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Досліджено ультраструктуру та вміст пігментів плаваючих і підводних листків водних 
гетерофільних рослин Nuphar lutea (L.) Smith. і Nymphaea alba L. Показано значну відмінність 
ультраструктури плаваючих і підводних листків вказаних видів рослин: підводним листкам 
притаманні більший розмір хлоропластів, більша кількість тилакоїдів у грані, більший 
парціальний об’єм фотосинтетичних мембран. Виявлено різницю щодо вмісту пігментів у 
різних типах листків: найбільша концентрація хлорофілів і каротиноїдів на одиницю сухої ваги 
зафіксована у підводних листків. Зворотна тенденція спостерігається в розподіленні пігментів 
на одиницю площі листка. На підставі аналізу отриманих даних і літературних джерел стосовно 
пластичності фотосинтетичного апарату рослин запропоновано модель адаптації підводних 
листків до водного середовища.
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Вступ

Од ним із ме ха ніз мів адап та ції рос лин до пев них 
умов нав ко лишньо го се ре до ви ща є ге те ро фі лія — 
фор му ван ня на од ній рос ли ні різ них за фор мою 
лист ків, що су про во джу єть ся змі на ми їх струк тур-
но-функ ціо наль ної ор га ні за ції, по чи наю чи з на-
пря му по ді лу клі тин і за кін чую чи змі на ми на суб-
клі тин но му та мо ле ку ляр но му рів нях (Kordyum, 
1996; Kordyum et al., 2003). Оз на ки ге те ро фі лії най-
яс к ра ві ше про яв ляють ся у вод них рос лин, ос кіль-
ки їхні ор га ни або час ти ни ор га нів пе ре бу ва ють у 
кон траст них умо вах — по віт ря но му та вод но му 
се ре до ви щах. На прик лад, Nuphar lutea (L.) Smith. 
та Nymphaea alba L. ма ють пла ваю чі та під вод ні 
лист ки, що фор му ють ро зет ку на дні во дой ми. Зі 
зни жен ням рів ня води N. lutea ство рює су хо діль-
ну фор му «terrestris» або «minoriflore», N. alba не 
має та кої жит тє вої фор ми (Dubyna, 1982). Ге те ро-
фі лія на дає вод ним рос ли нам пе ре ва гу в адап та ції 
до умов зо внішньо го се ре до ви ща. Ме тою до слі-
джен ня був по рів няль ний ана ліз ульт раструк ту ри 
та скла ду піг мен тів різ них ти пів лист ків N. lutea 

та N. alba для з’ясування спіль них рис щодо їхньої 
адап та ції до умов зо внішньо го се ре до ви ща.

Об’єкти та ме то ди до слі джень

Для до слі джен ня бра ли зрі лі лист ки N. lutea та 
N. alba, які пла ва ють на по верх ні во дой ми, та під-
вод ні лист ки, що фор му ють ро зет ку на дні во дой-
ми гли би ною 0,5 і 0,8 мет ра від по від но. З се редньої 
тре ти ни лист ко вої пластин ки ви рі за ли ді лян ки 
ме зо фі лу роз мі ром 0,5 × 1 см. Фік са цію 2,5 %-вим 
глу та ро вим аль де гі дом та 1 %-вим OsO

4
, зне вод-

нен ня в се рії спир тів і за ли ван ня зраз ків у су міш 
епок сид них смол (епон-арал дит) здій сню ва ли 
за за галь но при йня тим ме то дом (Reynolds, 1963). 
Ульт ра тон кі зрі зи (50—70 нм) для транс мі сій ної 
елек трон ної мік ро ско пії от ри му ва ли на ульт ра мік-
ро то мі MT-XL (RMC Instrument, США). Зрі зи пе-
ре но си ли на блен ди з форм ва ро вою під лож кою та 
кон трасту ва ли ура ніл аце та том і цит ра том свин цю 
(Reynolds, 1963). Зраз ки до слі джу ва ли в мік ро ско-
пах JEM 1200EX і JEM 1230EX (Jeol, Япо нія) та фо-
то гра фу ва ли на фо то плів ку Agfa Alliance Camera CE 
(Бель гія). Ска ну ва ли не га ти ви, ви ко ристо вую чи 
ска нер Epson Perfection V700 Photo (Япо нія). От ри-
ма ні циф ро ві зоб ра жен ня ана лі зу ва ли за до по мо-
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гою про гра ми UTHSCSA Image Tool 3.0 (США). На 
фо то гра фі ях ви мі рю ва ли лі ній ні роз мі ри та пло щу 
хло ро пластів, ви зна ча ли кіль кість ти ла ко ї дів у гра-
ні. Ви мі рю ва ли по 50 ор га нел на пре па ра тах трьох 
лист ків кож но го до слі джу ва но го типу. До дат ко-
во роз ра хо ву ва ли об’єм і пло щу по верх ні хло ро-
пластів, пар ці аль ні й аб со лют ні об’єми фо то син-
те тич них мем бран, стро ми хло ро пластів (Silaeva, 
Silaev, 1979). 

Для ви зна чен ня вмісту піг мен тів ви січ ки з лист-
ків (150 мг) го мо ге ні зу ва ли з до да ван ням 85 % роз-
чи ну  аце то ну. Го мо ге ні зат цен три фу гу ва ли впро-
довж 10 хв за 5000 обер тів за хви ли ну. На до са до ву 
рі ди ну ви мі рю ва ли на спек тро фо то мет рі Specord 
M40 (Ні меч чи на) за дов жи ни хвиль 663,2, 646,8 і 

470 нм. Вміст хло ро фі лів a і b та ка ро ти но ї дів пе-
ре ра хо ву ва ли на грам су хої маси й оди ни цю пло щі 
(см2) лист ка за фор му ла ми Ліх тен та ле ра та Буш-
ма на (Lichtenthaler, Buschmann, 2000). Па ра лель-
но з екс т ра гу ван ням піг мен тів іден тич ні на важ ки 
з трьох лист ків кож но го типу (150 мг) ви ко ристо-
ву ва ли для ви зна чен ня су хої маси. Дані об роб ля ли 
за до по мо гою про грам но го за без пе чен ня Microsoft 
Office 2007 (Excel 7). Усі от ри ма ні чи сло ві зна чен ня 
тес ту ва ли щодо нор маль ності роз по ді лу зна чень у 
ви бір ці. Дос то вір ну різ ни цю між не за леж ни ми ви-
бір ка ми да них ви зна ча ли за кри те рі єм Стью ден та 
(р  5 %) за нор маль ним роз по ді лом і кри те рі єм 
Ман на-Уіт ні (U-test) (р  5 %) у разі роз по ді лу, що 
від різ няв ся від нор маль но го.

Рис. 1. Клітини верхнього епідермісу плаваючого (a, c) і підводного (b, d) листків Nuphar lutea та Nymphaea alba. 
Стрілками позначені вигини клітинної стінки, масштаб — 2 мкм

Fig. 1. Adaxial epidermis cells of floating (a, c) and submerged (b, d) leaves of Nuphar lutea and Nymphaea alba. Arrows indicate 
curve of cell wall, scale bar — 2 m

a b

c d
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Ре зуль та ти до слі джень та їх об го во рен ня

Пла ваю чим лист кам N. lutea та N. alba при та ман-
ний дор зо вен траль ний тип ме зо фі лу, що ди фе рен-
ці йо ва ний на па лі сад ну па рен хі му, яка має 4—8 
ша рів ци лін д рич них клі тин, і губ часту па рен хі му, 
утворену з тон костін них оваль них клі тин і ве ли ких 
між клі тин ни ків (ае рен хі ми). У під вод них лист ках 
до слі джу ва них рос лин го мо ген ний тип ме зо фі лу 
скла да єть ся з 6—8 ша рів клі тин не ди фе рен ці йо-
ва но го ме зо фі лу, на яв ні не ве ли кі між клі тин ни ки 
(Kordyum, Klimenko, 2013; Klymenko, 2014). Ульт-
раструк ту ра клі тин епі дер мі су пла ваю чих і під вод-
них лист ків N. lutea та N. alba по діб на: ядро ок руг-
лої фор ми роз та шо ву єть ся біля внут рішньої тан-
ген таль ної стін ки клі ти ни, ве ли ка ва куо ля за пов-
не на роз рі дже ним ос міо філь ним вмістом і за ймає 
цен траль не по ло жен ня, зрід ка фік су ють ся 1—3 
хло ро пласти на зріз клі ти ни (рис. 1). Пласти ди міс-
тять сла бо роз ви не ні гра ни, пластог ло бу ли, ве ли кі 
крох маль ні зер на. Мі то хон д рії з до б ре роз ви не ною 
сис те мою крист й ін тра мі то хон д рі аль ни ми гра-
ну ла ми. Ен до плаз ма тич ний ре ти ку лум та апа рат 
Голь джі не роз ви не ні. Між клі тин ною обо лон кою 
та плаз ма ле мою спос те рі га ють ся ве зи ку ли, тра п-
ляють ся лі під ні кра п лі. Клі ти ни епі дер мі су вкри ті 
ша ром ку ти ку ли та до дат ко во у пла ваю чих лист-
ків — ша ром вос ку. Їхні зов ніш ні клі тин ні стін ки 
по тов ще ні по рів ня но з ан ти клі наль ни ми. Особ ли-
вістю ан ти клі наль них сті нок клі тин епі дер мі су всіх 
ти пів лист ків до слі джу ва них рос лин є ут во рен ня 
пет ле по діб них ви ги нів (рис. 1), фор му ван ня яких 
опи са не лише у під вод них лист ків ба гатьох вод них 
рос лин, на прик лад, Batrachium eradicatum (Laest.) 
Fries., Batrachium peltatum (Schrank.) C. Presl., 
Halophila minor (Zoll.) Hartog, Hyrilla verticillata 
(L.f.) Royle, Zostera marina L. При пус ка єть ся, що 

ви ги ни клі тин епі дер мі су пов’язані з умо ва ми під-
вод но го іс ну ван ня. Пет ле по діб ні ви ги ни збіль шу-
ють по верх ню об мі ну клі ти ни з апо пластом, спри-
яють роз ши рен ню кон так ту з вод ним се ре до ви щем 
й ін тен си фі ка ції про це сів по гли нан ня (на прик лад, 
бі кар бо на тів) або ви ді лен ня ре чо вин (Milashvili, 
Gamaleyi, 1985). На ниж ній по верх ні пла ваю чих і 
під вод них лист ків роз та шо ва ні гід ро по ти — ча шо-
по діб ні, під ня ті над епі дер мі сом за лоз ки.

Ульт раструк ту ра клі тин ме зо фі лу пла ваю чих 
лист ків до слі джу ва них рос лин ти по ва для фо то-
син те зую чих клі тин: клі ти ни міс тять ве ли ку цен-
траль ну ва ку олю, ядро ви дов же ної або ок руг лої 
фор ми. У N. lutea гра ну ляр ний ен до плаз ма тич ний 
ре ти ку лум представ ле ний чис лен ни ми вузьки ми 
цис тер на ми, тоді як у N. alba він не роз ви не ний. У 
ци то плаз мі клі тин па лі сад ної па рен хі ми N. alba на-
яв ні лі під ні кра п лі. В обох ви дів зрід ка тра п ляють-
ся пе ри плаз ма тич ні тіль ця та в дея ких клі ти нах 
ва ку оля за пов не на ос міо філь ним вмістом. Мі то- 
 хон дрії клі тин па лі сад ної па рен хі ми обох ви дів 
ма ють роз ви не ну сис те му крист. По пу ля ція мі то-
хон д рій по лі морф на: спос те рі га ють ся ор га не ли ок-
руг лої, оваль ної та ви дов же ної форм. Мі то хон д рії 
міс тять ін тра мі то хон д рі аль ні гра ну ли, ма ють зде-
біль шо го ор то док саль ну кон фі гу ра цію з вузьки ми 
криста ми та про світ ле ним мат рик сом, але зрід ка 
фік су ють ся ор га не ли кон ден со ва ної кон фі гу ра ції, 
пло ща ва рі ює в ме жах 0,16—2,06 мкм2 у N. lutea та 
0,10—0,65 мкм2 — у N. alba. Мак си маль на кіль кість 
мі то хон д рій, які кон так ту ють із хло ро пласта ми, — 
5. Хло ро пласти лін зо по діб ної фор ми роз та шо ву-
ють ся вздовж ан ти клі наль них сті нок (рис. 2, a, b), 
їхні дов жи на та ши ри на в до слі джу ва них ви дів не 
ма ють ста тистич но дос то вір ної різ ни ці, як і об’єм 
хло ро пласта та пло ща по верх ні (табл. 1).

Таблиця 1. Морфометричні показники ультраструктури хлоропластів Nuphar  lutea та Nymphaea alba
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4,46±0,22a 1,32±0,09a 10,79±1,03a 35,79±2,70a 2,63±0,12a

N. alba 4,31±0,17a 1,16±0,04a 10,69±1,11a 34,97±2,61a 2,08±0,05b

N. lutea

П
ід

во
дн

і Верхній 5,26±0,19b 1,22±0,04a 15,47±1,66b 48,38±2,52b 8,30±0,57c

Нижній 5,21±0,16b 1,22±0,05a 14,79±1,19b 48,28±2,69b 8,82±0,66c

N. alba
Верхній 5,52±0,20b 1,12±0,05a 17,40±2,22b 54,97±4,24b 12,94±0,93d

Нижній 5,34±0,16b 1,06±0,03b 13,10±1,08b 49,17±2,98b 11,27±0,77d

П р и м і т к а: значення параметрів (M±m) у колонках з однаковими літерами у верхньому регістрі не мають достовірної 
різниці при P  0,05, n = 50.
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Гра ни хло ро пластів пла ваю чих лист ків N. lutea 
на ра хо ву ють 2—8 ти ла ко ї дів і 2—3 ти ла ко ї ди у 
N. alba (рис. 2, b, d). У N. lutea пе ре ва жає фрак ція 
гран, де від 2 до 5 (96,2 %) ти ла ко ї дів, фрак ція гран 
з біль шою їх кіль кістю (від 6 до 11) ся гає від по від но 
3,8 %, тоді як у N. alba гра ни, в яких біль ше трьох 
ти ла ко ї дів, не ви яв ле ні, тоб то фрак ція гран з 2—5 
ти ла ко ї дами ста но вить 100 %. Між зна чен ня ми 
пар ці аль но го об’єму фо то син те тич них мем бран і 
стро ми хло ро пластів не має дос то вір ної різ ни ці, 
від мін ності між ви да ми спос те рі га ють ся лише в 
об’ємі гра наль них ти ла ко ї дів — у N. alba їх ній пар-
ці аль ний об’єм мен ший за та кий у N. lutea (табл. 2). 
Тра п ляють ся гра ни з роз ши ре ни ми ти ла ко ї да ми. 
Прак тич но в усіх пласти дах до слі джу ва них ви дів 
на яв ні пластог ло бу ли (2—30 на зріз хло ро пласта). 

У N. alba по оди но кі хло ро пласти ма ють стро му ли 
(рис. 2, c).

Клі ти ни губ частої па рен хі ми пла ваю чих лист-
ків до слі джу ва них ви дів міс тять ве ли ку цен траль-
ну ва куо лю, ядро ви дов же ної фор ми, хло ро пласти 
роз та шо ва ні вздовж всі єї клі тин ної по верх ні, в них 
спос те рі га ють ся крох маль ні зер на. Зрід ка тра пля ю- 
ть ся кон ден со ва ні мі то хон д рії.

Клі ти ни не ди фе рен ці йо ва но го ме зо фі лу під вод-
них лист ків N. lutea і N. alba ма ють ви дов же не ядро, 
ве ли ку цен траль ну ва куо лю, яка в дея ких клі ти-
нах за пов не на ос міо філь ним аморф ним вмістом. 
Гра ну ляр ний ен до плаз ма тич ний ре ти ку лум не-
роз ви не ний. Спос те рі га єть ся ве ли ка кіль кість пе-
ри плаз ма тич них ті лець. Мі то хон д рії ок руг лої та 
оваль ної форм, ор то док саль ної кон фі гу ра ції, з 
про світ ле ним мат рик сом із вузьки ми криста ми, 

Рис. 2. Фрагмент клітини 
палісадної паренхіми плаваю-
чого листка Nuphar lutea 
(a, b) і Nymphaea alba (c, 
d); a, c — загальний вигляд 
хлоропласта,  b, d — фрагменти 
хлоропласта. М — мітохондрія, 
П — пероксисома, Пг — 
пластоглобули. Стрілками 
позначені грани. Масштаб — 
500 нм

Fig. 2. The fragments of the 
palisade parenchyma cells of 
floating leaves of Nuphar lutea (a, 
b) and Nymphaea alba (c, d); a, 
c — chloroplast, b, d — chloroplast 
fragment. М — mitochondrium, 
П — peroxisome, Пг — 
plastoglobuli. Arrows indicate 
grana. Scale bar — 500 nm

a b

c d
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іно ді з ін тра мі то хон д рі аль ни ми гра ну ла ми. Пло ща 
ор га нел N. lutea ва рі ює в ме жах 0,12—1,03 мкм2, у 
N. alba — 0,08—0,66 мкм2. З хло ро пласта ми кон-
так ту ють до 6 мі то хон д рій у клі ти нах N. lutea та 
не біль ше 2 мі то хон д рій — у N. alba. Хло ро пласти 
лін зо по діб ної фор ми роз та шо ву ють ся вздовж пе-
рик лі наль них сті нок клі тин. Їхні дов жи на та ши-
ри на, об’єм і пло ща по верх ні в клі ти нах верхньо го 
та нижньо го ша рів не ди фе рен ці йо ва но го ме зо фі лу 

N. lutea і N. alba не ма ють ста тистич но дос то вір ної 
різ ни ці (табл. 1). Сис те ма гран хло ро пластів до б ре 
роз ви не на: гра ни клі тин верхньо го шару ме зо фі лу 

N. lutea на ра хо ву ють 2—25 ти ла ко ї дів, нижньо го — 
2—41, тоді як ці по каз ни ки в N. alba ста нов лять 
3—59 та 2—44 ти ла ко ї ди від по від но (рис. 3, c, d). У 
верхньо му шарі ме зо фі лу N. lutea пе ре ва жає фрак-
ція гран, де (2—5) (44 %) ти ла ко ї дів, у нижньо му — 
від 6 до 10 (36,8 %), се ред ня кіль кість ти ла ко ї дів на 
гра ну — 8,3±0,57 і 8,82±0,66 від по від но та не має 
ста тистич но дос то вір ної різ ни ці (табл. 1). У хло ро-
пластах N. alba, не за леж но від шару ме зо фі лу, пе ре-
ва жає фрак ція гран, в яких від 6 до 10 (35,5 %) ти ла-
ко ї дів у верхньо му та 32 % — у нижньо му, се ред ня 
кіль кість ти ла ко ї дів на гра ну ста но вить 12,94±0,93 
і 11,27±0,77 від по від но (табл. 1). У гра нах хло ро-
пластів N. alba за фік со ва на біль ша мак си маль на та 
се ред ня кіль кість ти ла ко ї дів по рів ня но з N. lutea. 
Зна чен ня пар ці аль но го об’єму фо то син те тич них 
мем бран і гра наль них ти ла ко ї дів хло ро пластів 
клі тин ме зо фі лу до слі джу ва них ви дів не має ста-
тистич но дос то вір ної різ ни ці. Від мін ності між ви-
да ми ви яв ле ні лише в об’ємі між гран них ти ла ко ї-
дів — у N. alba в хло ро пластах клі тин верхньо го ме-
зо фі лу їх ній пар ці аль ний об’єм мен ший за та кий у 
N. lutea (табл. 2). У хло ро пластах до слі джу ва них ви-
дів на яв ні пластог ло бу ли — по оди но кі у N. lutea та 
чис лен ні ші — у N. alba (від 1 до 23), та кож спос те-
рі га ють ся по оди но кі крох маль ні зер на (рис. 3, a, b).

Таблиця 2. Фотосинтетичні мембрани хлоропластів Nuphar  lutea та Nymphaea alba

Вид Листки Шар мезофілу

Парціальний об'єм, %

Фотосинтетичні 

мембрани

Гранальні 

тилакоїди

Міжгранні 

тилакоїди
Строма

N. lutea
Плаваючі

Палісадна 

паренхіма

18,19±1,66a 14,88±1,81a 4,32±0,70a 76,91±1,90a

N. alba 13,85±0,90a 9,20±0,75b 4,66±0,36a 81,23±1,30a

N. lutea
Підводні

Верхній 49,65±2,70b 42,13±2,66c 7,52±0,56b 46,70±2,58b

Нижній 47,62±2,89b 41,07±1,40c 6,55±1,50b 52,48±2,84c

N. alba
Верхній 55,89±4,99b 51,45±7,64c 4,44±0,53a 42,28±8,07b

Нижній 55,72±2,00b 48,34±1,37c 7,23±0,48b 46,32±2,00b

П р и м і т к а: значення параметрів (M±m) у колонках з однаковими літерами у верхньому регістрі не мають достовірної 
різниці при P  0,05, n = 50.

Рис. 3. Фрагмент клітини мезофілу підводного листка 
Nuphar lutea (a, b) і Nymphae alba (c, d); a, b — загальний 
вигляд хлоропласта, c, d — фрагменти хлоропласта. Пг — 
пластоглобули. Стрілками позначені грани, масштаб — 
500 нм 

Fig. 3. The fragments of the mesophyll cells of submerged 
leaves of Nuphar lutea (a, b) and Nymphae alba (c, d); a, b — 
chloroplast, c, d — chloroplast fragment. Пг — plastoglobuli. 
Arrowheads indicate grana, scale bar — 500 nm

a b

c d
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Та ким чи ном, ульт раструк ту ра клі тин па лі сад ної 
па рен хі ми пла ваю чих лист ків N. lutea і N. alba та не-
ди фе рен ці йо ва но го ме зо фі лу їх ніх під вод них лист-
ків знач но від різ ня єть ся. Хло ро пласти під вод них 
лист ків, роз та шо ва ні вздовж пе рик лі наль них сті-
нок клі ти ни, ма ють дос то вір но біль ші лі ній ні роз-
мі ри, міс тять гра ни з біль шою (в 4—6 ра зів) кіль-
кістю ти ла ко ї дів, ма ють ут ри чі—вчет ве ро біль ший 
пар ці аль ний об’єм фо то син те тич них мем бран, 
сла бороз ви не ний гра ну ляр ний ен до плаз ма тич ний 
ре ти ку лум, ве ли ку кіль кість пе ри плаз ма тич них ті-
лець. Роз та шу ван ня хло ро пластів уз довж пе рик-
лі наль них сті нок клі тин ме зо фі лу ха рак тер не для 
під вод них лист ків вод них рос лин. На прик лад, у 
вод ної ге те ро філь ної рос ли ни Ranunculus flabellaris 

Raf. хло ро пласти під вод них лист ків міс тять ся 
вздовж пе рик лі наль них сті нок клі тин ме зо фі лу 
(Young et al., 1990). При пус ка єть ся, що таке роз мі-
щен ня хло ро пластів обу мов ле не не тіль ки низькою 
ін тен сив ністю світ ла, яка при та ман на вод но му се-
ре до ви щу, а й дос туп ністю СО

2
: орі єн та ція хло ро-

пластів під вод них лист ків уз довж пе рик лі наль них 
сті нок за свід чує, що діок сид вуг ле цю пот ра п ляє в 
них з води крізь епі дер міс, при цьо му ку ти ку ла стає 
ос нов ною пе ре шко дою для його ди фу зії (Olesen, 
Madsen, 2000; Mommer, Visser, 2005).

Хло ро пласти під вод них лист ків N. lutea та N. alba 
ма ють біль ші роз мі ри, ніж хло ро пласти пла ваю-
чих лист ків. За лі ній ни ми роз мі ра ми пласти ди цих 
рос лин на бли жа ють ся до пластид, при та ман них 
тіньо вит ри ва лим рос ли нам. Така за ко но мір ність 
ви яв ле на й щодо ін ших вод них ге те ро філь них рос-
лин, на прик лад, Hippus vulgaris L. і Sium latifolium L. 
Хло ро пласти під вод них лист ків цих рос лин ма ють 
дос то вір но біль ші лі ній ні роз мі ри, пло щу по верх-
ні та об’єм (Zauralova, 1980). Ще од ні єю ри сою, 
яка збли жує під вод ні лист ки з лист ка ми тіньо вит-
ри ва лих рос лин, є ве ли ка кіль кість ти ла ко ї дів у 
гра ні. Хло ро пласти, де в гра ні 6—20, а в ок ре мих 
ви пад ках — до 40 та біль ше ти ла ко ї дів, опи са ні в 
під вод них лист ках R. flabellaris, S. latifolium і в до-
слі джу ва них нами рос лин N. lutea та N. alba (Young 
et al., 1990; Nedukha, 2011). Ти по вість низьких гран 
з 2—5 ти ла ко ї да ми для хло ро пластів лист ків світ-
ло люб них рос лин і ви со ких — для хло ро пластів 
тіньо вит ри ва лих рос лин є ши ро ко ві до мим фак том 
(Goodchild et al., 1972). 

Особ ли вості ти ла ко їд ної сис те ми у світ ло люб-
них і тіньо вит ри ва лих ви дів  це ге не тич но обу мов-
ле ні оз на ки виду або роду, тоді як різ ни ця струк-

ту ри ти ла ко їд ної сис те ми «світ ло вих» і «тіньо вих» 
лист ків є фе но ти піч ною за сво їм по хо джен ням і 
ви ни кає як адап та ція у від по відь на змі ну умов нав-
ко лишньо го се ре до ви ща (ін тен сив ності ос віт лен-
ня, тем пе ра ту ри, рН та ін ших фак то рів) (Gamaleyi, 
Kylikov, 1978). Адап тив ні ре ак ції лист ків мо жуть 
бути як біо хі міч ни ми, так і ана то міч ни ми. Од нак 
зрі лі, пов ністю роз ви ну ті лист ки об ме же ні щодо 
змі ни мор фо ло гії й ана то мії, тому їх ня адап та ція до 
світ ла різ ної ін тен сив ності від бу ва єть ся на біо хі-
міч но му (ре гу лю ван ня ре ак цій кар бок си лю ван ня, 
швид кості елек трон но го транс пор ту тощо) та ульт-
раструк тур но му (змі на просто ро вої орі єн та ції хло-
ро пластів і їхньої струк ту ри) рів нях (Ojangurena, 
Goulden, 2013). 

У хло ро пластах під вод них лист ків спос те рі га ли-
ся гра ни з роз ши ре ни ми, тоб то на бряк ли ми ти ла-
ко ї да ми. Ві до мо, що до на бря ку ти ла ко ї дів при зво-
дить ши ро ке коло фі зич них і хі міч них чин ни ків: 
змі на рН се ре до ви ща, на ко пи чен ня в лю ме ні ти ла-
ко ї да іо нів К+ (так зва не ос мо тич не на бря кан ня), 
пе ре бу ван ня рос ли ни про тя гом три ва ло го пе ріо ду 
в тем ря ві, за со лен ня, вплив хі міч них ре чо вин різ-
ної при ро ди, на прик лад, ніт ра тів, суль фі тів (Pearcy, 
Franceschp, 1986; Benjamina, 1999). Ще од ні єю 
особ ли вістю ульт раструк ту ри клі тин під вод них 
лист ків N. lutea та N. alba, по рів ня но з пла ваю чи ми, 
є ве ли ка кіль кість пе ри плаз ма тич них ті лець. Така 
особ ли вість при та ман на й лист кам R. flabellaris. 
Вва жа єть ся, що ці тіль ця бе руть участь у транс пор-
ті роз чи не них ре чо вин (Young et al., 1990).

В ульт раструк ту рі фо то син те тич но го апа ра ту 
різ них ша рів ме зо фі лу під вод них лист ків N. lutea 

та N. alba від мін ностей у лі ній них роз мі рах хло-
ро пластів, об’ємі, пло щі по верх ні та пар ці аль но-
му об’ємі фо то син те тич них мем бран не ви яв ле-
но. Лише у хло ро пластах нижньо го шару ме зо фі лу 
N. lutea спос те рі га єть ся дещо біль ший об’єм стро-
ми (табл. 2).

Отже, в ульт раструк ту рі клі тин ме зо фі лу пла-
ваю чих і під вод них лист ків зафіксовано від мін-
ності на рів ні ульт раструк ту ри фо то син те тич но го 
апа ра ту, що, в свою чер гу, при зво дить до різ но го 
пе ре бі гу фі зіо ло гіч них про це сів — фо то син те зу та 
ди хан ня. 

Вміст хло ро фі лу а, b, суми хло ро фі лів (a+b) і 
ка ро ти но ї дів на оди ни цю су хої маси (мг/г) дос то-
вір но ви щий у під вод них лист ках N. lutea та N. alba 

по рів ня но з пла ваю чи ми (табл. 3). У роз по ді лі піг-
мен тів на оди ни цю пло щі лист ка (мг/см2) спос-
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те рі га єть ся зво рот на за ко но мір ність: най біль ша 
кіль кість хло ро фі лів а та b і ка ро ти но ї дів при та-
ман на пла ваю чим лист кам, а най мен ша — під-
вод ним (табл. 4). Спів від но шен ня хло ро фі лів а/b 

ста но вить 2,81±0,07 у пла ваю чих і 2,49±0,11 — у 
під вод них лист ків N. lutea. Зна чен ня цьо го по каз-
ни ка у N. alba  3,30±0,21 у пла ваю чих лист ків і 
2,12±0,10 — у під вод них (різ ни ця дос то вір на). Ана-
ло гіч на тен ден ція ви яв ле на і щодо спів від но шен ня 
хло ро фі лів до ка ро ти но ї дів (табл. 3).

Не ве ли ку кіль кість хло ро фі лів a, b і їх ній су мар-
ний вміст (a+b) на оди ни цю су хої маси пла ваю чих 
лист ків N. lutea та N. alba (табл. 3) пов’язують з їх 
іс ну ван ням за умов ви со кої ос віт ле ності. У рос лин, 
які адап то ва ні до ве ли кої ін тен сив ності світ ла, по-
рів ня но не знач на кіль кість хло ро фі лу в лист ках 
за без пе чує нор маль ну жит тє ді яль ність і змен шує 
за гро зу фо то уш ко джен ня клі ти ни. До слі джен-
ня Рон жи ної та спів ав то рів по ка за ли, що се ред-
ні зна чен ня вмісту хло ро фі лу на мг/г су хої маси 
пла ваю чих лист ків вод них ге те ро філь них рос лин 
ста нов лять 7,62±0,62, під вод них — 13,80±0,89, по-
віт ря них — 9,09±1,20 (Ronzhyna et al., 2004). Хоча 
в дея ких вод них рос лин спос те рі га єть ся про ти-
леж ний роз по діл фо то син те тич них піг мен тів: на-
прик лад, у вод ної рос ли ни Littorella uniflora (L.) 
Aschers. су мар ний вміст хло ро фі лів (a+b) на оди-

ни цю су хої маси в 1,5 раза ви щий у над вод них 
лист ках (6,35±1,05 мг/г) по рів ня но з під вод ни-
ми (4,26±0,05 мг/г) (Ronzhyna et al., 2004). У вод-
них рос лин Myosotis scorpioides L. і Ranunculus 

trichophyllus Chaix ex Vill. не ви яв ле но дос то вір ної 
різ ни ці між вмістом хло ро фі лів (a+b) у по віт ря них 
і під вод них лист ках. Ці види зроста ють у во дой мах 
з не ве ли кою гли би ною, де ін тен сив ність світ ла не 
від різ ня єть ся від ос віт лен ня на су хо до лі. Тому при-
пус ка єть ся, що вони не ви ро би ли присто су вань, 
які ха рак тер ні для різ них ти пів лист ків по віт ря но-
вод них рос лин (Germ, Gaber ik, 2003). 

Для пла ваю чих лист ків, як і для лист ків на зем-
них рос лин, змі на вмісту піг мен тів у роз ра хун ку на 
оди ни цю маси є на слід ком змі ни спів від но шен-
ня фо то син те зую чих і не фо то син те зую чих тка-
нин (Ronzhyna et al., 2004). Ра ні ше ми по ка за ли, 
що пар ці аль ний об’єм між клі тин ни ків пла ваю чих 
лист ків N. lutea ста но вить 43,48±0,41 %, а лист ків 
N. alba — 69±1,03 %. Ви хо дя чи з цих да них, мож на 
по яс ни ти мен ший вміст хло ро фі лів a і b та ка ро ти-
но ї дів у лист ках N. alba (Kordyum, Klimenko, 2013; 
Klymenko, 2014). Під вод ні лист ки до слі джу ва них 
рос лин ма ють вищу кон цен тра цію фо то син те тич-
них піг мен тів на оди ни цю су хої маси (мг/г) по рів-
ня но з пла ваю чи ми лист ка ми. При цьо му слід від-
зна чи ти ви щий вміст хло ро фі лу a та більшу суму 

Таблиця 4. Вміст пігментів у листках Nuphar lutea та Nymphaea alba (мкг/см2 листка)

Пігменти

N. lutea N. alba N. lutea N. alba

Тип листків

плаваючі листки підводні листки

Хлорофіл a 21,95±0,78a 30,05±2,65b 5,56±0,33c 11,57±2,67d

Хлорофіл b 7,87±0,53a 9,83±0,88a 2,29±0,23b 5,44±1,15c

Хлорофіл (a+b) 29,82±1,45a 37,33±4,27b 7,84±0,54c 17,47±3,49d

Каротиноїди 7,48±0,37a 10,08±0,98b 1,72±0,09c 3,17±0,51d

П р и м і т к а: між значеннями параметрів у рядках з однаковими літерами у верхньому регістрі немає достовірної 
різниці при P  0,05, n = 10.

Таблиця 3. Вміст пігментів у листках Nuphar lutea та Nymphaea alba (мг/г сухої маси) 

Пігменти

N. lutea N. alba N. lutea N. alba

Тип листків

плаваючі листки підводні листки

Хлорофіл a 3,99±0,58a 2,81±0,23a 8,03±0,32b 5,46±0,63c

Хлорофіл b 1,42±0,21a 0,85±0,06b 3,26±0,18c 3,18±0,61c

Хлорофіли (a+b) 5,41±0,79a 3,66±0,27b 11,29±0,44c 8,08±0,92d

Каротиноїди 1,27±0,13a 0,87±0,07b 2,51±0,14c 1,88±0,26c

Хлорофіл a/b 2,81±0,07a 3,30±0,21b 2,49±0,11a 2,12±0,10c

Хлорофіл/ Каротиноїди 4,18±0,20a 4,23±0,27a 4,54±0,16a 5,17±0,41b

П р и м і т к а: між значеннями параметрів у рядках з однаковими літерами у верхньому регістрі немає достовірної 
різниці при P  0,05, n = 10.
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хло ро фі лів (a+b) у під вод них лист ків N. lutea по-
рів ня но з під вод ни ми лист ка ми N. alba, що склад-
но по яс ни ти змі на ми в ана то мії лист ків (Klymenko, 
2015). Ві до мо, що за низької ін тен сив ності світ ла 
зі збіль шен ням гли би ни зростання, за мут не ності 
води або пев ної змі ни спек траль но го скла ду світ-
ла змен шу єть ся спів від но шен ня хло ро фі лів a/b. 
На прик лад, у під вод них лист ках Hydrilla verticillata 

(L.f.) Royle з пе ре ва жан ням зе ле но го та чер во но-
го світ ла зни жу єть ся спів від но шен ня хло ро фі лів 
а/b (1,95 і 2,02 від по від но) по рів ня но з бла кит ним 
і бі лим світ лом (2,22 і 2,27 від по від но) (Van et al., 
1977). Змен шен ня зна чен ня спів від но шен ня хло-
ро фі лів a/b ві доб ра жає збіль шен ня част ки хло ро-
фі лу b, який пов ністю зо се ре дже ний у го лов но-
му світ ло зби раль но му ком плек сі фо то сис те ми ІІ 
(СЗКІІ) і може роз гля да тись як збіль шен ня ан тен-
но го ком плек су фо то сис те ми ІІ (Lichtenthaler et 
al., 1981). Од нак кіль кість хло ро фі лу b у мг/г су хої 
маси під вод них лист ків N. lutea і N. alba ста тистич-
но дос то вір но не від різ ня єть ся (табл. 3). До пев-
ної міри біль шу кіль кість хло ро фі лу a у під вод них 
лист ках N. lutea мож на вва жа ти ви дос пе ци фіч ною 
оз на кою. 

Вміст ка ро ти но ї дів на оди ни цю су хої маси у під-
вод них лист ках до слі джу ва них рос лин ста тистич-
но дос то вір но вищий, аніж у пла ваю чих (табл. 3). 
Вва жа єть ся, що ви со ка кон цен тра ція ка ро ти но ї дів 
у піг мент но му ком плек сі під вод них лист ків обу-
мов ле на тим, що вони ви ко ну ють функ цію до дат-
ко вих світ ло зби раль них піг мен тів і за без пе чу ють 
по гли нан ня світ ла в синьо-зе ле ній час ти ні спек тра 
(350—500 нм). Це дає змо гу рос ли ні ефек тив ні ше 
ви ко ристо ву ва ти фо то син те тич но ак тив ну ра діа-
цію у вод но му се ре до ви щі. У пла ваю чих лист ків, 
які зроста ють на яс к ра во му світ лі, ка ро ти но ї ди 
ви ко ну ють фо то про тек тор ну функ цію: за хи ща ють 
фо то син те тич ний апа рат від ак тив них форм кис ню 
(Grumbach, 1984). Важ ли вою ха рак те ристи кою піг-
мент но го ком плек су є спів від но шен ня хло ро фі лів і 
ка ро ти но ї дів, яке в різ них ви дів рос лин ко ли ва єть-
ся в ши ро ких ме жах (від 2 до 7) (Popova et al., 1984). 
Лист кам N. lutea та N. alba різ них ти пів при та ман не 
до во лі ви со ке спів від но шен ня хло ро фі лів до ка ро-
ти но ї дів: від 4,18 до 5,17 (табл. 3). Вва жа єть ся, що 
спів від но шен ня хло ро фі лів a/b та хло ро фі лів і ка-
ро ти но ї дів ві доб ра жає саме присто су ван ня ок ре-
мо го хло ро пласта до змін світ ла, а су мар ний вміст 

піг мен тів на оди ни цю маси або пло щі за ле жить від 
ана то мії лист ка (Wentworth et al., 2004). У під вод них 
лист ків про цес фо то син те зу ін тен сив ні ший зав дя-
ки збіль шен ню ефек тив ності по гли нан ня світ ла 
(Ronzhyna et al., 2004), яка, в свою чер гу, за ле жить 
від вмісту хло ро фі лу на оди ни цю пло щі: чим він 
ви щий, тим біль ша част ка по гли ну то го світ ла.

Як уже за зна ча ло ся, в роз по ді лі піг мен тів на 
оди ни цю пло щі лист ка (мг/см2) у N. lutea та N. alba 

спос те рі га єть ся зво рот на за ко но мір ність: най біль-
ша кіль кість хло ро фі лів і ка ро ти но ї дів при та ман-
на пла ваю чим лист кам, а най мен ша — під вод ним. 
Така са ма тен ден ція просте жу єть ся і в ін ших вод-
них ге те ро філь них рос лин. На прик лад, вміст піг-
мен тів у різ них ти пах лист ків Sagittaria sagittifolia L. 
зростав у ряду під вод ні пла ваю чі по віт ря ні: 
вміст хло ро фі лу а під ви щу вав ся з 0,85±0,14 до 
3,42±0,87 мг/дм2, хло ро фі лу b — з 0,30±0,03 до 
1,96±0,66 мг/дм2, ка ро ти но ї дів — від 0,30±0,06 до 
0,93±0,18 мг/дм2 (Klan nik et al., 2011). Отже, мен-
ший вміст хло ро фі лу на оди ни цю пло щі (мг/см2) 
у під вод них лист ках N. lutea та N. alba по рів ня но з 
пла ваю чи ми обу мов ле ний особ ли востя ми ана то-
міч ної бу до ви: під вод ні лист ки ма ють знач но тон-
шу пластин ку з мен шою кіль кістю ша рів клі тин 
ме зо фі лу, в яких спос те рі га єть ся не ба га то хло ро-
пластів. Тим ча сом ок ре мі хло ро пласти під вод них 
лист ків мо жуть міс ти ти біль ше фо то син те зую чих 
піг мен тів, аніж пласти ди пла ваю чих: у під вод них 
лист ків зроста ють лі ній ні роз мі ри хло ро пласта та, 
від по від но, вміст піг мен тів в ок ре мій пласти ді. 
Отже, різ ни цю щодо вмісту піг мен тів у до слі джу ва-
ни х ви дів мож на по яс ни ти особ ли востя ми ана то мії 
їх ніх лист ків: пла ваю чі та під вод ні лист ки N. alba 

ма ють біль шу тов щи ну та кіль кість ша рів клі тин 
ме зо фі лу, що й зу мов лює ви щий вміст піг мен тів на 
оди ни цю пло щі по рів ня но з лист ка ми N. lutea. 

За ана лі зом одер жа них да них і лі те ра тур них ві-
до мостей щодо пластич ності фо то син те тич но го 
апа ра ту рос лин ми про по нує мо мо дель адап та ції 
під вод них лист ків до іс ну ван ня у вод но му се ре до-
ви щі, яке від різ ня єть ся від по віт ря но го за ін тен сив-
ністю та спек траль ним скла дом світ ла (рис. 4). Це 
зни жен ня ефек тив ності ро бо ти фо то син те тич но го 
елек трон-транс порт но го лан цю га та збіль шен ня 
вмісту піг мен тів на оди ни цю су хої маси лист ка, що 
ко ре лює зі змі ною ульт раструк ту ри хло ро пластів — 
збіль шен ням кіль кості ти ла ко ї дів у гра ні, роз та-
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шу ван ням хло ро пластів уз довж пе рик лі наль них 
сті нок клі тин ме зо фі лу й епі дер мі су, на яв ністю ме-
зо фі лу го мо ген но го типу. За про по но ва на мо дель 
адап та ції під вод них лист ків вод них рос лин по діб-
на до та кої лист ків тіньо вит ри ва лих рос лин. Інші 
ав то ри вия ви ли, що в лист ків, які за ті не ні, змі ню-
ють ся функ ціо наль ні по каз ни ки, на сам пе ред вміст 
фо то син те тич них піг мен тів: він зростає в ок ре мо-
му хло ро пласті, але змен шу єть ся у пе ре ра хун ку на 
оди ни цю су хої маси лист ка. Це від бу ва єть ся за ра-
ху нок змі ни як ульт раструк ту ри хло ро пластів, так 
і ана то міч ної бу до ви лист ків тіньо вит ри ва лих рос-
лин по рів ня но зі світ ло люб ни ми: клі ти ни ме зо фі лу 
міс тять мен ше хло ро пластів, але це ком пен су єть ся 
їх ні ми біль ши ми лі ній ни ми роз мі ра ми та ве ли кою 
кіль кістю ти ла ко ї дів у гра ні. Вва жа єть ся, що фор-
му ван ня гран із чис лен ни ми ти ла ко ї да ми за без пе-
чує біль ше світ ло зби раль них ан тен для по ліп шен-
ня влов лю ван ня роз сія но го світ ла, адже кіль кість 
мо ле кул піг мен ту на ре ак цій ний центр у них така 
ж, як і в світ ло люб них рос лин (Anderson, 1979; 
Marschall, Proctor, 2004; Momokawa et al., 2011). 
Отже, фе но ти піч на пластич ність фо то син те тич но-
го апа ра ту за без пе чує адап та цію рос лин, зок ре ма 
ге те ро філь них вод них рос лин, до флук туа цій ін-
тен сив ності та спек траль но го скла ду світ ла.

Ви снов ки

На ос но ві про ве де них до слі джень ульт раструк ту ри 
фо то син те зую чих клі тин, зок ре ма хло ро пластів, 
пла ваю чих і під вод них лист ків N. lutea та N. alba та 
вмісту фо то син те тич них піг мен тів (хло ро фі лів і ка-
ро ти но ї дів), ви яв ле но знач ні від мін ності між цими 
ти па ми лист ків в обох вив че них ви дів. Ульт раструк-
ту ра хло ро пластів клі тин ме зо фі лу під вод них лист-
ків чіт ко від різ ня єть ся від хло ро пластів пла ваю чих 
лист ків біль ши ми лі ній ни ми роз мі ра ми, збіль-
ше ною кіль кістю ти ла ко ї дів у гра ні, зростан ням 
пар ці аль но го об’єму фо то син те тич них мем бран 
та вмісту фо то син те тич них піг мен тів на оди ни цю 
су хої маси. Щодо роз по ді лу піг мен тів на оди ни цю 
пло щі лист ка, на впа ки, спос те рі га єть ся зво рот на 
за ко но мір ність: най біль ший вміст піг мен тів ви яв-
ле ний у пла ваю чих лист ків, що обу мов ле но особ-
ли востя ми ана то міч ної бу до ви різ них ти пів лист-
ків. При пус ка єть ся, що якіс ні та кіль кіс ні змі ни 
вмісту піг мен тів під вод них лист ків ма ють ком пен-
са тор ний ха рак тер і зво дять ся до збіль шен ня світ-
ло зби раль ної здат ності фо то син те тич но го апа ра ту 
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рос лин в умо вах змен шен ня ін тен сив ності та змі ни 
спек траль но го скла ду світ ла, що про хо дить крізь 
тов щу води. Запропоновано мо дель адап та ції під-
вод них лист ків до іс ну ван ня у вод но му се ре до ви щі.
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Клименко О.М. Ультраструктура фотосинтетического 
аппарата и содержание пигментов плавающих и 
подводных листьев Nuphar lutea и Nymphaea alba. — 
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Исследованы ультраструктура и содержание пигмен-
тов плавающих и подводных листьев водных гетеро-
фильных растений Nuphar lutea (L.) Smith. и Nymphaea 
alba L. Показано значительное отличие ультраструктуры 
плавающих и подводных листьев исследованных видов 
растений: для подводных листьев характерны больший 
размер хлоропластов, большее количество тилакоидов в 
гране, больший парциальный объем фотосинтетических 
мембран. Установлены отличия в содержании пигмен-
тов в разных типах листьев: наибольшая концентрация 
хлорофиллов и каротиноидов в единице сухой массы 
характерна для подводных листьев. Обратная тенденция 
наблюдается в распределении пигментов на единицу 
площади листа. На основе анализа полученных данных 
и литературных источников о пластичности фотосинте-
тического аппарата растений предложена модель адап-
тации подводных листьев к водной среде. 

К л ю ч е в ы е   с л о в а: Nuphar lutea, Nymphaea alba, 
лист, гетерофиллия, ультраструктура, пигменты.

Klymenko E.N. Ultrastructure of photosynthetic apparatus 
and pigment content of floating and submerged leaves of 
Nuphar lutea and Nymphaea alba. — Ukr. Bot. J. — 2015. — 
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The leaf mesophyll cells ultrastructure and pigment content 
of heterophyllous aquatic plants Nuphar lutea (L.) Smith. and 
Nymphaea alba L. are reported. The ultrastructural differ-
ences of submerged and floating leaves were determined. Sub-
merged leaf chloroplasts are located along the periclinal cell 
walls. They have significantly greater linear dimensions, con-
tain grana with a large number of thylakoids, and have greater 
partial volume of photosynthetic membranes. The difference 
in the content of pigments in leaves was demonstrated: sub-
merged leaves had the highest content of chlorophyll and ca-
rotenoids per unit of dry weight; floating leaves had the lowest 
one. The opposite trend was observed in the content of pig-
ments per unit area. Based on the analysis of the obtained data 
and the literature data on the plasticity of the photosynthetic 
apparatus of plants, a model of underwater leaves adaptation 
to the aquatic environment was proposed.

K e y   w o r d s: Nuphar lutea, Nymphaea alba, leaf, 
heterophylly, ultrastructure, pigments.


