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Пластичнiсть фотосинтетичного апарату листкiв
гетерофiльної рослини Nuphar lutea (L.) Smith.

Наведено данi щодо ультраструктури хлоропластiв, вмiсту пiгментiв та флуоресценцiї
хлорофiлу в придонних, плаваючих та наземних листках Nuphar lutea (L.) Smith. Вiд-
мiнностi цих ознак у листках рiзного типу розглядаються як прояв фенотипiчної плас-
тичностi, що визначається в першу чергу iнтенсивнiстю свiтла та спiввiдношенням
спектральних компонент сонячного свiтла i забезпечує процес фотосинтезу в рiзних
умовах освiтлення.

Фенотипiчна пластичнiсть — здатнiсть геному змiнювати експресiю i реалiзуватися у рiз-
них фенотипах у вiдповiдь на рiзноманiтнi зовнiшнi впливи, є фундаментальною власти-
вiстю живих систем, що забезпечує їх пристосування до часових та просторових варiацiй
зовнiшнього середовища. Фенотипiчний прояв змiн у геннiй експресiї визначається вже на
рiвнi транскрипцiї i охоплює надзвичайно широке коло екологiчно важливих ознак будови,
росту, розвитку та репродукцiї рослинних органiзмiв. До проявiв фенотипiчної пластичностi
у рослин на популяцiйному та видовому рiвнях A.D. Bradshow [1] вiднiс, зокрема, гетеро-
фiлiю у водних рослин — наявнiсть на однiй рослинi рiзних за формою листкiв — та змiни
структури фотосинтетичного апарату при адаптацiї до флуктуацiй оточуючого середови-
ща. Пiдкреслюється необхiднiсть подальших дослiджень фотосинтезу у рiзних за еколо-
гiєю рослин для розумiння їх здатностi пристосовуватися до варiацiй освiтлення в процесi
росту [2]. Гетерофiльнi повiтряно-воднi та справжнi воднi рослини є зручними моделями
для вивчення пластичностi фотосинтетичного апарату, оскiльки їхнi листки знаходяться
як у повiтряному, так i водному середовищах, якi розрiзняються, в першу чергу, за кiль-
кiстю свiтла та доступного СО2. Зменшення кiлькостi свiтла виникає за рахунок вiдбиття
сонячних променiв вiд поверхнi водойми та поглинання частини променiв розчиненими орга-
нiчними речовинами та планктонними органiзмами пiд час проходження крiзь товщу води,
що призводить до змiни спiввiдношення спектральних компонент сонячного свiтла [3].

Серед справжнiх водних гетерофiльних рослин зручним об’єктом для вивчення плас-
тичностi фотосинтетичного апарату є Nuphar lutea (L.) Smith. (глечики жовтi), яка має
плаваючi на поверхнi води листки з довгими черешками та листки з короткими черешка-
ми, що формують розетку на днi водойми (придоннi листки). Крiм того, при зниженнi рiвня
води утворюється суходiльна форма [4], листки якої мають короткi черешки та зiбранi в ро-
зетку (наземнi листки). В лiтературi висвiтлено морфологiю, анатомiчну будову та певнi
показники функцiонального стану фотосинтетичного апарату плаваючих i пiдводних лист-
кiв N. lutea в рiзних умовах освiтлення та концентрацiї СО2 [2, 5, 6], проте вiдомостi щодо
тонкої будови їх хлоропластiв вiдсутнi. Тому ми вперше провели порiвняльне дослiдження
ультраструктури хлоропластiв, складу пiгментiв та флуоресценцiї хлорофiлу зрiлих при-
донних, плаваючих та наземних листкiв цього виду, результати якого викладено в роботi.

Матерiал для дослiдження збирали на р. Псел поблизу смт Велика Багачка Полтавської
областi. Придоннi листки брали на глибинi 0,5 та 1,5 м, наземнi — з рослин, якi росли на
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вiдстанi 2 м вiд води. Для електронно-мiкроскопiчних дослiджень дiлянки мезофiлу розмi-
ром 0,5 × 1 см, якi вирiзали iз середини листкової пластинки, фiксували 2,5 % розчином
глютарового альдегiду та 1 % розчином OsO4, зневоднювали в серiї спиртiв i окисi пропiле-
ну та заливали в сумiш епон-аралдит за загальноприйнятою методикою. Зрiзи завтовшки
55–70 нм виготовляли на мiкротомi RMC MT-XL (США) та дослiджували в електронному
трансмiсiйному мiкроскопi JEM 1230EX. Негативнi зображення сканували i отриманi ци-
фровi зображення аналiзували за допомогою програмного забезпечення UTHSCSA Image
Tool 3.0. На знiмках вимiрювали лiнiйнi розмiри хлоропластiв та пiдраховували кiлькiсть
тилакоїдiв у гранах.

Флуоресценцiю хлорофiлу вимiрювали за допомогою флуорометра ХЕ-РАМ (“Walz”, Нi-
меччина). Мiнiмальний рiвень флуоресценцiї (F0) в адаптованих до темряви (протягом
5 хв) листках визначали при дiї модульованого вимiрюючого свiтла низької iнтенсивно-
стi (0,1 мкмоль·м−2

· с−1). Максимальний рiвень флуоресценцiї в адаптованих до темряви
(Fm) та свiтла (F ′

m
) листках визначали при дiї короткого насичуючого iмпульсу (1 с) гало-

генової лампи iнтенсивнiстю 5000 мкмоль ·м−2
· с−1. Максимальний (Fv/Fm) та ефективний

(F ′

v
/F ′

m
) квантовi виходи, фотохiмiчне (qP) та нефотохiмiчне (qN ) гасiння розраховували

за формулами Maxwell [7]. Параметри флуоресценцiї хлорофiлу вимiрювали при дiї акти-
нiчного свiтла 60, 200, 500 и 1000 мкмоль·м−2

· с−1. Пiгменти (хлорофiл i каротиноїди)
екстрагували 80% ацетоном. Вимiрювання проводили на спектрофотометрi Specord M40.
Концентрацiю та вмiст хлорофiлу визначали за Lichtenthaler, Buschmann [8].

Проведенi дослiдження показали, що хлоропласти клiтин iзолатерального мезофiлу (ме-
зофiл не диференцiйований на палiсадну та губчасту паренхiму) придонних листкiв, якi
знаходяться на глибинi 0,5 та 1,5 м, розташовуються вздовж периклiнальних стiнок клiтин,
мають видовжену форму, мiстять поодинокi пластоглобули та крохмальнi зерна (рис. 1,
а, г).В клiтинах верхнього шару мезофiлу середнiй об’єм хлоропластiв бiльший за такий
хлоропластiв у клiтинах нижнього шару i становить (15,47± 1,66) мкм3 на глибинi 0,5 м та
(27,81±1,74) мкм3 на глибинi 1,5 м, об’єм хлоропластiв у клiтинах нижнього шару дорiвнює
(14,79± 1,19) мкм3 та (16,48± 1,12) мкм3 вiдповiдно. Хоча середня кiлькiсть тилакоїдiв на
грану майже однакова в листках з рiзних глибин i коливається вiд 8,3± 0,57 до 8,82± 0,66,
вiдмiнностi мiж листками полягають у частотi зустрiчальностi гран з кiлькiстю тилакоїдiв
вiд 30 i вище, причому саме для листкiв з глибини 1,5 м характерна наявнiсть гран, якi
складаються з 36–44 тилакоїдiв (рис. 1, б, в, д, е). В клiтинах палiсадної паренхiми дор-
зовентрального мезофiлу плаваючих i наземних листкiв хлоропласти лiнзоподiбної форми
розташовуються вздовж антиклiнальних стiнок, мiстять пластоглобули та крохмальнi зер-
на (рис. 2, а, б ). Хлоропласти придонних, плаваючих та наземних листкiв розрiзняються
за кiлькiстю тилакоїдiв на грану: грани хлоропластiв придонних листкiв складаються в се-
редньому з 8,62 ± 0,62 тилакоїдiв, плаваючих листкiв — з 2,63 ± 0,12, наземних листкiв —
з 3,42 ± 0,15.

Вмiст хлорофiлу a найвищий у придонних листках з глибини 1,5 м i становить (9,56 ±
± 1,12) мг/г сухої речовини, найнижчий — у плаваючих листках — (4,66 ± 1,32) мг/г сухої
речовини, у придонних листках з глибини 0,5 м дорiвнює (8,16± 0,79) мг/г сухої речовини,
у наземних — (7,95 ± 0,78) мг/г сухої речовини. Така ж тенденцiя виявлена щодо вмiсту
каротиноїдiв, який вищий у придонних листках i становить (2,68±0,30) мг/г сухої речовини
в зразках з глибини 1,5 м i (2,44±0,13) мг/г сухої речовини в зразках з глибини 0,5 м, у на-
земних листках — (1,85 ± 0,12) мг/г сухої речовини та найнижчий у плаваючих листках —
(1,41±0,27) мг/г сухої речовини. Спiввiдношення хлорофiлiв a/b коливалося вiд 2,41±0,04
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Рис. 1. Фрагменти клiтин мезофiлу придонних листкiв з глибини 0,5 м (а, б, в) та 1,5 м (г, д, е) листкiв
Nuphar lutea ; а, г — загальний вигляд хлоропластiв; б, в, д, е — фрагменти гран хлоропластiв. Г — грана;
Т — тилакоїд. Масштаб 500 нм

у придонних листках до 2,88± 0,08 — у плаваючих. Нижче спiввiдношення хлорофiлiв a/b
вказує на збiльшення частки хлорофiлу b, який повнiстю знаходиться в головному свiтло-
збиральному комплексi фотосистеми II (СЗКII). Вважається, що спiввiдношення хлорофi-
лiв a/b в межах 2–2,5 та зростання розмiру свiтлозбиральної антени вiдповiдає значенням,
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Рис. 2. Фрагменти клiтин мезофiлу палiсадної паренхiми плаваючих (а, в) та наземних листкiв (б, г) листкiв
Nuphar lutea ; а, б — загальний вигляд хлоропластiв; в, г — фрагменти гран хлоропластiв. Г — грана; Т —
тилакоїд. Масштаб 500 нм

характерним для рослин, що ростуть при низькiй iнтенсивностi свiтла [9]. Отже, хлоро-
пласти придонних листкiв незалежно вiд глибини водойми за розмiрами та розподiлом гран
за кiлькiстю тилакоїдiв i вмiстом пiгментiв близькi до хлоропластiв тiньолюбних рослин,
а хлоропласти наземних та плаваючих листкiв — до хлоропластiв свiтлолюбних рослин [10].

Показники максимального квантового виходу фотохiмiчних реакцiй ФСII (Fv/Fm) при-
донних, плаваючих та наземних листкiв незначно вiдрiзнялися. Показники ефективного
квантового виходу (F ′

v
/F ′

m
) та фотохiмiчного гасiння (qP) були вищими у наземних та пла-

ваючих листках за умов будь-якої густини потоку фотонiв. У придонних листках, незалеж-
но вiд глибини їх знаходження, значення показникiв F ′

v
/F ′

m
та qP рiзко зменшувалися при

збiльшеннi iнтенсивностi актинiчного свiтла з 60 до 200 i 1000 мкмоль·м−2
·с−1 (табл. 1), що

збiгається з даними лiтератури для iнших видiв рослин [11, 5]. Значення qP, меншi за 0,6
вже при iнтенсивностi дiючого свiтла близько 200 мкмоль·м−2

· с−1, свiдчать про пристосу-
вання фотосинтетичного апарату придонних листкiв до низьких рiвнiв свiтлового потоку
завдяки потужним свiтлозбиральним антенам.

Таким чином, проведений порiвняльний аналiз ультраструктури хлоропластiв, вмiсту
пiгментiв i флуоресценцiї хлорофiлу придонних i плаваючих листкiв тiєї самої рослини та
листкiв наземної форми N. lutea виявив iстотнi вiдмiнностi дослiджуваних ознак у листкiв
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Таблиця 1. Характеристика параметрiв кривих iндукцiї флуоресценцiї хлорофiлу придонних, плаваючих
та наземних листкiв N. lutea з рiзної глибини, n = 5, P = 0,05, M ±m

Тип листкiв
(глибина)

Iнтенсивнiсть свiтла,
мкмоль · м−2с−1 Fv/Fm F ′

v
/F ′

m
qP qN

Придоннi (0,5 м) 60 0,75± 0,006 0,66± 0,014 0,81± 0,001 0,39± 0,019
200 0,38± 0,027 0,44± 0,044 0,85± 0,009

1000 0,21± 0,026 0,16± 0,014 0,92± 0,290
Придоннi (1,5 м) 60 0,75± 0,008 0,64± 0,018 0,82± 0,018 0,45± 0,064

200 0,39± 0,027 0,42± 0,025 0,84± 0,013
1000 0,39± 0,028 0,21± 0,050 0,82± 0,017

Плаваючi (0 м) 60 0,77± 0,022 0,71± 0,015 0,94± 0,017 0,25± 0,031
200 0,69± 0,018 0,90± 0,019 0,32± 0,062

1000 0,40± 0,226 0,67± 0,073 0,84± 0,026
Наземнi 60 0,80± 0,007 0,74± 0,020 0,95± 0,003 0,16± 0,110

200 0,67± 0,100 0,87± 0,014 0,26± 0,178
1000 0,44± 0,040 0,68± 0,004 0,80± 0,047

рiзного типу, що вказує на високу фенотипiчну пластичнiсть фотосинтетичного апарату, що
визначається в першу чергу iнтенсивнiстю свiтла та спiввiдношенням спектральних компо-
нент сонячного свiтла i забезпечує процес фотосинтезу в рiзних умовах освiтлення.
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Пластичность фотосинтетического аппарата листьев гетерофильного
растения Nuphar lutea (L.) Smith.

Исследованы ультраструктура хлоропластов, состав пигментов и флуоресценция хлоро-
филла у придонных, плавающих и наземных листьев Nuphar lutea (L.) Smith. Отличия этих
признаков у листьев разного типа рассматриваются как проявление фенотипической плас-
тичности, которая определяется в первую очередь интенсивностью света и соотноше-
нием спектральных компонентов солнечного света и обеспечивает процесс фотосинтеза
в разных условиях освещения.

O.M. Klymenko, O.O. Sivash,

Corresponding Member of the NAS of Ukraine E. L. Kordyum

Plasticity of the photosynthetic apparatus in leaves of Nuphar lutea (L.)
Smith. heterophyllous plants

The data on the chloroplast ultrastructure, pigment content, and chlorophyll fluorescence in sub-
mersed, floating, and terrestrial leaves of Nuphar lutea (L.) Smith. are presented. The differences
in these patterns in leaves of various types are considered as a display of the phenotypic plasticity,
which depends, first of all, on the light intensity and the ratio of spectral lines and provides the
photosynthesis under various illumination conditions.

ISSN 1025-6415 Доповiдi Нацiональної академiї наук України, 2012, №9 147


