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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

Одним із механізмів адаптації рослин до певних 
умов навколишнього середовища є гетерофілія  — 
формування на одній рослині різних за формою 
листків, що супроводжується змінами їх структур­
но-функціональної організації, починаючи з на­
пряму поділу клітин і закінчуючи змінами на суб­
клітинному та молекулярному рівнях (Kordyum, 
1996; Kordyum et al., 2003). Ознаки гетерофілії най­
яскравіше проявляються у водних рослин, оскіль­
ки їхні органи або частини органів перебувають у 
контрастних умовах  — повітряному та водному 
середовищах. Наприклад, Nuphar lutea  (L.) Smith. 
та Nymphaea alba  L. мають плаваючі та підводні 
листки, що формують розетку на дні водойми. Зі 
зниженням рівня води N.  lutea створює суходіль­
ну форму «terrestris» або «minoriflore», N.  alba не 
має такої життєвої форми (Dubyna, 1982). Гетеро­
філія надає водним рослинам перевагу в адаптації 
до умов зовнішнього середовища. Метою дослі­
дження був порівняльний аналіз ультраструктури 
та складу пігментів різних типів листків N.  lutea 

та N. alba для з’ясування спільних рис щодо їхньої 
адаптації до умов зовнішнього середовища.

Об’єкти та методи досліджень

Для дослідження брали зрілі листки N.  lutea та 
N. alba, які плавають на поверхні водойми, та під­
водні листки, що формують розетку на дні водой­
ми глибиною 0,5 і 0,8 метра відповідно. З середньої 
третини листкової пластинки вирізали ділянки 
мезофілу розміром 0,5 × 1 см. Фіксацію 2,5 %-вим 
глутаровим альдегідом та 1  %-вим OsO

4
, зневод­

нення в серії спиртів і заливання зразків у суміш 
епоксидних смол (епон-аралдит) здійснювали 
за загальноприйнятим методом (Reynolds, 1963). 
Ультратонкі зрізи (50—70  нм) для трансмісійної 
електронної мікроскопії отримували на ультрамік­
ротомі MT-XL (RMC Instrument, США). Зрізи пе­
реносили на бленди з формваровою підложкою та 
контрастували уранілацетатом і цитратом свинцю 
(Reynolds, 1963). Зразки досліджували в мікроско­
пах JEM 1200EX і JEM 1230EX (Jeol, Японія) та фо­
тографували на фотоплівку Agfa Alliance Camera CE 
(Бельгія). Сканували негативи, використовуючи 
сканер Epson Perfection V700 Photo (Японія). Отри­
мані цифрові зображення аналізували за допомо­
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гою програми UTHSCSA Image Tool 3.0 (США). На 
фотографіях вимірювали лінійні розміри та площу 
хлоропластів, визначали кількість тилакоїдів у гра­
ні. Вимірювали по 50 органел на препаратах трьох 
листків кожного досліджуваного типу. Додатко­
во розраховували об’єм і площу поверхні хлоро­
пластів, парціальні й абсолютні об’єми фотосин­
тетичних мембран, строми хлоропластів (Silaeva, 
Silaev, 1979). 

Для визначення вмісту пігментів висічки з лист­
ків (150 мг) гомогенізували з додаванням 85 % роз­
чину  ацетону. Гомогенізат центрифугували впро­
довж 10 хв за 5000 обертів за хвилину. Надосадову 
рідину вимірювали на спектрофотометрі Specord 
M40 (Німеччина) за довжини хвиль 663,2, 646,8 і 

470 нм. Вміст хлорофілів a і b та каротиноїдів пе­
рераховували на грам сухої маси й одиницю площі 
(см2) листка за формулами Ліхтенталера та Буш­
мана (Lichtenthaler, Buschmann, 2000). Паралель­
но з екстрагуванням пігментів ідентичні наважки 
з трьох листків кожного типу (150 мг) використо­
вували для визначення сухої маси. Дані обробляли 
за допомогою програмного забезпечення Microsoft 
Office 2007 (Excel 7). Усі отримані числові значення 
тестували щодо нормальності розподілу значень у 
вибірці. Достовірну різницю між незалежними ви­
бірками даних визначали за критерієм Стьюдента 
(р ≤ 5  %) за нормальним розподілом і критерієм 
Манна-Уітні (U-test) (р ≤ 5 %) у разі розподілу, що 
відрізнявся від нормального.

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 μm

a b

c d
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Результати досліджень та їх обговорення

Плаваючим листкам N.  lutea та N. alba притаман­
ний дорзовентральний тип мезофілу, що диферен­
ційований на палісадну паренхіму, яка має 4—8 
шарів циліндричних клітин, і губчасту паренхіму, 
утворену з тонкостінних овальних клітин і великих 
міжклітинників (аеренхіми). У підводних листках 
досліджуваних рослин гомогенний тип мезофілу 
складається з 6—8 шарів клітин недиференційо­
ваного мезофілу, наявні невеликі міжклітинники 
(Kordyum, Klimenko, 2013; Klymenko, 2014). Ульт­
раструктура клітин епідермісу плаваючих і підвод­
них листків N. lutea та N. alba подібна: ядро округ­
лої форми розташовується біля внутрішньої тан­
гентальної стінки клітини, велика вакуоля запов­
нена розрідженим осміофільним вмістом і займає 
центральне положення, зрідка фіксуються 1—3 
хлоропласти на зріз клітини (рис. 1). Пластиди міс­
тять слаборозвинені грани, пластоглобули, великі 
крохмальні зерна. Мітохондрії з добре розвиненою 
системою крист й інтрамітохондріальними гра­
нулами. Ендоплазматичний ретикулум та апарат 
Гольджі нерозвинені. Між клітинною оболонкою 
та плазмалемою спостерігаються везикули, трап­
ляються ліпідні краплі. Клітини епідермісу вкриті 
шаром кутикули та додатково у плаваючих лист­
ків  — шаром воску. Їхні зовнішні клітинні стінки 
потовщені порівняно з антиклінальними. Особли­
вістю антиклінальних стінок клітин епідермісу всіх 
типів листків досліджуваних рослин є утворення 
петлеподібних вигинів (рис.  1), формування яких 
описане лише у підводних листків багатьох водних 
рослин, наприклад, Batrachium eradicatum (Laest.) 
Fries., Batrachium peltatum (Schrank.) C. Presl., 
Halophila minor (Zoll.) Hartog, Hyrilla verticillata 
(L.f.) Royle, Zostera marina  L. Припускається, що 

вигини клітин епідермісу пов’язані з умовами під­
водного існування. Петлеподібні вигини збільшу­
ють поверхню обміну клітини з апопластом, спри­
яють розширенню контакту з водним середовищем 
й інтенсифікації процесів поглинання (наприклад, 
бікарбонатів) або виділення речовин (Milashvili, 
Gamaleyi, 1985). На нижній поверхні плаваючих і 
підводних листків розташовані гідропоти — чашо­
подібні, підняті над епідермісом залозки.

Ультраструктура клітин мезофілу плаваючих 
листків досліджуваних рослин типова для фото­
синтезуючих клітин: клітини містять велику цен­
тральну вакуолю, ядро видовженої або округлої 
форми. У N. lutea гранулярний ендоплазматичний 
ретикулум представлений численними вузькими 
цистернами, тоді як у N. alba він нерозвинений. У 
цитоплазмі клітин палісадної паренхіми N. alba на­
явні ліпідні краплі. В обох видів зрідка трапляють­
ся периплазматичні тільця та в деяких клітинах 
вакуоля заповнена осміофільним вмістом. Міто- 
хондрії клітин палісадної паренхіми обох видів 
мають розвинену систему крист. Популяція міто­
хондрій поліморфна: спостерігаються органели ок­
руглої, овальної та видовженої форм. Мітохондрії 
містять інтрамітохондріальні гранули, мають зде­
більшого ортодоксальну конфігурацію з вузькими 
кристами та просвітленим матриксом, але зрідка 
фіксуються органели конденсованої конфігурації, 
площа варіює в межах 0,16—2,06 мкм2 у N. lutea та 
0,10—0,65 мкм2 — у N. alba. Максимальна кількість 
мітохондрій, які контактують із хлоропластами, — 
5. Хлоропласти лінзоподібної форми розташову­
ються вздовж антиклінальних стінок (рис. 2, a, b), 
їхні довжина та ширина в досліджуваних видів не 
мають статистично достовірної різниці, як і об’єм 
хлоропласта та площа поверхні (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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Грани хлоропластів плаваючих листків N.  lutea 
нараховують 2—8 тилакоїдів і 2—3 тилакоїди у 
N. alba (рис. 2, b, d). У N. lutea переважає фракція 
гран, де від 2 до 5 (96,2 %) тилакоїдів, фракція гран 
з більшою їх кількістю (від 6 до 11) сягає відповідно 
3,8 %, тоді як у N. alba грани, в яких більше трьох 
тилакоїдів, не виявлені, тобто фракція гран з 2—5 
тилакоїдами становить 100  %. Між значеннями 
парціального об’єму фотосинтетичних мембран і 
строми хлоропластів немає достовірної різниці, 
відмінності між видами спостерігаються лише в 
об’ємі гранальних тилакоїдів — у N. alba їхній пар­
ціальний об’єм менший за такий у N. lutea (табл. 2). 
Трапляються грани з розширеними тилакоїдами. 
Практично в усіх пластидах досліджуваних видів 
наявні пластоглобули (2—30 на зріз хлоропласта). 

У N. alba поодинокі хлоропласти мають стромули 
(рис. 2, c).

Клітини губчастої паренхіми плаваючих лист­
ків досліджуваних видів містять велику централь­
ну вакуолю, ядро видовженої форми, хлоропласти 
розташовані вздовж всієї клітинної поверхні, в них 
спостерігаються крохмальні зерна. Зрідка трапляю- 
ться конденсовані мітохондрії.

Клітини недиференційованого мезофілу підвод­
них листків N. lutea і N. alba мають видовжене ядро, 
велику центральну вакуолю, яка в деяких кліти­
нах заповнена осміофільним аморфним вмістом. 
Гранулярний ендоплазматичний ретикулум не­
розвинений. Спостерігається велика кількість пе­
риплазматичних тілець. Мітохондрії округлої та 
овальної форм, ортодоксальної конфігурації, з 
просвітленим матриксом із вузькими кристами, 

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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іноді з інтрамітохондріальними гранулами. Площа 
органел N.  lutea варіює в межах 0,12—1,03 мкм2, у 
N.  alba  — 0,08—0,66  мкм2. З хлоропластами кон­
тактують до 6 мітохондрій у клітинах N.  lutea та 
не більше 2 мітохондрій — у N. alba. Хлоропласти 
лінзоподібної форми розташовуються вздовж пе­
риклінальних стінок клітин. Їхні довжина та ши­
рина, об’єм і площа поверхні в клітинах верхнього 
та нижнього шарів недиференційованого мезофілу 
N. lutea і N. alba не мають статистично достовірної 
різниці (табл. 1). Система гран хлоропластів добре 
розвинена: грани клітин верхнього шару мезофілу 
N. lutea нараховують 2—25 тилакоїдів, нижнього — 
2—41, тоді як ці показники в N.  alba становлять 
3—59 та 2—44 тилакоїди відповідно (рис. 3, c, d). У 
верхньому шарі мезофілу N. lutea переважає фрак­
ція гран, де (2—5) (44 %) тилакоїдів, у нижньому — 
від 6 до 10 (36,8 %), середня кількість тилакоїдів на 
грану — 8,3±0,57 і 8,82±0,66 відповідно та не має 
статистично достовірної різниці (табл. 1). У хлоро­
пластах N. alba, незалежно від шару мезофілу, пере­
важає фракція гран, в яких від 6 до 10 (35,5 %) тила­
коїдів у верхньому та 32 % — у нижньому, середня 
кількість тилакоїдів на грану становить 12,94±0,93 
і 11,27±0,77 відповідно (табл.  1). У гранах хлоро­
пластів N. alba зафіксована більша максимальна та 
середня кількість тилакоїдів порівняно з N.  lutea. 
Значення парціального об’єму фотосинтетичних 
мембран і гранальних тилакоїдів хлоропластів 
клітин мезофілу досліджуваних видів не має ста­
тистично достовірної різниці. Відмінності між ви­
дами виявлені лише в об’ємі міжгранних тилакої­
дів — у N. alba в хлоропластах клітин верхнього ме­
зофілу їхній парціальний об’єм менший за такий у 
N. lutea (табл. 2). У хлоропластах досліджуваних ви­
дів наявні пластоглобули — поодинокі у N. lutea та 
численніші — у N. alba (від 1 до 23), також спосте­
рігаються поодинокі крохмальні зерна (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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Таким чином, ультраструктура клітин палісадної 
паренхіми плаваючих листків N. lutea і N. alba та не­
диференційованого мезофілу їхніх підводних лист­
ків значно відрізняється. Хлоропласти підводних 
листків, розташовані вздовж периклінальних сті­
нок клітини, мають достовірно більші лінійні роз­
міри, містять грани з більшою (в 4—6 разів) кіль­
кістю тилакоїдів, мають утричі—вчетверо більший 
парціальний об’єм фотосинтетичних мембран, 
слаборозвинений гранулярний ендоплазматичний 
ретикулум, велику кількість периплазматичних ті­
лець. Розташування хлоропластів уздовж перик­
лінальних стінок клітин мезофілу характерне для 
підводних листків водних рослин. Наприклад, у 
водної гетерофільної рослини Ranunculus flabellaris 
Raf. хлоропласти підводних листків містяться 
вздовж периклінальних стінок клітин мезофілу 
(Young et al., 1990). Припускається, що таке розмі­
щення хлоропластів обумовлене не тільки низькою 
інтенсивністю світла, яка притаманна водному се­
редовищу, а й доступністю СО

2
: орієнтація хлоро­

пластів підводних листків уздовж периклінальних 
стінок засвідчує, що діоксид вуглецю потрапляє в 
них з води крізь епідерміс, при цьому кутикула стає 
основною перешкодою для його дифузії (Olesen, 
Madsen, 2000; Mommer, Visser, 2005).

Хлоропласти підводних листків N. lutea та N. alba 
мають більші розміри, ніж хлоропласти плаваю­
чих листків. За лінійними розмірами пластиди цих 
рослин наближаються до пластид, притаманних 
тіньовитривалим рослинам. Така закономірність 
виявлена й щодо інших водних гетерофільних рос­
лин, наприклад, Hippus vulgaris L. і Sium latifolium L. 
Хлоропласти підводних листків цих рослин мають 
достовірно більші лінійні розміри, площу поверх­
ні та об’єм (Zauralova, 1980). Ще однією рисою, 
яка зближує підводні листки з листками тіньовит­
ривалих рослин, є велика кількість тилакоїдів у 
грані. Хлоропласти, де в грані 6—20, а в окремих 
випадках  — до 40 та більше тилакоїдів, описані в 
підводних листках R.  flabellaris, S.  latifolium і в до­
сліджуваних нами рослин N. lutea та N. alba (Young 
et al., 1990; Nedukha, 2011). Типовість низьких гран 
з 2—5 тилакоїдами для хлоропластів листків світ­
лолюбних рослин і високих  — для хлоропластів 
тіньовитривалих рослин є широковідомим фактом 
(Goodchild et al., 1972). 

Особливості тилакоїдної системи у світлолюб­
них і тіньовитривалих видів ‒ це генетично обумов­
лені ознаки виду або роду, тоді як різниця струк­

тури тилакоїдної системи «світлових» і «тіньових» 
листків є фенотипічною за своїм походженням і 
виникає як адаптація у відповідь на зміну умов нав­
колишнього середовища (інтенсивності освітлен­
ня, температури, рН та інших факторів) (Gamaleyi, 
Kylikov, 1978). Адаптивні реакції листків можуть 
бути як біохімічними, так і анатомічними. Однак 
зрілі, повністю розвинуті листки обмежені щодо 
зміни морфології й анатомії, тому їхня адаптація до 
світла різної інтенсивності відбувається на біохі­
мічному (регулювання реакцій карбоксилювання, 
швидкості електронного транспорту тощо) та ульт­
раструктурному (зміна просторової орієнтації хло­
ропластів і їхньої структури) рівнях (Ojangurena, 
Goulden, 2013). 

У хлоропластах підводних листків спостерігали­
ся грани з розширеними, тобто набряклими тила­
коїдами. Відомо, що до набряку тилакоїдів призво­
дить широке коло фізичних і хімічних чинників: 
зміна рН середовища, накопичення в люмені тила­
коїда іонів К+ (так зване осмотичне набрякання), 
перебування рослини протягом тривалого періоду 
в темряві, засолення, вплив хімічних речовин різ­
ної природи, наприклад, нітратів, сульфітів (Pearcy, 
Franceschp, 1986; Benjamina, 1999). Ще однією 
особливістю ультраструктури клітин підводних 
листків N. lutea та N. alba, порівняно з плаваючими, 
є велика кількість периплазматичних тілець. Така 
особливість притаманна й листкам R.  flabellaris. 
Вважається, що ці тільця беруть участь у транспор­
ті розчинених речовин (Young et al., 1990).

В ультраструктурі фотосинтетичного апарату 
різних шарів мезофілу підводних листків N.  lutea 
та N.  alba відмінностей у лінійних розмірах хло­
ропластів, об’ємі, площі поверхні та парціально­
му об’ємі фотосинтетичних мембран не виявле­
но. Лише у хлоропластах нижнього шару мезофілу 
N. lutea спостерігається дещо більший об’єм стро­
ми (табл. 2).

Отже, в ультраструктурі клітин мезофілу пла­
ваючих і підводних листків зафіксовано відмін­
ності на рівні ультраструктури фотосинтетичного 
апарату, що, в свою чергу, призводить до різного 
перебігу фізіологічних процесів — фотосинтезу та 
дихання. 

Вміст хлорофілу а, b, суми хлорофілів (a+b) і 
каротиноїдів на одиницю сухої маси (мг/г) досто­
вірно вищий у підводних листках N. lutea та N. alba 
порівняно з плаваючими (табл. 3). У розподілі піг­
ментів на одиницю площі листка (мг/см2) спос­
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терігається зворотна закономірність: найбільша 
кількість хлорофілів а та b і каротиноїдів прита­
манна плаваючим листкам, а найменша  — під­
водним (табл.  4). Співвідношення хлорофілів а/b 
становить 2,81±0,07 у плаваючих і 2,49±0,11  — у 
підводних листків N. lutea. Значення цього показ­
ника у N.  alba ‒ 3,30±0,21 у плаваючих листків і 
2,12±0,10 — у підводних (різниця достовірна). Ана­
логічна тенденція виявлена і щодо співвідношення 
хлорофілів до каротиноїдів (табл. 3).

Невелику кількість хлорофілів a, b і їхній сумар­
ний вміст (a+b) на одиницю сухої маси плаваючих 
листків N. lutea та N. alba (табл. 3) пов’язують з їх 
існуванням за умов високої освітленості. У рослин, 
які адаптовані до великої інтенсивності світла, по­
рівняно незначна кількість хлорофілу в листках 
забезпечує нормальну життєдіяльність і зменшує 
загрозу фотоушкодження клітини. Досліджен­
ня Ронжиної та співавторів показали, що серед­
ні значення вмісту хлорофілу на мг/г сухої маси 
плаваючих листків водних гетерофільних рослин 
становлять 7,62±0,62, підводних — 13,80±0,89, по­
вітряних — 9,09±1,20 (Ronzhyna et al., 2004). Хоча 
в деяких водних рослин спостерігається проти­
лежний розподіл фотосинтетичних пігментів: на­
приклад, у водної рослини Littorella uniflora  (L.) 
Aschers. сумарний вміст хлорофілів (a+b) на оди­

ницю сухої маси в 1,5 раза вищий у надводних 
листках (6,35±1,05  мг/г) порівняно з підводни­
ми (4,26±0,05 мг/г) (Ronzhyna et al., 2004). У вод­
них рослин Myosotis scorpioides  L. і Ranunculus 
trichophyllus Chaix ex Vill. не виявлено достовірної 
різниці між вмістом хлорофілів (a+b) у повітряних 
і підводних листках. Ці види зростають у водоймах 
з невеликою глибиною, де інтенсивність світла не 
відрізняється від освітлення на суходолі. Тому при­
пускається, що вони не виробили пристосувань, 
які характерні для різних типів листків повітряно-
водних рослин (Germ, Gaberščik, 2003). 

Для плаваючих листків, як і для листків назем­
них рослин, зміна вмісту пігментів у розрахунку на 
одиницю маси є наслідком зміни співвідношен­
ня фотосинтезуючих і нефотосинтезуючих тка­
нин (Ronzhyna et al., 2004). Раніше ми показали, 
що парціальний об’єм міжклітинників плаваючих 
листків N. lutea становить 43,48±0,41 %, а листків 
N. alba — 69±1,03 %. Виходячи з цих даних, можна 
пояснити менший вміст хлорофілів a і b та кароти­
ноїдів у листках N. alba (Kordyum, Klimenko, 2013; 
Klymenko, 2014). Підводні листки досліджуваних 
рослин мають вищу концентрацію фотосинтетич­
них пігментів на одиницю сухої маси (мг/г) порів­
няно з плаваючими листками. При цьому слід від­
значити вищий вміст хлорофілу 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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хлорофілів (a+b) у підводних листків N.  lutea по­
рівняно з підводними листками N. alba, що склад­
но пояснити змінами в анатомії листків (Klymenko, 
2015). Відомо, що за низької інтенсивності світла 
зі збільшенням глибини зростання, замутненості 
води або певної зміни спектрального складу світ­
ла зменшується співвідношення хлорофілів a/b. 
Наприклад, у підводних листках Hydrilla verticillata 
(L.f.) Royle з переважанням зеленого та червоно­
го світла знижується співвідношення хлорофілів 
а/b (1,95 і 2,02 відповідно) порівняно з блакитним 
і білим світлом (2,22 і 2,27 відповідно) (Van et al., 
1977). Зменшення значення співвідношення хло­
рофілів a/b відображає збільшення частки хлоро­
філу b, який повністю зосереджений у головно­
му світлозбиральному комплексі фотосистеми ІІ 
(СЗКІІ) і може розглядатись як збільшення антен­
ного комплексу фотосистеми ІІ (Lichtenthaler et 
al., 1981). Однак кількість хлорофілу b у мг/г сухої 
маси підводних листків N. lutea і N. alba статистич­
но достовірно не відрізняється (табл.  3). До пев­
ної міри більшу кількість хлорофілу a у підводних 
листках N. lutea можна вважати видоспецифічною 
ознакою. 

Вміст каротиноїдів на одиницю сухої маси у під­
водних листках досліджуваних рослин статистич­
но достовірно вищий, аніж у плаваючих (табл. 3). 
Вважається, що висока концентрація каротиноїдів 
у пігментному комплексі підводних листків обу­
мовлена тим, що вони виконують функцію додат­
кових світлозбиральних пігментів і забезпечують 
поглинання світла в синьо-зеленій частині спектра 
(350—500  нм). Це дає змогу рослині ефективніше 
використовувати фотосинтетично активну радіа­
цію у водному середовищі. У плаваючих листків, 
які зростають на яскравому світлі, каротиноїди 
виконують фотопротекторну функцію: захищають 
фотосинтетичний апарат від активних форм кисню 
(Grumbach, 1984). Важливою характеристикою піг­
ментного комплексу є співвідношення хлорофілів і 
каротиноїдів, яке в різних видів рослин коливаєть­
ся в широких межах (від 2 до 7) (Popova et al., 1984). 
Листкам N. lutea та N. alba різних типів притаманне 
доволі високе співвідношення хлорофілів до каро­
тиноїдів: від 4,18 до 5,17 (табл. 3). Вважається, що 
співвідношення хлорофілів a/b та хлорофілів і ка­
ротиноїдів відображає саме пристосування окре­
мого хлоропласта до змін світла, а сумарний вміст 

пігментів на одиницю маси або площі залежить від 
анатомії листка (Wentworth et al., 2004). У підводних 
листків процес фотосинтезу інтенсивніший завдя­
ки збільшенню ефективності поглинання світла 
(Ronzhyna et al., 2004), яка, в свою чергу, залежить 
від вмісту хлорофілу на одиницю площі: чим він 
вищий, тим більша частка поглинутого світла.

Як уже зазначалося, в розподілі пігментів на 
одиницю площі листка (мг/см2) у N. lutea та N. alba 
спостерігається зворотна закономірність: найбіль­
ша кількість хлорофілів і каротиноїдів притаман­
на плаваючим листкам, а найменша — підводним. 
Така сама тенденція простежується і в інших вод­
них гетерофільних рослин. Наприклад, вміст піг­
ментів у різних типах листків Sagittaria sagittifolia L. 
зростав у ряду підводні→плаваючі→повітряні: 
вміст хлорофілу а підвищувався з 0,85±0,14 до 
3,42±0,87  мг/дм2, хлорофілу b  — з 0,30±0,03 до 
1,96±0,66 мг/дм2, каротиноїдів — від 0,30±0,06 до 
0,93±0,18 мг/дм2 (Klančnik et al., 2011). Отже, мен­
ший вміст хлорофілу на одиницю площі (мг/см2) 
у підводних листках N. lutea та N. alba порівняно з 
плаваючими обумовлений особливостями анато­
мічної будови: підводні листки мають значно тон­
шу пластинку з меншою кількістю шарів клітин 
мезофілу, в яких спостерігається небагато хлоро­
пластів. Тимчасом окремі хлоропласти підводних 
листків можуть містити більше фотосинтезуючих 
пігментів, аніж пластиди плаваючих: у підводних 
листків зростають лінійні розміри хлоропласта та, 
відповідно, вміст пігментів в окремій пластиді. 
Отже, різницю щодо вмісту пігментів у досліджува­
них видів можна пояснити особливостями анатомії 
їхніх листків: плаваючі та підводні листки N.  alba 
мають більшу товщину та кількість шарів клітин 
мезофілу, що й зумовлює вищий вміст пігментів на 
одиницю площі порівняно з листками N. lutea. 

За аналізом одержаних даних і літературних ві­
домостей щодо пластичності фотосинтетичного 
апарату рослин ми пропонуємо модель адаптації 
підводних листків до існування у водному середо­
вищі, яке відрізняється від повітряного за інтенсив­
ністю та спектральним складом світла (рис. 4). Це 
зниження ефективності роботи фотосинтетичного 
електрон-транспортного ланцюга та збільшення 
вмісту пігментів на одиницю сухої маси листка, що 
корелює зі зміною ультраструктури хлоропластів — 
збільшенням кількості тилакоїдів у грані, розта­
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шуванням хлоропластів уздовж периклінальних 
стінок клітин мезофілу й епідермісу, наявністю ме­
зофілу гомогенного типу. Запропонована модель 
адаптації підводних листків водних рослин подіб­
на до такої листків тіньовитривалих рослин. Інші 
автори виявили, що в листків, які затінені, зміню­
ються функціональні показники, насамперед вміст 
фотосинтетичних пігментів: він зростає в окремо­
му хлоропласті, але зменшується у перерахунку на 
одиницю сухої маси листка. Це відбувається за ра­
хунок зміни як ультраструктури хлоропластів, так 
і анатомічної будови листків тіньовитривалих рос­
лин порівняно зі світлолюбними: клітини мезофілу 
містять менше хлоропластів, але це компенсується 
їхніми більшими лінійними розмірами та великою 
кількістю тилакоїдів у грані. Вважається, що фор­
мування гран із численними тилакоїдами забезпе­
чує більше світлозбиральних антен для поліпшен­
ня вловлювання розсіяного світла, адже кількість 
молекул пігменту на реакційний центр у них така 
ж, як і в світлолюбних рослин (Anderson, 1979; 
Marschall, Proctor, 2004; Momokawa et al., 2011). 
Отже, фенотипічна пластичність фотосинтетично­
го апарату забезпечує адаптацію рослин, зокрема 
гетерофільних водних рослин, до флуктуацій ін­
тенсивності та спектрального складу світла.

Висновки

На основі проведених досліджень ультраструктури 
фотосинтезуючих клітин, зокрема хлоропластів, 
плаваючих і підводних листків N. lutea та N. alba та 
вмісту фотосинтетичних пігментів (хлорофілів і ка­
ротиноїдів), виявлено значні відмінності між цими 
типами листків в обох вивчених видів. Ультраструк­
тура хлоропластів клітин мезофілу підводних лист­
ків чітко відрізняється від хлоропластів плаваючих 
листків більшими лінійними розмірами, збіль­
шеною кількістю тилакоїдів у грані, зростанням 
парціального об’єму фотосинтетичних мембран 
та вмісту фотосинтетичних пігментів на одиницю 
сухої маси. Щодо розподілу пігментів на одиницю 
площі листка, навпаки, спостерігається зворотна 
закономірність: найбільший вміст пігментів вияв­
лений у плаваючих листків, що обумовлено особ­
ливостями анатомічної будови різних типів лист­
ків. Припускається, що якісні та кількісні зміни 
вмісту пігментів підводних листків мають компен­
саторний характер і зводяться до збільшення світ­
лозбиральної здатності фотосинтетичного апарату 
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рослин в умовах зменшення інтенсивності та зміни 
спектрального складу світла, що проходить крізь 
товщу води. Запропоновано модель адаптації під­
водних листків до існування у водному середовищі.
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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. 
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лист, гетерофиллия, ультраструктура, пигменты.
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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.


