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Spojrzenie „wgł�b” na to co to znaczy by� sukulentem, i w 
jaki sposób ro�liny mog� realizowa� sukulentyzm. Zapre-
zentowano funkcjonowanie i budow� tkanek wodnych ró�-
nych sukulentów. Cz��� 1 dotyczy sukulentów li�ciowych. 
 

         Przyznam, �e u sukulentów zawsze najbardziej 
fascynowało mnie ich wn�trze. I to w sensie dosłow-
nym, tzn. podziwiaj�c kaktusy czy inne tłu�ciochy 
cz�sto miałem ochot� ro�lin� rozkroi� i zobaczy� co 
jest w �rodku. Obecnie, dzi�ki dost�powi do mikro-
skopu mog� t� ciekawo�� zaspokaja�, poznaj�c szcze-
góły budowy anatomicznej ró�nych gatunków. Zanim 
podziel� si� z czytelnikami niektórymi obserwacjami i 
zdobyt� wiedz�, par� słów wprowadzenia.  
         Sformułowanie �cisłej definicji sukulenta (jak i 
wielu innych zjawisk przyrodniczych) okazuje si� 
do�� skomplikowane. Wi�kszo�� sukulentów mo�na 
bez trudno�ci zaklasyfikowa� do tej grupy wizualnie, 
na podstawie posiadania przez nie pogrubionych 
(„gruboszowatych”) organów oraz ich „soczysto�ci” 
(łac. succus –sok). Kształt organów (li�ci, łodyg, ko-
rzeni) sukulentowych wynika z wymogów funkcjo-
nalnych – u ro�lin tych warunki �rodowiskowe pre-
miuj� niski stosunek powierzchni do obj�to�ci. Obj�-
to�� organów wynika przede wszystkim ze zmagazy-
nowanej w nich wody, za� im mniejsza powierzchnia 
zewn�trzna, tym mniejsze straty wody  wskutek tran-
spiracji. Idealnym sukulentem byłaby wi�c ro�lina o 
kształcie kuli – i rzeczywi�cie, do ideału zbli�aj� si� 
liczne kaktusy i wilczomlecze, a w�ród sukulentów 
li�ciowych prawie kuliste li�cie znajdziemy np. u Se-
necio rowleyanus. Jednak podobnie obłe kształty 
przybieraj� np. korzenie rzodkiewki i buraka. Chocia� 
nie sposób odmówi� im soczysto�ci, to jednak intu-
icyjnie tych ro�lin do sukulentów nie zaliczamy. Ce-
ch� wyró�niaj�c� sukulentów jest bowiem odporno�� 
na okresow� susz� siedliskow�, któr� zawdzi�czaj� 
oszcz�dnej gospodarce wod�. Woda zawarta w tkan-
kach stanowi wewn�trzny rezerwuar ro�liny, który 
jest napełniany w okresie du�ej dost�pno�ci wody w 
�rodowisku, a nast�pnie wykorzystywany do pod-
trzymania �ycia ro�liny w czasie suszy. Wi��e si� z 
tym wykształcenie specjalnych modyfikacji anato-
micznych, pozwalaj�cych na gromadzenie wody i 
zapobieganie jej utracie, takich jak wyspecjalizowane 
tkanki wodne i wodoszczelna skórka. To wła�nie 
obecno�� tkanek wodnych jest odpowiedzialna za 
korpulentne kształty naszych ulubie�ców. Definicja 
sukulenta jest wi�c oparta na kryteriach ekologicz-
nych i anatomicznych. 
         Zgodnie z panuj�cym trendem, w poni�szym 
opisie uwzgl�dniam tylko te organy sukulentowe (li-
�cie i łodygi), które s� jednocze�nie organami  fotos-  

An ‘inside’ look at what is it like to be a succulent and the 
ways a plant can perform its succulence. Functioning and 
structures of water tissues in various succulent plants is 
presented. The first part refers to leaf succulents. 
 

What has always greatly fascinated me in 
succulents is their internal structure. When admiring 
cacti or other obese specimens, I have frequently felt 
the desire to dissect the plant and look inside it. 
Nowadays, thanks to access to the microscope, I 
have the opportunity to satisfy my curiosity by study-
ing details of anatomical structure of the various spe-
cies. Here I want to share some of my observations 
and the acquired knowledge with the readers. 

To introduce the subject, let’s first look at the 
definition of a succulent plant. As it turned out, com-
ing up with a strict verbal definition is a rather com-
plicated matter. Most succulents can be included in 
this category based on their visual appearance, the 
main criterion being the possession of thickened, 
succulent (from Latin word succus meaning juice) 
organs. The enlarged volume of succulent organs is a 
direct consequence of water stored in their tissues, 
and the relative reduction of their surface area allows 
lowering of water losses to the atmosphere. Thus, the 
shape of succulent organs has a functional sense 
where habitat conditions (periodic water shortages) 
favor low surface to volume ratios. An ideal succu-
lent would therefore be ball-shaped. Indeed, numer-
ous cacti and euphorbs approximate this ideal, and 
even among leaf succulents there are examples of 
almost perfectly rounded leaves (e.g. Senecio row-
leyanus). However, rounded shapes and juiciness are 
encountered among plant organs such as radish or 
beetroot, that clearly do not belong to the category of 
succulents. The differentiating characteristics of suc-
culents is their tolerance of habitat drought that is 
dependent on their frugal water economy. Water 
contained in their tissues constitutes an internal res-
ervoir that is filled up at times of plentiful water sup-
ply in the environment and later used to sustain vital 
needs of the plant during drought. This strategy is 
associated with the development of special anatomi-
cal structures, such as water storage tissues and a 
water-tight epidermis, enabling the storage of water 
and restricting its losses. Thus, the corpulent shapes 
of our pet plants are related to the degree of devel-
opment of water tissues. Succulence has therefore 
both ecological and anatomical basis. 

In accordance with the dominant trend in suc-
culent science, the following description covers only 
those succulent organs (leaves and stems) that are 
also photosynthetic, i.e. contain significant amounts 
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yntetycznymi, a wi�c zawieraj� znacz�ce ilo�ci zielo-
nego barwnika - chlorofilu. Eliminuje to z rozwa�a� 
ro�liny kaudeksowe, które gromadz� wod� w orga-
nach zdrewniałych, ale tak�e tzw. sukulenty korze-
niowe. Do�� arbitralnie, ale w zgodzie z tradycj�, nie 
uwzgl�dniam te� licznych słonoro�li z rodziny Che-
nopodiaceae, które cho� zewn�trzn� urod� nie grze-
sz�, to jednak posiadaj� nadzwyczaj interesuj�ce roz-
wi�zania anatomiczne w swych ewidentnie sukulen-
towych li�ciach i łodygach. 
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         Ciało ro�liny zbudowane jest z mikroskopijnych 
przedziałów zwanych komórkami, z których ka�da 
otoczona jest celulozow� powłok� – �cian� komór-
kow�. Praktycznie wszystkie dojrzałe, �ywe, zdrowe i 
aktywne metabolicznie komórki ro�linne składaj� si� 
w ponad 90% z wody (je�li pomin�� �cian� komór-
kow�, która, zwłaszcza je�li jest wysycona lignin�, 
czyli zdrewniała, mo�e stanowi� znaczn� cz��� masy 
komórki). Komórki zawieraj� w swym wn�trzu cy-
stern� zwan� wakuol�, która jest otoczona błon� i 
zawiera wodny roztwór substancji mineralnych i or-
ganicznych. Komórki tkanki wodnej maj� szczególnie 
wysoki stopie� uwodnienia (dochodz�cy nawet do 
97%), a zarówno ich wakuole jak i one same s� 
szczególnie du�e, co pokazuje przykładowe zestawie-
nie komórek z sukulentowego li�cia Tacitus bellus 
(fig. 1) i niesukulentowego li�cia buka Fagus sylvati-
ca (fig. 2). W komórkach tkanek wodnych wakuola 
przyciska pozostałe składniki komórki, takie jak cyto-
plazma i chloroplasty (p�cherzyki zawieraj�ce chloro-
fil i prowadz�ce fotosyntez�) do �ciany komórkowej, 
gdzie tworz� one bardzo cienk� warstw� (fig. 1 i 3). 
Je�li w komórkach tkanki wodnej chloroplasty s� 
obecne, to najcz��ciej ustawiaj� si� one w pobli�u 
wypełnionych powietrzem przestworów mi�dzyko-
mórkowych, gdzie maj� dost�p do CO2 (fig. 3).  
         	ciany komórek wodnych s� cienkie i elastyczne 
jak baloniki. W miar� gromadzenia wody w komórce, 
wakuola ro�nie a �ciany komórki rozci�gaj� si�. Przy 
oddawaniu wody, wakuola si� zmniejsza a �ciany 
kurcz�. Pocz�tkowo utrata wody powoduje po prostu 
zmniejszenie rozmiaru komórki, ale nast�pnie �ciany 
trac� stan napr��enia i składaj� si� w charakterystycz-
ne harmonijki (fig. 4 i 5). Komórki wodne prawdopo-
dobnie kontroluj� pobieranie i utrat� wody rozmiesz-
czaj�c w swej zewn�trznej błonie specjalne białka 
(tzw. kanały wodne lub akwaporyny) ułatwiaj�ce 
przepływ wody przez błon�. Dzi�ki elastyczno�ci 
�cian, komórki te cz�sto toleruj� bardzo znaczne od-
wodnienie. U kaktusa Blossfeldia liliputana Barthlott i 
Porembski opisali rekordow� tolerancj� na odwodnie-
nie – tkanki wytrzymywały utrat� 80% wody.  

Ciekawostk� jest szczególny typ komórek 
wodnych (fig. 6) spotykany w rodzaju Sansevieria, 
ró�ni�cy si� diametralnie od typowych komórek wod-
nych. S� to osobliwe, martwe komórki, które klasyfi-
kuje si� jako cewki, rozrzucone pojedynczo acz w  

of the green pigment chlorophyll. This leaves out 
caudiciform plants that store water in lignified tis-
sues and also the so called root succulents. I have 
also arbitrarily (but consistent with the tradition) 
excluded the numerous salt-tolerant members of the 
Chenopodiaceae family. Although their external ap-
pearance is not particularly attractive, they do never-
theless possess some extraordinary anatomical struc-
tures in their evidently succulent stems and leaves.   
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The plant body is constructed of microscopic 

compartents called cells. Each cell is covered by a 
cell wall – an envelope made from cellulose supple-
mented with various other substances. Virtually all 
mature, live, healthy and metabolically active plant 
cells consist of more than 90% water (disregarding 
the cell wall, which may account for a large fraction 
of cell mass, especially if it contains a lot of lignin). 
In their interior, the plant cell typically contains a 
large cistern called vacuole that is surrounded by a 
membrane and contains an aqueous solution of min-
eral and organic substances. Cells specialized for 
storing water are particularly well hydrated (contain 
up to 97% water). Their vacuoles as well as the cells 
themselves are unusually large. This can be seen by 
comparing anatomical sections of a succulent leaf of 
Tacitus bellus (fig. 1) with a nonsucculent leaf of 
common beech Fagus sylvatica (fig. 2). In water 
storing cells, the large, central vacuole pushes other 
cellular components, such as cytoplasm and chloro-
plasts (chlorophyll containing vesicles responsible 
for photosynthesis) against the wall where they 
spread in a very thin layer (figs. 3 and 4). If chloro-
plasts are present in the cell, they usually position 
themselves near the air-filled intercellular spaces 
where they have easy access to CO2 (fig. 3).  

Walls of the water storing cells are thin and 
elastic like little balloons. As water accumulates in 
the cell, the vacuole grows and cell walls become 
stretched and expand. When water leaves the cell, 
volume of the vacuole decreases and the wall 
shrinks. Initially water loss causes simply a decrease 
of the cell size but later the wall looses its tension 
and begins to fold, forming a characteristic accor-
dion-like  pattern (figs. 4 and 5). Water cells proba-
bly control the intake and uptake of water by regulat-
ing the amount and activity of special proteins (wa-
ter channels or aquaporins) in their outer mem-
brane, just within the wall. Elasticity of the walls 
allows these cells to tolerate very drastic dehydra-
tion. Barthlott and Porembski have reported on a 
record-breaking level of dehydration tolerance in the 
cactus Blossfeldia liliputana which survived the loss 
of 80% of its tissue water. 

A unique type of water cells has been de-
scribed in the genus Sansevieria (fig. 6). These pecu-
liar dead cells are classified as tracheids and are 
scattered singly but in large numbers among other 
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du�ej liczbie w�ród tkanek li�cia. Ich �ciany maj� 
regularnie rozmieszczone listwy wzmacniaj�ce. Li-
stwy te powoduj�, �e w czasie utraty wody takie ko-
mórki skracaj� si� tylko w jednym kierunku (prosto-
padłym do układu listew), a cała tkanka kurczy si� w 
uporz�dkowany sposób, unikaj�c napr��e� mecha-
nicznych i ryzyka rozerwania. 
 
�����	
����������	�
 
        Li�cie magazynuj�ce wod� maj� nie tylko cha-
rakterystyczn� form� zewn�trzn�, ale tak�e specy-
ficzn� budow� tkankow�. Najłatwiej j� doceni�, gdy 
porówna si� budow� li�ci sukulentowych z li�ciem 
„konwencjonalnym”, o płaskiej i cienkiej blaszce. Na 
zdj�ciach (fig. 2 oraz fig. 7) przedstawiony jest prze-
krój przez li�� buka, odpowiadaj�cy typowej budowie 
li�cia niesukulentowego, jak� omawiaj� wszystkie 
podr�czniki botaniki. Najbardziej charakterystyczn� 
cech� jego budowy jest wyra�ny podział mi�kiszu 
fotosyntetycznego na warstw� palisadow� i g�bczast�. 
Komórki palisadowe s� poło�one pod górn� skórk�, 
gdzie intensywno�� �wiatła jest najwi�ksza. One te� 
przechwytuj� najwi�ksz� cz��� promieniowania sło-
necznego, jednak funkcjonuj� te� jak �wiatłowody, 
kieruj�c cz��� �wiatła w gł�b li�cia, do tkanki g�bcza-
stej. Komórki tkanki g�bczastej s� z kolei uło�one 
lu�no, co rozprasza �wiatło i zapobiega jego „uciecz-
ce” przez doln� skórk�. Poniewa� wi�kszo�� szparek 
(porów w skórce) mie�ci si� po dolnej stronie li�cia, 
taki układ tkanek zapewnia te� odpowiedni� wentyla-
cj� li�cia i wydajne rozprowadzanie atmosferycznego 
CO2 do chloroplastów. Li�� taki ma z reguły grube 
nerwy (�yłki), które pełni� trzy funkcje: doprowadzaj� 
wod� do komórek asymiluj�cych, odbieraj� od nich 
cukry oraz usztywniaj� cał� blaszk� li�cia. 
         W li�ciu sukulentowym powy�sze cechy ulegaj� 
mniejszej lub wi�kszej modyfikacji (fig. 8). Li�cie 
sukulentowe s� przede wszystkim znacznie grubsze – 
u niektórych Aizoaceae i Crassulaceae mog� osi�ga� 
ponad 1 cm grubo�ci. Jak ju� wspomniałem, wi��e si� 
to z faktem, �e w ich komórkach zmagazynowane s� 
dodatkowe ilo�ci wody, które pozwol� na kontynu-
owanie funkcjonowania li�cia w czasie suszy. Ko-
mórki tkanki fotosyntetycznej w li�ciach sukulentów 
s� stosunkowo jednorodne. U wi�kszo�ci gatunków 
brak jest wyodr�bnionej tkanki palisadowej, cho� 
komórki poło�one bezpo�rednio przy powierzchni 
li�cia mog� mie� kształty lekko wydłu�one. Nie two-
rzy si� tak�e typowa tkanka g�bczasta, za� komórki s� 
upakowane ciasno, a przestwory mi�dzy nimi s� nie-
du�e. Zalet� g�stego upakowania komórek jest dobre 
wykorzystanie obj�to�ci li�cia do magazynowania 
wody. Czy jednak nie zakłóca to dost�pu atmosfer 
ycznego dwutlenku w�gla do komórek asymiluj�-
cych? Otó� u tej ogromnej wi�kszo�ci gatunków su-
kulentów, które prowadz� fotosyntez� typu CAM, 
wi�zanie dwutlenku w�gla ma miejsce w nocy i odb 
ywa si� za po�rednictwem specjalnego enzymu (kar-
boksylazy fosfoenolopirogronianowej), maj�cego  

leaf cells. Their walls have regularly spaced ridge-
like thickenings that are responsible for the direction 
of shrinking during dehydration. Cells shrink only in 
the direction perpendicular to those thickenings and 
the entire tissue shrivels in an orderly manner, avoid-
ing mechanical tensions that might lead to tears and 
other types of damage. 

 

(	���������	
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Water storing leaves not only have an un-
usual external appearance but they also often  pos-
sess a unique internal structure. This is best appreci-
ated through comparison with regular non-succulent 
leaves. Figs. 2 and 7 show anatomical sections 
through a common beech leaf, representing a typical 
flat-bladed leaf illustrated and discussed in all basic 
botany texts. Its most conspicuous feature is the divi-
sion of the photosynthetic tissues into a palisade and 
a spongy layer. Palisade cells are slim, tightly packed 
and are located below the upper epidermis where 
light intensity is the highest. They capture the largest 
part of the solar radiation but they also function as 
optical fibers directing part of the light deeper into 
the leaf, to the spongy tissue. Spongy cells are dis-
tributed loosely, such that light becomes scattered 
and is prevented from escaping through the lower 
epidermis. Since majority of stomata (openings in the 
epidermis) are distributed in the lower epidermis, 
such tissue arrangement also ensures adequate air 
exchange and distribution of atmospheric CO2 to the 
chloroplasts. Leaves of this type usually have thick 
main veins that fulfill three functions: delivery of 
water to the photosynthetic cells, export of sugars 
from the leaf and providing rigidity to the leaf. 

In a succulent leaf these features are modified 
to a greater or lesser extent (fig. 8). First of all, the 
thickness of these leaves is much greater: leaves of 
some Aizoaceae and Crassulaceae can be thicker 
than 1 cm. As mentioned before, this is explained by 
the fact that additional amounts of water is stored in 
the leaf tissues that will allow the leaf to continue to 
function during drought. Photosynthetic cells in suc-
culent leaves are relatively uniform. Majority of spe-
cies do not form palisade cells, although cells located 
immediately below the leaf upper surface may be 
somewhat elongated. No typical spongy layer is 
formed either, and the cells are tightly packed with 
intercellular spaces remaining small. The benefit of 
such arrangement is the efficient use of leaf volume 
for storage of water. Does such tight cell packing not 
obstruct the flow of carbon dioxide to the photosyn-
thesizing cells, especially those located at large dis-
tances from the surface? In the succulents belonging 
to the CAM photosynthetic group (majority of spe-
cies), fixation of carbon dioxide takes place at night 
and is performed by a special enzyme called 
phospoenolpyruvate carboxylase. This enzyme easily 
and efficiently catches carbon dioxide even when the 
concentration of this gas is low. Thus, the dense 

6                                                                                                                          KAKTUSY I INNE Vol. 5 (2008) No. 1 

 



. 

du�� łatwo�� wychwytywania CO2 nawet przy jego 
niskich st��eniach i utrudnionym dopływie. Zatem 
g�ste upakowanie komórek fotosyntetyzuj�cych 
współgra z mechanizmem CAM. Ponadto, du�e wa-
kuole wykorzystywane do magazynowania wody s� 
tak�e przydatne do akumulacji jabłczanu, zwi�zku 
b�d�cego głównym ogniwem fotosyntezy CAM. 
Szersze omówienie metabolizmu CAM znajdzie Czy-
telnik w nr. 2(3) Kaktusy i Inne z r. 2006. 
         U wi�kszo�ci sukulentów li�ciowych funkcje 
fotosyntezy i magazynowania wody realizowane s� w 
tych samych komórkach. Dotyczy to np. licznych 
gruboszowatych (Crassulaceae), portulakowatych 
(Portulacaceae) i cz��ci przypołudnikowatych (Aizo-
aceae). Li�� ma wówczas bardzo prost�, by nie rzec 
monotonn�, budow� wewn�trzn� a na przekroju jest 
mniej wi�cej jednolicie zielony (fig. 9). Sukulenty 
tego typu okre�la si� angielskim mianem all-cell suc-
culents. Jednak i tu, komórki poło�one najgł�biej (a 
wi�c najsłabiej o�wietlone) s� najwi�ksze, i zawieraj� 
stosunkowo najwi�cej wody i najmniej chloroplastów, 
mo�na wi�c mówi� o ich specjalizacji funkcjonalnej 
do magazynowania wody kosztem fotosyntezy.  
         Ciekawsz� budow� odznaczaj� si� tzw. li�cie 
cz��ciowo sukulentowe (ang. partially succulent), 
które maj� wyra�nie wyodr�bnion� bezchlorofilow� 
(w rzeczywisto�ci – prawie bezchlorofilow�) tkank� 
wodn�, oddzielon� od mi�kiszu fotosyntetycznego. 
Jest to tkanka o wysokim stopniu specjalizacji i prak-
tycznie nie bierze udziału w fotosyntezie. Poniewa� 
tkanka wodna (inne nazwy: mi�kisz wodny, hydren-
chyma) ma charakterystyczny przejrzysty i krysta-
liczny wygl�d, mo�na j� rozpozna� nawet makrosko-
powo, wykonuj�c przekrój przez li��. Tkanka taka 
mo�e nale�e� do dwóch typów: zewn�trznego i we-
wn�trznego, w zale�no�ci od poło�enia w li�ciu i po-
chodzenia anatomicznego.  

Tkanka wodna zewn�trzna znajduje si� tu� 
przy powierzchni li�cia. W trakcie rozwoju li�cia mo-
�e ona powstawa� na trzy sposoby:  
1) poprzez wytworzenie dodatkowych warstw skórki 

(najcz��ciej górnej). Ostatecznie grubo�� tak roz-
ro�ni�tej skórki jest wi�ksza ni� grubo�� pozosta-
łych tkanek li�cia, a tkanka przybiera charakter 
typowego mi�kiszu, od którego ró�ni si� brakiem 
przestworów mi�dzy komórkami. Ten typ tkanki 
wodnej charakterystyczny jest dla rodzaju Pepe-
romia (fig. 10) oraz sukulentowych Commelina-
ceae (fig. 11);   

2) poprzez przekształcenie komórek mi�kiszu poło-
�onego pod górn� skórk�, a niekiedy te� i nad 
skórk� doln� w pokład komórek wodnych przez 
(np. liczne Bromeliaceae, Senecio macroglossum i 
inne starce o płaskich li�ciach); 

3) przez wyodr�bnienie warstwy komórek p�cherzy-
kowych, nale��cych do skórki, ale wysuni�tych 
ponad jej powierzchni� (fig. 12). Takie komórki 
wyst�puj� w li�ciach niektórych Aizoaceae, gdzie 
tworz� zwart� warstw� ponad wła�ciw� skórk�. W 
czasie suszy kurcz� si�, po opadach deszczu nab-  

packing of photosynthetic cells is fully compatible 
with the mechanism of CAM. Moreover, the large 
volumes of vacuoles needed for water storage also 
provide space for storage of malate – an intermediate 
compound in CAM photosynthesis. More informa-
tion on CAM can be found in Kaktusy i Inne 2(3). 
         In majority of leaf succulents the functions of 
water storage and photosynthesis are performed by 
the same cells. This group of plants is classified as 
all-cell succulents and includes e.g. most Crassu-
laceae, Portulacaceae and many Aizoaceae. The leaf 
in those species is structurally very simple, even mo-
notonous. In a cross section it appears more or less 
uniformly green (fig. 9). However, the cells located 
in the deepest part of the leaf, i.e. receiving the least 
light, are usually largest and contain relatively more 
water and fewer chloroplasts compared to peripheral 
cells. Thus, some functional specialization for water 
storage at the expense of photosynthesis seems to 
exist.  
 Certainly a more interesting anatomical struc-
ture can be found in so called partially succulent 
leaves. They have a clearly distinguishable non-
chlorophyllous water storing tissue that can be easily 
separated from the photosynthetic tissue. Such water 
tissue (other names: water parenchyma, hydren-
chyma) has a characteristic translucent, crystal-like 
appearance and can be easily recognized with a na-
ked eye, simply by examining the leaf section. This 
tissue comes in two basic types: external and inter-
nal, depending on its localization in the leaf and de-
velopmental origins.  

External water tissue is located just at the 

surface of the leaf. In the course of leaf development 

it can originate in one of three ways: 
1) through production of additional layers of the 

(normally single-layered) epidermis. The final 
thickness of such expanded epidermis is fre-
quently greater than that of other leaf tissues 
combned and the cells resemble internal leaf 
cells rather than epidermal cells. No intercellular 
spaces develop, though. This type of tissue is 
found in genus Peperomia (fig. 10) and in succu-
lent Commelinaceae (fig. 11); 

2) through transformation of cells located below the 
upper epidermis, and sometimes also above the 
lower epidermis, into water tissues (e.g. numer-
ous Bromeliaceae, Senecio macroglossum and 
other flat-leaved senecios);   

3) through formation of a layer of bladder cells be-
longing to the epidermis but protruding above the 
leaf surface as additional layer above the epider-
mis proper (fig. 12). Such cells are found in some 
Aizoaceae. They shrink during drought and be-
come turgid after rainfall, however their function 
is not understood well. Other than providing stor-
age space for water they may also influence tran-
spiration by opening and closing the space above 
stomata. In salt-tolerant Aizoaceae they accumu-
late and extrude the toxic salt.  
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bieraj� za� turgoru. Ich funkcje nie s� całkowicie 
jasne, oprócz dostarczania dodatkowej „pojemno-
�ci magazynowej” do gromadzenia wody w czasie 
opadów, przypisuje im si� zdolno�� regulowania 
transpiracji poprzez zamykanie lub otwieranie 
przestrzeni nad szparkami, a u gatunków słonoro-
�lowych Aizoaceae, gromadz� one toksyczn� sól i 
bior� udział w usuwaniu jej nadmiaru. 

      Tkanka wodna wewn�trzna wyst�puje u alo-
esów (fig. 13), haworcji, gasterii, licznych Aizoaceae 
oraz starców (Senecio) o wałeczkowatych li�ciach 
(fig. 14). Jest to obszar komórek wodnych poło�onych 
we wn�trzu li�cia, otoczony warstw� komórek 
fotosyntetyzuj�cych, ulokowanych tu� pod skórk�.  
       Z obecno�ci� bezchlorofilowych tkanek wodnych 
w li�ciach czasem zwi�zane s� tzw. okienka - jedne z 
najbardziej niezwykłych struktur anatomicznych w 
�wiecie ro�lin. Okienko jest to miejsce w skórce li-
�cia, które kontaktuje si� bezpo�rednio z tkank� wod-
n� (fig. 10 i 14 - strzałki). Mi�dzy okienkiem a tkank� 
wodn� nie ma wi�c komórek fotosyntetyzuj�cych, 
zawieraj�cych chlorofil. 	wiatło, które wnika do li�cia 
przez okienko, w�druje w gł�b przez przezroczyst� 
tkank� wodn�, gdzie jest rozpraszane i kierowane do 
mi�kiszu asymilacyjnego poło�onego na obwodzie 
li�cia. Mi�kisz ten zostaje wi�c o�wietlony niejako od 
wewn�trz li�cia. U tych ro�lin, których li�cie ustawio-
ne s� pionowo i pogr��one w podło�u (Lithops, Fene-
straria, Ophtalmophyllum, Haworthia), wychodz�ce 
nad powierzchni� gruntu okienka s� jedyn� drog� 
dost�pu �wiatła do mi�kiszu fotosyntetyzuj�cego. W 
warunkach silnego nasłonecznienia takie rozwi�zanie 
zmniejsza ilo�� �wiatła docieraj�cego do poszczegól-
nych chloroplastów i zabezpiecza je przed uszkodze-
niami (np. zniszczeniem chlorofilu) i przegrzaniem. 
Podobne okienka funkcjonuj� w li�ciach Senecio (np. 
S. rowleyanus i S. talinoides) oraz u niektórych suku-
lentowych peperomii (P. dolabriformis, P. columella). 
W rodzaju Peperomia tkanka wodna jest wprawdzie 
wytworem skórki, ale poniewa� u niektórych gatun-
ków li�� jest „zło�ony w pół” wzdłu� nerwu główne-
go i wybrzuszony, tam tak�e wytwarza si� swego 
rodzaju okienko (fig. 10). U Pleiospilos rol� okienek 
pełni� pojedyncze, olbrzymie bezchlorofilowe ko-
mórki wodne poło�one tu� pod epiderm� i otoczone 
komórkami asymilacyjnymi. Rola okienek w li�ciach, 
które nie s� ukryte w podło�u (Peperomia, Senecio, 
Pleiospilos) polega prawdopodobnie na dodatkowym 
do�wietlaniu komórek fotosyntetycznych, do których 
�wiatło i tak dochodzi przez boczne powierzchnie 
li�cia. Jednak do�wiadczenia Craiga Martina i współ-
pracowników z Uniwersytetu Kansas, którzy okienka 
w li�ciach Senecio zakrywali czarn� ta�m�, nie wyka-
zały ich dobroczynnego wpływu na fotosyntez�. Co 
ciekawe, w czasie suszy okienko u Peperomia i Sene-
cio „zamyka si�” – wskutek kurczenia si� tkanki 
wodnej kraw�dzie li�cia schodz� si� do siebie i zacie-
niaj� wn�trze li�cia, prawdopodobnie chroni�c tkank� 
asymiluj�c� przed nadmiarem �wiatła.           
          Transpiracja z li�ci sukulentowych odbywa si�  

        Internal water tissue is found deeper inside the 
leaf, surrounded by a layer of photosynthetic cells 
located just within the epidermis. It occurs in Aloe 
(fig. 13), Haworthia, Gasteria, numerous Aizoaceae 
and senecios with cylindrical leaves (fig. 14). 
         Achlorophyllous water tissues are sometimes 
accompanied by so called windows, which I regard 
among the most unusual anatomical adaptations in 
the plant kingdom. A window is a place in the epi-
dermis that directly contacts the underlying water 
tissue, with no intervening photosynthetic, chloro-
phyll containing cells (figs. 10 and 14). Light that 
enters the leaf through the window is thus not ab-
sorbed by chlorophyll and can travel further through 
the transparent water tissue where it is scattered and 
directed to the peripheral photosynthetic cells. In 
those plants whose leaves are vertically oriented and 
embedded in the substrate (Lithops, Fenestraria, 
Ophtalmophyllum, Haworthia) windows are located 
in the apical part of the leaf and are the only gate-
ways for light. In a high radiation environment of the 
desert, this manner of light distribution in the leaf 
clearly reduces the heat load and protects the leaf 
from excessive-light stress that might cause chloro-
phyll bleaching and other kinds of damage. Similar 
windows occur in leaves of some succulent senecios 
(e.g. S. rowleyanus and S. talinoides, Fot. 13) and 
peperomias (P. dolabriformis, P. columella). Al-
though in the genus Peperomia entire water tissue is 
a product of epidermis, leaf in some species is folded 
in such manner as to form a window along its upper 
surface (Fig. 10). In Pleiospilos the role of windows 
is fulfilled by single giant achlorophyllous cells that 
are located just below the epidermis and are sur-
rounded by photosynthetic cells. The role of win-
dows in leaves that are not hidden in the substrate 
(Peperomia, Senecio, Pleiospilos) probably involves 
providing additional light to photosynthetic cells that 
already receive light through the entire epidermal 
surface. However, experiments by Craig Martin and 
coworkers of Kansas State University who covered 
windows in Senecio leaves with black tape, failed to 
demonstrate significant beneficial influence of win-
dows on photosynthesis. Interestingly, during 
drought the windows in leaves of Peperomia and 
Senecio close as leaf margins come together as a 
result of shrinking of the water tissue. This darkens 
the inside of the leaf perhaps protecting photosynthe-
tic cells from excess light.  
        Transpiration from succulent leaves occurs very 
slowly, especially during drought. Therefore the sup-
ply of water to the leaves may also proceed slowly 
and conductive tissues need not be very extensive. 
Indeed, veins in succulent leaves are often very nar-
row and occur at low densities as seen in a compari-
son of nonsucculent leaf of common beech and a 
succulent leaf of Sedum reflexum (figs. 7 and 8).  
         Water contained in cells provides them with 
turgor, i.e. pressure exerted by vacuole against the 
cell wall. The densely packed turgid cells constitute a 
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bardzo powoli, zwłaszcza w czasie suszy. Wobec tego 
dopływ wody do li�ci tak�e mo�e by� powolny, nie-
potrzebne s� wi�c rozbudowane tkanki przewodz�ce. 
Rzeczywi�cie, w takich li�ciach rozmiary �yłek s� 
nieznaczne za� ich zag�szczenie niewielkie, co ukazu-
je porównanie przekroju niesukulentowego li�cia buka 
i sukulentowego rozchodnika (fig. 7 i 8). 
        Woda zawarta w komórkach nadaje im turgor, 
który polega na nacisku wakuoły na �cian� komórki w 
kierunku do zewn�trz. G�sto upakowane, pełne turgo-
ru komórki tworz� zwart� mas�, która wypełnia prze-
strze� li�cia ograniczon� skórk� i - podobnie jak po-
wietrze w oponie - nadaje całemu li�ciowi sztywno��. 
Rozwi�zanie to nosi nazw� hydroszkieletu i spotyka-
ne jest tak�e w�ród niektórych prymitywnych zwie-
rz�t. U sukulentów jest ono zwi�zane z redukcj� tka-
nek wzmacniaj�cych, które u innych ro�lin zazwyczaj 
s� obecne w nerwach li�ciowych (por. li�� buka fig. 
7). Zmiany turgoru tkanek wodnych, zwi�zane z nie-
doborem lub dostatkiem wody, powoduj� kurczenie i 
rozci�ganie si� całych li�ci, co kłóciłoby si� z obecno-
�ci� sztywnego szkieletu zło�onego z twardych włó-
kien. W sukulentowych li�ciach Agave, Sansevieria i 
ro�lin z rodziny Bromeliaceae włókna wprawdzie s� 
obficie wykształcone, ale biegn� podłu�nie, w pew-
nych odst�pach, nie tworz�c sztywnej sieci wzmacnia-
j�cej. Natomiast wzmocniona u sukulentów cz�sto 
bywa skórka, która musi wytrzyma� napór nap�cznia-
łych komórek tkanki wodnej.  
 
Ilustracje (Uwaga – kolory na przekrojach mikroskopowych 

pochodz� od sztucznych barwników). 
 
Fig. 1 Komórki magazynuj�ce wod� z li�cia Adromischus po-
elnitzianius. Pod cienk�, niebiesko zabarwion� �cian� komór-
kow� obecna jest cienka warstwa cytoplazmy z chloroplastami. 
Przestrze� wewn�trz komórek jest zaj�ta przez wakuole za-
wieraj�ce wod�. Fig. 2 Fragment li�cia buka (Fagus sylvatica) 
- ro�liny niesukulentowej. Fotografia w tej samej skali co fig. 1 - 
por. wielko�ci komórek. Klamry wskazuj� mi�kisz palisadowy 
(a) i g�bczasty (b). Fig. 3 Fragmenty dwóch komórek z li�cia 
Sedum reflexum – obraz z transmisyjnego mikroskopu elektro-
nowego. Widoczne �ciany komórkowe (�k), chloroplasty (Ch), 
przestwór mi�dzykomórkowy (P) i wakuole (W). Fig. 4 �ciany 
(�k) odwodnionych komórek z li�cia Sedum reflexum - obraz z 
transmisyjnego mikroskopu elektronowego. Widoczne fałdy. 
Fig. 5 Harmonijkowate fałdy �cian komórkowych w lekko od-
wodnionych komórkach wodnych z li�cia Setcresea purpurea. 
Fig. 6 Cewka magazynuj�ca wod� w li�ciu Sansevieria deserti. 
Rys. G. Winiecka, wg fotografii Kollera i Rosta (1988). Fig. 7 
Przekrój przez li�� buka (Fagus sylvatica) – ro�liny niesukulen-
towej. Klamra wskazuje nerw główny zawieraj�cy tkanki prze-
wodz�ce. Czerwono zabarwion� warstw� komórek (strzałka) 
tworz� grubo�cienne włókna wzmacniaj�ce. Fig. 8 Przekrój 
przez li�� Sedum reflexum (ta sama skala co fig. 7). Strzałka 
wskazuje główn� wi�zk� przewodz�c�, pozbawion� włókien i 
otoczon� tkank� wodn�. Fig. 9 Przekrój przez li�� Tacitus 
bellus – sukulenta z grupy all-cell. Komórki fotosyntetyczne 
pełni� te� funkcj� magazynowania wody, co tłumaczy jedno-
rodny wygl�d całego li�cia. Fig. 10 Przekrój przez li�� Pepe-
romia dolabrifromis. Zewn�trzna tkanka wodna powstała tu z 
górnej, wielowarstwowej skórki i jest wyra�nie wyodr�bniona 
od zielonej tkanki fotosyntetycznej. Strzałka wskazuje okienko 
w li�ciu, zajmuj�ce cał� górn� powierzchni� li�cia. Fig. 11 
Przekrój przez li�� Setcresea purpurea ukazuj�cy zewn�trzne 
tkanki wodne wytworzone z górnej i dolnej skórki, otaczaj�ce 
tkank� fotosyntetyczn�. Fig. 12 Komórki wodne u Drosan-
themum candens s� p�cherzykowatymi wypustkami skórki.  

compact mass that fills the space delimited by the 
epidermis and give the leaf rigidity, similar to com-
pressed air filling the tyre of an automobile. This 
type of mechanical support is known as hydroskele-
ton and is also present in some lower animal groups. 
In succulents, the functioning of hydroskeleton is 
paralleled by the reduction of mechanical tissues, 
which in other plants are frequently present in leaf 
veins (see beech leaf, fig. 7). Changes of water tissue 
turgor in response to loss or acquisition of water 
cause much shrinking and stretching of entire leaves. 
This would be difficult to reconcile with the presence 
of a stiff skeleton composed of hard fibers. In succu-
lent leaves of Agave, Sansevieria and plants from the 
Bromeliaceae family fibers are quite plentiful but 
they mostly run parallel to the leaf length and do not 
form a stiff network. However, as a rule, these and 
other succulent leaves do have a strong, durable epi-
dermis that can withstand the pressure of water tissue 
from within. 
 
Figures (Note: colors in anatomical sections are from syn-

thetic stains). 
 

Fig. 1 Water storing cells from Adromischus poelnitzianius 
leaf. The blue-stained cell wall is lined with a thin layer of 
cytoplasm containing chloroplasts. Internal space of the cells 
is occupied by water containing vacuoles. Fig. 2 Section of a 
non-succulent leaf (common beech, Fagus sylvatica). Scale 
of the photograph is the same as in fig. 1; compare cell sizes. 
Brackets indicate palisade (a) and spongy (b) photosynthetic 
tissue. Fig. 3 View of two cells from a Sedum reflexum leaf 
under a transmission electron microscope. Labels indicate 
cell walls (�k), chloroplasts (Ch), intercellular spaces (P) and 
vacuole (W). Fig. 4 Walls (�k) of dehydrated cells from a 
Sedum reflexum leaf viewed through an electron transmission 
microscope. Wall folding is apparent. Fig. 5 Accordion-like 
folding of cell walls in slightly dehydrated water storing cells 
from a Setcresea purpurea leaf. Fig. 6 Water storing tracheid 
from a leaf of Sansevieria deserti. Drawing by G. Winiecka 
after photograph by Koller and Rost (1988). Fig. 7 Section 
through a nonsucculent leaf of common beech (Fagus sylva-
tica). Bracket indicates the midrib containing conductive tis-
sues.Red stained cell layer in the midrib (arrow) is composed 
of thick-walled fibers providing structural support to the leaf.  
Fig. 8 Section through a Sedum reflexum leaf (same scale as 
in fig. 7). Arrow indicates the main fiberless conductive bundle 
surrounded by water storing tissue. Fig. 9 Section through an 
all-cell succulent leaf of Tacitus bellus. Photosynthetic cells 
perform also water storage giving the leaf a uniform appear-
ance. Fig. 10 Section through a partial-cell suculent leaf of 
Peperomia dolabriformis. External water tissue has devel-
oped from the upper multilayered epidermis and is clearly 
separable from the green photosynthetic tissue. Arrow indi-
cates the window occupying the entire upper leaf surface. 
Fig. 11 Section through a partial-cell succulent leaf of Setcre-
sea purpurea showing the external water tissue formed by 
upper and lower epidermal layers and surrounding the photo-
synthetic tissue. Fig. 12 Water cells in Drosanthemum can-
dens are bladder-like projections of the epidermis. Photo-
graph from a scanning electron microscope. Fig. 13 Internal 
water tissue in an Aloe descoingsii leaf. Fig. 14 Internal water 
tissue in a Senecio talinoides leaf. Arrow indicates location of 
the window. 

__________________________ 
 
Zdj�cie z mikroskopu skaningowego. Fig. 13 Wewn�trzna 
tkanka wodna w li�ciu Aloe descoingsii Fig. 14 Wewn�trzna 
tkanka wodna w li�ciu Senecio talinoides. Strzałka wskazuje 
poło�enie okienka. 
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