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СТРУКТУРНО-ФУНКЦИОНАЛЬНЫЕ 
АСПЕКТЫ ГЕТЕРОФИЛИИ 

NUPHAR LUTEA (L.) SMITH : 
УЛЬТРАСТРУКТУРА И ФОТОСИНТЕЗ

Ðàññìîòðåíû óëüòðàñòðóêòóðà è ôóíêöèîíàëüíûå 
õàðàêòåðèñòèêè ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ïëà-
âàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ ãåòåðîôèëüíîãî ðàñ-
òåíèÿ Nuphar lutea (L.) Smith. Âûÿâëåíû îòëè÷èÿ â 
óëüòðàñòðóêòóðå õëîðîïëàñòîâ êëåòîê ìåçîôèëëà, 
ñîäåðæàíèè ïèãìåíòîâ è ïàðàìåòðàõ ôëþîðåñöåíöèè 
õëîðîôèëëà ïëàâàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ, à òàê-
æå ïðèäîííûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíîé ãëó-
áèíå. Îòìå÷åíî ðåçêîå ñíèæåíèå ýôôåêòèâíîñòè ðà-
áîòû ÔÑII (ôîòîñèñòåìû II) ïðèäîííûõ ëèñòüåâ 
ïðè âîçäåéñòâèè íà íèõ àêòèíè÷íîãî ñâåòà èíòåí-
ñèâíîñòüþ áîëåå 60 ìêìîëü·ì–2ñ–1. Îïèñàííûå îòëè-
÷èÿ ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðèñïîñîáëåíèå ïðè-
äîííûõ ëèñòüåâ ê îáèòàíèþ â âîäíîé ñðåäå ïðè 
óìåíüøåíèè êîëè÷åñòâà ñâåòà è èçìåíåíèè åãî ñïåê-
òðàëüíîãî ñîñòàâà. 

Ââåäåíèå. Ãåòåðîôèëèÿ – ñóùåñòâîâàíèå 
äâóõ èëè áîëåå òèïîâ ëèñòüåâ íà îäíîì ðàñ-
òåíèè [1] – ìîæåò áûòü ðåçóëüòàòîì æåñò-
êîé ïðîãðàììû ðàçâèòèÿ [2, 3] èëè ïëàñ-
òè÷åñêîãî îòâåòà ðàñòåíèÿ íà ðàçíûå óñëîâèÿ 
ñðåäû îáèòàíèÿ [4]. Èññëåäîâàíèÿ ýòîãî ÿâëå-
íèÿ âåäóòñÿ íà ïðîòÿæåíèè ñòîëåòèÿ [1, 4–7]. 
Ãåòåðîôèëèÿ, èçâåñòíàÿ ó íàçåìíûõ è âîäíûõ 
ðàñòåíèé, ïðîÿâëÿåòñÿ íà ìîðôîëîãè÷åñêîì, 
àíàòîìè÷åñêîì è óëüòðàñòðóêòóðíîì óðîâ-
íÿõ. Âîäíûå ðàñòåíèÿ äîëãîå âðåìÿ áûëè 
îáúåêòàìè äëÿ èññëåäîâàíèÿ ãåòåðîôèëèè â 
ñâÿçè ñ òåì, ÷òî èõ ëèñòüÿ íàõîäÿòñÿ â 
ðàçíûõ ïî ôèçè÷åñêèì ïîêàçàòåëÿì ñðåäàõ – 
âîçäóøíîé è âîäíîé. Îäíèì èç íàïðàâëåíèé 
èçó÷åíèÿ ãåòåðîôèëèè ó âîäíûõ ðàñòåíèé 
íàðÿäó ñ ïîèñêàìè ïðè÷èí âîçíèêíîâåíèÿ 
ðàçíûõ òèïîâ ëèñòüåâ íà îäíîì ðàñòåíèè ÿâ-
ëÿåòñÿ ðàññìîòðåíèå ñòðóêòóðíûõ è ôóíê-
öèîíàëüíûõ àñïåêòîâ àäàïòàöèè ýòèõ òèïîâ 
ëèñòüåâ ê ñóùåñòâîâàíèþ â âîäíîé è âîç-
äóøíîé ñðåäå îáèòàíèÿ. Îáúåêò íàøåãî èñ-
ñëåäîâàíèÿ – ðàñòåíèå Nuphar lutea (L.) Smith., 
îáëàäàþùåå ïëàâàþùèìè ëèñòüÿìè ñ äëèí-
íûìè ÷åðåøêàìè è ïðèäîííûìè ëèñòüÿìè 
ñ êîðîòêèìè ÷åðåøêàìè. Ïðèäîííûå ëèñòüÿ 
ìîãóò íàõîäèòüñÿ íà ðàçíîé ãëóáèíå – îò 
0,5 äî 3 ì. Èññëåäîâàíèÿ àññèìèëÿöèîííîãî 
àïïàðàòà N. lutea óæå ïðîâîäèëèñü [8, 9], íî 
âëèÿíèå ãëóáèíû ïðîèçðàñòàíèÿ íà ñòðóêòóð-
íî-ôóíêöèîíàëüíóþ îðãàíèçàöèþ ôîòîñèí-
òåòè÷åñêîãî àïïàðàòà íå ðàññìàòðèâàëîñü. Ïî-
ýòîìó öåëü íàøåé ðàáîòû – ñðàâíèòåëüíîå 
èçó÷åíèå óëüòðàñòðóêòóðû è ôóíêöèîíàëüíûõ 
õàðàêòåðèñòèê ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà 
ïëàâàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ N. lutea ñ 
ðàçíîé ãëóáèíû îò ïîâåðõíîñòè âîäû.

Ìàòåðèàëû è ìåòîäû. Äëÿ èññëåäîâàíèÿ 
áðàëè çðåëûå ïëàâàþùèå ëèñòüÿ ñ äëèííûìè 
÷åðåøêàìè è ïðèäîííûå ëèñòüÿ ñ êîðîòêèìè 
÷åðåøêàìè, ôîðìèðóþùèå ðîçåòêó íà äíå 
âîäîåìà íà ãëóáèíå 0,5 è 1,5 ì. Ôèêñàöèþ 
2,5%-íûì ãëóòàðîâûì àëüäåãèäîì è 1%-íîé 
÷åòûðåõîêèñüþ îñìèÿ, îáåçâîæèâàíèå â ñå-
ðèè ñïèðòîâ è çàëèâêó ìàòåðèàëà â ñìåñü 
ýïîêñèäíûõ ñìîë (ýïîí–àðàëäèò) ïðîâîäèëè 
ïî îáùåïðèíÿòûì ìåòîäèêàì. Óëüòðàòîíêèå 
ñðåçû (50–70 íì) ïîëó÷àëè íà ìèêðîòîìå RMC 
MT-XL (ÑØÀ) è êîíòðàñòèðîâàëè óðàíèë-
àöåòàòîì è öèòðàòîì ñâèíöà. Îáðàçöû èçó-
÷àëè íà ýëåêòðîííûõ ìèêðîñêîïàõ JEM-
1200EX è JEM-1230EX (ßïîíèÿ). Íåãàòèâû © Å.Í. ÊËÈÌÅÍÊÎ, 2012
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ñêàíèðîâàëè è ïîëó÷åííûå öèôðîâûå èçîáðà-
æåíèÿ àíàëèçèðîâàëè ïðè ïîìîùè ïðîãðàììû 
UTHSCSA Image Tool 3.0. Íà ôîòîãðàôèÿõ 
èçìåðÿëè ëèíåéíûå ðàçìåðû, à òàêæå ïëî-
ùàäü ìèòîõîíäðèé è õëîðîïëàñòîâ, îïðåäåëÿ-
ëè êîëè÷åñòâî òèëàêîèäîâ â ãðàíå. Ðàññ÷è-
òûâàëè îáúåì è ïëîùàäü ïîâåðõíîñòè õëîðî-
ïëàñòîâ [10]. Ïîëó÷åííûå äàííûå îáðàáàòû-
âàëè ïðè ïîìîùè ïðîãðàììû Windows Excel.

Ôëþîðåñöåíöèþ õëîðîôèëëà èçìåðÿëè ñ 
ïîìîùüþ ÕÅ-ÐÀÌ ôëþîðèìåòðà («Walz», Ãåð-
ìàíèÿ). Ìèíèìàëüíûé óðîâåíü ôëþîðåñöåí-
öèè (F0) â àäàïòèðîâàííûõ ê òåìíîòå (â 
òå÷åíèå 5 ìèí) ëèñòüÿõ îïðåäåëÿëè äåéñòâè-
åì ìîäóëèðîâàííîãî èçìåðÿþùåãî ñâåòà íèç-
êîé èíòåíñèâíîñòè (0,1 ìêìîëü·ì–2ñ–1). Ìàê-
ñèìàëüíûé óðîâåíü ôëþîðåñöåíöèè â àäàï-
òèðîâàííûõ ê òåìíîòå (Fm) è ñâåòó (F m) 
ëèñòüÿõ îïðåäåëÿëè äåéñòâèåì êîðîòêîãî íà-
ñûùàþùåãî èìïóëüñà (1 ñ) ãàëîãåííîé ëàì-
ïû èíòåíñèâíîñòüþ 5000 ìêìîëü·ì–2ñ–1. Ìàê-
ñèìàëüíûé (Fv/Fm) è ýôôåêòèâíûé (F v/Fm) 
êâàíòîâûé âûõîäû, ôîòîõèìè÷åñêîå (qP) è 
íåôîòîõèìè÷åñêîå (qN) òóøåíèå ðàññ÷èòû-
âàëè ïî ôîðìóëàì Êîðíååâà [11] è Maxwell
et al. [12]. Ïàðàìåòðû ôëþîðåñöåíöèè õëîðî-
ôèëëà èçìåðÿëè ïðè äåéñòâèè àêòèíè÷íîãî 
ñâåòà 60, 200, 500 è 1000 ìêìîëü·ì–2ñ–1. Äàí-
íûå çàïèñûâàëè ñ ïîìîùüþ ìóëüòèìåòðà UT-
60Å (Òàéâàíü), ñîåäèíåííîãî ñ êîìïüþòåðîì, 
è îáðàáàòûâàëè â ïðîãðàììå Windows Excel.

Ïèãìåíòû (õëîðîôèëë, êàðîòèíîèäû) ýêñ-
òðàãèðîâàëè 85%-íûì àöåòîíîì äëÿ îïðåäå-

ëåíèÿ èõ ñîäåðæàíèÿ [13]. Èçìåðåíèÿ îñóùå-
ñòâëÿëè íà ñïåêòðîôîòîìåòðå Specord M40. 
Êîíöåíòðàöèþ è ñîäåðæàíèå õëîðîôèëëà îï-
ðåäåëÿëè ïî ôîðìóëàì Lichtenthaler et al. [14]. 
Íàâåñêó (150 ìã) ìàòåðèàëà îòñòàâëÿëè äëÿ 
îïðåäåëåíèÿ ñóõîãî âåñà.

Ðåçóëüòàòû èññëåäîâàíèÿ. Àíàòîìè÷åñêàÿ 
ñòðóêòóðà ïëàâàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ. 
Ïëàâàþùèå ëèñòüÿ N. lutea ïëîñêèå, äîðçî-
âåíòðàëüíûå. Ïàëèñàäíàÿ ïàðåíõèìà ñîñòîèò 
èç 4–5 ñëîåâ öèëèíäðè÷åñêèõ êëåòîê, îòëè÷à-
þùèõñÿ ïî âûñîòå, ãóá÷àòàÿ ïàðåíõèìà – èç 
òîíêîñòåííûõ îâàëüíûõ êëåòîê è êðóïíûõ 
ìåæêëåòíèêîâ. Ìåçîôèëë ïðèäîííûõ ëèñòüåâ 
íåäèôôåðåíöèðîâàííûé, ñîñòîèò èç 5–7 ñëîåâ 
êëåòîê ó ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 
0,5 ì, è 2–3 ñëîåâ ó ëèñòüåâ ñ ãëóáèíû 1,5 ì. 
Â ìåçîôèëëå ïðèñóòñòâóþò íåáîëüøèå ìåæ-
êëåòíèêè. 

Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ìåçîôèëëà ïëàâà-
þùèõ ëèñòüåâ. Êëåòêè ïàëèñàäíîé ïàðåíõèìû 
ïëàâàþùèõ ëèñòüåâ ñîäåðæàò êðóïíóþ öåí-
òðàëüíóþ âàêóîëü, ÿäðî óäëèíåííîé èëè 
îêðóãëîé ôîðìû. Õëîðîïëàñòû ëèíçîâèäíîé 
ôîðìû ðàñïîëàãàþòñÿ âäîëü àíòèêëèíàëüíûõ 
ñòåíîê. Äëèíà è øèðèíà õëîðîïëàñòà ñîñ-
òàâëÿåò 4,46 ± 0,22 · 1,32 ± 0,09 ìêì (òàáë. 1). 
Ïðàêòè÷åñêè âî âñåõ ïëàñòèäàõ ïðèñóòñòâó-
þò ïëàñòîãëîáóëû (7–25 íà ñðåç õëîðîïëàñòà),
èçðåäêà âñòðå÷àþòñÿ êðàõìàëüíûå çåðíà (ðèñ. 1).
Òèëàêîèäíàÿ ñèñòåìà õëîðîïëàñòîâ õîðîøî 
ðàçâèòà. Ãðàíû õëîðîïëàñòîâ íàñ÷èòûâàþò îò 
2 äî 8 òèëàêîèäîâ. Ïðåîáëàäàåò ôðàêöèÿ ãðàí 

Òàáëèöà 1
Êîëè÷åñòâåííûå ïðèçíàêè ñòðóêòóðû êëåòîê ìåçîôèëëà N. lutea (n = 100, P = 0,05)

Ãëóáèíà
 è ñëîé ìåçîôèëëà

Õëîðîïëàñò Êîëè÷åñòâî 
òèëàêîèäîâ 

íà ãðàíó 
Ì ± m

Äëèíà Øèðèíà
Îáúåì, ìêì3

Ïëîùàäü 
ïîâåðõíîñòè, 

ìêì2ìêì, Ì ± m

0 ì
ïàëèñàäíàÿ ïàðåíõåìà

0,5 ì
âåðõíèé
íèæíèé

1,5 ì
âåðõíèé
íèæíèé

4,46 ± 0,22

5,26 ± 0,19
5,21 ± 0,16

6,57 ± 0,16
5,64 ± 0,15

1,32 ± 0,09

1,22 ± 0,04
1,22 ± 0,05

1,42 ± 0,05
1,18 ± 0,04

13,72 ± 3,11

15,47 ± 1,66
14,79 ± 1,19

27,81 ± 1,74
16,48 ± 1,12

39,1 ± 4,27

50,08 ± 3,68
48,28 ± 2,69

78,44 ± 3,38
57,46 ± 2,72

2,63 ± 0,12

8,3 ± 0,57
8,82 ± 0,66

8,68 ± 0,64
8,70 ± 0,64
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ñ êîëè÷åñòâîì òèëàêîèäîâ îò 2 äî 5 (òàáë. 2), 
ñðåäíåå êîëè÷åñòâî òèëàêîèäîâ 2,63 ± 0,12 
(òàáë. 1). Ïîïóëÿöèÿ ìèòîõîíäðèé â êëåòêå ïî-
ëèìîðôíà: íàáëþäàþòñÿ ìèòîõîíäðèè îêðóã-
ëîé, îâàëüíîé è óäëèíåííîé ôîðìû, èíîãäà
ñ èíòðàìèòîõîíäðèàëüíûìè ãðàíóëàìè, îðòî-
äîêñàëüíîé êîíôèãóðàöèè ñ óçêèìè êðèñòàìè 
è ïðîñâåòëåííûì ìàòðèêñîì, èçðåäêà âñòðå-
÷àþòñÿ îðãàíåëëû êîíäåíñèðîâàííîé êîíôè-
ãóðàöèè. Ïëîùàäü îðãàíåëë âàðüèðóåò â ïðå-
äåëàõ 0,16–2,06 ìêì2. Êîíòàêòèðîâàòü ñ õëî-

ðîïëàñòàìè ìîãóò äî ïÿòè ìèòîõîíäðèé. Ïå-
ðîêñèñîìû íàõîäÿòñÿ â àññîöèàöèè ñ õëî-
ðîïëàñòàìè è ìèòîõîíäðèÿìè. Ãðàíóëÿðíûé 
ýíäîïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì ïðåäñòàâëåí 
ìíîãî÷èñëåííûìè óçêèìè öèñòåðíàìè. Èç-
ðåäêà âñòðå÷àþòñÿ ïåðèïëàçìàòè÷åñêèå òåëü-
öà. Â íåêîòîðûõ êëåòêàõ âàêóîëü çàïîëíå-
íà ïëîòíûì îñìèîôèëüíûì ñîäåðæèìûì. 

Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ìåçîôèëëà ïðè-
äîííûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 0,5 ì. 
Êëåòêè ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ ëèñòüåâ, íàõî-
äÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 0,5 ì, ñîäåðæàò êðóïíóþ 
öåíòðàëüíóþ âàêóîëü, ÿäðî óäëèíåííîé ôîð-
ìû. Õëîðîïëàñòû ëèíçîâèäíîé ôîðìû ïðàê-
òè÷åñêè îäèíàêîâûõ ðàçìåðîâ ðàñïîëàãàþò-
ñÿ âäîëü ïåðèêëèíàëüíûõ ñòåíîê êëåòîê 
(òàáë. 1). Êðàõìàëüíûå çåðíà ìåëêèå, â êîëè-
÷åñòâå 1–2 íà ñðåç õëîðîïëàñòà èëè îòñóò-
ñòâóþò, âñòðå÷àþòñÿ åäèíè÷íûå ïëàñòîãëîáó-
ëû. Ñèñòåìà ãðàí õîðîøî ðàçâèòà. Ãðàíû õëî-
ðîïëàñòîâ êëåòîê âåðõíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà 
ñîñòîÿò èç 2–25 òèëàêîèäîâ, íèæíåãî – èç 
2–41. Â âåðõíåì ñëîå ìåçîôèëëà ïðåîáëàäàåò 
ôðàêöèÿ ãðàí ñ êîëè÷åñòâîì òèëàêîèäîâ 2–5, 
â íèæíåì – 6–10 (òàáë. 2). Íàáëþäàþòñÿ 
ãðàíû ñ ðàñøèðåííûìè òèëàêîèäàìè (ðèñ. 2).
Ìèòîõîíäðèè íà ñðåçàõ êëåòîê îêðóãëîé è 
îâàëüíîé ôîðìû îðòîäîêñàëüíîé êîíôèãóðà-
öèè – óçêèå êðèñòû ðàñïîëàãàþòñÿ íà ïåðè-
ôåðèè îðãàíåëëû, ìàòðèêñ ñðåäíåé ïëîòíîñòè 
ñ ýëåêòðîíîïðîçðà÷íûìè ó÷àñòêàìè (ðèñ. 3). 
Â êëåòêàõ ìåçîôèëëà íèæíåãî ñëîÿ âñòðå÷à-
þòñÿ ìèòîõîíäðèè ñ áîëåå ïëîòíûì ìàòðèê-
ñîì, èíîãäà ñ èíòðàìèòîõîíäðèàëüíûìè ãðà-
íóëàìè. Ïëîùàäü ìèòîõîíäðèé âàðüèðóåò â 
ïðåäåëàõ 0,12–1,03 ìêì2. Ñ õëîðîïëàñòàìè 
êîíòàêòèðóþò 1–2 ìèòîõîíäðèè. Ïåðîêñèñîìû
íàõîäÿòñÿ â àññîöèàöèè ñ õëîðîïëàñòàìè è 
ìèòîõîíäðèÿìè, ãðàíóëÿðíûé ýíäîïëàçìàòè-
÷åñêèé ðåòèêóëóì ïðåäñòàâëåí êîðîòêèìè óç-
êèìè öèñòåðíàìè. Íàáëþäàåòñÿ áîëüøîå êî-
ëè÷åñòâî ïåðèïëàçìàòè÷åñêèõ òåëåö è ìåëêèõ 
ýëåêòðîíîïðîçðà÷íûõ âàêóîëåé. Öåíòðàëüíàÿ 
âàêóîëü íåêîòîðûõ êëåòîê çàïîëíåíà õëîïüå-
âèäíûì îñìèîôèëüíûì ñîäåðæèìûì. 

Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ìåçîôèëëà ïðè-
äîííûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 1,5 ì. 
Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ìåçîôèëëà ïðèäîí-
íûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 1,5 ì, 
ñõîäíà ñ àíàëîãè÷íûì ïîêàçàòåëåì ó ëèñòüåâ 

Ðèñ. 1. Ôðàãìåíò êëåòêè ïàëèñàäíîé ïàðåíõèìû 
ïëàâàþùåãî ëèñòà Nuphar lutea 

Òàáëèöà 2
Ðàñïðåäåëåíèå ãðàí õëîðîïëàñòîâ ìåçîôèëëà 

ïëàâàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ N. lutea 
ïî êîëè÷åñòâó òèëàêîèäîâ (n = 100, P = 0,05)

Ãëóáèíà 
è ñëîé ìåçîôèëëà

Êîëè÷åñòâî òèëàêîèäîâ â ãðàíå, %

2–5 6–10 11–20
áîëåå 

20

0 ì
ïàëèñàäíàÿ ïà-

   ðåíõèìà
0,5 ì

âåðõíèé 
íèæíèé 

1,5 ì
âåðõíèé 
íèæíèé 

96,2

  44
32,6

33
27

3,8

  22
36,8

30
33

 

–

  31
23,2

20
27

–

  2
4,2

 5
 3
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ñ ãëóáèíû 0,5 ì: êëåòêè ñîäåðæàò êðóïíóþ 
öåíòðàëüíóþ âàêóîëü è ÿäðî óäëèíåííîé ôîð-
ìû, õëîðîïëàñòû ðàñïîëàãàþòñÿ âäîëü ïåðè-
êëèíàëüíûõ ñòåíîê êëåòêè, â êëåòêàõ âåðõ-
íåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà îíè êðóïíåå, ÷åì â êëåò-
êàõ íèæíåãî ñëîÿ  (òàáë. 1). Ïðàêòè÷åñêè âî 
âñåõ ïëàñòèäàõ ïðèñóòñòâóþò ïëàñòîãëîáóëû 
(3–13 íà ñðåç õëîðîïëàñòà), â íåêîòîðûõ èç 
íèõ ñîäåðæèòñÿ îò 1 äî 3 êðàõìàëüíûõ çåðåí. 
Ñèñòåìà ãðàí õîðîøî ðàçâèòà (ðèñ. 4). Ãðàíû 
õëîðîïëàñòîâ êëåòîê âåðõíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà 
íàñ÷èòûâàþò îò 2 äî 35 òèëàêîèäîâ, íèæ-
íåãî – îò 2 äî 44. Ïðåîáëàäàåò ôðàêöèÿ ãðàí 
ñ êîëè÷åñòâîì òèëàêîèäîâ 2–5 â âåðõíåì 
ñëîå ìåçîôèëëà è 6–10 â íèæíåì (òàáë. 2). 
Âñòðå÷àþòñÿ ãðàíû ñ ðàñøèðåííûìè òèëàêî-
èäàìè. Ïîïóëÿöèÿ ìèòîõîíäðèé äîñòàòî÷íî 
ïîëèìîðôíà: âñòðå÷àþòñÿ ìèòîõîíäðèè îêðóã-
ëîé, îâàëüíîé, âûòÿíóòîé ôîðìû, îðòîäîê-
ñàëüíîé êîíôèãóðàöèè ñ óçêèìè êðèñòàìè è
ïðîñâåòëåííûì ìàòðèêñîì è êîíäåíñèðîâàí-
íîé – ñ ðàñøèðåííûìè êðèñòàìè è ïëîòíûì 
ìàòðèêñîì (ðèñ. 3). Èçðåäêà â ìèòîõîíäðèÿõ 
âñòðå÷àþòñÿ èíòðàìèòîõîíäðèàëüíûå ãðàíóëû. 
Ïëîùàäü îðãàíåëë âàðüèðóåò â ïðåäåëàõ 0,11–
1,19 ìêì2. Ñ õëîðîïëàñòàìè êîíòàêòèðóþò 
äî øåñòè ìèòîõîíäðèé, ïåðîêñèñîìû íàõî-
äÿòñÿ â àññîöèàöèè ñ õëîðîïëàñòàìè è ìèòî-
õîíäðèÿìè. Öèñòåðíû ãðàíóëÿðíîãî ýíäîïëàç-
ìàòè÷åñêîãî ðåòèêóëóìà êîðîòêèå è óçêèå.
Ïðèñóòñòâóåò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïåðèïëàç-
ìàòè÷åñêèõ òåëåö. Âñòðå÷àþòñÿ êëåòêè ñ âàêóî-
ëüþ, çàïîëíåííîé ðûõëûì îñìèîôèëüíûì 
ñîäåðæèìûì â öåíòðå è áîëåå ïëîòíûìè îáðà-
çîâàíèÿìè îêðóãëîé ôîðìû âäîëü òîíîïëàñòà.  

Ôëþîðåñöåíöèÿ õëîðîôèëëà. Ïðîâåäåííûå èñ-
ñëåäîâàíèÿ ôëþîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà ïëà-
âàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ ñ ðàçíîé ãëó-
áèíû ïîêàçàëè, ÷òî âåëè÷èíà ìàêñèìàëüíîãî 
êâàíòîâîãî âûõîäà ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé 
ÔÑII (Fv/Fm) íåçíà÷èòåëüíî îòëè÷àëàñü ó 
îáîèõ òèïîâ ëèñòüåâ (òàáë. 3). Çíà÷åíèÿ ýô-
ôåêòèâíîãî êâàíòîâîãî âûõîäà (F v/F m) âûøå 
ó ïëàâàþùèõ ëèñòüåâ ïðè âñåõ ïëîòíîñòÿõ 
ïîòîêà ôîòîíîâ ïî ñðàâíåíèþ ñ ïðèäîííûìè 
ëèñòüÿìè íåçàâèñèìî îò ãëóáèíû (ðèñ. 5). 
Âåëè÷èíà ôîòîõèìè÷åñêîãî ãàøåíèÿ (qP) âû-
øå ó ïëàâàþùèõ ëèñòüåâ è îòëè÷àåòñÿ ó ïðè-
äîííûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíîé ãëó-
áèíå. Ó ïðèäîííûõ ëèñòüåâ íåçàâèñèìî îò ãëó-

áèíû çíà÷åíèå ïàðàìåòðà qP ñíèæàëîñü â äâà 
ðàçà ïîä âîçäåéñòâèåì àêòèíè÷íîãî ñâåòà èí-
òåíñèâíîñòüþ 200 ìêìîëü·ì–2ñ–1 ïî ñðàâíå-
íèþ ñî çíà÷åíèåì qP ïðè èíòåíñèâíîñòè 
60 ìêìîëü·ì–2ñ–1. Ôîòîõèìè÷åñêèå ðåàêöèè, 
ôëþîðåñöåíöèÿ è òåïëîâàÿ äèññèïàöèÿ ÿâ-
ëÿþòñÿ êîíêóðåíòíûìè ïðîöåññàìè, ïîýòîìó 
ïîâûøåíèå çíà÷åíèÿ ôîòîõèìè÷åñêîãî ãàøå-
íèÿ (qP) ïðèâîäèò ê ñíèæåíèþ çíà÷åíèÿ íå-
ôîòîõèìè÷åñêîãî ãàøåíèÿ (qN) (ðèñ. 5). 

Ñîäåðæàíèå ïèãìåíòîâ. Ïðèäîííûå ëèñòüÿ 
õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå âûñîêèì ñîäåðæàíèåì 
õëîðîôèëëà à, b è êàðîòèíîèäîâ ïî ñðàâíåíèþ 
ñ ïëàâàþùèìè ëèñòüÿìè. Ñîîòíîøåíèå õëîðî-
ôèëëà à/b íèæå ó ïðèäîííûõ ëèñòüåâ. Îòíî-

Ðèñ. 2. Ôðàãìåíòû êëåòîê ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ 
ëèñòüåâ Nuphar lutea, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 0,5 ì: 
à – ôðàãìåíò êëåòêè âåðõíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà; á – 

ôðàãìåíò êëåòêè íèæíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà

Ðèñ. 3. Ìèòîõîíäðèè â êëåòêàõ ìåçîôèëëà ïðè-
äîííûõ ëèñòüåâ Nuphar lutea ñ ãëóáèíû 0,5 ì (à) è 

1,5 ì (á)
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øåíèå îáùåãî êîëè÷åñòâà õëîðîôèëëà ê êî-
ëè÷åñòâó êàðîòèíîèäîâ íèæå ó ëèñòüåâ, íàõî-
äÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 0,5 ì, è âûøå ó ëèñòüåâ 
ñ ãëóáèíû 1,5 ì ïî ñðàâíåíèþ ñ ïëàâàþùèìè 
ëèñòüÿìè (òàáë. 4). 

Îáñóæäåíèå ïîëó÷åííûõ äàííûõ. Â íàøèõ 
ïðåäûäóùèõ èññëåäîâàíèÿõ óñòàíîâëåíî, ÷òî 
ëèñòüÿ N. lutea, íàõîäÿùèåñÿ â ðàçíûõ ôèçè-
÷åñêèõ ñðåäàõ – âîçäóøíîé è âîäíîé, îòëè-
÷àþòñÿ ïî àíàòîìè÷åñêîìó ñòðîåíèþ ëèñòà 
[15]. Ñ óâåëè÷åíèåì ãëóáèíû èçìåíÿåòñÿ èí-
òåíñèâíîñòü îñâåùåíèÿ è ñîîòíîøåíèÿ ñïåê-
òðàëüíûõ ëèíèé, ÷òî îêàçûâàåò âëèÿíèå íà 
ïîêàçàòåëè ôîòîñèíòåçà è ñîîòâåòñòâåííî 
óëüòðàñòðóêòóðó ïëàñòèäíîãî àïïàðàòà ïðèäîí-
íûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíîé ãëó-
áèíå â âîäîåìå. Êëåòêè ìåçîôèëëà ëèñòüåâ, 
íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 1,5 ì, ñîäåðæàò áî-
ëåå êðóïíûå õëîðîïëàñòû, ãðàíû íàñ÷èòû-
âàþò áîëüøåå ÷èñëî òèëàêîèäîâ, ìèòîõîíä-
ðèàëüíàÿ ïîïóëÿöèÿ áîëåå ïîëèìîðôíà; â êîí-
òàêòå ñ õëîðîïëàñòàìè íàõîäèòñÿ áîëüøåå êî-

Ðèñ. 4. Ôðàãìåíòû êëåòîê ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ 
ëèñòüåâ Nuphar lutea, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 1,5 ì: 
à – ôðàãìåíò êëåòêè âåðõíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà; á – 

ôðàãìåíò êëåòêè íèæíåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà

Òàáëèöà 3
Õàðàêòåðèñòèêà ïàðàìåòðîâ êðèâûõ èíäóêöèè ôëþîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà ïëàâàþùèõ 
è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ N. lutea, ïðîèçðàñòàþùèõ íà ðàçíîé ãëóáèíå (n = 5, P = 0,05)

Èíòåíñèâíîñòü 

ñâåòà, ìêìîëü·ì–2ñ–1

Àêòèíè÷íûé ñâåò

Fv/Fm F v/F m qP qN

M ± m

Ïëàâàþùèå ëèñòüÿ

   30
   60
 200
 500
1000

0,77 ± 0,022 0,70 ± 0,012
0,71 ± 0,015
0,69 ± 0,018
0,57 ± 0,052
0,40 ± 0,226

0,95 ± 0,014
0,94 ± 0,017
0,90 ± 0,019
0,75 ± 0,086
0,67 ± 0,073

0,32 ± 0,025
0,25 ± 0,031
0,32 ± 0,062
0,61 ± 0,095
0,84 ± 0,026

Ïðèäîííûå ëèñòüÿ, 0,5 ì

   30
   60
 200
 500
1000

0,75 ± 0,006 0,65 ± 0,013
0,66 ± 0,014
0,38 ± 0,027
0,36 ± 0,031
0,21 ± 0,026

0,91 ± 0,003
0,81 ± 0,001
0,44 ± 0,044
0,19 ± 0,015
0,16 ± 0,014

0,27 ± 0,098
0,39 ± 0,019
0,85 ± 0,009
0,87 ± 0,027
0,92 ± 0,29

Ïðèäîííûå ëèñòüÿ, 1,5 ì

   30
   60
 200
 500
1000

0,75 ± 0,008 0,64 ± 0,021
0,64 ± 0,018
0,39 ± 0,027
0,40 ± 0,017
0,39 ± 0,028

0,78 ± 0,053
0,82 ± 0,018
0,42 ± 0,025
0,23 ± 0,043
0,21 ± 0,050

0,20 ± 0,04
0,45 ± 0,064
0,84 ± 0,013
0,84 ± 0,014
0,82 ± 0,017
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ëè÷åñòâî ìèòîõîíäðèé ïî ñðàâíåíèþ ñ êëåò-
êàìè ìåçîôèëëà ëèñòüåâ ñ ãëóáèíû 0,5 ì.

Â óëüòðàñòðóêòóðå ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àï-
ïàðàòà ðàçíûõ ñëîåâ ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ 
ëèñòüåâ N. lutea òàêæå áûëè îáíàðóæåíû 
îòëè÷èÿ. Â ëèñòüÿõ, íàõîäÿùèõñÿ íà ãëóáèíå 
0,5 ì, îíè íåçíà÷èòåëüíû; áîëåå çàìåòíû îíè 
ó ëèñòüåâ ñ ãëóáèíû 1,5 ì – â êëåòêàõ âåðõ-
íåãî ñëîÿ ìåçîôèëëà õëîðîïëàñòû êðóïíåå,
÷åì â êëåòêàõ íèæíåãî (òàáë. 1). Â ðàñ-
ïðåäåëåíèè ãðàí ïî êîëè÷åñòâó òèëàêîèäîâ 
â õëîðîïëàñòàõ ìåçîôèëëà âåðõíåãî è íèæ-
íåãî ñëîåâ òàêæå íàáëþäàþòñÿ ðàçëè÷èÿ. Ìåæ-
òêàíåâûå è ìåæêëåòî÷íûå ðàçëè÷èÿ ïëàñòèä-
íîãî àïïàðàòà îïèñàíû ó ðàçíûõ òèïîâ ëè-
ñòüåâ äâóõ âèäîâ âîäíîãî ëþòèêà: ó Batra-
chium eradicatum (Laest.) Fries. íàäâîäíûå è 
ïîäâîäíûå ëèñòüÿ èìåþò ñõîäíîå àíàòîìè-
÷åñêîå è ìîðôîëîãè÷åñêîå ñòðîåíèå, ó B. pel-
tatum (Schrank.) C. Presl. ëèñòüÿ èìåþò àíàòî-
ìè÷åñêèå è ìîðôîëîãè÷åñêèå îñîáåííîñòè. 
Ïîäîáíûå ðàçëè÷èÿ ìîãóò áûòü ñâÿçàíû ñ 
òèïîì ñïåöèàëèçàöèè êëåòîê è òêàíåé: ïðî-
âîäÿùèõ ïóòåé è ñòðóêòóðû, âåëè÷èíû è 
÷àñòîòû âñòðå÷àåìîñòè ïëàñòèä â ýïèäåðìè-
ñå, ìåçîôèëëå. Ìåæêëåòî÷íûå ðàçëè÷èÿ ïëàñ-
òèä â îäíîðîäíûõ ïî êëåòî÷íîìó ñîñòàâó
òêàíÿõ ìîãóò áûòü ñëåäñòâèåì íåðàâíîìåð-
íîñòè ðàñïðåäåëåíèÿ ñâåòà è äîñòóïíîñòè 
ÑÎ2 è Î2 [16]. 

Óëüòðàñòðóêòóðà êëåòîê ïàëèñàäíîé ïàðåí-
õèìû ïëàâàþùèõ ëèñòüåâ è íåäèôôåðåíöè-
ðîâàííîãî ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ ëèñòüåâ çíà-
÷èòåëüíî îòëè÷àåòñÿ: õëîðîïëàñòû ïðèäîííûõ 
ëèñòüåâ ðàñïîëîæåíû âäîëü ïîïåðå÷íûõ (ïå-
ðèêëèíàëüíûõ) ñòåíîê êëåòêè, îíè êðóïíåå 
(òàáë. 1), ñîäåðæàò ãðàíû ñ áîëüøèì ÷èñëîì 

òèëàêîèäîâ (òàáë. 2), ìèòîõîíäðèè ìåíüøåãî 
ðàçìåðà, àïïàðàò Ãîëüäæè è ãðàíóëÿðíûé ýíäî-
ïëàçìàòè÷åñêèé ðåòèêóëóì ðàçâèòû ñëàáî, 
ïðèñóòñòâóåò áîëüøîå êîëè÷åñòâî ïåðèïëàç-
ìàòè÷åñêèõ òåëåö. Ïîäîáíûå îòëè÷èÿ îïèñà-
íû ó òàêèõ ðàñòåíèé, êàê Rumex palustris Smith.

Òàáëèöà 4
Ñîäåðæàíèå ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïèãìåíòîâ ó N. lutea, ìã/ã ñóõîãî âåñà ëèñòüåâ 

Ïèãìåíòû

Òèïû ëèñòüåâ

Ïëàâàþùèå Ïðèäîííûå 0,5 ì Ïðèäîííûå 1,5 ì

Õëîðîôèëë à
Õëîðîôèëë b
Õëîðîôèëë (à + b)
Êàðîòèíîèäû
Õëîðîôèëë à/b
Õëîðîôèëë/êàðîòèíîèäû

4,66 ± 1,32
1,63 ± 0,48
6,29 ± 1,80
1,41 ± 0,27
2,88 ± 0,08
4,32 ± 0,51

8,16 ± 0,79
2,95 ± 0,33
11,1 ± 1,11
2,68 ± 0,30
2,78 ± 0,08
4,15 ± 0,08

9,56 ± 1,12
3,98 ± 0,51
13,5 ± 1,63
2,44 ± 0,13
2,41 ± 0,04
5,50 ± 0,37

Ðèñ. 5. Çàâèñèìîñòü ýôôåêòèâíîãî êâàíòîâîãî âû-
õîäà ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé ÔÑII (à), ôîòîõè-
ìè÷åñêîãî (á) è íåôîòîõèìè÷åñêîãî (â) òóøåíèÿ 
ôëþîðåñöåíöèè õëîðîôèëëà â õëîðîïëàñòàõ ìåçî-
ôèëëà ëèñòüåâ Nuphar lutea îò èíòåíñèâíîñòè àêòè-
íè÷íîãî ñâåòà (ïî ãîðèçîíòàëè, ìêìîëü·ì–2ñ–1):  
  – ïëàâàþùèå ëèñòüÿ;   – ïðèäîííûå ëèñòüÿ, 
íàõîäÿùèåñÿ íà ãëóáèíå 0,5 ì ;  – ïðèäîííûå 

ëèñòüÿ, íàõîäÿùèåñÿ íà ãëóáèíå 1,5 ì
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è Ranunculus flabellaris Raf. Ó R. palustris õëî-
ðîïëàñòû ïîãðóæåííûõ ëèñòüåâ (êàê è õëî-
ðîïëàñòû R. flabellaris) íàõîäÿòñÿ âäîëü ïåðè-
êëèíàëüíûõ ñòåíîê êëåòîê ìåçîôèëëà, íå 
ãðàíè÷àùèõ ñ ìåæêëåòíèêàìè. Ïðåäïîëàãà-
åòñÿ, ÷òî ïîäîáíîå ðàñïîëîæåíèå õëîðîïëà-
ñòîâ îáóñëîâëåíî íå òîëüêî äåéñòâèåì ñâåòà, 
íî è äîñòóïíîñòüþ ÑÎ2. Ó íàçåìíûõ ëèñòüåâ 
ÑÎ2 ïîñòóïàåò ÷åðåç óñòüèöà â ìåæêëåòíèêè 
è îòòóäà äèôôóíäèðóåò â õëîðîïëàñòû, ÷åì 
è îáóñëîâëåíî èõ ðàñïîëîæåíèå âäîëü àíòè-
êëèíàëüíûõ ñòåíîê êëåòêè. Îðèåíòàöèÿ õëîðî-
ïëàñòîâ ïîãðóæåííûõ ëèñòüåâ âäîëü ïåðè-
êëèíàëüíûõ ñòåíîê ñâèäåòåëüñòâóåò î òîì, ÷òî 
ÑÎ2  ïîñòóïàåò â íèõ ÷åðåç ýïèäåðìèñ, ïðè  
ýòîì êóòèêóëà ÿâëÿåòñÿ îñíîâíûì áàðüåðîì 
äëÿ åãî äèôôóçèè [17]. Ó ãåòåðîôèëüíîãî 
âîäíîãî ðàñòåíèÿ R. flabellaris õëîðîïëàñòû 
ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ ñîäåðæàò ãðàíû ñ áîëüøèì 
÷èñëîì òèëàêîèäîâ è ïî ñòðóêòóðå ñõîäíû ñ 
ëèñòüÿìè íàçåìíûõ ðàñòåíèé, âûðîñøèõ â 
òåíè. Ïîêàçàíî, ÷òî ðàçëè÷èÿ ìåæäó íàçåì-
íûìè è ïîäâîäíûìè ëèñòüÿìè âûçâàíû íå 
òîëüêî ïëîòíîñòüþ ñâåòîâîãî ïîòîêà, íî è èç-
ìåíåíèÿìè ñïåêòðàëüíûõ ëèíèé. Êðîìå òîãî,
â êëåòêàõ ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ R. flabellaris, êàê 
è â êëåòêàõ N. lutea, íàõîäèòñÿ áîëüøîå êîëè-
÷åñòâî ïåðèïëàçìàòè÷åñêèõ òåëåö, âîçìîæíî 
ïðèíèìàþùèõ ó÷àñòèå â òðàíñïîðòå ðàñòâî-
ðåííûõ âåùåñòâ [18]. Ó Hygrophila polysperma 
T.Anders ðàçëè÷èÿ óëüòðàñòðóêòóðû êëåòîê 
íàäâîäíûõ è ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ ñâîäÿòñÿ ê 
ðàçíèöå â êîëè÷åñòâå ïåðîêñèñîì: â êëåòêàõ 
ïàëèñàäíîé ïàðåíõèìû íàäâîäíûõ ëèñòüåâ èõ 
áîëüøå, ÷åì â ñîîòâåòñòâóþùèõ êëåòêàõ ïîä-
âîäíûõ ëèñòüåâ, ÷òî îáúÿñíÿåòñÿ ñíèæåíèåì 
èíòåíñèâíîñòè ôîòîäûõàíèÿ â ïîãðóæåííûõ 
ëèñòüÿõ [19]. 

Ó íåêîòîðûõ ãåòåðîôèëüíûõ âîäíûõ ðàñ-
òåíèé ðàçëè÷èÿ ìåæäó âîäíûìè è ïëàâàþ-
ùèìè ëèñòüÿìè ïðîÿâëÿþòñÿ íà âñåõ óðîâ-
íÿõ: ìîðôîëîãè÷åñêîì, àíàòîìè÷åñêîì, óëüò-
ðàñòðóêòóðíîì, ó äðóãèõ – òîëüêî íà óëüò-
ðàñòðóêòóðíîì, íåñìîòðÿ íà ñóùåñòâîâàíèå 
ëèñòüåâ â ðàçíûõ ôèçè÷åñêèõ ñðåäàõ, ñ ðàçíîé 
îáåñïå÷åííîñòüþ êèñëîðîäîì, óãëåêèñëûì ãà-
çîì è ñâåòîì. Òàê, â óëüòðàñòðóêòóðå êëåòîê 
ìåçîôèëëà ïëàâàþùèõ è ïðèäîííûõ ëèñòüåâ ñ 
ðàçíîé ãëóáèíû íàáëþäàþòñÿ îòëè÷èÿ êàê íà 
óðîâíå óëüòðàñòðóêòóðû ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî 

àïïàðàòà, òàê è íà óðîâíå ìèòîõîíäðèàëüíîé 
ïîïóëÿöèè, ÷òî ñâèäåòåëüñòâóåò î ðàçíèöå â 
ïðîòåêàíèè ôèçèîëîãè÷åñêèõ ïðîöåññîâ – 
ôîòîñèíòåçà è äûõàíèÿ.

Âåëè÷èíà ìàêñèìàëüíîãî êâàíòîâîãî âû-
õîäà ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé ÔÑII (Fv/
Fm), õàðàêòåðèçóþùåãî ýôôåêòèâíîñòü ðàáî-
òû ÔÑII â àäàïòèðîâàííûõ ê òåìíîòå ëèñòêàõ â 
óñëîâèÿõ, êîãäà õèíîíîâûé ïóë (Qa) ïîëíî-
ñòüþ îêèñëåí, ïðèìåðíî îäèíàêîâà ó ìíî-
ãèõ ðàñòåíèé íåçàâèñèìî îò óñëîâèé ïðî-
èçðàñòàíèÿ [20, 21]. Ýôôåêòèâíûé êâàíòîâûé 
âûõîä ôîòîõèìè÷åñêèõ ðåàêöèé êîìïëåêñîâ 
ÔÑII (F v/F m) èñïîëüçóåòñÿ äëÿ îöåíêè èõ 
ìàêñèìàëüíîé ýôôåêòèâíîñòè ïðè îïðåäå-
ëåííîé èíòåíñèâíîñòè äåéñòâóþùåãî ñâåòà, 
êîãäà õèíîíîâûé ïóë (Qa) ÷àñòè÷íî âîññòà-
íîâëåí. Âåëè÷èíà F v/F m ïðèäîííûõ ëèñ-
òüåâ N. lutea íåçàâèñèìî îò ãëóáèíû ïðîèç-
ðàñòàíèÿ ðåçêî óìåíüøàåòñÿ ïðè ïîâûøåíèè 
èíòåíñèâíîñòè àêòèíè÷íîãî ñâåòà ñ 60 äî 
200 ìêìîëü·ì–2ñ–1 (ðèñ. 5), ÷òî ñîâïàäàåò ñ 
ëèòåðàòóðíûìè äàííûìè äëÿ R. palustris [17] 
è N. lutea [22]. Äëÿ N. lutea ïîêàçàíî òàêæå 
îòñóòñòâèå èçìåíåíèÿ ýôôåêòèâíîñòè ôîòî-
ñèíòåçà ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ â òå÷åíèå ñóòîê. 
Ñóòî÷íûé ðèòì ýôôåêòèâíîñòè ôîòîñèíòåçà 
ïëàâàþùèõ ëèñòüåâ çàâèñèò îò èíòåíñèâíîñòè 
ñâåòà, äëèíû äíÿ, òåìïåðàòóðû âîçäóõà. Íèç-
êèé óðîâåíü ýôôåêòèâíîñòè ôîòîñèíòåçà ïîä-
âîäíûõ ëèñòüåâ è îòñóòñòâèå êîëåáàíèÿ çíà-
÷åíèé ýôôåêòèâíîñòè ôîòîñèíòåçà â òå÷åíèå 
ñóòîê îáóñëîâëåíî íèçêèì ñîäåðæàíèåì ÑÎ2 
â âîäå, íåâîçìîæíîñòüþ èñïîëüçîâàíèÿ äðó-
ãèõ èñòî÷íèêîâ óãëåêèñëîòû è îòñóòñòâèåì 
ñóòî÷íûõ èçìåíåíèé åãî êîíöåíòðàöèé [22].

Ôîòîõèìè÷åñêîå ãàøåíèå (qP) îòðàæàåò 
ñòåïåíü îêèñëåííîñòè ïóëà Qa, ò.å. äîëþ 
îòêðûòûõ öåíòðîâ ÔÑII â îïðåäåëåííûõ 
óñëîâèÿõ îñâåùåííîñòè. Òàê êàê âåëè÷èíà 
ôîòîõèìè÷åñêîãî (qP) è íåôîòîõèìè÷åñêîãî 
(qN) ãàøåíèÿ çàâèñèò îò èíòåíñèâíîñòè àêòè-
íè÷íîãî ñâåòà, åãî óâåëè÷åíèå ïðèâîäèò ê ñíè-
æåíèþ è óâåëè÷åíèþ qP è qN ñîîòâåòñòâåííî. 
Èçìåíåíèå ïàðàìåòðîâ qP è qN ñâÿçàíî ñ 
óâåëè÷åíèåì ñòåïåíè âîññòàíîâëåííîñòè õè-
íîíîâîãî ïóëà (Qa) è òåïëîâîé äèññèïàöèè 
ïîãëîùåííûõ êâàíòîâ. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî 
óâåëè÷åíèå qP, îòðàæàþùåå ñòåïåíü îêèñëåí-
íîñòè õèíîíîâîãî ïóëà Qa, ñâÿçàíî ñ áîëåå 



19

Ñòðóêòóðíî-ôóíêöèîíàëüíûå àñïåêòû ãåòåðîôèëèè Nuphar lutea (L.) Smith

ISSN 0564–3783. Öèòîëîãèÿ è ãåíåòèêà. 2012. ¹ 5

áûñòðûì îêèñëåíèåì ïëàñòîõèíîíà êîìï-
ëåêñàìè öèòîõðîìîâ b6/f âñëåäñòâèå óñêîðå-
íèÿ îòòîêà ýëåêòðîíîâ ê ÔÑ² [21]. Ïàðà-
ìåòð qN ïîâûøàåòñÿ ïðè âîçäåéñòâèè èçáû-
òî÷íîãî ñâåòà, ÷òî îòðàæàåò ïîâûøåíèå äèñ-
ñèïàöèè ýíåðãèè ïîãëîùåííûõ êâàíòîâ ñâåòà
â âèäå òåïëà. Òàêèì îáðàçîì, ðàñòåíèþ óäà-
åòñÿ èçáåæàòü ïîâðåæäåíèÿ ðåàêöèîííûõ 
öåíòðîâ ñâåòîì [11]. Íà ïðèìåðå R. palustris, 
ñïîñîáíîãî ïåðåíîñèòü çàòîïëåíèå ïóòåì ôîð-
ìèðîâàíèÿ «âîäíûõ ëèñòüåâ», áûëî ïîêàçàíî, 
÷òî óâåëè÷åíèå ñîäåðæàíèÿ ÑÎ2 ïðèâîäèò ê 
óâåëè÷åíèþ ïàðàìåòðà qP è ñîîòâåòñòâåííî 
ñíèæåíèþ qN, ò.å. ïîâûøåíèþ ýôôåêòèâ-
íîñòè èñïîëüçîâàíèÿ ñâåòîâîé ýíåðãèè [17]. 

Ïî óëüòðàñòðóêòóðå ïëàñòèäíîãî àïïàðàòà
è ñîäåðæàíèþ ôîòîñèíòåçèðóþùèõ ïèãìåí-
òîâ ïëàâàþùèå ëèñòüÿ N. lutea ìîæíî îòíåñòè 
ê ëèñòüÿì ñâåòîâîãî òèïà, à ïðèäîííûå – ê 
ëèñòüÿì òåíåâîãî òèïà. Îòíîøåíèå õëîðî-
ôèëëà à/b íèæå ó ðàñòåíèé òåíåâîãî òèïà çà 
ñ÷åò áîëüøåãî êîëè÷åñòâà ïèãìåíò-áåëêîâûõ 
êîìïëåêñîâ LHC-II. Óìåíüøåíèå îòíîøåíèÿ 
õëîðîôèëëà à/b ìîæåò ðàññìàòðèâàòüñÿ êàê 
óâåëè÷åíèå àíòåííîãî êîìïëåêñà ÔÑII [14]. 
Óïîìÿíóòûé ïîêàçàòåëü óìåíüøàëñÿ ñ óâåëè-
÷åíèåì ãëóáèíû ïðîèçðàñòàíèÿ ïðèäîííûõ 
ëèñòüåâ – 2,78 ± 0,08 è 2,41 ± 0,04 ó ëèñòüåâ ñ 
ãëóáèíû 0,5 è 1,5 ì ñîîòâåòñòâåííî. Ïîäîáíàÿ 
çàêîíîìåðíîñòü îïèñàíà ó Potamogeton pec-
tinatus L. è P. perfoliatus L.: ïðè óâåëè÷åíèè 
ãëóáèíû íàõîæäåíèÿ ëèñòüåâ (P. perfoliatus) 
èëè âñåãî ðàñòåíèÿ (P. pectinatus) ïèãìåíò-
íûé àïïàðàò ïðèîáðåòàë ÷åðòû «òåíåâîãî òè-
ïà» (óìåíüøåíèå ñîîòíîøåíèÿ õëîðîôèëëà 
à/b, âîçðàñòàíèå äîëè õëîðîôèëëà â ñâåòî-
ñîáèðàþùåì êîìïëåêñå). Ïðè çàòåíåíèè ñî-
îòíîøåíèå õëîðîôèëë/êàðîòèíîèäû óìåíü-
øàëîñü. Ïðåäïîëàãàåòñÿ, ÷òî ïèãìåíòíûé àï-
ïàðàò âèäîâ Potamogeton ïðè çàòåíåíèè âñëåä-
ñòâèå óâåëè÷åíèÿ ãëóáèíû èëè çàìóòíåíèÿ 
âîäû ïðåòåðïåâàë êà÷åñòâåííûå è êîëè÷åñò-
âåííûå èçìåíåíèÿ. Ýòè èçìåíåíèÿ íîñÿò 
êîìïåíñàòîðíûé õàðàêòåð è ñâîäÿòñÿ ê óâå-
ëè÷åíèþ ñâåòîñîáèðàþùåé ñïîñîáíîñòè ôîòî-
ñèíòåòè÷åñêîãî àïïàðàòà ðàñòåíèé â óñëîâèÿõ 
îñëàáëåíèÿ è èçìåíåíèÿ ñïåêòðàëüíîãî ñîñ-
òàâà ïðîíèêàþùåãî â òîëùó âîäû ñâåòà [23].

Êàðîòèíîèäû âûïîëíÿþò äâå ôóíêöèè â 
êîìïëåêñàõ ôîòîñèíòåòè÷åñêîé àíòåííû: îáåñ-

ïå÷èâàþò äîïîëíèòåëüíîå ïîãëîùåíèå ñâåòî-
âîé ýíåðãèè (ïîãëîùàþò ñâåò â ñèíå-çåëåíîé 
îáëàñòè ñïåêòðà 350–500 íì) è ïðèíèìàþò 
ó÷àñòèå â çàùèòå ôîòîñèíòåòè÷åñêîãî àïïà-
ðàòà îò àêòèâíûõ ôîðì êèñëîðîäà. Â ïîäâî-
äíûõ ëèñòüÿõ âûñîêîå ñîäåðæàíèå êàðîòè-
íîèäîâ ñâèäåòåëüñòâóåò î âûïîëíåíèè èìè 
ôóíêöèè ñâåòîñîáèðàþùèõ ïèãìåíòîâ. 

Âûâîäû. Âïåðâûå ïîêàçàíû ðàçëè÷èÿ óëüò-
ðàñòðóêòóðû êëåòîê ìåçîôèëëà ïëàâàþùèõ è 
ïðèäîííûõ ëèñòüåâ, à òàêæå ðàçëè÷èÿ êëåòîê 
ìåçîôèëëà ïðèäîííûõ ëèñòüåâ, íàõîäÿùèõñÿ 
íà ðàçíîé ãëóáèíå. Îòìå÷åíû ìåæòêàíåâûå è 
ìåæêëåòî÷íûå îòëè÷èÿ â ïðèäîííûõ ëèñòêàõ, 
íàõîäÿùèõñÿ íà ðàçíîé ãëóáèíå. Ïëàâàþùèå 
è ïðèäîííûå ëèñòüÿ N. lutea îòëè÷àþòñÿ è 
íà ôóíêöèîíàëüíîì óðîâíå: ïëàâàþùèå ëèñ-
òüÿ õàðàêòåðèçóþòñÿ áîëåå ýôôåêòèâíîé ðà-
áîòîé ÔÑII, ÷òî ïîäòâåðæäàåòñÿ óâåëè÷åíè-
åì óðîâíÿ ôîòîõèìè÷åñêîãî ãàøåíèÿ (qP) è 
ýôôåêòèâíîãî êâàíòîâîãî âûõîäà ôîòîõèìè-
÷åñêèõ ðåàêöèé (F v/F m). Ýôôåêòèâíîñòü ðà-
áîòû ÔÑII ïðèäîííûõ ëèñòüåâ ðåçêî ñíè-
æàåòñÿ ïðè âîçäåéñòâèè íà íèõ ñâåòà èíòåí-
ñèâíîñòüþ áîëåå 60 ìêìîëü·ì–2ñ–1. Óêðóï-
íåíèå õëîðîïëàñòîâ, óâåëè÷åíèå êîëè÷åñòâà 
õëîðîôèëëà â íèõ è èçìåíåíèå ïèãìåíòíîãî 
ñîñòàâà ìîæíî ðàññìàòðèâàòü êàê ïðèñïî-
ñîáëåíèå ïîäâîäíûõ ëèñòüåâ ê óìåíüøåíèþ 
èíòåíñèâíîñòè ñâåòà è èçìåíåíèþ ñîîòíî-
øåíèÿ ñïåêòðàëüíûõ ëèíèé. 

Àâòîð âûðàæàåò áëàãîäàðíîñòü À.À. Ñèâàøó, 
ñòàðøåìó íàó÷íîìó ñîòðóäíèêó îòäåëà ìåìáðà-
íîëîãèè è ôèòîõèìèè Èíñòèòóòà áîòàíèêè 
èì. Í.Ã. Õîëîäíîãî, çà öåííûå ñîâåòû è ïîìîùü 
â ïðîâåäåíèè èññëåäîâàíèé.

E.N. Klimenko

STRUCTURAL AND FUNCTIONAL ASPECTS 
OF HETEROPHYLLY IN NUPHAR LUTEA (L.) 

SMITH.: ULTRASTRUCTURE 
AND PHOTOSYNTHESIS

Ultrastructure and functional characteristics of 
photosynthetic apparatus of the floating and sub-
mersed leaves of heterophyllous aquatic plant Nuphar 
lutea (L.) Sibth. et Sm. were examined. Differences in 
the mesophyll cell chloroplast ultrastructure, pigment 
content and chlorophyll fluorescence parameters of 
floating and submersed leaves as well as of submersed 
leaves at the different water depth were detected. The 
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efficiency of PS II was established to reduce signifi-
cantly under the chlorophyll fluorescence induction 
with light intensity higher than 60 mol m–2s–1. The 
obtained results may be considered as plant adaptation 
to reduced light intensity and changed light spectrum 
in the water.  
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