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Г. Л. Дарбинян

Роль деятельности устьиц в развитии однолетних 
растений

Устьица, механизм открывания и закрывания их описаны во 
всех учебниках анатомии и физиологии растений. Значительное чис
ло исследований посвящено вопросам влияния различных факторов 
на движение устьиц и их роли в отдельных функциях листа [1—5]. 
Однако, несмотря на это. следует отметить, что мнения исследова
телей о роли и деятельности устьиц не во всех случаях совпадают; 
вообще, нам кажется, что роль устьиц в жизнедеятельности расте
ний в должной мере не оценивается.

Такое положение вещей в основном является следствием того, 
что названные вопросы не изучаются в течение онтогенеза: как в 
связи с жизнедеятельностью растений в целом, так и, в частности, в 
связи с процессами их развития. Серьезным недостатке?.! в изуче
нии роли устьиц следует считать и то, что не уделяется должного 
внимания изучению устьиц в ночной период.

Устьица являются теми основными, если не сказать единствен
ными, приспособлениями, посредством которых внутренняя и внеш
няя атмосфера листа соприкасаются и сообщаются между собою, 
без чего нормальное осуществление фотосинтеза и кислородного 
обмена, существование не только листа, по и растения в целом ока
жется невозможным. Столь же парадоксальным фактом является и 
то, что в континентальных условиях, без способности устьиц к за
крыванию, растениям угрожала бы неминуемая гибель из-за чрезмер
ной потери воды [5, 7].

Далее, следует сказать, что фотосинтез не является только 
источником первичных пластических веществ, этот процесс одно
временно является источником внутреннего свободного кислорода, 
наличие или отсутствие которого не может не влиять на режим 
аэрации внутренних тканей и, следовательно, на характер реакций 
метаболизма веществ. Л ведь процессы фотосинтеза находятся в 
тесной зависимости от состояния устьиц, следовательно, деятель
ность последних и этим путем может влиять на растения.

Таким образом, можно сказать, что все функции листа находят
ся в тесной зависимости от деятельности устьиц и что они играют 
большую роль в жизни этого органа, а также посредством послед
него в жизнедеятельности всего растения.

Но поскольку в листе одновременно протекают противополож
ные функции, то разумеется, что роль устьиц также одновременно 
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не может быть положительном или отрицательной во всех этих 
функциях. Смотря по условиям, в зависимости от возраста листа и 
степени развития растения, положительная роль устьиц выступает 
на первый план то по линии фотосинтеза, то по свободному кисло
родному обмену, то по водному режиму и г. д. Причем положитель
ная роль их по одной линии обычно влечет за собой временную 
отрицательную роль по другой линии.И это логично,- приспособле
ния никогда нс бывают наисовершенными, конечными и абсолютны
ми: устьица нс могут одновременно играть положительную или от
рицательную роль во всех функциях листа.

Поскольку состояние устьиц, смотря по условиям, влияет на 
функции листа положительно или отрицательно, то мы вправе при
знать, что устьица посредством названного органа и его функции 
должны, в конечном итоге, влиять на жизнедеятельность всего ра
стения, н том числе и на характер обмена веществ, следовательно, 
и на развитие, ибо характер процессов развития и их изменения 
связаны с характером обмена веществ [8, 9].

Методы исследования

Нами изучено около 25 видов и сортов культурных и дикора
стущих растений: клещевина, подсолнечник, шпинат, салат, кунжут 
позднеспелый, кунжут ультраскороспелый, кукуруза кремнистая, 
кукуруза зубовидная, пшеница эринацеум, соя, ляллеманце ибери- 
ка, ляллеманце пельтата, хризантема, перилла, хлопчатники сорта 
№ 246, № 1298 и А06, конские бобы, шамбала, рис позднеспелый, 
просо, лен долгунец, томат, базилика обыкновенная и другие.

Опыты проведены на Араратской равнине, в полевых условиях 
(близ города Еревана), па грядках величиной в 2 3 кв. м в двух 
повторностях. Состояние устьиц определялось в течение всего ве
гетационного периода —в день три раза: в утренние (7—9), полуден
ные (12 -14) и вечерние (18—20) часы.

Состояние устьиц определялось у пяти и более экземпляров
подопытных растений каждого варианта, отдельно у листьев нижних, 
средних и верхних узлов.

Все. опыты проводились на фоне различной влажности почвы: 
с самого начала и до конца опытов влажность почвы колебалась: 
в первом варианте, в пределах 55—67, во втором от 35 до 45 и в 
третьем от 25 до 29 процентов от полной влагоемкостп ее [10].

Состояние устьиц определялось методом инфильтрации, кото
рый вполне пригоден для массовых и для сравнительных опытов 
быстрота инфильтрации выражена в секундах*.

* Эго очень трудная задача при массовых исследованиях, поэтом}' наши 
данные мы не считаем абсолютно точными, но, тем не менее, они дают четкую 
картину тех различий, которые существуют между разными группами растений.
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После предварительных проверочных опытов более целесооб
разным считали в качестве инфильтрата использовать ксилол. Ука
зание о том, чго ксилол проникает почти через совсем закрытые 
щели устьиц [12|, по нашим наблюдениям, нс соответствует дей
ствительности. Основные опыты проведены в 1946 1947 гг., отдель
ные вопросы изучены также в 1945 и 1948 годах.

Объем настоящей статьи не позволяет представить данные, 
относящиеся ко всем подопытным растениям (около 25 таблиц), 
поэтому приводится данные, относящиеся к отдельным представи
телям разных групп растений.

Деятельность устьиц в онтогенезе растений в связи с их 
развитием

У изученных нами растений замечаются некоторые общие 
черты. На ранних фазах развития устьица открываются сравнитель
но на короткий срок: в это время слабо выражается также степень 
их открытости. В дальнейшем, при переходе к цветению и во время 
цветения и формирования семян, сроки и степень открытия увели
чиваются. Эти изменения, несомненно, улучшают аэрацию внутрен
них тканей и тем самым улучшают свободный кислородный обмен, 
что. невидимому, влияет на соотношение оксидо-редукционных про
цессов в сторону увеличения удельного веса первых (диссимиляция).

Интересно отметить, что параллельно с указанными изменени
ями в деятельности устьиц осмотическое давление клеточного сока 
клеток эпидермиса падает (до 30%), а активность окислительных 
ферментов (пероксидаза, каталаза) у большинства изученных расте
ний повышается (до 25, 50 процентов, а у пероксидазы даже больше).

Следует отметить еще, что чем быстрее совершаются все упо
мянутые изменения, тем быстрее растения развиваются и зацветают.

Влияние специфичности деятельности устьиц на 
развитие растений

В пределах названных общих свойств, отдельные группы изу
ченных нами растений резко отличаются друг от друга и характери
зуются специфическими чертами.

Растения первой, группы. Растения ляллеманции (к. Шепса), 
шпината, конских бобов, пшеницы сорта эрииацеум и другие в ус
ловиях наших опытов*  характеризовались тем, что устьица их с ран
него утра широко открывались и оставались открытыми до позд
него вечера. В полуденные часы они нс закрывались. Устьица этих 
растений в течение всего дня оставались открытыми как при 55—67. 
гак и при 35—45 и 25—29 процентах влажности почвы от волной 

* Когда названные варианты влажности почвы создаются с начала опыта и 
сохраняются до конца его.



36 Г. А. Дарбинян

влагоех։кости (таблица 1). В условиях последнего варианта намеча
лось только слабое сужение щелей их после полуденных часов, что, 
по нашему, не может являться причиной заметных различий в жиз
недеятельности растений.

Из сказанного видно, что у растений этой группы, независимо 
от примененных вариантов влажности почвы, закрывание устьиц, 
как фактор, снижающий степень аэрации внутренних тканей, и пре
кращения источника внутреннего свободного кислорода (фотосинтез) 
в дневные часы, не проявляется.

Далее, из упомянутых выше наших опытов выяснилось, что 
активность пероксидазы и каталазы у представителей этой группы 
быстрее других достигает своего максимума. Так, например, при 
одновременном посеве активность каталазы и пероксидазы доходи
ла до максимума: у ляллеманце (1 группа) через 43 и 33 дня, а у 
клещевины (Л группа) через 54 дня; первые зацвели через 33, а вто
рые—через 55 дней.

Таблица ։
Состояние устьиц у листьев шпината в течение дня и онтогенеза на фоне 

различной влажности почвы (скорость инфильтрации в секундах. Инт.- 
иятеисивная инфильтрация)
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Такое поведение устьиц и быстрое возрастание активности наз
ванных ферментов свидетельствуют о том, что аэрация внутренних 
тканей этих растений находится на высоком уровне как в течение 
дня. так и в онтогенезе. Это обстоятельство обусловливает сравни
тельно более аэробный характер обмена веществ у этих растений, 
к которым и приспособлены процессы их развития [10].

Растения этой группы отличаются засухоустойчивостью [10], 
благодаря этому они мало пользуются структурными приспособле
ниями регулирования водно го режима, в том числе и закрыванием 
устьиц. По этим причинам, свойственная им и нормальная для раз
вития их высокая степень аэрации и аэробный характер обмена ве
ществ не нарушились в пределах довольно широких колебаний 
водного режима и водного дефицита. Благодаря этому во всех ва
риантах влажности почвы они развивались быстрыми темпами и 
дошли до полного цветения одновременно (табл. 2).

Темпы развития растений первой группы (до полного цветения)
Таблица 2
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В доказательство наших выводов считаем необходимым оста
новиться еще на одном вопросе. Из вышеизложенных положений, 
а также из другой нашей работы [10] следует, что дневной комп
лекс факторов среды (обеспечивающий открывание устьиц и фото
синтез) является благоприятным условием для сравнительно более 
аэробного обмена, а ночной комплекс факторов, наоборот, способ
ствует усилению анаэробных реакции обмена веществ. Исходя из 
этого мы вправе ожидать, что длинные ночные периоды будут от
ражаться на развитии растений этой группы отрицательно, а непре
рывный свет и длинные фотопериоды, наоборот, должны ускорять 
темпы развития их. На самом деле это так и есть. Большинство 
растений этой группы относится к типу длиннодневных растений. 
Некоторые из них (конские бобы) являются нейтральнодневными 
растениями. Это последнее обстоятельство не противоречит нашим 
выводам, об этих растениях будет сказано в другой статье.
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Растения второй группы. Клещевина, базилика обыкновенная, 
салат, хлопчатник сорта Л06 и другие позднеспелые сорта хлопчат
ника, некоторые сорта кунжута (Алибайрамлинский) и другие расте
ния выделяются в особую группу. Устьица этих растений при опти
мальной влажности почвы (55- 67%) функционируют почти гак же 
как устьица растении первой группы: в соответствии с этим они в 
упомянутых условиях влажности развиваются быстрыми темпами и 
рано доходят до цветения. Это означает, что растения этой группы, 
подобно растениям первой группы, являются сравнительно более 
аэробными организмами и характеризуются более аэробным обменом 
веществ, к чему приспособлены также и процессы их развития. 
Однако во сравнению с растениями первой группы они менее засу
хоустойчивы [10], протопласт этих растений не способен нормально 
функционировать при высоком водном дефиците. Но этим причинам 
в отличие от первой группы, в неблагоприятных условиях водного 
режима они в довольно значительной мере прибегают к регулиро
ванию водного режима при помощи структурных приспособлений, 
в том числе к закрыванию устьиц. На самом деле, по мере ухуд
шения водного режима и повышения дефицита воды щели устьиц 
суживаются, а потом закрываются. В подобных условиях водного 
режима они в течение дня или вовсе не открываются или же от
крываются на короткий срок (таблица 3).

На основании вышеизложенных положений и данных, мы счи
таем, что при отмеченных обстоятельствах аэрация внутренних тка
ней у растений названных вариантов ухудшается, и нормальный для 
развития этих растений сравнительно более аэробный обмен ве
ществ принимает неблагоприятный, сравнительно более анаэробный 
характер, в соответствии с чем они развиваются медленно, а в не
которых случаях даже не зацветают (таблица 4).

Таблица 4
Темпы развития растений второй группы (до полного цветения)
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Растения, третьей группы. Соя (короткодневная), перилла, 
хризантема, иначе говоря, типичные короткодневные растения со
ставляют особую группу.

В период до цветения, даже при 55—67% влажности почвы, 
устьица этих растений по утрам открываются поздно; степень от
крытия у них низка, а по вечерам закрываются раньше, чем у всех 
остальных растений. При более низкой влажности почвы они за
крываются и остаются закрытыми в течение всего дня. У листьев 
верхних ярусов (1—6) стебля хризантемы устьица до цветения поч
ти вовсе не открываются. Таким образом, в период до цветения у 
этих растений намечается определенная тенденция: открывать устьи
ца по мере возможности в меньшей степени и в течение коротких 
сроков (таблица 5).

Интересно отметить, что сокращение продолжительности и сте
пени открытия устьиц при неблагоприятном водном режиме не от
ражается на темпах развития этих растений. Они во всех вариантах 
влажности почвы зацвели почти одновременно (таблица 6).

Таблица 6
Темпы развития растений третьей группы (до полного цветения)

1 вариант (55 -67% 
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Хризантема 993 93 197 101 136 101
Перилла . 939 91 260 96 170 101
•.Соя. 578 68 250 68 107 70

На основании вышеизложенных положений и приведенных дан
ных мы признаем, что степень аэрации внутренних тканей и окис
лительный потенциал растений этой группы в период до цветения 
находится на сравнительно низком уровне. Иначе говоря, в этот 
период они являются сравнительно более анаэробными организмами֊ 
имеют сравнительно более анаэробный тип обмена веществ, к чему 
и приспособлены их процессы развития до цветения. Именно поэто
му закрынание устьиц, прекращение источника внутреннего свобод
ного кислорода даже на долгое время и последствия этого обстоя
тельства не влияют отрицательно на процессы их развития до цве- 
тения.

Причины подобного приспособления, невидимому, кроются в 
том, что, с одной стороны, коллоиды плазмы этих растений менее 
засухоустойчивы и их водоудерживающая сила, вероятно, выражена
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слабо, с другой стороны, они весьма чувствительны к степени влаж
ности тканей, их нормальное функционирование требует высокого 
содержания влаги в тканях. И, действительно, даже при 25—29% 
влажности почвы водный дефицит в листьях этих растений, по 
сравнению с другими, выражается малыми цифрами. Подобный де
фицит растения предыдущих групп имели даже при весьма благо
приятной влажности почвы. Например, у растения шамбалы, льна и 
кунжута (раст. II группы) в первом варианте влажности почвы 
17.VI водный дефицит соответственно составлял 18, 16. 14 про
центов, а у сои (растения III группы) в третьем варианте всего 12 
процентов. В условиях первою варианта 9.VIII дефицит воды в 
листьях льна и кунжута выражался в 17.7 и 20, а у периллы и сои 
в третьем варианте в 20 и 15 процентах.

При подобном положении вещей они могли бы держать содержание 
воды в тканях на высоком уровне и существовать лишь благодаря 
структурным приспособлениям регулирования водного режима, оси 
бенио закрыванием устьиц, что, как было указано, особенно сипьно 
выражено у этих растений. Этот тип приспособления обусловливает 
возникновение сравнительно более анаэробного характера обмела ве
ществ, и процессы развития этих растений не могли бы осуществ
ляться, если бы они в течение филогенеза не были бы приспособ
лены именно к подобному типу обмена. Выше было сказано, что 
ночной комплекс факторов среды является сравнительно более бла
гоприятным для такого обмена веществ. Если это так, то разумеет
ся, что длинные фотопериоды будут задерживать, а длинные ноч
ные периоды, наоборот, способствовать развитию этих растений; 
вернее, прохождению второй сталии развития. На самом деле это 
так и есть: принадлежащие к этой группе растения являются корот
кодневными. Приспособляясь к подобному типу обмена, понятно, 
что закрывание устьиц и прекращение источника внутреннего сво
бодного кислорода даже на долгое время не может существенно 
изменить темпы процессов развития и потому, как указано выше, 
они в наших опытах при всех вариантах влажности почвы развива
лись одинаковыми темпами и зацветали почти одновременно.

В период после цветения происходит резкая перемена—устьица 
листьев всех ярусов на долгое время широко открываются. 5՜ хризан
темы в этот период они не закрывались даже в 10 часов вечера. 
Неблагоприятная влажность почвы в этот период также отрицатель
но влияет на развитие. Причем в эти время сильно повышается 
также активность окислительных ферментов. Следовательно, мы 
считаем, что в период после цветения растения этой группы приоб
ретают более аэробный тип обмена веществ, к которому приспособ
лены процессы развития их после цветения.

Многие растения не вошли ни в одну из указанных групп 
Они занимали как бы среднее положение между этими группами.
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Подобная группировка растений, конечно, 
янстве этого деления, наоборот, растения этих 
переходят из одной группы в другую [II].
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ՐՈՒՅՍեՐՒ ԶԱՐԳԱՑՄԱՆ ՊՐՈՑեՍՆեՐՈհՍ՜

ԱՄՓՈՓՈՒՄ

Փորձերը է/ րվել են դաշ >" “՚յ ին պայմաններում> (I ււրումեաս իրւքել են 
րա յսերի շուրջ 25 տեսակներ և ււորտերւ Հերձ տնցրե րի դո րծ /»լնեո է թյ ո» Նր 
ւււււու էէնասիրվե-ք կ հողի խոնավության աարրե ր աստիճանների (իոնի վ ր ա 
(հողի քրիվ խոնտվունակութ յան 25 29, 35 45 և 55 — 65 տոկոս)*։

Ուսումնասիրված բույսերի մոտ հանդես եկան որոշ ընղհանուր դծ ե ր ։ 
Սակայն այդ ընդհանա ր հատկություններ ի ս ահ մ ւււննե բում րույսե րի տար֊ 
րեր խմբերր հանդես բերին որոշակի յուրահատկություններ;ք*ույս!»յ։յւ  աոաշ|1ն |11ոււքր: Ս“եր փորձերի ւդայւք աններում այս իէմրի 
րույսերի հերձանւ/րերի բացման ասաիճանը ե րաց է/ետ/որ. աեոդո> թյ։ււ՝1ւր 
մեծ կւ ինչպես օրւիս, այնպես էյ օնտոգենեզի թ ա։յ րու մ (ադ. 1 )ւ Հերձտնց^ 
բերի ւսյդօրինակ դո րծ ո լն ե ո ւ թ յ ո ։ ն ր ։ղ ա րք ան ա ւ/ ո ր ու »/’ Հ՜ ներրին հյոէԱ-

՚ '՞1?/' {"ոՆավոէ-թ յաՆ այս ւսստիճաննե րր Աաերյծվեք են փորձեր[ւ "կ՚էք՚իՁ ս1ա^՜ 
պան <{ ե) են մինչ/> ‘/1>ր9ը։
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վածրների աեբաոիայի բարձր աստիճան և նjtlւ թափոխանակսւ թյտն հա
մեմատաբար ավելի աևրււր տիպ, որին և հարմարված Լ սպս րւս յսերի 
ղւս(պա ց ում բ ։

Լինելով համեմատաբար չորադիմացկուն բույսեր, նրանր կարողա
նում են իրենց հեբձա՚հցրերի նշված if ործ ու նե ու թ յ ան և ն յա ք.) ա փոխա
նակության in ի պ ր պահպանել և հետևաբար հավասար տեմ պսվ դւււրդսւնալ 
հոդի խոնավության տատանման րտվակտն րսյն սահմաններում (տդ. %)<Piltjubpj) ե p (| [1 ո p r| |unitfp: Այս բույււեբը նյութափոխանակության 
բնույթ ով նման են Նախորդներին, սակայն ft տարբերություն վերք իննե- 
բ ի ;լ, նրանց հյուսվածքների 9m ր պահել։։! կա ր ո դու.իք յան ր թույլ Լ, այդ 
պատճաոով անբարենպաստ խոնավության պայմաններում նրանք դիմում 
են խոնավության սեմիմը կարգավորելու սարո։ կտա րային հարմարանք
ներին, այդ թվամ հերձւււնցքերր փակելուն ք՜աղ. 31։ ']՝րա հետևանքով 
բարենպաստ խոնավության պայմաններում նրանք դարդանոէմ են արադ 
և բարեհաճոդ։ Այդ 'իակտորի անբարենպաստ պայմաններում՝ հերձանցքևրի 
փակվելու. ե թթվածնի ներքին տղրյոէ րիքփոաոս ինթեզի) րացակայութ յան 
հետևանքով, բույսեր ի ներքին հ յուս վսւծ քնե ր ի տեբացիան խախտվում I, ե 
նյութափոխանակության համ /. մ ա։ո ա ր ա ր ավելի ւսերսբ և այէէ օրգանիզմ
ների զարգացման համար նորմալ աիպբ փոխվում, րնդունում Լ համեմա
տաբար ավելի անաե րոբ տիպ, Որին հւսմ տպատասխան դարդ ալլո։ մ ր 
ճնշվում, կամ խիււա դ ա՛հ դ ա դ ում Լ քադ. -1ftPnijuLp!l Lppnpt} |untdp: //*̂ րՆտ/ւ  ծադկելր այս բույսերի մոտ "հքլւոա- 
վու ւ1 Հ, անկախ հոդ ft խ էէն inվոt.jJ յ սէն աստիճանիդ, բստ հնարավորս։քքյան 
հերձանդրերր ւիակ պահե/ո։ սւե՚հդենդ (ւ>։դ. ՀարմաբվածէՈ [Jյան այս
ու դդոէ ի1 յւււնբ սլայմանտվորել Լ նյութաւիոխւսնսէկու.ի1 յան համեմաւոաբաբ 
"'վե՚ւքւ անաե բոր ա ի ւդ ի uni ա9 ա դ ո ւմ է որին ե հարմարված է տյս բույսերի 
դարդալ/ումր մինչև նբանէլ ծաղկելը։ Հերձանդբ1,րի այդ յու բահա uini 1լ դոր֊ 
ծունեության ՛շնորհիվ նյւ։ւ ի1 աւիոխանակէւլթ յան նշված սէիպբ պահպանվում 
I, ինչպես անբարենպաստք այնպեււ Լ/ բարենպաստ խււնավր«< թյտն պայ
մաններում, ,uJ'l պատճաոով մեր փորձերի բոլոր վտրիտնանեբում բույ֊ 
հերր դսւրդւսքքեւ են հավասար աեմ սլով (աղ. 6ք։

Մեր պայմանների համար անւոեուոկան տևսակեւոի։լ աոանձնաոլես ար- 
մեբավոր են աոաջին խմբի բույսերի հատկությունները։ Ա ե քեկդ իոն աշ֊ 
խտտանքի J ամանակ հատուկ ուշադ բութ յան պեւոք Է դ աբձնել նաև սարոէ֊կ- 
տո։ բաJին հատկանիշներին։ Ագրոտեխնիկան ավքդի ո ս։ էյ ի it’ll inւ դ աբձնելու 
համար նախօրոք պետք /. ոբււչել րույսերի տիպական աոանձնւսհատկսւ- 
թ յուննև ր ը։

^ե բձանւյյւե ր ft դո բծ էէ ւ ն ե ու թյան ՈԼԱՈւէքե ա U ի րութ յ՚սն tf իհ ոէյով կա֊ 
րելի 4 ^ւաիւօրոր մոտավոր կևրպււվ որոշել րւււյսերի վադահասսւ թյունբ և 
ռւշտհտսութ յու^է ը, նրանց !,I'2J,UL խմրե րից որ մեկին պ ա ա կ ա՚եԼ լբ :
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