), C. limon ‘Delbrasil’, C. × meyeri, С. × limonelloides, C. × bergamia, С. × limetta ‘Chontipico’, C. × au-
rantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. × ichangensis, C. maxima ‘Sambokan’, C. medica (var. sarcodactylis, цедрат). В результате анализа 
выявлены различия в размерах устьиц и их плотности на 1 мм2. Наибольшее количество устьиц на 1 мм2 отмечено у C. medica, 
C. medica var. sarcodactylis, C. × meyeri, C. aurantifolia, варьировало в пределах 710,0–882,5 шт./мм2, наименьшее количество у 
C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. aurantifolia ‘Tahiti’, C. limon ‘DelBrasil’, C. × bergamia–277,5–490,0 шт./мм2. Изучаемые 
формы разделились на две группы: формы, у которых отмечено малое количество устьиц при относительно большой площади 
листа – C. limon ‘DelBrasil’, C. × bergamia, C. × ichangensis, C. maxima ‘Sambokan’; формы, у которых отмечено высокое коли-
чество устьиц при относительно малой площади листа – C. aurantifolia (кислый, ‘Tahiti’, ‘Foro’), C. × meyeri, C. × limonelloides, 
C. × limetta ‘Chontipico’, C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. medica. Наибольшие размеры устьиц имели C. aurantifolia ‘Tahiti’, 
C. limon ‘DelBrasi’, C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, длина варьировала от 24,8 до 27,9 мкм, ширина – от 21,3 до 23,3 мкм; 
наименьшие размеры устьиц у C. aurantifolia, C. × bergamia и C. medica, длина – 21,4–23,4 мкм, ширина – 18,2–19,3 мкм. Повы-
шенную адаптационную способность к изменениям окружающей среды проявляют C. aurantifolia C. × `meyeri` и C. medica var. 
sarcodactylis, которые имеют высокую плотность и маленькие размеры устьиц.
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Abstract. The article presents the characteristics of the stomatal apparatus in the leaves of 13 forms of 10 species of the genus Cit-
rus: C. aurantifolia (‘Tahiti’, ‘Foro’), C. limon ‘Del brasil’, C. × meyeri, C. × limonelloides, C. × bergamia, C. × limetta ‘Chontipico’, 
C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. × ichangensis, C. maxima ‘Sambokan’, C. medica (var. sarcodactylis, citrate). As a result of the 
analysis of the stomatal apparatus, diff erences in the size of the stomata and their density per 1 mm2 were revealed. The greatest num-
ber of stomata per 1 mm2 was observed in C. medica, C. medica var. sarcodactylis, C. × meyeri, C. aurantifolia varied within 710,0–
882,5 pcs/mm2, the smallest amount was in C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. aurantifolia ‘Tahiti’, C. limon ‘Del Brasil’, C. × bergam-
ia within the range of 277,5–490,0 pcs/mm2.The studied forms were divided into two groups: forms with a small number of stomata, with a 
relatively large leaf area – C. limon ‘Del Brasil’, C. × bergamia, C. × ichangensis, C. maxima ’Sambokan’; forms with a high number of 
stomata with a relatively small leaf area – C. aurantifolia (sour, ‘Tahiti’, ‘Foro’), C. × meyeri, C. × limonelloides, C. × limetta ‘Chontipico’, 
C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. medica. The largest stomata sizes were observed for C. aurantifolia ‘Tahiti’, C. limon ‘Del Brasi’, 
C. x aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’; length varied 24.8–27.9 μm, width – 21,3–23,3 μm, the smallest stomata sizes in C. aurantifolia, 
C. × bergamia and C. medica are 21.4–23.4 µm in length and 18,2–19,3 µm in width. C. aurantifolia C. × `meyeri` and C. medica var. 
sarcodactylis which have a high density and small stomata.
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Кулян Р. В., Кулешов А. С., Коннов Н. А., 2022

Введение. Устьица являются основными каналами, через которые происходит испарение воды и газообмен с 
окружающей средой, они тесно связаны с физиологической деятельностью растений, такой как фотосинтез, дыхание 
и транспирация [1, 2, 3]. Количество устьиц варьирует в зависимости от возраста листа, условий среды и составля-
ет от 50 до 500 на 1 мм2. В листьях устьица могут располагаться или на обеих сторонах, или только на нижней [4]. 
Как правило, у растений, ведущих наземно-воздушный образ жизни, устьица в основном находятся на нижнем слое 
эпидермиса, а у растений, ведущих наземно-водный образ жизни, – на верхнем слое [5]. Устьица легко подвержены 
влиянию внешних условий окружающей среды. Например, в период дефицита воды они закрываются, тем самым 
растение защищает себя от обезвоживания и высыхания.
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Устьичный аппарат листьев у разных растений обладает существенно различными характеристиками, такими 
как плотность, размер и форма. Микроморфологическая характеристика листьев растений широко используется для 
характеристики видов и сортов, классификации растений, считается одним из важных показателей в изучении проис-
хождения и эволюции, а также является индикатором адаптивности растений к окружающей среде [1, 6, 7, 8].

Культивируемые в настоящее время цитрусовые культуры являются представителями рода Citrus L. Этот род, 
а также его дикие и полудикие сородичи Poncirus trifoliata (L.) Raf, и Fortunella Sw. относятся к подсемейству 
Померанцевые (Aurantioideae Eng.) семейства Рутовые (Rutaceae Juss.) [9]. По распространению среди плодовых 
культур в мире они занимают второе место, и их ежегодное производство составляет более 146 млн т, а площадь под 
насаждениями – более 9,2 млн га. В настоящее время выращиванием цитрусовых в промышленном значении зани-
маются более чем в 142 странах мира [10].

Выращивание цитрусовых в России возможно лишь на побережье Краснодарского края, где господствует влаж-
ный (муссонный) субтропический климат [11]. Промышленное значение имеет C. reticulate, однако благодаря укрыв-
ной технологии в зимний период в открытом грунте можно выращивать такие культуры, как C. limon, C. sinensis, 
C. grandis, C. paradise. Среди цитрусовых имеется большое разнообразие видов и сортов [11], которые считаются 
редкими и не получили широкого применения в производстве из-за низкой морозоустойчивости, урожайности, каче-
ства плодов, а также отсутствия сортов, рекомендаций и технологий по их использованию в различных направлени-
ях. К числу таких растений относятся C. medica, C. aurantium, C. bergamia, C. limetta, C. aurantifolium и др. [12, 13].
Они, в свою очередь, имеют и положительные качества (вегетация в течение года, низкорослость, ремонтантность, 
партенокарпизм, содержание в плодах широкого спектра биологически активных веществ и т.д.), которые позволяют 
их считать ценными для использования в селекции, в пищевой, фармацевтической и парфюмерной промышленно-
сти, а также для выращивания в комнатных условиях, для оформления зимних садов, террас, веранд [14].

Устьица листьев цитрусовых образуются на ранних стадиях развития и приурочены к абаксиальной (нижней) по-
верхности листа, что способствует предотвращению потери воды, поскольку абаксиальная поверхность меньше под-
вержена нагреванию. Показатель плотности устьиц и их размеры являются объективным маркером в оценке газооб-
мена, транспирации и фотосинтеза [6, 10, 15]. В связи с этим нами был проведен сравнительный анализ устьичного 
аппарата редких видов цитрусовых, который позволяет выявить более устойчивые виды к основным факторам среды.

Методика исследований. Коллекция ФГБУН «ФИЦ СНЦ РАН» насчитывает 136 сортообразцов цитрусовых 
культур, среди которых имеются редкие виды и дикие, полудикие сородичи. Объектами исследования являлись 
13 форм, 10 видов рода Citrus (C. aurantifolia (‘Tahiti’, ‘Foro’), C. limon ‘Del Brasil’, C. × meyeri, С. × limonelloides, 
C. × bergamia, С. × limetta ‘Chontipico’, C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’, C. × ichangensis, C. maxima‘ Sambokan’, 
C. medica (var. sarcodactylis, цедрат). Исследования анатомических особенностей растительных образцов ведутся 
с 2019 г. по настоящее время.

Исследования листьев растений проводили в лаборатории физиологии и биохимии растений ФИЦ СНЦ РАН. 
Для этого были отобраны по 5 растений каждого вида, с каждого растения отбирали и анализировали по 10 вы-
зревших листьев. Изучение устьиц осуществляли методом отпечатков по Полаччи [4]. Отпечатки эпидермы пред-
варительно просматривали под микроскопом Zeizz серии axioimager. M2, выборка составила 15 точек просмотра, 
c помощью специализированной программы были проведены измерения длины, ширины и плотности устьиц.

Математическую обработку полученных данных проводили с использованием программного пакета Microsoft 
Excel по Б.А. Доспехову [16].

Результаты исследований. В результате проведенного анализа устьичного аппарата исследуемых видов были 
выявлены различия в размерах устьиц и их плотности на 1 мм2. Это, вероятно, связано с биологической особенно-
стью каждого вида и местом его происхождения, но в то же время они могли претерпеть микроморфологические 
изменения для приспособления в связи с изменениями условий их произрастания. Основные показатели устьичного 
аппарата листьев представлены в таблице.

Основные показатели устьичного аппарата листьев редких видов рода Citrus

Вариант
Средняя площадь 

листа, см2

Размеры устьиц, мкм Среднее количество 
устьиц на 1 мм2длина ширина

C. aurantifolia ‘Tahiti’ 22,90 27,9±0,38 23,3±0,29 425

C. aurantifolia ‘Foro’ 25,60 23,4±0,40 19,9±0,41 563

C. aurantifolia 22,55 21,4±0,26 18,2±0,22 710

C. limon ‘Del Brasil’ 46,58 24,8±0,33 21,3±0,21 470

C. ×meyeri 24,68 23,9±0,29 20,6±0,23 785

C. limonelloides 22,17 23,1±0,24 19,8±0,22 628

C. ×limetta ‘Chontipico’ 27,91 23,5±0,52 19,9±0,36 540

C.×bergamia 38,04 22,3±0,52 19,3±0,27 490

C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’ 4,98 25,2±0,47 21,2±0,45 278

C. ichangensis 49,00 22,9±0,48 20,0±0,37 623

C. maxima ‘Sambokan’ 46,17 23,4±0,23 19,6±0,15 665

C. medica 37,28 22,7±0,35 18,5±0,14 883

C. medica var. sarcodactylis 28,17 23,4±0,29 19,3±0,18 753

НСР
0,5

– 1,06 0,79 0,43
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Плотность устьиц на 1 мм2 у всех исследуемых объектов имела существенные различия. Так, наибольшее ко-
личество устьиц на 1 мм2 было отмечено у таких видов, как C. medica, C. medica var. sarcodactylis, C. × meyeri,
C. aurantifolia и варьировало в пределах 710,0–883 шт./мм2. Наименьшее количество отмечено у C. × aurantiummyr-
tifolia ‘Cinotto’, C. aurantifolia ‘Tahiti`, C. limon ‘Del Brasil’, C. × bergamia и колебалось в пределах 278–490 шт./мм2. 
По данным таблицы, показатели плотности устьиц не зависели от величины листовой пластинки, так как самое 
большое количество устьиц на 1 мм2 отмечено у C. medica (883 шт./мм2) при средней площади листа 37,28 см2. Наи-
большая площадь отмечена у C. limon ‘Del Brasil’ (46,58 см2) плотность устьиц составила 470 мм2. На рис. 1 показано 
расположение и плотность устьиц изучаемых объектов.

               

                

Рис. 1. Плотность устьиц на листьях: а) C. × meyeri; б) C.×aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’; 
в) C. medica var. sarcodactylis; г) C. aurantifolia ‹Tahiti›

Изучаемые формы условно разделились на две группы (рис. 2):
- виды, у которых отмечено малое количество устьиц при относительно большой площади листа, – C. limon 

‘Del Brasil’, C. × bergamia, C. ichangensis, C. maxima ‘Sambokan`;
- виды, у которых отмечено вы-

сокое количество устьиц при отно-
сительно маленькой площади лис-
та, – C. aurantifolia (кислый, ‘Tahiti’, 
‘Foro’), C. × meyeri, C. × limonel-
loides, C. × limetta ‘Chontipico`, 
C. × aurantiummyrtifolia `Cinotto`, 
C. medica (цедрат, var. sarcodactylis).

Каждое растение должно 
поддерживать движение воды от 
почвы к листу, быстрая реакция 
устьиц на изменение окружающей 
среды является важной особенно-
стью этого процесса [17]. Размер 
устьиц играет ключевую роль в 
этом процессе. Существует чет-
кая связь между размером, коли-
чеством устьиц и чувствительно-
стью к усилению засухи. Крупные 
устьица закрываются медленнее и 
демонстрируют больший потен-
циал гидравлической дисфункции 

Рис. 2. Отношение между плотностью устьиц 
и размером листа редких видов рода Citrus
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в условиях засухи [17, 18]. Данная 
информация позволяет предполо-
жить, что большие устьица являют-
ся важной особенностью растений 
во влажных и затененных услови-
ях, но их медленное динамическое 
поведение может привести к про-
блемам в сухих условиях. Анализ 
устьиц исследуемых видов показал, 
что наибольшие размеры имели 
C. aurantifolia`Tahiti`, C. limon `Del 
Brasil`, C. × aurantiummyrtifolia `Ci-
notto`, их длина варьировала в 
пределах 24,8–27,9 мкм, шири-
на – 21,3–23,3 мкм. Наименьшие 
размеры устьиц у C. aurantifolia, 
C. ×bergamia и C. medica (цедрат, 
var. sarcodactylis), их длина – 
21,4–23,4 мкм, ширина – 18,2–
19,3 мкм (рис. 3). Можно сделать 
вывод, что для получения высо-

ких урожаев сорта C. aurantifolia ‘Tahiti’, C. limon ‘Del Brasil’ требуют частого и обильного полива.
Маленькие устьица могут открываться и закрываться быстрее крупных, и их общая ассоциация с высокой плот-

ностью обеспечивает возможность быстрого увеличения устьичной проводимости листа, максимизируя диффузию 
СО

2
 в лист при благоприятных условиях для фотосинтеза. Таким образом, сочетание высокой плотности и малого раз-

мера устьиц позволяет растению 
иметь повышенную адаптацион-
ную способность к изменениям 
окружающей среды. Исходя из 
этого, среди исследуемых видов 
такими качествами обладают в 
большей степени C. aurantifolia и 
C. medica, которые имеют высо-
кую плотность и маленькие раз-
меры устьиц, а также C. × meyeri и 
C. medica var. sarcodactylis (рис. 4).

Заключение. Проведенные 
исследования показали, что плот-
ность устьиц не зависит от вели-
чины листовой пластинки и явля-
ется особенностью вида, сорта.

Сортообразцы C. aurantifo-
lia ‘Tahiti’, C. limon ’Del Brasil’, 
C. × aurantiummyrtifolia ‘Cinotto’ 
обладают крупными устьицами, 
при возделывании требовательны к 
поливу и влажности воздуха, а так-
же хорошо переносят затенение.

Небольшие размеры устьиц характерны для C. aurantifolia, C. × bergamia, C. medica, C. × meyeri, что обусловли-
вает устойчивость растений к засухе.

Выявленные различия в строении устьичного аппарата подтверждают значимость этого признака как для харак-
теристики каждого вида, так и для выделения более адаптивных форм к условиям выращивания.

Статья подготовлена в рамках реализации ГЗ ФИЦ СНЦ РАН № 0492-2021-0008; № 0492-2021-0007.
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