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ПЕРЕДМОВА

Запропонована увазі читачів монографія є узагальненням сучасних 
досягнень вивчення явища гетерофілії. Гетерофілія описана у багатьох ви-
дів судинних рослин, в тому числі у суходільних і вищих водних рослин. 
У водних рослин частина вегетативних органів росте під водою (підводні 
листки, стебла, корені), а інша частина органів (надводні й плаваючі лист-
ки, стебла, генеративні органи) ─ над водною поверхнею (у повітряному 
середовищі). Незважаючи на фундаментальність значення явища гетеро-
філії у рослин, її дослідження тривалий час не отримувало достатнього 
розвитку, хоча ці питання привертали увагу дослідників ще кілька століть 
тому, що було висвітлено, зокрема, в працях K. Гебеля (Goebel, 1891; 1900; 
цит. за Arber, 2008), В.Р. Заленського (1918), А. Arber (1920; 2008) та ін. 

Проте лише в 60-х роках минулого століття, коли в лабораторній прак-
тиці з’явилися спектроскопія, електронна мікроскопія, а пізніше лазерно–
конфокальна мікроскопія та молекулярно–генетичні методи, були запро-
поновані більш ефективні та інформативні підходи до вивчення функціо-
нування фотосинтезуючих підводних листків. Відтоді почали досліджува-
ти гетерофілію на ультраструктурному й молекулярному рівнях. Особли-
во за останні два десятиріччя накопичено велику кількість фактичного 
матеріалу, який є основою нового напрямку ботаніки. 

Дані з гетерофілії почали використовувати в таксономічних дослід-
женнях (Sculthorpe, 1967), під час вивчення глобальних змін навколиш-
нього середовища (Goliber, 1989; Goliber, Feldman, 1989; 1990; Givnish et al., 
1994), дії низької та високої температури (Winn, 1999), змін освітленості 
та як парадигматичне явище у гідрофітів (Bradshaw, 1965). Останнім ча-
сом з’являються результати дуже цікавих досліджень явища гетерофілії у 
зв’язку з вивченням наслідків затоплення чи осушення ґрунтів і механізмів 
адаптації рослинних організмів до цих чинників. Модельними об’єктами 
для дослідження гетерофілії стали судинні рослини, які зростають у воді. 

Вища водна рослинність України (справжня водна й повітряно-
водна) відзначається унікальністю й багатством, що зумовлено природно–
історичними та географічними факторами. За даними відомого ботаніка 
Д.В. Дубини (2006) площа вищої водної рослинності сягає 2,5 млн га. Вод-
на рослинність відіграє надзвичайно важливу екологічну, гідрологічну, 
екосистемну та економічну роль і є достатньо вразливою, оскільки зазнає 
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як постійно зростаючого антропогенного впливу, так і опосередкованого 
впливу із-за трансформації екосистем на площах водозаборів. У зв’язку з 
цим, актуальним є збереження різноманіття рослинності, оскільки остан-
ня є автотрофним блоком гідросфери й має важливе значення у її функ-
ціонуванні. 

У запропонованій монографії висвітлюються основні структурно–
функціональні характеристики вияву гетерофілії у рослин, розглядають-
ся етапи їхнього розвитку й можливі клітинні та молекулярні механізми 
цього явища.   

Монографія складається із двох розділів. У першому розділі висвіт-
люються мінливість форми листкових пластинок, анатомічна будова 
листків, структура поверхні епідерми листків, фітогормональний баланс 
рослин, ростові характеристики органів і фотосинтез листків рослин, у 
яких виявляється гетерофілія. У цьому розділі наведені також результати 
порівняльних досліджень структурно–функціональної організації лист-
ків Sium latifolium L., Sagittaria sagittifolia L. і Nuphar lutea (L.) Smith, що були 
відібрані автором як модельні об’єкти для вивчення гетерофілії. У дру-
гому розділі монографії викладені результати досліджень дії екзогенних 
факторів, що можуть викликати гетерофілію, а також досягнення у ви-
вченні клітинних і молекулярних механізмів прояву гетерофілії. У світі 
сучасних відомостей про роль вторинних посередників, зокрема, іонів 
кальцію, в реакції–відповіді рослин на зміни оточуючого середовища, роз-
глядаю наші результати структурно-функціональних організації листків 
різних форм S. latifolium. Обговорюються також результати вивчення ролі 
аморфної форми целюлози у водному транспорті по апопласту клітин 
листків на послідовних стадіях онтогенезу гетерофільних рослин. 

В заключення автор висловлює щиру вдячність рецензентам моно-
графії: д–ру біол. наук. Нінель Олександрівні Білявській, д–ру біол. 
наук, проф. Світлані Миколаївні Зиман і канд. біол. наук Людмилі Іва-
нівні Буюн. 

Дослідження структурно–функціональної організації листків гетеро-
фільних рослин проводилися автором у відділі клітинної біології та ана-
томії Інституту ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України. Автор вислов-
лює щиру вдячність члену–кореспонденту НАН України, д.б.н., проф. 
Єлизаветі Львівні Кордюм за постійну підтримку при виконанні експери-
ментальних робіт, співробітникам інституту (В.В. Бараненко, С.І. Жадь-
ко, В.А. Заславському, О.К. Золотарьовій, Д.О. Климчику, Л.Є. Козеко, 
А.Ф. Поповій, М.М. Федорончуку, Г.В. Шевченко) за участь у обговоренні 
результатів отриманих експериментальних даних, також за технічну до-
помогу при дослідженні матеріалу на лазерноскануючому мікроскопі та 
електронних мікроскопах співробітникам В.Л. Івасі та В.М. Новиченко. 
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Рогульник так, живя средь вод спокойных, 
Пускает листья в виде нитей стройных; 
Но волоски ветвятся много раз 
И пьют они, как жабры, жизни газ; 
Когда ж до водной глади достигает, 
Широкие он листья распускает,
Сожженный солнцем, испаренья шлет
И радостно струи эфира пьет. 

Эразм Дарвин. «Храм природы» 
(Флора России)

ВСТУП

Гетерофілія виявляється в широкого кола судинних рослин. Явище 
гетерофілії – формування на одному стеблі листків різної форми, яке су-
проводжується змінами структурно−функціональної організації листків і 
стебел. Зміна форми листків – це вияв пластичності їхнього росту на всіх 
рівнях організації: починаючи зі зміни напрямку поділу клітин і закінчу-
ючи змінами на субклітинному та молекулярному рівнях.

Такі зміни найбільш чітко виявлені у вищих водних рослин, у яких 
частина листків і стебел знаходиться у воді, а частина – над водою. Мінли-
вість форми листків і структурно−функціональної організації клітин цьо-
го органу виявляється як явище гетерофілії. Рослини, які зростають у воді 
чи на суходолі, постійно взаємодіють з іншими видами ценозу та зазнають 
впливу оточуючого середовища: температури, вологості ґрунту та пові-
тря, вітру, складу ґрунту, газового середовища та ін. Потенційна стійкість 
рослин в онтогенезі та фізіологічні відповіді рослини на дію зовнішніх 
факторів виявляються в пластичності фенотипу, що зумовлено відповід-
ними змінами генотипу, який реагує на оточуюче середовище (Кордюм и 
др., 2003). Погляди про виникнення гетерофілії різнобічні. Деякі автори 
вважають, що найчастіше гетерофілія виявляється як прояв стійкої гене-
тичної програми, в якій ювенільні листки відрізняються від зрілих листків 
(гетеробластний розвиток листків) (Briggs, Walters, 1984; Kerstetter, Poethig, 
1998). Інші дослідники дотримуються думки, що гетерофілія виникає за 
дії екстремальних умов, коли раптово відбувається зміна оточуючого се-
редовища для різних частин рослини (Kerstetter, Poethig, 1998). Тоді пер-
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винний зовнішній сигнал спричиняє зміни експресії генів, що призводить 
до змін метаболізму та швидкості росту ( Bailey-Serres, Voesenek, 2008).

Останнім часом починають з’являться результати дуже цікавих до-
сліджень явища гетерофілії у зв’язку з вивченням впливу наслідків зато-
плення чи осушення ґрунтів на рослини та механізмів адаптації рослин-
них організмів до цих чинників. Модельними об’єктами для дослідження 
гетерофілії стали вищі рослини (гідрофіти), які зростають у воді. Вивчен-
ня біології гідрофітів необхідне у зв’язку з тим, що дія часткового або по-
вного затоплення суходільних рослин з огляду змін клімату спричиняє 
не лише згубний вплив на їхній ріст і розвиток, але може призводити й 
до загибелі рослин унаслідок нестачі кисню. Це стосується як диких ви-
дів, так і культурних рослин, які зростають уздовж річок. Деякі види ма-
ють здатність виживати в таких умовах. Цим рослинам характерна певна 
стійкість до затоплення. Одна з головних проблем життєдіяльності живих 
організмів під водою – наявність у воді малої концентрації кисню, який 
погано в ній розчиняється, але має дуже високу дифузію. Дифузія газів у 
воді в 10000 разів більша, ніж їхня дифузія в повітрі (Armstrong et al., 1994). 
Анаеробний метаболізм у клітинах при аноксії спричиняє суттєві зміни в 
енергетичному балансі клітин і тканин, що також може призводити до ви-
черпання вуглеводних запасів тканин і накопичення токсичних речовин 
і продуктів їхньої ферментації з наступними пошкодженнями та загибел-
лю клітин (Drew, 1997).

Чутливість рослин до затоплення впливає на зменшення чисельності 
видів та їхнє розповсюдження в затоплюваних екосистемах (Bailey–Serres, 
Voesenek, 2008). Розповсюдження рослин, стійких до затоплення, обмеже-
не на високих берегах річок та озер. Такі види зростають переважно на 
пологих берегах, де затоплення буває дуже часто, а розподіл рослин від-
бувається по вертикальній лінії паводка (Mommer, Visser, 2005). 

Тривале затоплення характеризується багатьма згубними факторами, 
основні з яких: зміни в газообміні рослини та оточуючому середовищі, а 
також накопичення токсичних речовин у мулистому грунті навколо ко-
реневої системи. У разі затоплення суттєво знижується газообмін між рос-
линою та оточуючим середовищем – це стосується обміну киснем, вугле-
кислим газом та етиленом. У рослині зменшується концентрація кисню, 
що обмежує аеробне дихання, навколо рослини збільшується концентра-
ція етилену, а в грунті збільшується концентрація окислених солей, аж 
до токсичних концентрацій (Bailey-Serres, Voesenek, 2008). Незважаючи на 
це, затоплені рослини розвивають численні механізми для зниження нега-
тивних ефектів затоплення, які включають метаболічну й морфологічну 
пластичність, які спрямовані на найоптимальніше використання кисню 
та вуглекислого газу (Armstrong et al., 1994; Vartapetian et al., 1970). Це ви-
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являється у видовженні стебел, черешків і пластинок листка (Voesenek et 
al., 2003), формуванні та видовженні аеренхіми в стеблі та коренях (Visser 
et al., 1996; Jackson, Armstrong, 1999), змінах форми та площі листків, струк-
тури їхнього епідермісу. Вихід і розповсюдження водних рослин на сухо-
долі, і навпаки, спричиняє реадаптацію до змінених умов існування як у 
структурі самої рослини, так і її функціонуванні.

Фенотипічна мінливість відіграває важливу роль в адаптації організ-
мів до умов оточуючого середовища. Особливий випадок мінливості фор-
ми листків – це гетерофілія у рослин. Досить висока пластичність органів 
спостерігається у вищих водних рослин, що проявляється саме в гетерофі-
лії: у повітряних умовах (над водною поверхнею) листки округлі, товсті, 
тоді як листки, занурені у воду, стають видовженими чи розсіченими, тон-
кими, майже позбавленими продихів. 

Гетерофілія характеризується анатомо–структурними відмінностя-
ми підводних і надводних органів і змінами у їхньому функціонуванні, а 
саме: 

змінами форми, площі та структури листкової пластинки; • 
перебудовами ультраструктури клітин листка та стебла, слабкороз-• 
виненими механічними тканинами;
наявністю хлоропластів у епідермісі підводних листків; • 
змінами в дифузії газів (О• 2 та СО2);
відсутністю чи редукцією продихів у підводних листків;• 
формуванням спеціалізованих коренів, які призначені для забору • 
кисню та підтримки рослини (пір’євидні корені, часто без корене-
вих волосків);
змінами фітогормонального балансу;• 
прискоренням фотосинтезу;• 
змінами на молекулярно–генетичному рівні.• 

У монографії основна увага приділена структурно–функціональним 
відмінностям та особливостям підводних і надводних листків гетерофіль-
них рослин, а також клітинним механізмам, які задіяні у прояві гетерофі-
лії і допомагають рослині нормально функціонувати як у воді, так і над 
водою.
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1.1. ВИДИ РОСЛИН, У ЯКИХ ПРОЯВЛЯЄТЬСЯ 
ГЕТЕРОФІЛІЯ 

Гетерофілія, як вияв зміни морфогенезу, зокрема, форми листків, описана 
в багатьох видів водних і суходільних рослин. Перші описи гетерофілії 
рослин зроблені німецькими і російськими ботаніками (Arber, 1920; 2008; 
Goebel, 1900; цит. за: Arber, 2008; Заленский, 1918). Гетерофілія властива 
видам багатьох родин однодольних і дводольних. Досить часто об’єктом 
дослідження гетерофілії є вищі водні рослини, в яких є підводні, надводні 
та/або плаваючі листки (Arber, 2008; Сook, Johnson, 1968; Sculthorpe, 1967; 
Hutchinson, 1975). Існування таких рослин відбувається при різкій зміні 
мікрооточення – повітря та вода, які є контрастними умовами існування 
(Maberly, Spence 1989; Denny 1993). С. Кок і М. Джонсон (Сoоk, Johnson, 1968) 
показали, що певні популяції водних рослин характеризуються значною 
гетерофілією. У суходільних рослин гетерофілія спостерігається як під час 
росту вегетативного пагона, так і при формуванні квітконосного пагона 
(Сацыперова, 1984; Наумов, 2009; Givnish, 1987; Givnish et al., 1994). У Новій 
Зеландії біля 230 суходільних видів рослин є гетерофільними, тобто біля 
10% всіх видів (Wardle, 1991).

Наводимо приклади гетерофільних видів суходільних і вищих водних 
рослин, які трапляються найчастіше*: 

• Родина Alismataceae: Sagittaria sagittifolia L.; S. fi liformis J.G. Sm.; 
S. platyphylla (Engelm.) J.G. Sm.; S. chilensis Chamisso et Schlechtendal; 
S. longirostra (Micheli) J.G. Sm.; S. montevidensis Chamisso et Schlechtendal 
(Arber, 2008).

• Родина Apiaceae: Eryngium planum L., E. campestre L., Apium graveolens L., 
Astrodaucus orientalis (L.) Drude, Conioselinum tataricum Hoffm., Petrose-
linum crispum (Mill.) A.W. Hill., Anthriscus cerefolium (L.) Hoffm., Pasti-
naca sativa L. (Наумов, 2009); Oenanthe phellandrium L.; Sium latifolium L., 
S. sisaroideum DC. (Петрова, Барыкина, 2005; Arber, 2008).

• Родина Asteraceae: Senecio lautus G. Forst, K.Willd. (Wardle, 2002; Burns, 
2005).

* Визначення родин проводили відповідно до Nomenclatural Checklist (Mosyakin, 
Fedoronchuk, 1999)
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• Родина Сallitrichaceae: Callitriche polymorpha Lönnr. (Wordell Filho et al., 
2006; Arber, 2008). 

• Родина Сelastraceae: Celastrus orbiculatus (Thonb) (Arber, 2008).
• Родина Campanulaceae: Campanula rotundifolia L.  (Баранов, 2006). 
• Родина Сyperaceae: Scirpus lacustris L. (Clevering, 1996; Arber, 2008).
• Родина Dioncophyllaceae: Triphyophyllum peltatum (Hutch. & Dalziel) Airy 

Shaw (Green et al., 1979; Albert et al., 1992; Bringmann et al., 2002). 
• Родина Haloragaceae: Myriophyllum triphyllum Michx. (Maberly, Spence 

1989; Denny 1993; Tsukaye , 2006); M. proserpinacoides Gill. ex Hook et 
Arn. (Goebel, 1891; Aiken, 1981; Arber, 2008). 

• Родина Hippuridaceae: Hippuris vulgaris L. (Arber, 2008; Bodkin et al., 
1980).

• Родина Marsileaceae: Marsilea quadrifolia L. (Bai-Ling Lin, 2002; Lin et al., 
2007).

• Родина Myrtaceae: Eucalyptus globulus Labill. (Немирович–Данченко, 
1981).

• Родина Nymphaeaceae: Nuphar lutea (L.) Smith.; Nymphaea candida C. Presl. 
(Davis, 1967; Kane, 1984); Nuphar variegata Engelm. ex Durand. (Padgett, 
2007).

• Родина Onagraceae: Ludwigia repens C.I. Peng.; L. palustris L. Ell; L. arcuata 
Walter (Kuwabara et al., 2001; 2003; Petch, 1928; Fassett, 1957).

• Родина Plantaginaceae: Littorella unifl ora Busby (Hostrup, Wiegleb, 1991; 
Robe, Griffi ths, 1998).

• Родина Polygonaceae: Polygonum amphibium L. (Boeger , 1994; Arber, 2008); 
P. spectabile Mart (Boeger, 1994), Rumex palustris Smitt. (Mommer et al., 
2005).

• Родина Pontederiaceae: Eichhornia crassipes (Mart.) Solms (Arber, 2008).
• Родина Potamogetonaceae: Potamogeton natans L.; P. amphibium L.; P. fl ui-

tans Roth. (Frost–Christen, Sand–Jensen, 1995; Arber, 2008); P. perfoliatus 
L.; P. anguillantus L., P. malainus L. (Iida et al., 2009); P. alpinus Balb.; P. 
amplifolius Tuck.; P. epihydrus Raf.; P. nodosus Poir.; P. spirillus L. (Les, 
Sherider, 1990).

• Родина Ranunculaceae: Ranunculus diversifolius (Gilb.) Min.; R. sceleratus 
L.; R. heterophyllus L.; R. purschii (L.) Richards; R. palustris L., R. auricomus 
L. та R. fl ammula L. (Заленскій, 1918; Kane, 1984; Newman., Raven, 1993; 
Dalla Vecchia et al., 1995; Boeger, 1992; Флора УРСР, 1953).

• Родина Scrophulariaceae: Ambulia hottonoides L.; Hydrotriche hottoniifolia L. 
(Arber, 2008).

•  Родина Trapaceae: Trapa natans L. (Arber, 2008).
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1.2. ПОХОДЖЕННЯ ГЕТЕРОФІЛІЇ 

Уявлення про виникнення гетерофілії у рослин неоднозначні. Є кіль-
ка точок зору щодо походження гетерофілії: еволюційне та екологічно–
генетичне (це так звана пластична гіпотеза), які не є протилежними, а 
розглядаються на різних рівнях організації (філогенетичному, онтогене-
тичному, тканинному, клітинному і ін.). Розглянемо кожну з існуючих гі-
потез.

Еволюційне походження гетерофілії  базується на принципі, що гете-
рофілія у рослин виникла внаслідок конвергентної або паралельної ево-
люції, як відповідь на водне оточення (Bradshaw, 1965). Згідно з даними 
інших авторів (Cook, Johnson, 1968; Smith, Hake, 1992) дуже мало відомо 
про еволюційне походження гетерофільних рослин, тобто про умови, в 
яких виникає гетерофілійний габітус (Wells, Pigliucci, 2000). Вважають, що 
більшість водних таксонів належить до однодольних порівняно лише з 
кількома представниками дводольних гідрофітів. Повернення до водного 
існування у дводольних не виявлено (Wells, Pigliucci, 2000). За гіпотезою 
Дж. Хатчінсона пластичні гетерофільні види виникли з непластичних ге-
терофільних однодольних суходільних предків (Hutchinson, 1975; Goliber, 
Feldman, 1990) у процесі еволюції під час змін оточуючого середовища та 
клімату. І як вважає С.Л. Велс та М. Піглусі (Wells, Pigliucci, 2000), саме на 
це вказують численні експериментальні роботи, коли гідрофіти перено-
сили в акваріуми, в яких створювалися умови виходу пагона з водного се-
редовища. 

А.Д. Бредшоу, вивчаючи еволюційне значення пластичності для рос-
лин, відзначив, що численні родичі гетерофільних таксонів стали «слаб-
кішими» до експресії пластичності за зміни форми листків. Він показав, 
що не всі види одного й того самого роду є гетерофільними. Так, серед 
однодольних роду Potamogeton є три гетерофільні види: Potamogeton nodous, 
P. natans і P. рolygonifolius, тимчасом як інші види цього роду, зокрема 
P. lucens і P. рerfoliatus, не є гетерофільними (Bradshaw, 1965). Подібні від-
мінності характерні й для видів роду Juncuss. Так, J. heterophylla – гетеро-
фільний вид, а J. obtusifl orus – негетерофільний. Серед дводольних також 
не всі види певної родини мають ознаки гетерофілії:

1) Callitriche intermedia – гетерофільний вид,
 C. heterophylla – гетерофільний вид,
 C. stagnalis – негетерофільний вид,
2) Proserpinaca intermedia – гетерофільний вид,
 P. palustris – гетерофільний вид,
 P. pectinata – негетерофільний вид,
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3) Ranunculus aquatilis – гетерофільний вид,
 R. fl abellaris – гетерофільний вид,
 R. fl ammula – гетерофільний вид,
 R. hederaceus – негетерофільний вид (Bradshaw, 1965).

Наявність певних філогенетичних зв’язків у гетерофільних і гомо-
фільних  видів [heterophyllous and homophyllous species (Iida et al., 2009)] 
роду Potamogeton також відмітили Д. Лес і Д. Шрейдер (Les, Sherider, 1990). 
Ці дослідники, вивчаючи сімнадцять Північно-Американських видів роду 
Potamogeton (P. foliosus, P. pectinatus, P. perfoliatus, P. pusillus, P. richardsonii, 
P. robbinsii, P. crispus, P. vaseyi, P. zosterifolius, P. alpinus, P. amplifolius, 
P. epihydrus, P. gramineus, P. illinoensis, P. natans, P. nodosus, P. spirillus), серед 
яких були гетерофільні й гомофільні види (перші дев’ять видів) (рис. 
1.2.1), показали, що надводні й підводні лиcтки гетерофільних видів рдес-
ника сильно відрізняються за синтезом флавоноїдів. Тоді як вміст флаво-
ноїдів у надводних листках гетерофільних видів був подібний до вмісту у 
гомофільних видів рдеста.

Рис. 1.2.1. Основні морфологічні типи Potamogeton. А – гомофільний вид, 
у якого підводні й плаваючі листки за формою подібні (ланцетоподіб-
ні); B – гетерофільний вид, у якого підводні лінійні листки відрізняються 
від ланцетоподібних плаваючих листків; C – вид гомофільний, із широ-
кими ланцетоподібними видовженими підводними листками; D – вид 
гомофільний, із лінійними видовженими підводними листками (Les, 
Sherider, 1990)

Дослідники визначили наявність у плаваючих листках гетерофільних 
видів Potamogeton наступних фенольних речовин: лютеоліну, 7–ОСН3 лю-
теноліну, апігенін 6–С–глюкозиду, арігенін 7–О–глюкоуроніду, лютеолін 
7–О–глюкозиду, лютеолін 6–С–глюкозиду, хризоеріол 6–С–глюкозиду, 
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лютеолін 7–О–глюкоуроніду, апігеніну й хризоеріолу. У підводних лист-
ках перші шість глюкозидів були відсутні, тоді як сьомий глюкозид – лю-
теолін 7–О–глюкоуронід, виявили як у підводних листках, так і в череш-
ках і пластинках надводних листків. Авторами показано, що в гомофіль-
них видів, для яких характерні широкі підводні листки, набір фенолів є 
ближчим до такого в надводних листків гетерофільних видів. Аналіз цих 
речовин показав наявність філогенетичних зв’язків у цього роду неза-
лежно від морфологічних і хромосомних результатів. Глікофлавони, які 
виявлені в надводних листках, очевидно, є не тільки фільтрами ультра-
фіолетової радіації (McClure, 1975), а й метаболітами, синтез яких можна 
віднести до адаптивного механізму на функціональному рівні при про-
яві гетерофілії. Інгібування синтезу глікофлавонів підводними листками 
гетерофільних видів Potamogeton, а також і лінійними листками в гомо-
фільних видів Potamogeton, очевидно, є наслідком зниження УФ радіації 
у воді, яка абсорбує її промені. На основі визначення й розподілу дев’яти 
вище зазначених флавоноїдів автори прийшли до висновку, що гетеро-
фільні види це цілісна група рослин; тоді як гомофільні види (із широ-
кими овальновидовженими листками) за хімічними ознаками більш по-
дібні до плаваючих (овальновидовжених) листків гетерофільних листків, 
що було представлено ними схематично (рис. 1.2.2) (Les, Sherider, 1990).  

Крім цього, автори представили еволюційні зв’язки між різними мор-
фологічними групами видів роду Potamogeton (рис. 1.2.3). Ці дані забез-
печують пряму підтримку ранніх гіпотез, згідно яких флавоноїди віді-
грали суттєву роль в еволюційному розвитку при завоюванні рослинами 
суходільного габітусу (Miller, 1974; McClure, 1975).

Згідно С. Iida і співав. (2004, 2006), ген хлоропласта rbcL, який кодує ка-
талітичну субодиницю Рубіско, залучений у позитивний відбір більшості 
наземних рослин. Дослідження адаптивного еволюційного процесу, який 
зв’язаний із гетерофілією чи гомофілією, дало можливість проаналізувати 
позитивний відбір послідовностей гена rbcL у екологічно різних водних 
рослин Японії, а саме у видів роду Potamogeton, які є досить різноманіт-
ними за морфологією й ростовими показниками (Wiegleb, 1988). Автори 
прийшли до висновку, що гомофілія у видів цього роду є спадковою, а 
гетерофілія, яка передається спадково, можливо, існує, як паралельна ево-
люція (Iida et al., 2004; 2006). Продовжуючи вивчати взаємодію генотипу 
й оточуючого середовища в прояві гетерофілії у численних видів роду 
Potamogeton, серед яких були і природні гібриди, що зростали в Японії, ці 
дослідники протестували амінокислотний склад гена rbcL у гетерофільних 
і гомофільних видів рдесника, використовуючи філогенетичний аналіз та 
аналіз кодона (Iida et al., 2009). Три гени (rbcL, atpB, petA) були послідовно 
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секвеновані із 18 видів роду Potamogeton. Усі нуклеотидні послідовності ви-
значали за даними GenBank. Згідно з даними попередніх праць, філоге-
нетичні дерева, засновані на окремих хлоропластих генах, сумісні (Iida et 
al., 2004). 

Рис. 1.2.2. UPGMA дендрограма евклівдовських відстаней, які відпові-
дають біохімічним даним, отриманим за флавоноїдними ознаками на 
17 видах роду Potamogeton. Позначення: F – дані по плаваючим листкам, 
S - дані по підводним листкам (Les, Sherider, 1990).
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Дослідники (Iida et al., 2009) скомбінували дані по чотирьох генах 
(1349 rbcL, 1467 atpB, 918 petA, 660 trnT-trnL) i отримали філогенетичне 
дерево Potamogeton за хлоропластною ДНК (це – cpDNA tree; рис. 1.2.4; 
див. вставку І). 

Головне галуження в цьому філогенетичному ДНК-дереві адекватне 
такому, яке це описано в попередній роботі при вивченні міжгенної за-
міни (підставки trnT-trnL) ( Iida et al., 2004). Японські види Potamogeton були 
виділені в групу Ш, із широкими підводними листками, а в групі П – були 
види з лінійними підводними листками. А пізніше вони були розділені 
на дві підгрупи П а й П б (рис. 1.2.4). Додатково було ідентифіковано нове 
бокове галуження, як група із кількох видів (рис. 1.2.4). Перевірку гіпотези 
позитивного відбору в гена rbcL перевіряли на співпаданні послідовнос-
тей у гена Potamogeton rbcL, базуючись на cpDNA–дереві. Авторами вста-

Рис. 1.2.3. Гіпотетичні зміни морфологічних і біохімічних ознак у про-
цесі еволюції видів роду Potamogeton. А – нечітка гетерофілія й відмін-
ності по флавоноїдам характеризують предків Potamogeton (наприклад, у 
P. alpines); B – морфологічна і біохімічна спеціалізація призвела до чіткої 
гетерофілії із редукцією флавоноїдів в підводних листках (наприклад, 
у P. epihydrus); C – гомофільні види із лінійними листками, в яких вміст 
флавоноїдів знижений (наприклад, у P. foliosus), можуть походити від ге-
терофільних предків шляхом втрати плаваючих листків; D – гомофільні 
види із ланцетоподібними листками із різним вмістом флавоноїдів (на-
приклад, у P. richardsonii) можуть походити від гетерофільних предків, які 
втратили плаваючі листки; E - гомофільні види із лінійними листками, 
очевидно, виникли із гомофільних видів (з ланцетоподібними листками) 
шляхом морфологічної спеціалізації і зниженням синтезу флавоноїдів; 
F – почергово широколистяні (із ланцетоподібними листками) гомофіль-
ні види були предками гетерофільних видів шляхом морфологічної спе-
ціалізації плаваючих і підводних листків. Позначення: f - плаваючі лист-
ки (Les, Sherider, 1990)
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новлено розподіл 12 змінних амінокислотних сайтів у гені RbcLs у гетеро-
фільних і гомофільних видів із роду Potamogeton і у початкових (вихідних) 
видів (таблиця 1.2.1). Амінокислотні заміни при 225 і 281 залишках були 
ідентифіковані, як потенціальні залишки при позитивному відборі. Най-
більші заміни відбувалися на термінальних галуженнях філогенетичного 
дерева, у порівнянні з основою (рис. 1.2.4; див. вставку І). 

Заміна залишка 225 (Ile225 → Leu225, та обмін у кодоні ATT → CTT) від-
бувалася двічі: перший раз у підгрупі Ia, а потім – у підгрупі IIa. Тоді як 
залишок 281 замінювався п’ять разів: тричі відбувалися паралельні заміни 
Ser281 → Ala281 (TCT → GCT), і двічі Ala281 → Ser281 (GCT → RTCT). Числен-
ні амінокислотні заміни в Potamogeton відбуваються між субодиницями та 
біля активних сайтів. Сім амінокислот (76, 230, 245, 249, 279, 282, 309) були 
локалізовані на поверхні молекули RbcL. Дві з них (76 і 230) були на ітер-
фейсі між RbcL і RbcS, тоді як п’ять амінокислот (245, 249, 279, 282 і 309) 
розміщувалися на інтерфейсі димера RbcL. Останні чотири амінокислоти 
(101, 225, 281 і 328) були заглиблені в молекулу. Залишок 270 локалізував-
ся біля молекули, хоча він не повністю був у неї занурений. Тоді як за-
лишки 270 і 328 розміщувалися в субстрат–зв’язуючих зонах і були закриті 
активними сайтами (Arg295, His298 і His327) (Knight et al., 1990). Тобто прове-
дений молекулярно-еволюційний аналіз показав, що ген rbcL у видів роду 
Potamogeton залучений до позитивного відбору (таблиця 1.2.1). 

ТАБЛИЦЯ 1.2.1. Сайти заміни амінокислот в гені RbcL у 18 видів 
Potamogeton і Stuckenia pectinata (Iida et al., 2009)

Вид / ознака Амінокислотний сайт
76 101 225 230 245 249 270 279 281 282 309 328

P. crispus (–a) S V I A G E L T S H M S
P. maackianus (–a) S V I A G D L S A H M S
P. gramineus (++) N V L G G E L S A H M S
P. dentatus (–) N V L G G E L S S H M S
P. distinctus (++) S V I A G E L S A H M A
P. malaianus (++) S V I A A E L S A H M A
P. perfoliatus (–a) S V I A G E I S A H M S
P.alpinus (+), 
P. cristatus (+) S V I A G E L S A H M S
P. fryeri (++), 
P. natans (++) S V L A G E L S A N M S
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Вид / ознака Амінокислотний сайт
76 101 225 230 245 249 270 279 281 282 309 328

P. praelongus (–), 
P. oxyphyllus, 
P. octandrus (+) S V I A G E L S S H M S
P. compressus (–), 
P. obtusifolius (–),
P. panormitanus 
(–a), P. pusillus (–) S I I A A E L S S H I S
Stuckenia pectinata 
(–a) S V I A A E L S S H M S
Структуна 
особливість b S V I A G E L S S Y M S
Достовірність, 
ω ≥ 1c : I   c c i D D *c D c D D *c
Сайт-специфічна 
модель (M8) .51         .38 .86 .48 .85 .32 .49 .48 1.0 .86 .43 .38
Сайт-
розгалужуюча 
модель (ω2: 
гетерофілія) .73           .02 .98 .74 .29 .02 .72 .03 .98 .29 .02 .68

Позначення: (–a) кількість зв’язків гену RbcL гомофільного виду рдесни-
ка (з підводними листками) із амінокислотними сайтами гену RbcL у шпи-
ната; (+) кількість зв’язків гену RbcL гетерофільного виду рдесника (з під-
водними і плаваючими листками) із амінокислотними сайтами гену RbcL у 
шпината;

(–) кількість зв’язків гену RbcL гетерофільного виду рдесника (з підвод-
ними, плаваючими і суходільними листками) із амінокислотними сайтами 
гену RbcL у шпината.

а – види, які зростали в солончаковій воді; b* - залишки, які були закри-
ті для активних центрів. 

C – залишки, які були заглиблені у внутрішню частину RbcL, D – за-
лишки на поверхні димеру RbcL; i – залишки між поверхнями двох генів 
RbcL і RbcS

Із дванадцяти амінокислотних сайтів два сайти (225 і 281) привели до 
позитивної селекції; а заміна на сайті 281 ініціює різні філогенетичні по-
коління в гетерофільних і гомофільних видів (рис. 1.2.4; див. вставку І). Та-
ким чином, було встановлено, що еволюція екологічної дивергенції (роз-

Продовження табл. 1.2.1
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ходження) у японського виду Potamogeton залучена в молекулярну адапта-
цію гена rbcL (Iida et al., 2009). 

Згідно з результатами досліджень M.A. Гебера та ін. (Geber et al., 1992) 
втрата варіацій пластичності виду в гетерогенних умовах його існування 
допускає невеликі генетичні варіації в ознаках. Очевидно, це є виявом пев-
ної фенотипічної пластичності як у водних, так і суходільних рослин, а не 
результатом стабілізації добору (Cook, Johnson, 1968; Winn, 1999). Втрата 
певних ознак морфологічної пластичності гомофільними видами ставить 
перед дослідниками ряд запитань:

— Чому це відбувається в певних видів?
— Чи рівень регуляції в рослинних популяціях гідрофітів до флук-

туацій у водному середовищі, які призводять до вияву ознак гете-
рофілії, є вищим, ніж рівень регуляції в суходільних популяціях, 
які за умов затоплення зростають у воді?

— Що є показником еволюції гетерофільних таксонів, коли їхнє фі-
логенетичне походження розглядається разом зі змінами навко-
лишнього середовища? 

Ці питання потребують відповідей, а отже об’єднання зусиль флорис-
тів, ботаніків, систематиків, екологів й генетиків для висунення чіткої кон-
цепції походження гетерофільних видів.

Екологічна теорія походження гетерофільних рослин допускає, що по-
пуляція, яка зростає за значних змінах рівня води характеризується біль-
шою пластичністю морфології листків порівняно з популяціями, що не 
зазнають дії таких змін. Мінливість морфології листків зменшується при 
зниженні рівня води, що прямо корелює з теорією адаптивної пластичнос-
ті, згідно якої структурно–функціональна пластичність виявляється лише 
за певних умов оточуючого середовища (Levene, 1953; Schlichting, Pigliucci, 
1995; Schlichting, Pigliucci, 1998). Коли ж спостерігається втрата пластич-
ності в популяції за більш однорідних природних умов, то незважаючи 
на це, у такої популяції все ж лишається здатність до прояву гетерофілії 
(Wells, Pigliucci, 2000). 

Так, для видів роду Nuphar (Nymphaeaceae) характерне утворення пер-
ших повітряних (надводних) листків, які нагадують їхню підводну форму; 
це спостерігається у рослин, які зростають як при обмілінні (на суходолі), 
так і у воді. У видів Nuphar спочатку утворюються недозрілі листки, та-
кими вони лишаються протягом кількох років; за зовнішнім виглядом ці 
листки нагадують молоді примордії, що розміщуються вздовж горизон-
тально розміщеного стебла (Cutter, 1957). Такі листки розвиваються кож-
ного року на кореневищі, виявляючи непластичний онтогенез (Aydelotte, 
Diggle 1997; Diggle 1997, a, b; Wells, Pigliucci, 2000).
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Фундаментальні відмінності між більш лабільними видами, які нале-
жать до пластичних гетерофільних гідрофітів, та видами, незалежними 
від зміни умов довкілля (суходіл ↔ вода), очевидно, розкриваються в кон-
цепції реверсивності (оборотності). Десятки здійснених досліджень по ви-
вченню гетерофілії у вищих водних рослин дали змогу виявити, що їхні 
підводні листки, як і повітряні, формуються на одному паростку, у разі за-
топлення – занурені у воду листки стають подібними до підводних (Cook, 
1969; Bodkin et al., 1980; Bruni et al., 1996). Це було також доведено й екс-
периментальними роботами при зміні умов зростання гідрофітів (Goliber, 
Feldman 1990; Bruni et al., 1996). 

Варіабельність форми листків у суходільних рослин може спостеріга-
тися в наступних ситуаціях: 1) у разі прискореного переходу від ювеніль-
ної фази розвитку листка до зрілої; 2) у разі зміни вегетативної фази на 
репродуктивну; 3) коли в багаторічних рослин ранні листки формуються 
в попередньому сезоні, а пізніші – в наступному (Eckenwalder, 1980; Webb, 
1984; Christodoulakis, 1989; Christodoulakis et al, 1990); 4) при утворенні 
ювенільних листків уздовж осі латерального пагона (Ashby, 1948, а, b). Змі-
на ж форми листків у водних рослин залежить, як від зміни екзогенних 
(вода ↔ повітря, вміст газів, освітленість, температура, фотоперіод), так і 
від ендогенних факторів. 

Різна форма листків у гетерофільних рослин – це вияв гетеробластно-
го розвитку, коли ювенільні стебла й пагони відрізняється від стебел і па-
гонів, що закінчили свій ріст за кількома критеріями (Allsopp, 1967). Юве-
нільна фаза листків є меншою і простішою, ніж доросла, а, крім того, може 
відрізнятися й за морфоструктурними ознаками. Наприклад, ювенільні 
листки кукурудзи значно коротші й вужчі, ніж дорослі, але вони мають 
епікутикулярний віск і волоски, які відсутні в дорослих листків (Poethig, 
1997). Хоча ювенільні листки спочатку затримуються в рості на відміну від 
розвинутих листків, але порівняння розвитку двох форм листків у кіль-
кох видів показало, що примордій ювенільного листка звичайно менший 
і його морфологія відрізняється від примордію дорослого листа. Перехід 
від ювенільної до дорослої фази розвитку стебла також маркується транс-
формацією апікальної меристеми пагона (Abbe et al., 1941; Stein, Fosket, 
1969; Kaplan, 1973; Franck, 1976; Greyson et al.,1982). Проте кореляція між 
розмірами меристеми та листка спостерігається не завжди й не є універ-
сальною в разі вияву гетеробластного розвитку. Наприклад, у Muehlenbeckia 
plafyclados перехід від ювенільної до зрілої фази розвитку листка супрово-
джується збільшенням зони меристеми, тоді як зрілі листки мають малу 
зону меристеми (Bruck, Kaplan, 1980). 

На органному та клітинному рівнях, згідно з теоретичними уявлен-
нями Е. Синноти (Sinnot, 1940; Синнот, 1963), форма листкової пластин-
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ки є кінцевим продуктом зміни трьох компонентів: форми примордію, 
кількості та розподілу клітинних поділів і кількості та розподілу клітин, 
які розтягуються. Кожен із цих компонентів може залежати як від спадко-
вості, так і від фізичних факторів оточуючого середовища (Ashby, 1948, a; 
1948, b). Наприклад, зв’язок між цими трьома компонентами під час 
розвитку листків у Gossypium sp., який мав мутацію okra, описаний ще у 
1941 р. (Hamrnond, 1941). Листки мутантів були довшими й мали глибші 
пазухи між дольками (лопатями) листків порівняно із такими в листках 
дикого типу Gossypium. Крім того, у мутантів листкові примордії були зна-
чно вужчими, ніж у листків дикого типу, їхні листки також були довшими, 
що було спричинено збільшенням кількості клітинних поділів повздовж 
листка. Три компоненти, які описав Е. Синнот, не завжди взаємодіють зі 
зміною форм листка. На листках Cyamopsis tetragonoloba, що розвивалися, 
виявлені зміни клітинного поділу та розтягування по периферії плас-
тинки, що корелювали зі збільшенням або зниженням листкових до-
льок у трилистих і листках з цілісною пластинкою (Sparks, Postlethwait, 
1967, a; 1967, b). Підкреслимо, що примордії цілісного та складного листків 
не відрізнялися на ранній стадії розвитку. У трилистих листках клітинний 
поділ у «кишенях» базипетального краю відрізнявся від такого в цілісних 
листках, а саме, поділ відставав, що призводило до утворення глибоких 
листкових дольок; у ціліс ного ж листка клітинний поділ не припинявся, 
і утворення заокруглених дольок не відбувалося, а утворювався  листок з 
цілісною пластинкою.

На противагу цьому, в іншого виду, Callitriche intermedia, який є гете-
рофілом (утворює овальні листки над водою та видовжені паскоподібні 
листки у воді), встановлено, що форма листка значно менше відрізнялась 
при дослідженні поділу та розтягування клітин; дослідники спостерігали 
формування лише видовжених дольок у разі утворення паскоподібних 
листків (Deschamp, Cook, 1983).

Регуляція форми листка може відбуватись й на рівні однієї клітини 
або органа, або ж шляхом комплексних процесів на обох рівнях – клітини 
та органа. Ідея, стосовно того, що органогенез керується на рівні клітини, 
подана в «клітинній теорії» – за аналогією з клітинною теорією, розробле-
ною для тваринних організмів (Jacobs, 1997). З погляду на таку перспек-
тиву, форма органів рослин залежить від меристематичних клітин, які ді-
ляться, а потім розтягуються до утворення кінцевої морфоструктури. 

На противагу цій теорії є «теорія організму» (Kaplan, Hagemann, 1991; 
Kaplan, 1992), згідно з якою розтягування органу регулюється на надклі-
тинному рівні, можливо, завдяки вияву фізичного натягу через примордії 
або ж через весь орган, який формується (Francis, 1998). 
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Порівняння морфогенезу звужених сім’ядолей мутанта Arabidopsis 
thaliana L. Heynh  із широкими сім’ядолями дикого типу цієї рослини, 
показало, що форма органа обумовлена лише регуляцією клітинного 
розтягування, а не поділом клітин (Tsukaya et al., 1994). Очевидно є сенс 
як у першій, так і в другій теорії (клітинній та організменній); згідно з 
чим у меристемі відбувається певне роз’єднання поділу та розтягування 
клітин. Зауважимо, що головна роль відводиться клітинам епідермісу, 
які утворюються з першого шару апікальної меристеми пагона–стебла. 
Дані, отримані на мутантах, подібних до мутантів okra в рослин роду 
Gossypium, показали, що саме зміна форми листка відбувається тоді, коли 
експресія має місце лише в першому епідермальному шарі (Hamrnond, 
1941; Dolan, Poethig, 1991; Poethig, 1997). Встановлено, що на найбільш 
ранніх етапах розвитку, примордії підводних і надводних листків (у 
Callitriche heterophylla та Proserpinaca рalustris) не відрізняються доти, поки 
їхній розмір по довгій осі не досягне 350-400 мкм (Burns, 2005; Deschamp, 
Cook. 1983). І лише після цього морфологія повітряних і водних листків 
корелює зі збільшенням частоти клітинного поділу в епідермісі: у водних 
листків клітинний поділ був частішим у лобових дольках порівняно з па-
зушними зонами, тимчасом як у повітряних листках подібна кореляція 
клітинного поділу по поверхні листка не відмічена (Schmidt, Millington, 
1968; Deschamp, Cook. 1983).

Подальше вивчення походження гетерофілії у водних і суходіль-
них рослин може бути направлено на визначення критичних факторів, 
які обумовлюють прояв гетерофілії в рослині, і механізмів адаптації її 
онтогенезу у варіабільному середовищі, починаючи від сприйняття 
зовнішнього сигналу, його передачі, й відповіді рослини на сигнал на 
всіх рівнях організації (починаючи з молекулярного і клітинного й за-
кінчуючи як видовим, так і популяційним), подібно до такого, який був 
запропонований видатним ботаніком Єлізаветою Кордюм при вивченні 
адаптації рослин до дії зовнішніх чинників (Кордюм, 2003, а). 
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1.3. ФОРМА ЛИСТКІВ ГЕТЕРОФІЛЬНИХ РОСЛИН

У вищих водних гетерофільних рослин підводні та надводні листки ма-
ють різну форму. Форму листків ми описували згідно морфологічного 
опису листків за А.Л. Федоровим та співав. (1956). Умовно ми поділили 
підводні листки на три типи: розсічені, лінійні (видовжені) і округлі. Роз-
січений (непарнопірчасті) тип листкових пластинок трапляється в Sium 
latifolium, Proserpinaca palustris (Schmidt, Millington, 1968), Myriophyllum sp., 
Trapa natans, Potamogeton sp. (Frost-Christensen, Sand-Jensen, 1995; Arber, 
2008). Підводні лінійні листки характерні для всіх видів стрілолиста 
(Sagittaria sp.) (Arber, 2008), овальні чи округлі придонні з дуже корот-
ким черешком – у видів родини Nymphaeaceae (Лататтєві): глечики Nuphar 
luteа, латаття сніжнобіле Nymphaea candida, N. adorata Aiton та ін. (Kane, 
1984; Villani, Etnier, 2008). Розсічена та сильно видовжена форма підвод-
них листків допомагає протистояти опору та тиску води як у стоячій воді, 
так і в річках при течії та дії хвиль (Tsukaya, 2006). 

Одним із прикладів підводних розсічених листків є листки багато-
річника Sium latifolium (Umbrelliferaceae), у якого навесні (у травні) лист-
ки за формою та розміщенням на стеблі дуже різняться (рис. 1.3.1, див. 
вставку ІІ). Підводні листки повністю занурені у воду, двічі- (або три-
чіпірчасторозсічені з ниткоподібними частками (рис. 1.3.1, а). Листкові 
пластинки підводних листків складалися з 6–8 парних часток та однієї 
непарної; середній розмір довгої осі листкової пластинки – 10–12, ко-
роткої – 7–9 см; середній розмір ширини листкових часток коливався від 
0,8 до 3 мм. Довжина черешка залежала від глибини зростання, і колива-
лась від 8 до 13 см.

Листки другого порядку S. latifolium за формою подібні до підводних; 
черешки цих листків занурені у воду, а пластинки – над водою. Листки 
складаються із 7–8 парних та однієї непарної листкових часток, які удвічі 
ширші за частки листків першого порядку (рис. 1.3.1, б). Довжина череш-
ка в листків другого порядку коливалась від 10 до 20 см.

Листки третього й четвертого порядку S. latifolium – надводні, се-
редній розмір пластинок більший, ніж у підводних листків. Довга вісь 
листка коливалась від 16 до 18 см, коротка – 10–14 см; довжина черешків 
коливалась від 15 до 19 см. Надводні листки пірчасторозсічені, їхні част-
ки 4–6–парні, овальні (нерівнобокі біля основи) дрібногостропильчасті 
(Недуха, 2010, а). Розмір довгої осі листкових часток змінювався від 5 до 
7 см, короткої – від 2 до 2,6 см. Sium latifolium – багаторічники з повзучими 
підземними пагонами. Зубці чашечки малопомітні. Пелюстки білі. Плід 
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Абревіатура генів, які індукують синтез наступних  білків :
СУС2Os – циклін; СDC2Os – циклін-залежна кіназа; OsACO та  RpACO – ACC-оксидаза; OsACS 

та  RpACO – ACC-синтетаза;  OsDD – білок диференціації (Kende et al., 1998); OsAMY – амілаза (Fukao 
et al., 2006); OsEXP, RdEXP  та RpEXP – експансини;   OsGRF – рост-регулюючий фактор (Choi et al., 
2004); OsRPA – реплікуючий білок А1;   OsSBF – білок із родини симпорту натрій-жовчна кислота 
(Rzewuski, Sauter, 2002);  OsSUB1 – білок підводний;   OsTMK – трансмембранна протеін кіназа (Van 
der Knaap et al., 1999);    OsUSP – універсальний стресовий білок (Sauter et al., 2002); RpERS1 – рецептор 
етилену (Vriezen et al, 1997); RpNCED – 9-цисепоксикаротиноїд діоксигеназа;   RpGA3ax – гіберелін 
3-оксидаза (Benschop et al., 2006);   OsXTR – ксилоглюкан ендотрансглюкозилаза зв’язана (Darley et al.,  
2001);  OsABA8ox – AБК 8′-гідролаза (Saika et al., 2007). Позначення: Os – Oryza sativa; Rd – Regnellidium  
diphyllum; та   Rp – Rumex palustris  або Ranunculus  palustris. OsACS1 – синтетаза, OsACO1 – оксидаза 
в Orуza sativa,  RpERS1 – етилен-рецептор-cинтетаза (Vriezen et al., 1997) в Ranunculus  palustris

Рис. 2.2.4.1.  Схематична зображення експресії генів, залучених до поділу 
й розтягування клітин стебел при затопленні рослин  (чорним кольором вка-
зано   на    стимулюючу   дію  генів,  червоним – на інгібуючу) (Bailey-Serres, 
Voessenek, 2008)
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яйцеподібний або довгастий, стиснутий із боків, із ниткоподібними ре-
брами, ребра плоду вузькі. Стовпчик вільний.

Підводні листки Trapa natas L. мають різну форму: лінійну і розсі-
чену; плаваючі листки – рівносторонню трикутну (рис. 1.3.2, див. встав-
ку ІІІ). Першими на проростаючому підводному пагоні (у квітні-травні) 
з’являються 4-5 сидячих лінійних листка (20-30 мм висотою і біля 2–2,5 
мм шириною кожний) з гострою верхівкою; краї цільні. Коли пагін (кі-
нець травня-червень) досягне водної поверхні, починає роспускатися 
розетка плаваючих листків, кількість яких в розетці варіює від 9 до 18. 
На цей час перший тип підводних лінійних листків починає відмирати, 
і на нижній частині пагона (на віддалі 10–20 мм від плода) починає фор-
муватися другий тип підводних листків – три-пять розсічених листків з 
коротким черешком; довжина листків 4–6,5 см, ширина 2–4,5 см; листок 
містить 15–47 сегментів. Плаваючі листки мають рівносторонню трикут-
ну форму, основа листка – округла-клиновидна (рис. 1.3.2, див. вставку 
ІІІ), вершина – гостра, краї листків – зубчасті; черешок циліндричний 
(довжиною 2–4 см, діаметром 2–2,5 мм), посередині має «здуття», роз-
мір якого у 1,5–1,9 раза перевищує діаметр черешка біля основи. Здута 
частина черешка містить розвинену аеренхіму, завдяки якій листок пла-
ває на водній поверхні. T. natas - це однорічна водна рослина з пучками 
нитчатоподібних коренів світло-рожевого (квітень-травень) або світло-
коричневого кольору (травень-вересень), тонким галузистим стеблом, 
довжина якого варіює (залежно від глибини водоймища) від 40 см до 200 
і більше см (рис. 1.3.2, б). Від стебла галузяться корені (рис. 1.3.2, б, г). В 
середині червня плід (горіх) відділяється від рослини.

Плаваючі листки Trapa natans, біля основи мають лінійні або вузько 
ланцетні прилистки. Квітки дрібні, двостатеві, правильні, з подвійною 
оцвітиною розміщені поодинці в пазухах листків. Пелюсток чотири, бі-
лого кольору. Плід – кістянка, з тонким оплоднем і дерев’янистою обо-
лонкою, що має 2–4 роговидні вирости. Крохмалисте насіння водяного 
горіха містить близько 15% білків, 7,5% жиру, 52% крохмалю та 3% цукру, 
насіння їстівне в сирому та вареному вигляді, розмелюється на крупу чи 
борошно. 

Лінійні, видовжені або шаблеподібні підводні листки характерні для 
більшості видів родини Alismataceae. Так, у Sagittaria sagittifolia підводні 
листки лінійної форми; листкова пластинка повітряних листків має стрі-
лоподібну і продовгувату форму (рис. 1.3.3, див. вставку ІV). S. sagittifolia 
– багаторічна рослина з білими квітками, видовженим кореневищем, від 
якого відходять численні корені. S. sagittifolia росте на різній глибині – 
від кількох десятків см до 1,5 м на мулистому грунті. 
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Підводні листки стрілолиста звичайного сидячі, завдовжки 50–80 см, 
на мілководді значно коротші. Ширина підводної листкової пластинки 
варіює від 2 до 4 см і більше, довжина - також  варіює залежно від глибини 
зростання стрілолиста, жилкування підводних листків дугоподібне. Під-
водні листки світло-зелені, з’являються після проростання насіння або 
утворюються із бруньок на підземному пагоні. Навесні вони швидко рос-
туть, але не досягають поверхні води. Надводні листки темно–зеленого 
кольору разом із черешками досягають 50 см чи/і більше. Сама пластин-
ка має стрілоподібну форму: з гострою верхівкою та гострими базальни-
ми лопатями, які розходяться. 

У стрілолиста звичайного, який збирали в Полтавській області вздовж 
берегів р. Псьол, у надводних листків ми виявили дві форми листкових 
пластинок, стрілоподібну та продовгувату (рис. 1.3.3, а-в, див. вставку ІV). 
У рослин цього виду було 2–7 надводних листків зі стрілоподібною плас-
тинкою та один–два листки – з продовгуватою пластинкою (рис. 1.3.3, 
б, в), а також 5–12 підводних видовжених листків лінійної форми. Квіт-
ки розвиваються над поверхнею води, з білою оцвітиною, біля основи 
темно–фіолетові чи рожеві, трипелюсткові, у мутовці по дві чи три квітки, 
у нижній частині суцвіття розміщені жіночі квітки з короткими квітко-
ніжками, а зверху – чоловічі з довгими квітконіжками. Тичинок шість. Для 
надводних листків Sagittaria fi liformis (рис. 1.3.3, г, див. вставку ІV) характер-
на ланцетоподібна форма, для підводних листків – лінійна форма, анало-
гічно формі підводних листків у S. sagittifolia. У стрілолиста збірний плід з 
шести–восьми, зірчасто розміщених, не сплюснутих листянок. Квітколоже 
при плодах видовжене. Плодики 6–10 мм завдовжки. 

Третій тип форми підводних листків, який ми виділили у рослин, 
які характеризуються гетерофілією – це придонні округлі листки, які 
трапляються у видів родини Nymphaeaceae. Наприклад, у Nuphar lutea під-
водні листки округлі, по краю складчасті, дуже тонкі, майже «прозорі». 
Надводні листки серцевидноовальної форми (рис. 1.3.4, див. вставку V). 
або яйцевидноовальної, товсті, без прилистків, з тригранними черешка-
ми,  довжина яких залежить від глибини зростання рослини, у підвод-
них листків довжина черешка становить 7–15 см. Чашечка п’ятилиста, 
пелюстки численні, дрібніші за чашолистки, жовті. Квітки 4–5 см діа-
метром. На Україні квітне з червня по вересень. Поверхня плоду гла-
денька (Визначник рослин УРСР, 1950). 

Крім зазначених трьох типів форми підводних листків, у природі 
трапляються також й інші форми (рис. 1.3.5, див. вставку VI).). Надводні 
листкові пластинки в Marsilea quadrifolia мають колоподібну форму, діа-
метром близько 10 мм, пластинка розсічена (до половини радіуса) на-
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вхрест під кутом 90о на чотири лопаті, краї лопатей пластинки округлі 
(рис. 1.3.5, а, в). Підводні листкові пластинки в M. quadrifolia також чоти-
рьохрозсічені, складаються з чотирьох сегментів (рис. 1.3.5, а, б) розміром 
кілька мм, які відходять від короткого черешка (0,7–1,5 см), краї сегментів 
округлі (Вai-Ling Lin, 2002).

Гетерофілія в суходільних рослин залежить від виду й проявляється в 
онтогенезі: під час росту вегетативного пагона, особливо на ранніх стадіях 
його розвитку, а також при формуванні квітконосного пагона, або ж коли 
у багаторічних рослин листки формуються у різні сезони (Сацыперова, 
1984; Наумов, 2009; Givnish et al., 1994; Eckenwalder, 1980; Webb, 1984; 
Christodoulakis, 1989; Christodoulakis et al., 1990). За ранніми даними К. Ге-
бела (Goebel, 1891; 1900), який для опису розвитку рослин запропонував 
термін гетеробластний розвиток, різна форма листків у суходільної рос-
лини Неdera helix проявлялася весною: перші ювенільні листки мали пе-
ристу форму пластинки, а наступні листки – цілісну листкову пластинку 
(Goebel, 1990; цит.: за Schmidt, Millington, 1968). 

Умовно ми розділили суходільні гетерофільні види рослин за формою 
листкових пластинок на два типи: перший тип – види, у яких форма лист-
ків ускладнюється (від цілісної пластинки до розсіченої  чи ін.) при фор-
муванні вегетативного пагона, або ж навпаки, форма спрощується при 
формуванні квітконосного пагона; другий тип – види, у яких листки при-
кореневої розетки за формою відрізняються від стеблових листків, тобто 
листків наступного ярусу. Прикладом першого типу листків можуть бути 
листкові пластинки веху: Sium latifolium, S. sisaroideum (Петрова, Барыкина, 
2005) та ін.; другого типу – листки Campanula rotundifolia, Triphyophyllum 
peltatum, опис яких наведено нижче. 

У суходільного екотипу Sium latifolium, який зростає на відстані 5–20 м 
від берега, форма листкових пластинок різниться. Рослини цього виду ха-
рактеризувалися гетерофілією. Листки були двох типів (рис. 1.3.6, а–в, див. 
вставку VІ): з цілісною пластинкою (рис. 1.3.6, а, б) і розсіченою (рис. 1.3.6, 
а, в). Перші три листки з цілісною листковою пластинкою мали округло-
яйцеподібну й загостренояйцеподібну форму з серцеподібною основою, 
городчатим типом краю листка; середній розмір довгої осі пластинки ста-
новив 2,5 ± 0,3 см, короткої – 2,0 ± 0,2 см. Кожна особина S. latifolium у трав-
ні мала три цілісні листки й два – пірчасторозсічені, останні складалися 
з цілісних видовженоовальних листочків. Пірчасторозсічені листки мали 
4–5 пар та одну непарну частку з городчатими краями, середній розмір 
довгої осі  часточки становив 10 ± 1,2, короткої – 2,9 ± 0,5 см. Парні листкові 
часточки розміщені супротивно. 
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Типовим прикладом ускладнення форми листкової пластинки є 
листки трави Senecio lautus (Asteraceae), яка зростає у тріщинах скель Но-
вої Зеландії (Burns, 2005). Перші листки цього виду мали цільну видовже-
ну литкову пластинку з коротким черешком (рис. 1.3.7; 8-ий і 9-ий лист-
ки зліва), при дозріванні трави форма наступних, заново сформованих 
листків сильно змінювалася в порівнянні з ювенільними листками: у них 
поступово утворювалося парне число виступів - зубців (від 4 до 10 мм за-
вдовжки), розмір пластинки збільшується майже удвічі (рис. 1.3.7). 

Рис. 1.3.7. Листки різної форми, зібрані з однієї рослини Senecio lautus на 
південному побережжі Велінгтона, Нова Зеландія. Зліва направо: посту-
повий ряд дорослих розсічених листків до перших загостренояйцевид-
них ювенільних (справа) (Burns, 2005)

У рослин Pastinaca sativа, які розвиваються в умовах відкритого ґрун-
ту, закладка та розвиток прикореневої розетки відбувається, як і в Apium 
graveolens (Наумов, 2009). Нижні пари листочків прикореневої розетки 
зазнають змін, пов’язаних з тим, що ці пари стають розсіченими (рис. 
1.3.8; див. вставку VІІ). Особливо чітко цей процес виявляється на другій–
четвертій парі бічних листочків при основі листка. 

У Campanula rotundifolia прикореневі листки загостренояйцевидні зі 
зубчатим краєм (рис. 1.3.9, а; див. вставку VІІ), черешки довгі. Розеточні 
листки утворюються рано весною, і зростають у затінку оточуючих рос-
лин, тоді як в червні на стеблі формуються лінійні листки (рис. 1.3.9, б, в). 

Якщо рослина зростає на слабкому освітленні, то на стеблі замість ви-
довжених листків будуть формуватися округлі або ж серцеподібної фор-
ми листки (Барабанов, 2006). 

Для рослини Triphyophyllum peltatum, які зростають в тропіках Афри-
ки, характерна наявність сезонної гетерофілії (Green et al., 1979), що ви-
являється в трьох типах листків. Перший тип – це списоподібні видовже-
ні листки прикореневої розетки, їхній розмір 35,5 х 5 см, такі листки ха-
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рактерні для ювенільної фази рослини, у якої пагін не перевищує 50 см 
у висоту (рис. 1.3.10, а; див. вставку VІІ). Коли рослина починає квітнути, 
пагін витягується до 50 м, на ньому з’являються лінійні комахоїдні лист-
ки із залозками (другий тип листків) (рис. 1.3.10, б); такі листки малень-
кі, вусикоподібні (діаметром до 5-8 мм), часто без листкової пластинки, 
за допомогою залоз листки перетравлюють комах і абсорбують поживні 
речовини після розчинення комахи-жертви. Другий тип листків інколи 
може мати базальну листкову пластинку. Після цвітіння на пагоні утво-
рюється й третій тип листків лопатчатої форми – стеблові листки з двома 
гачкоподібними виростами на кінчику пластинки (рис. 1.3.10, в), за допо-
могою яких вони чіпляються за стовбури дерев, середній розмір третього 
типу листків становить 17,8 х 3,7 см (Green et al.,1979; Albert et al., 1992; 
Bringmann et al., 2002). 

Для ендемічних рослин з роду Cуnea (Campanulaceae: Lobelioidae), що 
зростають на океанічних островах в сильно затінених місцях на Гавай-
ському архіпелазі, також характерне явище гетерофілії: нижні листки 
розсічені, мають форму S–літери, колючкоподібні, верхні листки мають 
цільну пластинку (Givnish, 1987; Givnish et al., 1994; Lee et al., 1990). Ці 
дослідники вважають, що нижні листки завдяки своїй формі можуть 
сприймати слабкі сонячні промені в сильно затінених місцях їхньо-
го зростання. Автори, вивчаючи наявність гетерофілії у 55 видів роду 
Cуnea, встановили, що це явище характерне для 18 видів, які проходять 
стадію формування молодих гачкоподібних листків лише на деяких ост-
ровах цього архіпелагу. Згідно думки цих авторів, гетерофілія ендеміч-
них рослин на океанічних островах виникла в процесі еволюції як один 
із засобів захисту рослин (утворення листків «колючок») від механічних 
пошкоджень травоїдними (Givnish, 1987; Givnish et al., 1994).
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1.4. ВПЛИВ ЗМІН ОТОЧУЮЧОГО СЕРЕДОВИЩА 
НА  ВИЯВ ГЕТЕРОФІЛІЇ У РОСЛИН

Під час природного зниження чи підвищення рівня води (флуктуації) 
в озерах і річках частина стебла водних рослин опиняється над водою 
або під водою. І тоді на надводному (чи підводному) пагоні формують-
ся повітряні (чи підводні) листки, які суттєво відрізняються одні від ін-
ших. Так, у видів Potamogeton anguillantus, P. perfoliatus, P. malainus і гібридів 
P. anguillantus, які зростали в озері Біва (Японія), через 20 діб після вихо-
ду стебла із води, надводні листки відрізнялися від підводних такими 
ознаками: появою листкового черешка, скороченням довжини листкової 
пластинки у 4 рази, збільшенням майже удвічі товщини листкової плас-
тинки, появою продихів на верхній та нижній поверхнях (Iida et al., 2009). 
Отже, було показано, що фенотипічні зміни форми та структури листків 
при переході з води у повітря опосередковані змінами оточуючого сере-
довища. 

Підводні листки гетерофільних рослин, як і підводні листки гомо-
фільних гідрофітів, порівняно з надводними листками водних рослин і 
листками суходільних рослин, ростуть при зниженому освітленні. Відомо, 
що вода поглинає світловий потік, ослаблення світла прямо пропорційне 
глибині води (Доронин, 2000; Лансберг, 2003). Зниження освітлення у воді 
відбувається внаслідок взаємозв’язку двох процесів: поглинання та розсію-
вання світла водою. Світло поглинається також органічними та неорганіч-
ними часточками, які є у воді. І чим менше енергії має світло, тим швидше 
воно поглинається. Тому довгохвильові частини спектра, а саме червоні та 
оранжеві промені, поглинаються вже на глибині кількох метрів, а потім 
зникає жовте світло, найглибше проникають синій і зелений спектр біло-
го світла. Під час поглинання світла частина енергії світлового променя 
переходить у інші форми енергії: теплову, хімічну, флуоресцентну. Різні 
частинки (органічні та неорганічні), які є у воді, можуть частково залом-
лювати та відбивати короткохвильові промені світла в різних напрямках. 
Спектр довжин хвиль видимого світла коливається від 400 до 700 нм: для 
червоного світла він становить 700 нм, для синього та зеленого – близько 
400 нм. Хлорофіл поглинає червоне та синє світло, а зелене – ні, тому хло-
ропласти зелені. Крім того, частина світла відбивається від водної поверх-
ні на перехідній межі повітря – вода (Доронин, 2000; Лансберг, 2003).

За вимірами освітленості (у сонячний день, опівдні), зробленими в 
середині травня 2007–2009 років на берегах озер у Конча-Заспі (околиці 
Києва), щільність потоку квантів сонячного світла у воді над верхівкою 
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підводних листків Sium latifolium (на віддалі 4–10 см від поверхні води) 
становила 80–90 мкМ квантів/м2с; на рівні основи листкової пластинки – 
освітленість знижувалася майже на порядок; тим часом щільність по-
току квантів сонячного світла на поверхні надводних листків становила 
350–400 мкМ квантів/м2·с, тобто освітленість у воді на глибині до 10 см від 
її поверхні знизилась в п’ять разів. 

У підводних листках деяких гетерофільних рослин розсіченість плас-
тинки не реагує на зміну тривалості світлового потоку. Так у Proserpinaca 
palustris підводні листки мають сильно розсічену форму незалежно від 
того чи зростають вони під час довгого, чи короткого фотоперіоду, тоді як 
листки на повітряних стеблах цього виду також розсічені в разі короткого 
фотоперіоду, але при подовженому фотоперіоді форма надводних лист-
ків стає ланцетоподібна, чи списоподібна (Schmidt, Millington, 1968). 

Індукція надводних листків може бути спричинена як збільшенням 
інтенсивності освітлення, так і підвищенням температури. Цей феномен 
показано на Proserpinaca palustris (Schmidt, Millington, 1968). При підвищен-
ні температури (до 30оС) та освітленості (9000 лм/0,3 м2, ft-c) відбувається 
формування надводних листків із цілісною листковою пластинкою. І як 
вважають автори, світло індукує передачу зовнішнього сигналу фітогор-
монам, які є мішенями сприйняття сигналів. 

Підводні листки рослин зазнають не лише дефіциту світла, а й нестачу 
СО2, який має високу розчинність, але низький коефіцієнт дифузії в пріс-
ній воді – 1,7 х 10–9 м2/c при 20оС. Крім того, рН прісної води також впли-
ває на розчинність газів і визначає відношення СО2 і НСО-

3 у воді (Smith, 
Walker, 1981; Madsen, Maberty, 1991). У повітрі міститься вуглекислого газу 
0,03%, азоту – 78,09%, кисню - 20,95%. У воді вміст розчиненого кисню за-
лежить від атмосферного тиску: чим більше тиск, тим більша розчинність 
кисню. Так, при 1 атм та при 25оС у воді розчинено 0,023 г кисню в 1 кг 
води. А розчинність вуглекислого газу у воді – у 200 разів вища, ніж кисню 
(Доронин, 2000).

Відомо, що прісна вода у 775 разів щільніша за повітря. Це забезпечує 
збільшення плавучості у 1000 разів, що викликає появу плавучості підвод-
них листків рослин (Sculthorpe, 1967). Вміст СО2 у прісній воді становить 
350 мМ м-3 , дифузія газів у воді – також нижча (у 1000 разів). Підводні рос-
лини потребують у 30 разів більше вільного СО2 для його насичення під-
водними листками (Madsen, Sand–Jensen, 1991), і тому підводні рослини 
використовують як джерело вуглецю іони НСО-

3 (Sand–Jensen et al., 1992). 
Умови зростання у водному середовищі можуть спричинити загибель гід-
рофітів при поганому доступі світла, при якому рівень кисню у воді та у 
рослинах знижується, що призводить до інгібування вуглеводного мета-
болізму (He et al., 1999; Mommer et al., 2004; Mommer et al., 2006, a, b). 
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Наступною фізичною величиною, яка впливає на ріст водних гетеро-
фільних рослин є значна вологість підводного ґрунту. Встановлено, що 
вологість ґрунту, на якому росли рослини повітряно-водної екоформи 
Sium latifolium становила 71,8 ± 4,1% (Недуха, 2005). Крім підвищеної воло-
гості, ґрунт навколо коренів характеризується пониженим вмістом кисню 
та підвищеним вмістом солей (Sculthorpe, 1967). 

Тому рослини в процесі еволюції виробили певні клітинні присто-
сування до зниженої освітленості, а саме, зниження товщини листкової 
пластинки, наявність хлоропластів у епідермісі та зниження товщини 
кутикули. Ці ознаки скорочують шляхи дифузії газів. Крім цих ознак, 
акліматизація листків до підводних умов існування відбувається шляхом 
збільшення поверхні потоншених листків, як це характерно не тільки 
для гетерофільних рослин, але й для більшості видів гідрофітів (Bruni et 
al.,1996; Wells, Pigliucci, 2000; Frost-Christensen et al., 2003), зокрема, Rumex 
palustris (Mommer et al., 2005). 

Вищезазначені ознаки сприяють акліматизації та підтримують стій-
кість рослин до підводного існування, при якому СО2 входить у фотосин-
тезуючі клітини шляхом дифузії через зовнішні епідермальні оболонки. 
Вуглекислий газ проникає в підводні листки та стебла через клітинні обо-
лонки епідермісу, а потім через цитоплазматичну мембрану; його дифу-
зія у підводні листки на кілька порядків вища, ніж у надводних листків 
(Mommer et al., 2005). Дифузія СО2 через плазматичну мембрану досить 
висока, особливо при освітленні. У зелених водоростей Dunaliella parva 
Teod. та D. аcidophila Teod. вона становила 0,1 – 9 х 10-6 м с-1, а дифузія через 
плазмалему протопластів, виділених із мезофілу та замикаючих клітин 
продихів Valerianella sp. (L.) та Spinacia oleracea - 0,3 – 11 х 10-6 м с-1 , відповід-
но (Gimmler, et al., 1990).

Як вважає Момер та ін. (Mommer et al., 2005), акліматизація рослини 
до підводних умов зумовлена серією структурно-функціональних пере-
будов:

• зміною форми та площі листків,
• змінами в анатомічній будові та структурі клітин вегетативних ор-

ганів, включаючи зміни в епідермі та фотосинтезуючих клітинах,
• формуванням аеренхіми в листках, стеблах і коренях,
• змінами в дифузії кисню та вуглекислого газу,
• змінами в інтенсивності фотосинтезу та фітогормонального ба-

лансу,
• змінами на молекулярно-генетичному рівні. 
Саме ці особливості структурно–функціональних ознак органів, тка-

нин і клітин будуть розглянуті в наступних підрозділах.
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1.5. РОСТОВІ ХАРАКТЕРИСТИКИ РОСЛИН

Підводні та надводні листки багатьох видів гідрофітів сильно різняться 
не лише за формою, але й за ростовими характеристиками. У деяких ви-
дів підводні листки з’являються рано навесні (квітень – травень). Трохи 
пізніше (через 14 – 30 діб) починають рости надводні листки, тимчасом як 
підводні листки старіють і відмирають. Це стосується таких видів, як вех 
широколистий, а також численних видів стрілолиста. У гетерофільних ви-
дів із родини Nymphaeaceae: глечики, латаття сніжно-біле та ін. – підводні 
придонні листки можуть рости й функціонувати взимку, особливо в пів-
денних районах Європи, Азії, Північної Америки. 

Підводні листки Proserpinaca palustris можуть також рости як влітку, так 
і взимку (при короткому світловому дні – до 8 год), причому форма лист-
ків різниться: взимку утворюються сильно розсічені листки. Лише навесні, 
коли тривалість світлового дня значно збільшується (до 16 год) починаєть-
ся вертикальний ріст стебла, латеральне галуження, і морфологія листка 
змінюється із сильно розсіченого до цільного з пилкоподібними краями 
пластинки. Подовження міжвузля та індукція розвитку квіток відбуваєть-
ся одночасно в рослини P. palustris (Davis, 1967; Kane, Albert, 1999). На під-
водному стеблі P. palustris навіть при тривалому довгому сонячному дні 
новоутворені підводні листки мають розсічену форму (Schmidt, Millington, 
1968), що дає змогу протистояти опору й тиску води як у стоячій воді, так 
і в річках – при постійній течії та хвилях (Tsukaye, 2006). Кількість над-
водних листків у P. palustris залежить від кількості недозрілих листків у 
бруньці. Коли листковий примордій досягає розміру 500–600 мкм, то п’ять 
пар послідовних дольок утворюються під час клітинного поділу вздовж 
маргінального краю меристеми. На цій стадії морфологічні відмінності 
стають явними. Це спричинює диференціальний характер поділу клітин 
у лопатях пластинки та в пазусі листка. Ця морфологічна особливість фор-
мування надводного листка стає його структурною особливістю (Schmidt, 
Millington, 1968). 

Види підводних макрофітів характеризуються різною стратегією, яка 
дає змогу їм рости та уникати механічних руйнувань у разі швидких те-
чій річок. Вони мають специфічні структуровані бляшки, які знижують 
швидкість водної течії навколо листкової пластинки (Sand-Jensen, Mebus, 
1996; Sand-Jensen, Pedersen, 1999). Інша ознака, яка дозволяє долати тиск 
швидкої течії – це збільшення пластичності пагона, що спричиняє мобіль-
ність стебла й знижує механічну руйнацію підводних органів при великій 
швидкості течії води (Usherwood et al., 1997). 



— 34 —

О.М. НЕДУХА                                                                           ГЕТЕРОФІЛІЯ У РОСЛИН

На думку T. Вогеля (Vogel, 1994), пластичність визначається як здат-
ність стебла до суттєвих змін в анатомічній структурі в разі збільшен-
ня швидкості течії води та зниження твердості (ригідності) стебла, а та-
кож зниження його поперечної площі. Відмінності в ригідності стебла 
пов’язані з розміром його діаметра та будовою структурних елементів.

Унаслідок проведеного дослідження доведено, що швидкість течії 
може впливати на ростові показники. M.P. Богер і М.Е. Паулсон, вико-
ристовуючи модельну рослину – Veronica anagallis–aquatica L., яка є го-
мофітною рослиною (з одноманітними за формою листками), що може 
зростати як на мілководді (з повільною течією води), так і на глибоких 
незатінених місцях річок зі швидкою течією, дослідники показали суттє-
ву залежність ростових показників стебел цього виду від швидкості течії. 
Коли V. anagallis–aquatica зростає в річці з повільною швидкістю течією, 
у неї є підводні й надводні форми листків і стебел, тоді як при швид-
кій течії – у рослини виявляється лише підводна форма листків і стебел 
(Boeger, Poulson, 2003). 

Вивчення рослин V. anagallis–aquatica, які зростали на глибині близько 
58 см (± 1,0%) показало, що в них були надводні й підводні листки. Рослини 
з підводними листками зростали в місцях, де була велика (19 см/с) швид-
кість течії й глибина до 66 см; рослини з надводними й підводними лист-
ками зростали в місцях, де була мала (2 см/с) швидкість течії при глибині 
58 см (Boeger, Poulson, 2003). Встановлено, що площа підводних листків 
при малій швидкості течії була на 27% більша, ніж площа підводних лист-
ків при великій швідкості течії. А от площі надводних і підводних листків 
при малій швидкості течії практично не відрізалися (табл. 1.5.1). Суха маса 
та щільність надводних листів були достовірно більшими, ніж такі в під-
водних листках як при малій, так і великій швидкостях течії. Встановлено, 
що підводні листки, які зростали на великій швидкості водної течії, мали 
більшу масу та щільність листків, ніж у підводних листків, які зростали на 
слабкій течії води (табл. 1.5.1). Ці дослідники встановили, що суха маса та 
щільність надводних листків були значно вищими, ніж такі в підводних 
листках (незалежно від швидкості течії). А підводні листки, які зростали 
при великій швидкості течії, мали значно більшу суху масу та щільність 
листків, ніж підводні листки, які зростали на малій швидкості течії, тобто 
швидкість течії суттєво впливала на ці показники (Boeger, Poulson, 2003).

Крім того, анатомічна структура листкових пластинок відрізнилась: 
у надводних листках була тришарова палісадна паренхіма та чотириша-
рова губчаста паренхіма. Тимчасом як у підводних листків (незалежно від 
швидкості течії) палісадна паренхіма, як і продихи – відсутні, а фотосин-
тезуюча паренхіма була представлена численними (від семи до дев’яти) 
шарами клітин, розміри яких були значно менші порівняно з розмірами 
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клітин губчастої паренхіми надводних листків. Усі клітини підводних 
листків мали ізодіаметричну форму, клітини палісади надводної паренхі-
ми листків – видовжену (Boeger, 1992; 1994; Boeger, Poulson, 2003). 

Відмінності виявлені й в анатомічних ознаках стебел. У рослин, 
які зростали над водою, стебла були довші й мали більший діаметр, ніж 
стебла підводних рослин. У підводних рослин, які зростали на великій і 
малій швидкостях течії довжина стебел була на 48 та 43% менша, ніж у 
надводних рослин. Кількість міжвузлів у стеблах підводних рослин неза-
лежно від течії була меншою (Boeger, Poulson, 2003). Стосовно анатоміч-
них характеристик стебел у перших п’яти апікальних міжвузлів, то відмін-
ності в них такі: ксилема та флоема усіх трьох зразків слаборозвинені, між 
собою не різнилися. Тим часом, незалежно від швидкості течії, серцевина 
стебла була зайнята аеренхімою, яка простягалася від одного до другого 
(сусіднього) міжвузля. Різниця виявлена в радіусі повітряних порожнин, 
що були більшими в надводних стеблах. Усі ці зміни в структурі листків 
і діаметрі стебел супроводжувалися більшими (в 1,7–2,9 раза) значеннями 
вмісту хлорофілів у надводних листках порівняно з підводними листками 
(з високою та низькою швидкістю води).

ТАБЛИЦЯ 1.5.1. Структурні ознаки листків і стебел Veronica 
anagallis–aquatica, що зростали в трьох різних габітусах: 
надводні – при малій швидкості, підводні – при малій 
і великій швидкості течії води (Boeger, Poulson, 2003)

Ознака

Рослини з 
надводними 
листками, які 
зростали при 
швидкості течії

≈ 2 см/с

Рослини з 
підводними 
листками, які 
зростали 

при швидкості 
течії ≈ 19 см/с

Рослини з 
підводними 
листками, які 
зростали при 
швидкості течії 

≈ 2 см/с

Площа листка, см2, (n=20) 
Площа/cуха маса, мм2·мг-1, 

 (n=10) 
Суха маса, мг,  (n=10)
Щільність, мг·мм-3,  (n=10), 
Товщина листка, мкм  (n=10)
Загальна довжина стебла, см, 

 (n=20) 
Вміст хлорофілу, нМ·см-2, 

(n=5)
 

29,9 ± 1,4 

22,4 ± 3,9 
123,0 ± 10,9
23,9 ± 1,6 

520,2 ± 15,2

86,9 ± 5,2 

36,9 ± 1,5 

21,4 ± 1,5 

  79,9 ± 14,8 
30,6 ± 2,8 
  3,7 ± 0,3 

287,6 ± 10,4

45,9 ± 3,3 

20,6 ± 1,3 

30,0 ± 1,4 

149,7 ± 10,2
21,3 ± 1,3 
  2,3 ± 0,2 

324,6 ± 12,9

50,0 ± 1,2 

12,8 ± 0,8 
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Отже, структура листків V. anagallis-aquatica подібна до структури 
підводних і надводних листків інших видів водних рослин і свідчить про 
фенотипічну пластичність листків цього виду (Sculthorpe, 1967; Sand-
Jensen, Frost-Christensen, 1999). Структура надводних листків подібна до 
листків світлового типу, які зростають при високій освітленості (Givnish, 
1987; Chazdon, Kaufmann, 1993). Листки, що зростають за великої освіт-
леності, як правило, утворюють кількашарову палісадну паренхіму, яка 
надзвичайно легко розподіляє спрямоване світло в середині листка, а та-
кож світлову енергію для найоптимальнішої швидкості фотосинтезу в 
листку (Donahue 1991; Vogelmann, 1994). За структурою підводні листки, 
як з високої та низької швидкостях течії, подібні до листків затінених 
суходільних рослин. Форма клітин і невелика товщина листкової плас-
тинки пов’язані з малою швидкістю фотосинтезу, оскільки підтримання 
слабкої фотонної радіації (потоку фотонів) може бути ефективно утилі-
зованим лише тонкими листковими пластинками (Thompson et al., 1992). 
Вивчення затінених листків Thermopsis montana дає змогу припустити, що 
губчаста паренхіма мезофілу в таких листках збільшує абсорбцію світла, 
тому що посилюється внутрішнє світлове розсіювання (Donahue, 1991; 
Vogelman, 1994). У листках суходільних рослин у разі високої інтенсив-
ності освітлення площа листків зменшується, що потрібно для консерва-
ції (збереження) води й зниження її транспірації (Taiz, Zeiger, 1998).

Проте, надводні листки V. anagallis-aquatica за розмірами подібні до 
підводних листків особин, що ростуть там же, де низькі течії. Відміннос-
ті є між площами суходільних і водних рослин: очевидно, це пов’язано 
з інтенсивністю освітлення у воді (для водних рослин) та на землі (для 
суходільних рослин) (Boeger, Poulson, 2003). Відомо, що листки наземних 
рослин експонуються за значної освітленості, причому, часто в умовах 
водного дефіциту (Maberly, Spence, 1989).

Наявність продихів у надводних листках V. anagallis-aquatica підтвер-
джує саме цю гіпотезу. За наявності водного дефіциту та дуже високої 
освітленості листки суходільних рослин стають, як правило, товстими 
й належать до амфістоматичного типу. Продихи на обох поверхнях 
листків спостерігаються в листків рослин із високою фотосинтетичною 
здатністю та незначною відстанню між фотосинтезуючими клітина-
ми та епідермісом, що полегшує поглинання СО2 (Parkhurst, 1978; Mott, 
Michaelson, 1991).

Велика листкова поверхня підводних рослин за низької течії схожа 
або подібна до такої в рослин V. anagallis-aquatica, які зростали в місцях, 
де течія була дуже швидка. Це може бути пов’язано з потребою у великій 
поверхні листків для газового обміну. Поверхня підводних листків має 
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оптимальні функціональні можливості до дифузії газів, які розчинені в 
оточуючих шарах води, і як вважають дослідники, вміст СО2 виснажуєть-
ся швидко навколо листка під час фотосинтезу (Madsen, Breinholt, 1995). 
І тільки тонкий листок може відповідати на слабкий потік СО2 всередину 
пластинки, у якій слабкий потік вуглекислого газу корелює зі зниженим 
функціонування фотосинтезу (Black et al., 1981). Велика швидкість вод-
ної течії індукує морфологічні та анатомічні зміни в підводних росли-
нах. V. anagallis-aquatica. Її пластинка може злегка піддаватися руйнації, 
саме невеликі й тонкі листки спостерігаються в підводних рослинах, що 
впливає на зниження гідравлічної резистентності (Fox, 1996; Schutten, 
Davy, 2000). Незважаючи на те, що підводні листки, які зростають за ве-
ликої швидкості течії, мають більшу суху масу, ніж підводні листки, ко-
трі зростали за повільної швидкості води, механічна дія течії не руйнує 
такі листки. Можливо, що їхні клітини стають більш компактними і мен-
шими за розмірами за аналогією таких, які описані у листків суходільних 
рослин за дії механічних чинників – таких як вітер (Lecoeur et al., 1995; 
Lu, Neumann, 1998).

Відмінності в SLA (відносна площа листка на одиницю сухої маси) 
пов’язані з анатомічними відмінностями листків. У надводних листках 
виявлені більші товщина пластинки та суха маса (Niinemets, 1999). Автор 
не помітив достовірної статистичної відмінності між величиною SLA над-
водних і підводних листків. Подібне явище спостерігав Х. Ліхтенталер у 
листках світлового типу (sun leaves) суходільних рослин (Lichtenthaler et 
al., 1981). Для листків водних рослин, що зростали на великій швидкості 
течії, SLA статистично відмінна від таких значень у листків рослин на 
малій швидкості течії, оскільки в них більша суха маса та менша площа 
листка.

Відмінності в щільності листків також пов’язані з анатомічною струк-
турою. Відомо, що в надводних листків (порівняно з підводними) товщи-
на пластинки й суха маса більші, що спричиняє збільшення щільності 
листків (Niinemets, 1999). У суходільних рослин щільність посилюється в 
тих листках, у яких збільшується товщина та зменшується площа, що ха-
рактерно для листків світлового типу суходільних рослин (Marques et al., 
2000). Морфологічні відмінності, які були описані в стеблах V. anagallis-
aquatica – збільшення довжини та діаметра стебла в міжвузлях надвод-
них рослин – є наслідком того, що їхні стебла плавають. Це привело до 
збільшення корової серцевинної аеренхіми та розвитку серцевинних по-
рожнин у апікальному та проміжних міжвузлях. Подібна анатомічна ха-
рактеристика відзначена й іншими дослідниками на інших видів рослин 
(Boeger, 1994; Usherwood et al., 1997). Відсутність центральної порожнини 
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в міжвузлях, які є в основі стебла V. anagallis–aquatica, можна пояснити 
тим, що саме нижнє міжвузля заякорене й найменше коливається при 
течії води (Usherwood et al., 1997).

Стосовно підводних стебел у V. anagallis–aquatiaca, то за великої швид-
кості течії, остання є стресовим механічним чинником для структури 
стебла, що й спричиняє укорочення його довжини та зменшення діаме-
тра міжвузлів. Саме невеликий розмір рослини свідчить про її потребу 
в збільшенні еластичності за дії високої течії. Це й спричиняє стійкість 
стебла до механічних пошкоджень за дії швидких течій (Schutten, Davy, 
2000). Підводні особини вероніки в разі повільних течій мають структуру 
стебла, подібну до структури стебла рослин, які зростають у місцях де 
повільні течії: аеренхіма стебла забезпечує його плавучість і галуження.

Низький вміст хлорофілу на одиницю площі в підводних листків по-
рівняно з надводними корелює зі значеннями SLA для підводних листків 
вероніки та інших видів (Nielsen, Sand–Jensen, 1989; Nіelsen, 1993). Крім 
того, підводні листки мають меншу товщину (Nielsen, Sand–Jensen, 1989) 
як за великої, так і повільної течії. Відмінності у вмісті хлорофілів серед 
різних типів листків вероніки було опосередковане й освітленістю, коли 
надводні листки отримували стільки світла як і звичайні листки світлово-
го типу. Відомо, що для надводних листків гідрофітів характерні велика 
швидкість фотосинтезу, яка опосередкована високим вмістом хлорофілів 
(Nielsen, Sand-Jensen, 1989; Nіelsen, 1993), високим вмістом білка Рубіско 
та підвищеною його активністю (Beer et al., 1991), а також високою здат-
ністю доступу СО2 (Madsen, Breinholt, 1995; Sand-Jensen, Frost-Нristensen, 
1999). Відмінності, які виявлені в підводних листків за великої швидко-
сті течії, можуть бути пов’язані з впливом течії як стресора (Madsen et 
al., 1993);, можливо, течія змінює дифузію СО2, що спричиняє зниження 
ефекту оточуючого шару (Madsen, Sondergaard, 1983; Madsen et al., 1993; 
Carr et al., 1997). У нашому випадку, надводні листки мають підвищену 
швидкість фотосинтезу та більше хлорофілу аналогічно тому, як це від-
бувається в листків світлового типу, для яких для яких характерна висока 
активність Рубіско та висока активність інших фотосинтезуючих фер-
ментів (Salvucci, Bowes, 1982; Maberly, Spence, 1989; Beer et al., 1991).

Отже, результати досліджень дають змогу припустити наявність 
взаємозв’язку чинників оточуючого середовища – таких як концентрація 
СО2, гідравлічний стрес, вплив освітленості – з ознаками морфології, ана-
томії та фізіологічними параметрами V. anagallis-aquatica. Виявлена мін-
ливість структури листків допомагає цій екоформі рослини нормально 
функціонувати при різних швидкостях течії води та на різних глибинах 
занурення.
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Причинами листкового диморфізму у водних рослин можуть бути 
й зміни величини тургору клітин та зміни в клітинному розтягуванні 
на фоні дії абсцизової кислоти (Deschamp, Cook, 1983; Lin et al., 2005). 
М.Е. Кан показав, що додавання АБК до водного середовища, в якому 
зростав гідрофіт Myriophyllum heterophyllum Michx., призвело до появи у 
вегетативно–ювінільній фазі рослини надводних повітряних листків, які 
відрізнялися від підводних меншою довжиною епідермальних клітин, 
появою продихів, збільшенням товщини кутикули. На початку таких 
перетворень тургор у клітинах суттєво змінювався (Kane , 1984).

У водної рослини Саllitriche sp. гетерофілія листків проявлялася в різ-
ній морфології листків. Зміни тургору клітин у разі такого метаморфо-
зу автори уявляють як біофізично–механічну дію, що впливає на відбір 
листкової форми в контрольованих умовах, які для рослини імітують 
природні умови (Deschamp, Cooke, 1983; Lin et al., 2005). 

1.6. АНАТОМІЧНА БУДОВА ЛИСТКІВ І СТЕБЕЛ 
ГЕТЕРОФІЛЬНИХ РОСЛИН

При природному зниженні рівня води в озерах і річках частини стебел 
водних рослин опиняються над водою, і тоді на надводному коротко-
му стеблі можуть формуватися повітряні листки, які суттєво відрізня-
ються від підводних листків за морфолого-анатомічними параметрами. 
Так, у видів Potamogeton anguillantus, P. perfoliatus, P. malaianus і гібридів 
P. anguillantus після «виходу» стебла з води надводні листки відрізнялися 
від підводних наступними ознаками: появою листкового черешка, змен-
шенням довжини листкової пластинки в кілька разів, збільшенням май-
же вдвічі товщини листкової пластинки, появою продихів на адаксіаль-
ній та абаксіальній поверхнях (Iida et al., 2009). 

Таким чином, було встановлено, що фенотипічні зміни форми та 
структури листків при переході з води на повітря опосередковані зміна-
ми оточуючого середовища. Відмінності в анатомічній будові підводних 
і надводних листків, а також стебел гетерофільних рослин за деякими 
ознаками є типовими для багатьох видів вищих водних рослин. Гетеро-
філія супроводжується змінами в анатомічній будові листків, крім того 
відмічено, що анатомічна будова підводних і надводних пагонів у рос-
лин, для яких характерна гетерофілія, також різниться.
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ЛИСТКИ. У водних гетерофільних рослин надводні, плаваючі та 
підводні листки характеризуються різним типом будови мезофілу та 
епідерми. Зі збільшенням ступеня (глибини) занурення листків у воду 
відбувається зміна типів мезофілу: ізопалісадний → дорзовентральний 
→ гомогенний. Ізопалісадний тип мезофілу характеризується наявністю 
палісадної паренхіми під верхнім і над нижнім епідермісом, між шара-
ми палісади знаходиться губчаста паренхіма. Тип структури мезофілу та 
його кількісна характеристика обумовлені умовами середовища, насам-
перед світловим чинником (Ронжина, Пьянков, 2001). Надводні та пла-
ваючі листки гідрофітів, які зростають в умовах достатнього та високого 
освітлення, звичайно мають дорзовентральний тип анатомічної будови із 
двома–трьома шарами палісадної тканини, наприклад у надводних лист-
ків стрілолиста та глечиків. Ізопалісадний тип анатомічної будови, за якої 
в листках не диференціюється палісадна паренхіма, а мезофіл представ-
лений однотипними округлими клітинами, виявлений у двох видів (Typha 
latifolia, T. аngustifolia). Рослини цієї групи під час пересихання водойм мо-
жуть зазнавати дефіциту вологи, а ізопалісадна паренхіма в такі періоди 
може виявитися корисним екологічним пристосуванням (Ронжина, Пьян-
ков, 2001).

У більшості підводних листків гетерофільних рослин листкові плас-
тинки характеризуються ізолатеральним типом анатомії з недиференційо-
ваним мезофілом, меншою товщиною пластинки та відсутністю продихів 
порівняно з надводними листками. Ці ознаки характерні для таких рос-
лин, як Nuphar lutea, Sagittaria sagittifolia, Potamogeton natans, P. fl uitans та ін. 

У деяких видів, зокрема Ludwigia repens та Sium latifolium, товщина під-
водних та надводних листкових пластинок майже не відрізняється, одно-
типна анатомія пластинки (Little, 2003; Недуха, 2004). Водночас, інші озна-
ки – такі, як щільність продихів на верхній поверхні листків і кількість 
зерен крохмалю в хлоропластах листків – достовірно були вищими в над-
водних листках (табл. 1.6.1). 

Потрібно відмітити, що індекс гетерофілії (ІГ), який є величиною від-
ношення довжини листка до його ширини (Young, Horton, 1985), у під-
водних листків значно більший, ніж у надводних. ІГ у підводних листків 
під час їхнього зростання постійно збільшується. Так, у підводних листків 
Ranunculus fIabellaris (Woodvine, 1999; Woodvine, Dengler, 1999) цей індекс 
підвищувався під час їхнього росту: у повітряних листків з дванадцятої 
до двадцять четвертої доби величина ІГ змінювалася від п’яти до десяти; 
а в підводних листках за цей період вона збільшувалася від п’яти до два-
дцяти п’яти.

Акліматизацію листків до підводних умов існування можна прослі-
дити на справжніх гідрофітах (Bruni et al.,1996; Wells, Pigliucci, 2000; Frost-
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Christensen et al., 2003), зокрема на листках Rumex palustris (Mommer et al., 
2005). Листки цієї рослини, які розвиваються під водою, на 20% тонші, 
ніж надводні, мають у 10 разів менше запасного крохмалю, ніж надводні 
листки, й характеризуються збільшеною відносною поверхнею листка 
(відношення площі/до сирої маси, м2·гр-1), що вказує на велику поверх-
ню стосовно маси листка. Вищезазначені ознаки сприяють акліматизації 
та підтримують стійкість рослин до підводного існування, за якого СО2 
транспортується безпосередньо у фотосинтезуючі епідермальні клітини 
шляхом дифузії крізь зовнішні оболонки епідермісу. Величина дифузії 
СО2 в підводних листках Rumex palustris дуже відрізняється від величини 
у надводних листках (Mommer et al., 2005); асиміляція СО2 в підводних 
листках цієї рослини та інших гідрофітів дуже висока порівняно із над-
водними листками (He et al., 1999; Boeger, Poulson 2003; Mommer et al., 
2006, а; 2006, b).

Вивчення анатомо–функціональних ознак надводних, плаваючих 
і підводних листків численних видів гідрофітів дало змогу російським 
ученим виявити залежність певних ознак від виду та умов його зростан-
ня, спільні та відмінні видові ознаки (Некрасова и др. 2003). Досліджуючи 
рослини з річок Сисерть та Ісеть Свердловської обл. Росії автори показа-
ли, що надводні листки у фазі цвітіння (Ranunculus gmelini DC, Ranunculus 
sceleratus, Typha angustifolia L., Typha latifolia L. та ін.) характеризувалися 
дорзовентральним типом анатомічної будови, великою кількістю хлоро-
пластів на одиницю площі листка (17,4 ± 0,28) (Некрасова и др., 2003). 

ТАБЛИЦЯ 1.6.1. Анатомічна характеристика підводних та надводних 
листків Ludwigia repens (Little , 2003)

Параметр Листки
надводні підводні 

Товщина листкової пластинки, мм
Кількість шарів палісади
Кількість шарів губчастого мезофілу
Щільність продихів (на 1 мм2):

 на верхній епідермі
 на нижній епідермі

Щільність крохмалю (на 1 мм2)
Щільність кристалів (на 1 мм2):

 рафіди
 друзи

0,16 ± 0,02
один

4-5

163 ± 35
181 ± 48

5200 ± 900

8 ± 5
7 ± 4

0,18 ± 0,03
один

4-5

95 ± 22
25 ± 11

3100 ± 400

6 ±2
7 ± 7

У гідрофітів із плаваючими листками (Nuphar lutea, N. pumila (Timm.) 
DC, Potamogeton natans, Ranunculus sceleratus та ін.) тип анатомічної будови 
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пластинки був як дорзовентральний, так і гомогенний, середнє значення 
числа хлоропластів на одиницю площі листка було меншим (10,20 ± 0,18) 
порівняно з надводними листками (Некрасова и др., 2003).

Водночас, у підводних листках гідрофітів (як гетерофільних, так і 
гомофільних вищих водних рослин), зокрема в Nuphar lutea, Potamogeton 
alpinus Balb., P. compresus L., P. crispus L., P. lucens, P. pectinatus L., 
P. perfoliatus L., P. pusillus L. та ін., середнє значення числа хлоропластів 
на одиницю площі підводного листка дорівнювало 3,10 ± 0,05 (це майже 
в п’ять разів менше порівняно з надводними листками), а середнє зна-
чення вмісту хлорофілу на хлоропласт було вищим, ніж у надводних і 
плаваючих листків (Некрасова и др., 2003).

Досліджуючи анатомію суходільних і підводних листкових пласти-
нок осоки (Eleochаris vivipara Link) та використовуючи обробку абсцизо-
вою кислотою, О. Уено зі співавторами (Ueno, 1996, a; b; Ueno et al., 1998) 
описали структуру обгортки провідних пучків і клітин мезофілу. У ре-
зультаті виявилося, що листки суходільних форм мали Кранц–анатомію 
й три типи провідних пучків. Зовнішня обгортка паренхімних клітин 
містила невеликі хлоропласти, що функціонували як хлоропласти мезо-
філу. Середній пучок та його обгортка не мали хлоропластів. А внутріш-
ній пучок містив кранц–клітини з добре розвиненими гранальними хло-
ропластами та великими мітохондріями. Тобто структурні особливості 
клітин листків відображали біохімічну характеристику С4-типу рослин 
(Ueno, 1996, a). 

Тим часом підводні листки цього виду осоки мали великі повітряні 
порожнини між мезофілом та епідермісом. Провідні пучки були дуже ма-
ленькими й характеризувалися менш щільним розподілом порівняно із 
суходільними формами листків. Кранц–анатомія редукована за кількіс-
тю та розміром клітин, клітини містили невелику кількість органел. Хло-
ропласти редукованих Кранц–клітин були меншими, ніж у суходільної 
осоки. Така анатомічна характеристика типова для підводних листків гід-
рофітів. Коли ж підводну форму осоки помістили у воду з додаванням 
5 мікро моль АБК, то через тиждень з’явилися нові листки зі структурою, 
подібною до структури надводних листків (суходільної форми). Пучки 
обгортки таких новоутворених листків нагадували обгортку суходільних 
листків. Кранц–клітини були добре розвинені й містили велику кількість 
хлоропластів, мітохондрій і пероксисом, які за своєю структурою подібні 
до органел Кранц–клітин суходільних листків. Хлоропласти великі, мали 
грани, а розмір хлоропластів більший, ніж у хлоропластів Кранц–клітин 
підводних листків. Епідерміс цих листків містив продихи, які не функціо-
нували, тобто в підводних листках у разі додавання АБК відбувалась змі-
на в анатомічній будові та ультраструктури клітин. Слід зауважити, що 
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листки, сформовані ще до обробки АБК (старі, а не новоутворені), ставали 
бурими й гинули (Ueno, 1998).

Світлооптичне дослідження надводних і підводних листків Trapa natans 
(Bercu, 2004) показало, що їхня анатомічна будова сильно різнилася. Над-
водні листки мали типову одношарову верхню та нижню епідерми. Про-
дихи були лише на верхньому епідермісі надводних листків. На нижньому 
епідермісі – багато трихом. Мезофіл мав палісадну та губчасту паренхіми: 
2–3–шарова палісадна та одно– двошарова губчаста паренхіма. У порож-
нинах продихів виявляли друзи (кристали оксалату кальцію) (Batanouny, 
1992). Між клітинами губчастої паренхіми були великі повітряні порож-
нини. Провідна система представлена невеликими провідними пучками. 
Листковий черешок надводних листків покритий тонкостінним епідер-
місом, у клітинах епідермісу містяться хлоропласти. Гіподерма має 5–6 
шарів клітин (у вузькій зоні черешка), клітини гіподерми компактні, за 
гіподермою йде аеренхіма, яка містить кристали оксалату кальцію. Попе-
речні зрізи підводних розсічених листків Trapa natans мають дуже просту 
анатомічну будову: епідерміс, кору та провідний пучок. Кора складається 
із 8–9 шарів паренхімних клітин. Невеликі повітряні порожнини є серед 
паренхімних клітин кори. Вони дуже маленькі й нагадують порожнини, 
подібні до таких у Vallisneria spiralis L. (Bercu, Fagaras, 2002) та в Myriophyllum 
verticillatum L. (Serbanescu-Jitariu, Torna, 2002). Кора й ендодерма складали-
ся лише з одного шару клітин. Провідна система складається із ксилеми та 
флоеми, які оточують перицикл. Флоема сформувалася з метафлоемних 
судин, які спрямовані до ксилеми, та протофлоемних судин. Тобто, під-
водні листки Trapa natans за анатомією нагадували структуру коренів, у 
яких ксилемні елементи були редуковані, а перицикл мав лише один шар 
клітин (Bercu, 2004).

Л. Момер зі співавторами (Mommer, et al., 2007) також здійснили до-
слідження з використанням Rumex palustris для вивчення його стійкос-
ті до затоплення. Відповідно до реакції гідрофітів на повне затоплення 
можна припустити, що стійкість органів до затоплення в нетолерантних 
видів може частково відбуватися за типом водних гетерофільних рослин. 
Дослідники висунули гіпотезу, що реакція листків і стебел на повне за-
топлення залежить від стійкості виду до нього. Підтвердженням цього 
є індукція певних ознак – збільшення ваги рослини й аеренхіми та зни-
ження відношення площі/маси листка (Mommer et al., 2006, a). Л. Мо-
мер зі співавторами (Mommer et al., 2007) застосувала мікроелектродне 
визначення кисню для оцінки підводного газообміну під час затоплення 
дев’яти видів, які вирізняються стійкістю до нього. Вміст внутрішнього 
кисню вимірювали в листкових черешках, оскільки до них кисень надхо-
див з оточуючого шару води та під час фотосинтезу на світлі. Досліджен-
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ня проводилися в комплексі з вивченням морфології та анатомічних 
ознак адаптації, які недавно були ідентифіковані за зміни підводного 
газообміну (Mommer et al., 2005). 

У цих експериментах Л. Момер зі співавторами (Mommer, et al., 2007), 
використовувала види рослин, стійкі або нестійкі до затоплення, які зрос-
тали на луках біля річки Рейн (у Нідерландах). Види рослин відбирали з 
різних родин дводольних. Дослідники встановили залежність пластичнос-
ті ознак від генотипу та фенотипу рослини. До стійких відносили види, 
які затоплювалися більше, ніж на 100 – 150 діб протягом року (Voesenek et 
al.,2004 ), до нестійких – види, що затоплювалися менше двох діб на рік. Усі 
рослини вирощували з насіння, крім виду Potentilla reptans. Рослини зрос-
тали в спеціальних камерах з освітленням 250 мкМ квантів м-2·с-1, 16 год. 
освітлення/8 год. – темрява, при температурі + 20оС. Через 32 доби зрос-
тання рослини заливали водним розчином Хохланда на 21 добу, за умови 
зниження удвічі освітлення. 

Особливої уваги заслуговують досліди, проведені на порівнянні ана-
томічних ознак і фізіологічних показників у водних і суходільних видів, 
що зростали на ґрунтах з різною вологістю (табл. 1.6.2). Виміри вмісту кис-
ню в черешках через 21 добу затоплення показали, що його вміст у видів 
рослин, що зростали у воді, порівняно з видами, що зростали на суходолі, 
підвищувався. У всіх видів, використаних у дослідах, були вивчені анато-
мічні ознаки й об’єм аеренхіми (табл. 1.6.3). 

ТАБЛИЦЯ 1.6.2. Список видів, які використовували в експерименті 
з вивчення стійкості до затоплення (Voesenek et al., 
2004)

Вид Родина * Габітус Частота 
зато-
плення

Ґрунт

Achillea 
millefolium L.

Daucus carota L.
Mentha aquatica L.

Oenanthe aquatica 
L. Poir
Potentilla reptans L.

Asteraceae

Aplaceae
Lamiacaea

Aplaceae

Rosaceae

Н

НС
СС

Н

С

Луки піщано-
глиняні

Луки 
Піщані/
заболочені 
землі
Піщані/
заболочені
Заболочені 
землі

Майже 
ніколи

Зрідка
Часто

Часто

Середнє

Сухий

Дуже сухий
Заливний

Заливний

Водно–сухий
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Вид Родина * Габітус Частота 
зато-
плення

Ґрунт

Potenthilla verna L.

Rumex palustris 
Sm.
Rumex thyrsifl orus 
Fing. 
Salvia pratensis L.

Rosaceae

Polygonaceae

Polygonaceae

Lamiacaea

Н

Н

Затоплювані 
луки
Піщані луки 

Мул на 
мілководді
Мул на 
мілководді

Зрідка

Дуже 
часто
Зрідка 

Майже 
ніколи

Дуже сухий

Вологий

Сухий

Дуже сухий

Позначення *: Н – види, нестійкі до затоплення; 
С – види, стійкі (толерантні) до затоплення

 ТАБЛИЦЯ 1.6.3. Об’єм аеренхіми в листках толерантних і 
нетолерантних до затоплення видів. Вимірювання 
здійснені після затоплення (Mommer et al., 2007)

 
Вид

Об’єм (%) аеренхіми в 
листковій пластинці в 
різних умовах зростання 
рослини (n = 6–10)

Об’єм (%) аеренхіми в 
черешку листка в різних 
умов зростання рослини 
(n = 6–10)

на 
суходолі

під час 
затоплення

на 
суходолі

під час 
затоплення

Achillea millefolium L
Daucus carota L.
Mentha aquatica L.
Oenanthe aquatica L. Poir
Potеntilla reptans L.
P. verna L.
Rumex palustris Sm.
R. thyrsifl orus Fing. 
Salvia pratensis L.

21,0 ± 1,5
20,3 ± 2,1
24,0 ± 1,6
14,6 ± 1,6
14,1 ± 2,7
20,6 ± 2,3
24,5 ± 0,4
17,5 ± 0,9
19,9 ± 0,3

  2,6 ± 5,1
  6,9 ± 0,8
21,1 ± 1,6
13,4 ± 3,3
13,0 ± 3,1
  2,4 ± 2,3
21,9 ± 1,0
13,6 ± 1,5
Листки не 
сформува-

лися

10,6 ± 1,7
  8,5 ± 1,7
  9,9 ± 0,7
41,3 ± 1,4
13,4 ± 3,2
11,7 ± 3,2
22,7 ± 0,9
  9,8 ± 0,8
  4,0 ± 0,1

  6,7 ± 0,3
  5,1 ± 1,1
  4,5 ± 1,3
36,6 ± 1,9
  7,7 ± 2,2
  1,3 ± 0,6
24,0 ± 0,5
  8,3 ± 0,8
Листки не 
сформува-

лися
 

Встановлено, що черешки листків і листкові пластинки водних рос-
лин були тонші, мали тонші клітинні оболонки, тоншу кутикулу й вели-
ку поверхню листків на одиницю біомаси порівняно з такими ознаками 
повітряних листків. 

Продовження табл. 1.6.2
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У нестійких до затоплення видів відповідна реакція-відповідь була 
більш виразною, особливо це стосувалося товщини епідермальних клі-
тинних оболонок. Автори зробили висновок, що толерантні до зато-
плення рослини постійно мають тонкі клітинні оболонки в епідермісі 
листків. Однин із найстійкіших до затоплення видів – Oenanthe aquatica не 
виявив такої пластичності ні в товщині листка, ні в товщині клітинних 
оболонок. Очевидно, це пов’язано з тим, що цей вид може постійно пере-
бувати в затоплених умовах. Виміри вмісту кисню в черешках листків, 
стійких до затоплення видів, показали, що надходження кисню з води 
в черешок, було значно меншим порівняно з таким у нестійких до за-
топлення видів. Вміст аеренхіми також збільшувався під час затоплення, 
причому залежно від стійкості до даного чинника (табл. 1.6.3). 

Отже, була доведена залежність стійкості листків до затоплення від 
вмісту кисню, який надходив у стебла досліджуваних видів. Виявлено, 
що здатність до пластичних змін під час затоплення може індукувати 
стійкість рослин (до даного чинника), яка корелюється змінами вмісту 
кисню. У нестійких видів вміст кисню був меншим у верхній частині че-
решків, ніж у видів, толерантних до затоплення.

 Акліматизація рослин також залежала від довжини черешка. У стій-
ких видів, які при затопленні перебували в темноті (вночі), вміст кисню 
був вищим, ніж у нестійких до затоплення видів. Це дало змогу допусти-
ти, що листки стійких видів мають переваги, які їм надані за генотипом 
та фенотипом. Тривалість життя листків суходільних рослин коротший 
у нестійких видів порівняно зі стійкими до затоплення видами (Mommer 
et al., 2006, a), проте фотосинтетична продуктивність водних листків є 
значно нижчою в нестійких, ніж у стійких видів (Mommer, Visser, 2005). 
Пластичність підводних листків повинна розглядатися як прерогатива 
для підводного існування. Важливим чинником стійкості до підводного 
функціонування є внутрішня аерація, наявна в стійких до затоплення 
видів. Така аерація з’являється й у нестійких видів. Як вже відмічалося, 
інтенсивність освітлення впливає на анатомо–структурні ознаки листко-
вих пластинок гідрофітів (Wells, Pigliucci, 2000). Порівняння анатоміч-
них ознак у суходільних і водних рослин, яким характерна гетерофілія, 
та звичайних суходільних рослин (яким гетерофілія не характерна), по-
казали наявність як спільних, так і відмінних ознак (табл. 1.6.4.).
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ТАБЛИЦЯ 1.6.4. Ознаки відповіді суходільних і гетерофільних 
водних рослин на інтенсивність освітлення 
(Wells, Pigliucci, 2000)

Ознака
Реакція листків 
суходільних рослин 
на зниження 
інтенсивності 
освітлення

Реакція листків 
гетерофільних водних 
рослин на зниження 
інтенсивності освітлення

Площа листка 
Товщина листка
Краї листкової 
пластинки 
Частота продихів
Мезофіл

Жилкування

Кутикула
Епідермальні клітини

Локалізація 
хлоропластів 

Збільшилася
Потоншилася
Зменшилися на 
лопаті та зубчастість
Знизилася
Знизилася кількість 
шарів палісади та 
зменшилася висота 
клітини 
Знизилася щільність 
жилок
Збільшилася 
Збільшилися, 
з великими 
хвилеподібними 
краями

Розташовані в 
мезофілі, зрідка - в 
епідермісі

Збільшилася
Потоншилася
Змінилися, більш лінійні 
або лопатеподібні
Знизилася
Редукція мезофілу до 
повної відсутності шару 
палісади

Знизилася щільність 
жилок
Знизилася або ж відсутня
Збільшилися, довгі та 
вузькі

Розташовані в основному 
в епідермісі

 
Встановлено, що швидкість течії також впливає на деякі показники 

підводних листків: їхню площу, масу та вміст фотосинтезуючих пігментів. 
Саме тонкий листок може реагувати на слабке надходження СО2 всере-
дину листкової пластинки, в якій слабкий потік вуглекислого газу коре-
лює зі зниженим функціонуванням фотосинтезу (Black et al., 1981; Madsen, 
Breinholt, 1995). Посилення швидкості течії спричиняє зниження товщини 
підводних листків, збільшення їх щільності (кількості), зниження площі та 
зростання вмісту хлорофілу (Boeger, Poulson, 2003).
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1.6.1. Листки Sium latifolium  

Для рослин веху широколистого (S. Latifolium), що зростав у воді (у фазі 
вегетативного росту в травні), характерна гетерофілія (рис.1.6.1.1; див. 
вставку VIII). 

Підводні листки двічі– тричіпірчасторозсічені, з тонкими частками 
першого, другого й третього порядків. Листкові частки ниткоподібні 
або шилоподібні. Розсіченість досягала центральної жилки. «Перехідні» 
листки, пластинка яких була над водою, а черешок у воді, за розсіченіс-
тю подібні до підводних листків. Розмір листків був більший, ніж під-
водних листків (табл. 1.6.1.1). Довжина і ширина листкових пластинок 
також були більші, ніж у підводних листків. Надводні листки пірчасто-
розсічені.

Надводні листки. Листкові пластинки характеризувалися дорзовен-
тральним типом анатомічної будови: між верхнім і нижнім епідермісом 
розміщувалась одношарова палісадна паренхіма та 4–5 шарів губчастої 
паренхіми (рис. 1.6.1.2, а). Товщина листків становила близько 160 мкм. 
Овально витягнуті клітини верхнього епідермісу щільно прилягали 
одні до одних, мали потовщену зовнішню оболонку. Висота клітин була 
меншою за ширину (табл. 1.6.1.1). Клітини одношарової палісадної па-
ренхіми циліндричної форми, висота їх майже удвічі більша за ширину. 
Відзначена гетерогенність у щільності цих клітин: 4–5 щільно розміще-
них клітин палісади чергувалися з аеренхімою, яка могла простягати-
ся від верхнього до нижнього епідермісу; ширина тяжів коливалася від 
50 до 160 мкм. Хлоропласти розміщувалися по периметру клітин паліса-
ди. Середня кількість хлоропластів на зрізі клітини становила 9,5 ± 0,4. 

Клітини губчастої паренхіми мали різну форму: округлу, овальну 
чи неправильну. Клітини, що розташовувалися біля палісадної паренхі-
ми, були більші, ніж клітини, розміщені поблизу нижнього епідермісу. 
Середня висота клітин менша за їхню ширину (табл. 1.6.1.1). Хлороплас-
ти розміщувалися по периметру клітини, їхня кількість на зрізі клітини 
була меншою в 1,5 раза, ніж у клітинах палісади. За формою та розміра-
ми клітини нижнього епідермісу були подібні до клітин верхнього. 
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ТАБЛИЦЯ 1.6.1.1. Морфолого–анатомічні параметри листків 
Sium latifolium L. 

Ознака 

Листки

надводні 
«перехідні», 

пластинка яких 
була над водою, 
а черешок – у 

воді

підводні 

Форма листкової 
частки

Будова листкової 
пластинки

Розмір листкової 
пластинки, мм:

 довжина
 ширина

Товщина листкової 
частки, мкм
Розмір листкової 
частки, мм:

 довжина
 висота

Розмір клітин верх-
нього епідермісу, мкм:

 висота
 ширина

Розмір клітин палісад-
ного мезофілу, мкм:

 висота
 ширина

Розмір клітин 
губчастої паренхіми, 
мкм:

 висота
 ширина

Розмір клітин ниж-
нього епідермісу, мкм:

 висота
 ширина

Пірчасто-
розсічена

Дорзовен-
тральна

118 ± 3,4
  74 ± 2,4

158 ± 4,6

31,6 ±1,3
17,9 ± 0,6

25,4 ± 0,8
41,3 ± 1,7

35,9 ±1,0
17,1 ± 0,4

15,2 ± 1,1 
31,2 ± 24

 
 

23,0 ± 0,9
37,7 ± 1,7

Тричіпірчасто-
розсічена

Дорзовен-
тральна

114,4 ± 4,2
  51,3 ± 0,8

  157 ± 16

  51,2 ± 0,8
  14,7 ± 2,3

 

  20,2 ± 0,7
  40,5 ± 1,4

  34,0 ± 0,6
  26,3 ± 5,5

  20,4 ± 1.2
  24,0 ± 2,3 

 
  18,2 ± 0,9
  30,7 ± 2,2

Тричіпірчасто-
розсічена

Дорзовен-
тральна

81,2 ± 1,2
38,6 ± 1,3

140 ± 3
 

16,1 ± 0,6
13,2 ± 0,2

 

17,2 ± 0,6
30,1 ± 1,6

34,6 ± 1,2
19,1 ± 0,9

16,1 ± 0,8
24,9 ± 1,6

 
14,2 ± 0,4
24,5 ± 1,2
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«Перехідні» листки, черешок яких був у воді, а пластинка – над во-
дою. Анатомічна структура перехідних листкових пластинок, їхня тов-
щина, а також розміри клітин епідермісу та мезофілу були ідентичні 
таким у надводних листків (рис. 1.6.1.2, б). Ширина повітряних порож-
нин становила 20 – 50 мкм; аеренхіма розміщувалася від верхнього до 
нижнього епідермісу. Кількість хлоропластів на зрізі клітини палісади 
становила 10,1 ± 0,1, клітини губчастого мезофілу – 6,5 ± 0,3.

Рис. 1.6.1.2. Поперечні зрізи листкових пластинок повітряно-водних 
рослин Sium latifolium: а – надводний листок, б – «перехідний» листок, 
черешок якого був у воді, а пластинка – над водою; в – підводний 
листок. Стрілками вказані повітряні порожнини (аеренхіма). Матеріал 
зібрано в озерах у Конча-Заспі (під Києвом). Позначення: Ае – аеренхіма, 
Г – губчаста паренхіма, Е – епідерміс, П – палісадна паренхіма

а

б

в

Ae

E

E

Ae

Ae

Ae

Г

Е

П

П
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Підводні листки. Листкові пластинки, занурені у воду, мали струк-
туру дорзовентрального типу: містили одношаровий верхній і нижній 
епідерміс, одношарову палісадну паренхіму та 4–5 шарів губчастої па-
ренхіми (рис. 1.6.1.2, в). Товщина листків становила близько 140 мкм. 
Овальновитягнуті клітини адаксіального епідермісу без трихом, щільно 
прилягали одні до одних, мали потовщену зовнішню оболонку. Висота 
клітин майже удвічі менша за ширину. 

Клітини одношарової палісадної паренхіми циліндричної форми, ви-
сота їх також більша за ширину. Відмічена гетерогенність у щільності цих 
клітин: 4–5 щільно розміщених клітин палісади чергувалися з аеренхімою, 
яка могла протягуватися від верхнього до нижнього епідермісу. Ширина 
тяжу аеренхіми коливалася від 10 до 40 мкм. Кількість хлоропластів у клі-
тинах палісади й губчастої паренхіми була ідентична таким у надводних 
листках. За формою клітини нижнього епідермісу подібні до клітин верх-
нього, проте їхня висота та ширина менші.

Таким чином, проведений структурний аналіз листкових пластинок 
S. latifolium показав, що його підводні та надводні листки характеризували-
ся дорзовентральним типом анатомії, подібно до такого в листках вищих 
водних рослин, зокрема Alisma plantago–aquatica L., Caltha palustris, Comarum 
pаlustris L., та ін. Вони відрізнялися також від ізолатерального типу анато-
мії листків у Callitriche palustris L., Ceratophyllum demersum L. і Nuphar luteа, у 
яких листки росли під водою (Горышина, 1989; Некрасова и др., 1998). 

Наявність повітряних порожнин у різних листках веху широколисто-
го, незалежно від їхнього положення на стеблі, було типовим явищем, яке 
раніше описано дослідниками в листках та коренях гідрофітів і повітряно-
водних рослин (Кордюм и др., 2003). Оскільки підводні листки веху закла-
даються й ростуть під шаром води, можна припустити, що повітряні по-
рожнини формувалися під час росту листкової пластинки для акумуляції 
СО2 та кисню, необхідних для фотосинтезу й дихання. Відомо, що підвод-
ні листки зазнають не лише дефіциту світла, а й нестачі кисню та вугле-
кислого газу (Smith, Walker, 1981; Горышина, 1989; Nowak, Martin, 1997).

Феномен незначного потовщення надводних листків веху широко-
листого порівняно з підводними листками є типовим для багатьох гете-
рофільних рослин (Mommer et al., 2005). Одним із механізмів потовщення 
надводних листків гетерофільних рослин порівняно з меншою товщиною 
підводних листків може бути більший вміст СО2 у повітрі (Pritchard et al., 
1999), при цьому, як вважає автор, вуглекислий газ впливає не тільки на 
розтягування клітин, але й на посилення клітинного поділу в листковій 
пластинці. При високих значеннях СО2 в повітрі в листках знижуються 
розміри міжклітинних повітряних порожнин і збільшується діаметр сте-
бел завдяки вторинному росту.
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1.6.2. Листки Sagittaria sagittifolia

У S. sagittifolia – стрілолиста звичайного, який зростав у р. Псьол (с.м.т. 
Велика Багачка Полтавської обл.), у травні й на початку червня були 
надводні та підводні листки (рис. 1.3.3, а, б; дивись вставку IV та опис 
у підрозділі 1.3). Надводні листки кожної особини мали дві форми: 2–7 
листків мали стрілоподібну форму пластинки та один–два листки – про-
довгувату пластинку. 5–12 підводних листків мали видовжену лінійну 
форму пластинки. Висота черешка в надводних листків коливалась від 
23 до 35 см залежно від глибини, на якій рослини зростали, тим часом 
підводні листки були сидячими (черешок відсутній). В особин, які зрос-
тали на глибині до 30 см, розмір підводних листків по довгій осі становив 
25–40 см, по короткій – 1,2–1,8 см. 

Надводні стрілоподібні листки. Листкові пластинки S. sagittifolia ха-
рактеризувались дорзовентральним типом анатомічної будови: містили 
одношаровий верхній і нижній епідерміс, двошарову палісадну парен-
хіму та 4–7 шарів губчастої паренхіми (рис. 1.6.2.1, а, б; дивись вставку 
IХ). Товщина листків дорівнювала близько 300 мкм. Продихи видно на 
верхньому та нижньому епідермісі; вони розміщувалися через 14–18 епі-
дермальних клітин на відстані близько 500 мкм один від одного (на по-
перечних зрізах листків). Клітини обох епідермісів щільно прилягають 
одні до одних. У клітинах верхнього і нижнього епідермісів, виявляються 
хлоропласти (рис. 1.6.2.1, в, г). Ядра в клітинах верхнього та нижнього 
епідермісів розміщувалися на проксимальному боці. 

Клітини двошарової палісадної паренхіми майже циліндричної фор-
ми, висота їх у чотири рази більша за ширину (табл. 1.6.2.1). Виявлена 
гетерогенність у щільності цих клітин: 2–15 щільно розміщених клітин 
палісади чергувалися з аеренхімою, яка могла простягатися від замикаю-
чих клітин продихів до губчастої паренхіми. На нижній стороні листка 
тяжі аеренхіми завдовжки близько 50 мкм простягалися між епідермісом 
і першим або другим шарами губчастої паренхіми (рис. 1.6.2.1, г). Хлоро-
пласти розміщувалися по периметру клітин палісади. Клітини губчастої 
паренхіми мали різну форму: округлу, овальну чи неправильну. Хло-
ропласти розташовувалися також по периметру клітину, кількість їх на 
зрізі клітини була меншою в 1,8 раза порівняно з клітинами палісади. За 
формою клітини нижнього епідермісу були подібні до клітин верхнього, 
але розміри їхні різнилися (табл. 1.6.2.1). 
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ТАБЛИЦЯ 1.6.2.1. Морфолого-анатомічні параметри листків 
Sagittaria sagittifolia 

 
Параметр

Листки
Надводні Підводні, 

лінійністрілоподібні продовгуваті 
Будова мезофілу листкової 
пластинки
Розмір листкової пластинки, см:

 довжина
 ширина

Розмір черешка листка, см:
 довжина
 діаметр (біля основи)

Товщина листкової пластинки, мкм
Кількість шарів палісади
Кількість шарів губчастого 
мезофілу (або шарів 
фотосинтезуючої паренхіми в 
підводних листках)
Розмір клітин верхнього епідермісу, 
мкм:

 висота
 ширина

Розмір клітин палісадного мезофілу, 
мкм:

 висота
 ширина

Розмір клітин губчастої паренхіми 
(або клітин фотосинтезуючої 
паренхіми в підводних листках), 
мкм: 

 висота
 ширина

Розмір клітин нижнього епідермісу, 
мкм:

 висота
 ширина

Кількість хлоропластів на зрізі 
клітини верхнього епідермісу
Кількість хлоропластів на зрізі 
клітини палісадної паренхіми
Кількість хлоропластів на зрізі 
клітини губчастої паренхіми (або в 
клітині фотосинтезуючої паренхіми 
в підводних листках)
Кількість хлоропластів на зрізі 
клітини нижнього епідермісу

Дорзовен-
тральна

   10 ± 3,1
  4,8 ± 0,6

32,8 ± 3,4
  0,9 ± 0,3
300 ± 14
Два

 

  4-7

22,7 ± 1,9
32,8 ± 2,4

69,2 ± 7,1
16,7 ± 1,2

24,1 ± 3,7
18,7 ± 3,3

17,0 ± 0,8
38,5 ± 2,1

  5,2 ± 1,1

16,5 ± 1,7

  9,3 ± 1,1

  3,6 ± 0,9

Дорзовен-
тральна

 9,5 ± 1,6
 2,5 ± 0,5

22,5 ± 2,6
 0,6 ± 0,1
 221 ± 11
 Один

 

 5-6

14,6 ± 1,5
29,8 ± 2,7

52,5 ± 4,9
10,0 ± 1,9

20,2 ± 3,9
15,4 ± 4,3

12,6 ± 1,1
40,1 ± 2,8

4,4 ± 1,2

 14 ± 2,7

10,0 ± 3,7

5,2 ± 1,3

Ізолате-
ральна

32,1 ± 7,5
 1,5 ± 0,3

Відсутній

142 ± 18
Відсутня

1-5

39,2 ± 3,1
25,3 ± 2,3

Відсутній

23,2 ± 2,7
27,3 ± 1,9

34,6 ± 3,7
29,4 ± 2,7

10,4 ± 3,1

10,3 ± 2,3

11,7 ± 2,5
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Надводні продовгуваті листки. Листкові пластинки продовгуватих 
листків за анатомічною будовою схожі зі стрілоподібними листками (рис. 
1.6.2.1, д, е; див. вставку IX), але за розмірами пластинки та клітин палісади 
відрізнялися (табл. 1.6.2.1): товщина пластинки менша в 1,3 раза, висота та 
ширина клітин палісади – в 1.3 та 1,7, відповідно, порівняно з стрілоподіб-
ними листками. Ці листки схожі з стрілоподібними листками в розміщен-
ні продихів, наявності та локалізації тяжів аеренхіми. Клітини губчастої 
паренхіми мали різну форму: округлу, овальну чи неправильну. Хлоро-
пласти розміщувалися також по периметру клітини. 

Підводні листки. Листкові пластинки, занурені у воду, характеризу-
валися ізолатеральним типом анатомічної будови, розподіл мезофілу на 
палісадну та губчасту паренхіму відсутній (рис. 1.6.2.1, є, ж; див. вставку 
IX). Товщина листкової пластинки удвічі менша за товщину надводних 
стрілоподібних листків. У верхньому та нижньому епідермісі продихи від-
сутні. Клітини епідермісу більші, ніж паренхіми (табл. 1.6.2.1). Фотосинте-
зуюча паренхіма, розміщена між шарами епідерми, має один шар клітин 
або ж вона відсутня; тимчасом, як у місці розташування судин або біля них 
можна розрізнити 4–5 шарів паренхімних клітин. Між клітинами епідер-
місу видно великі повітряні порожнини, які протяглися до 400-500 мкм у 
довжину та до 100 мкм – у висоту. У клітинах обох епідермісів розміщу-
ються хлоропласти (від 10 до 13 на зріз клітини), стільки ж хлоропластів 
налічується й у центральних клітинах паренхіми; хлоропласти в епідер-
мальних клітинах розміщувалися на зовнішньому боці клітин біля клі-
тинних оболонок, що контактували з водним середовищем; у паренхім-
них клітинах хлоропласти розташовувалися рівномірно по всьому об’єму 
клітини. 

1.6.3. Листки Nuphar lutea

Для рослин Nuphar lutea, які були зафіксовані на початку червня, харак-
терна наявність плаваючих і підводних листків (рис.1.3.4; див. вставку V і 
підрозділ 1.3). 

Плаваючі листки характеризуються дорзовентральним типом анато-
мічної будови (рис. 1.6.3.1, а, г, д; див. вставку Х). На поперечному зрізі плас-
тинки видно багатошарову палісадну (4–5 шарів) і губчасту (7–9 шарів) 
паренхіму, великі повітряні порожнини (тяжі аеренхіми), які пронизують 
мезофіл від верхньої до нижньої епідерми. Середня товщина листкової 
пластинки в різних рослин коливалась: у прибережних рослин (частково 
затінених вербами), що зростали на глибині біля 1,8 м їхня товщина ста-
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новила 300 ± 15 мкм. У рослин, що зростали в місцях на глибині від 60 до 
80 см, де була велика швидкість течії (5 м/с), і не було затінку, товщина 
плаваючих листкових пластинок становила 631 ± 17 мкм. Саме ці екземпля-
ри ми й узяли для вимірів і дослідження анатомічних ознак (табл. 1.6.3.1). 
Зауважимо, що незалежно від товщини листка, співвідношення розмірів 
епідермальних клітин і клітин мезофілу не змінювалося. 

Середні розміри клітин нижнього епідермісу більші, ніж верхнього. 
Характерною особливістю надводних листків є наявність у них великих 
тяжів аеренхіми, що тягнуться від верхнього епідермісу до губчастого 
мезофілу й перетинають майже кожні 2–4 ряди палісади (рис. 1.6.3.1, а, 
г). Аеренхіма в нижній частині листка розділяє пошарово всю губчасту 
паренхіму й контактує із суцільним субепідермальним шаром губчастої 
паренхіми (рис. 1.6.3.1, д). На верхній і нижній епідермах є продихи. Се-
редня кількість хлоропластів на зрізі клітини палісади становить 15 ± 1,2, 
губчастої паренхіми – 12,0 ± 1,3 відповідно.

ТАБЛИЦЯ 1.6.3.1. Анатомічні ознаки листків Nuphar lutea

Параметр Листки
надводні підводні

Розмір листкової пластинки, см:
 довга вісь
 коротка вісь

   30 ± 4,5
   25 ± 5,1

32 ± 6,3 
   19 ± 4,3

Анатомічна будова мезофілу Дорзовен-
тральна

Ізолате-
ральна

Товщина листкової пластинки, мкм 631 ± 17 110,0 ± 16 
Площа аеренхіми у пластинці, %    26 ± 4,9  14,7 ± 5,2
Кількість шарів палісади   3–5 Відсутня
Висота палісади, мкм 220 ± 21
Кількість шарів губчастого мезофілу 
(в надводних листках) або шарів 
фотосинтезуючої паренхіми в підводних листках   7–9     1–5
Розмір клітин верхнього епідермісу, 
мкм:

 висота
 ширина

15,0 ± 2,3
21,3 ± 1,9

 10,5 ± 2,1
 44,5 ± 3,7

Розмір клітин палісадного мезофілу, мкм:
 висота
 ширина

32,3 ± 2,9
20,0 ± 3,3

Відсутня 
палісада
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Параметр Листки
надводні підводні

Розмір клітин губчастого мезофілу (в надводних 
листках) або фотосинтезуючої паренхіми 
(в підводних листків), мкм:

 висота
 ширина

49,1 ± 8,4
31,2 ± 1

20,9 ± 1,4
45,4 ± 7,1

Розмір клітин нижнього епідермісу, мкм:
 висота
 ширина

22,5 ± 2,1
37,5 ± 4,7

22,2 ± 2,3
43,7 ± 3,4

Середня кількість хлоропластів на зрізі 
палісадної клітини 15,0 ± 1,2
Середня кількість хлоропластів на зрізі клітин 
губчастого мезофілу (в надводних листках) або 
фотосинтезуючої паренхіми 
(в підводних листків) 12,0 ± 1,3 5,4 ± 0,1

Підводні листки глечиків характеризуються ізолатеральною анато-
мією з недиференційованим мезофілом (рис. 1.6.3.1, б, в; див. вставку Х), 
товщина листкової пластинки підводних листків порівняно з товщиною 
надводних листків відповідних рослин в 3,6 раза менша у прибережних 
рослин та в 5,0–5,4 раза – в рослин, що зростали при прямому сонячно-
му освітленні на швидкій течії. Продихи в підводних листках відсутні. 
Паренхіма складається із 4–5 шарів клітин, розділених повітряними по-
рожнинами, що відокремлюють три шари верхньої паренхіми від шарів 
нижньої паренхіми. Висота повітряних порожнин на поперечному зрізі 
листка коливається від 17 до 30 мкм, тоді як ширина цих порожнин сильно 
різниться й може сягати понад 150 мкм. 

Особливість структури підводних листків – це утворення в субепі-
дермаьному шарі паренхіми двох петлеподібних вигинів клітинних обо-
лонок у кожній клітині. Вигини утворюються на стику двох сусідніх клі-
тин паренхіми кожного ряду в напрямку довгої осі підводного листка 
(а не по його висоті). Як правило, біля таких вигинів хлоропласти від-
сутні, вони розміщуються на верхньому та нижньому полюсі фотосинте-
зуючих клітин. 

Отже, встановлено, що підводні листки стрілолиста звичайного та гле-
чиків, незалежно від глибини їх зростання, характеризуються тоншими 
листковими пластинками порівняно з надводними листками в тих самих 
особин. Очевидно, в підводних листках досліджуваних видів відбуваєть-

Продовження табл. 1.6.3.1
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ся адаптація листків на анатомічному рівні: зниження товщини листкової 
пластинки та збільшення розміру фотосинтезуючих епідермальних клі-
тин, що перебувають у контакті з оточуючим середовищем – водою. По-
дібні дані описані й у інших видів гідрофітів, зокрема: у Elodea canadensis 
Michx. (Rascio et al., 1994), E. densa C.Rich.(Rascio et al., 1991), Hydrilla 
verticillata (L.) Royle (Magnin et al., 1997), кількох видів Potamogeton (Rascio, 
2002), у яких товщина листкової пластинки становить усього 2–3 шари; а 
в інших видів – таких, як Myriophyllum, Ceratophyllum, чи Ranunculus листки 
стають сильно розсіченими, в них виявляються численні видовжені пові-
тряні порожнини. 

1.6.4. Стебла рослин 

Структура клітин стебел рослин, які повністю затоплюються, дослідже-
на частково. Зміна структури різних клітин стебел затоплених рослин є 
прикладом мінливості даного органу (Kende et al., 1998; Mommer et al., 
2006, а, b; Voesenek et al., 2006). Найбільший стрес для підводних рослин – 
це послаблення газового обміну, що спричиняє зниження кисню в стеблі 
(Jackson, Armstrong, 1999; Rijnders et al., 2000). Внутрішня втрата кисню 
може призвести до посиленого росту розтягуванням стебла, що сприяє 
виходу листків із води на поверхню й прискорює їхній контакт із по-
вітрям (Voesenek et al., 2004). Видовжені повітряні порожнини в підвод-
них стеблах і коренях збільшують дифузію атмосферного кисню через 
аеренхіму стебла, яке вийшло на поверхню (Armstrong, 1979).

Дослідження, здійснені останніми роками, дали змогу ідентифікувати 
нові аспекти пластичності стебел, які були індуковані затопленням, з ви-
користанням модельної системи Rumex palustris (Mommer et al. 2007). По-
казано, що повне затоплення стебла спричиняє низку змін на рівні струк-
тури листка. Товщина пластинки, кутикули та епідермальних клітинних 
оболонок стає меншою в акліматизованих листків, які розвивалися під 
водою, порівняно з не акліматизованими листками (Mommer et al., 2005). 
Така пластичність – наслідок посилення газового обміну між листками та 
водним оточенням після 10–добового затоплення (Mommer et al., 2006, b). 
Це відбувалося завдяки збільшенню вмісту кисню в стеблі, яке піднялося 
над водою (Mommer et al., 2004). 

Японські дослідники (Sato et al., 2002) вивчали ріст стебла Potamogeton 
distinctus, яке утворилося із бруньок на коренях рослин, що перезимували 
в анаеробних підводних умовах. Розтягування стебла супроводжувалося 
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зниженням сухої маси його сегментів і зникненням запасів крохмалю з 
амілопластів клітин стебла. Тимчасом як загальний вміст амінокислот у 
стеблі (аланін, валін, лейцин, ізолейцин) зростав. На ранніх стадіях роз-
тягування збільшився й вміст лактату в стеблі. Автори також довели, що 
за умов аноксії мічений вуглець (14С–глюкоза) включався в етанол; міт-
ку виявили й в аланіні. Тобто було встановлено, що запасний крохмаль 
використовується як субстрат для росту після зимового періоду лише за 
умов аноксії. Цей факт було підтверджено й даними світлової мікроскопії 
на поперечних зрізах P. distinctus (L.) A. Benn., коли через три доби після 
початку розтягування стебла, крохмаль з амілопластів зникав (Sato et al., 
2002).

Анатомічні ознаки надводних і підводних стебел у гетерофільних рос-
лин за аналогією листків різної форми також відрізняться. Так, надводні 
стебла Ludwigia repens відрізняються від підводних такими ознаками: змен-
шенням об’єму аеренхіми, потовщенням кутикули, збільшенням вмісту 
целюлози та цукрів, а також зниженням вмісту лігніну, геміцелюлоз та 
крохмалю (табл. 1.6.4.1) (Little, 2003). 

ТАБЛИЦЯ 1.6.4.1. Характеристика підводних і надводних стебел 
Ludwigia repens (Little, 2003)

Параметр Стебла
надводні підводні 

Аеренхіма
Кутикула епідермісу
Лігнін, мг/г сухої маси
Целюлоза, мг/г сухої маси
Геміцелюлоза, мг/г сухої маси
Крохмаль, мг/г сухої маси
Цукри, мг/г сухої маси

Незначна
Товста
40 ± 3

193 ± 15
91 ± 8

  43 ± 15
30 ± 3

Сильно розвинута
Майже непомітна

  68 ± 23
124 ± 23
110 ± 15
118 ± 49
11 ± 6

 
Дослідження впливу швидкості водного потоку на морфологію стебла 

та фотосинтез у Veronica anagallis–aquatica L. (Scrophulariacea), що зростала 
в природних умовах за великої швидкості течії в річці Батісе (США), по-
казали, що така швидкість впливає на анатомічні ознаки (Boeger, Poulson, 
2003). У V. anagallis-aquatica частина з листків виступає над водою, решта – 
це підводні листки (занурені у воду). Автори встановили, що надводні 
стебла були довші, мали більший діаметр, більшу суху масу порівняно з 
підводними стеблами. А міжвузля надводних стебел були більш щільни-
ми порівняно з міжвузлями підводних стебел (Boeger, Poulson, 2003). 
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Сигналом для швидкого розтягування підводного стебла може бути 
фітогормон етилен (Malone, Ridge, 1983; Ridge, 1987). Етилен утворюється 
киснезалежним шляхом, ендогенна концентрація цього гормону визна-
чається переважно швидкостями його синтезу та дифузії. Обидва шляхи 
характерні для підводного функціонування рослин. Відомі кілька генів 
біосинтезу, які відповідають за синтез АСС синтетази (ACS – 1 amino-
cyclopropane-1-carboxyl acid synthase) та АСС оксидази (АСО - 1 amino-
cyclopropane-1-carboxyl acid oxidase) у разі затоплення (Rieu et al., 2005; 
Vriezen et al., 1999), дифузія ж етилену назовні (в оточуюче середовище) 
інгібується. Як наслідок – ендогенна концентрація стає підвищеною. Ети-
лен утримується доти, доки в підводні стебла кисень продовжує дифунду-
вати, тобто переходити з води у стебло (Mommer et al., 2004).

1.7. ЕПІДЕРМІС ЛИСТКІВ ГЕТЕРОФІЛЬНИХ РОСЛИН 

1.7.1. Продихи

Клітини епідермісу надводних листків гідрофітів містять продихи, як і 
листки суходільних рослин. Крізь продихову щілину відбуваються тран-
спірація та газообмін, необхідний для дихання та фотосинтезу. Процеси 
продихової транспірації та газообміну регулюються шляхом закриття про-
дихової щілини, що здійснюють замикаючі клітини продихового апара-
ту. Замикаючі клітини продихів надводних листків гідрофітів працюють 
аналогічно таким у листках суходільних рослин. Для зниження продихо-
вої транспірації або поглинання вуглекислого газу відбувається повне чи 
часткове закриття продихів. 

Механізм закриття замикаючих клітин пояснюють дією абсцизо-
вої кислоти та активацією специфічних іонних каналів (Lemtiri, 1996; 
MacRobbi, 1998; Blatt, 2000). У разі отримання епідермальними клітинами 
сигналу щодо закриття продихів у сусідніх клітинах мезофілу за допомо-
гою циклічної АДФ–рибози (цАДФР) відбувається експресія гена, який 
відповідає за синтез АБК (Wu et al., 1977). Дослідники показали, що під час 
закриття продихів відбувається відкриття Са2+–каналів цитоплазматичної 
мембрани замикаючих клітин, унаслідок чого вміст іонізованого кальцію 
([Ca2+]ц) у цитоплазмі цих клітин миттєво збільшується, і як результат – 
змінюється тургор клітин, і продих закривається (Lecki et al., 1998; Grabov, 
Blatt, 1998; 1999). Підвищення вмісту цитоплазматичного кальцію може 
також відбуватись й у результаті збільшення мембранного потенціалу ци-
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топлазматичної мембрани (Grabov, Blatt, 1999), на величину якого безпосе-
редньо впливає й АБК (Grabov, Blatt, 1998). Отже, опосередковане закриття 
продихів унаслідок збільшення вмісту [Ca2+]ц у замикаючих клітинах від-
бувається в результаті: 

1) цАДФР–залежного надходження іонізованого кальцію з цитоплаз-
матичних депо;

2) надходження вільного кальцію з апопласту при АБК–залежному 
відкритті кальцієвих каналів цитоплазматичної мембрани.

У першому випадку кальцій вивільнюється з вакуолей, хлороплас-
тів та інших органел через SV–кальцієві канали, які активуються завдя-
ки інозитол–3–фосфату, який утворюється за активації фосфоліпази 
(Blatt, 2000). Згідно зі схемою, котру запропонував M. Блет, АБК спри-
чиняє концентраційну модуляцію трьох типів іонних каналів у мемб-
ранах (активацію чи інактивацію): двох типів К+–каналів, спрямованих 
у зовнішній (в апопласт, Ik, out ) та внутрішній бік (у цитоплазму, Ik,in), і 
повільно активованих хлорних каналів плазмалеми й тонопласту, а 
можливо, й Н+–АТФази, при цьому АБК зв’язується зі специфічним ре-
цептором (Х) плазмалеми. Такий зв’язок може активувати G–білок (Gα) 
і бути тригером активації фосфоліпази С (PLC), що призводить до гід-
ролізу фосфоінозитол–дифосфату з утворенням інозитом–3–фосфату 
та вивільненням іонів кальцію із внутрішньоклітинних депо. Підвище-
на концентрація кальцію активує також Н+–АТФазу, підвищується рН 
цитоплазми, активується протеінфосфатаза (ПФ) і протеінкиназа (ПК) 
(Blatt, 2000). При відкритті продихів вміст іонів калію в замикаючих клі-
тинах збільшується внаслідок його перетікання із клітин, прилеглих до 
замикаючих клітин продихів.

У звичайних клітинах листків коливання вмісту іонізованого каль-
цію в цитоплазмі відбувається протягом мілісекунди, а в замикаючих 
клітинах тривалість такого коливання досить велика й сягає 10–15 хв. 
АБК у концентрації 10 нМ може збільшувати час коливання кальцію до 
30 хв (MаcAinsh et al., 1995; Webb et al., 1996). М. Блет допускає, що каль-
цій, який вивільняється з внутрішньоклітинних депо, може поступати у 
везикули, які зливаються з цитоплазмою й змінюють об’єм замикаючих 
клітин. Кальцій, який виходить із везикул, стимулює відкриття хлор-
них каналів плазматичної мембрани, відбувається деполяризація самої 
мембрани, внаслідок чого хлорні канали закриваються, калієві відкрива-
ються, мембрана знову деполяризується, причому вміст цитоплазматич-
ного кальцію в цитоплазмі зменшується (Blatt, 2000). Встановлено, що в 
процесі злиття везикул із цитоплазматичною мембраною беруть участь 
два білка: синтаксин і розчинний М–етилмалеімідчутливий фактор, які 
прикріпляються до білкового рецептора цитоплазматичної мембрани 
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(Hanson et al., 1997; Martin, 1997; Jahn, Sudhof, 1999; Blatt et al., 2000). Дове-
дено, що саме АБК викликає експресію вищеназваних білків. Синтаксин 
належить до групи інтегральних білків, які утворюють серцевину моле-
кулярної структури рухомих везикул у замикаючих клітинах продихів 
(Leuman et al., 1999). Таким чином, хвильові коливання концентрації ци-
топлазматичного кальцію, які інтегруються з вищезазначеними подіями, 
призводять до зміни потенціалу замикаючих клітин продихів під час ро-
боти.

У затоплених рослин Carya illinoensis (Wangenh.) K. Koch і Vaccinium 
ashei J. M. Reade спостерігали значне зниження продихового функціо-
нування та зменшення апертури продихів листків (Davies, Flore, 1986, a; 
1986, b; Smith, Ager, 1988).

1.7.2. Кутикула та віск 

Листки гетерофільних рослин, як і рослини, для яких гетерофілія не є ха-
рактерною, вкриті кутикулою. Кутин кутикули – це полімер, що склада-
ється з поперечнозв’язаних оксимонокарбонових кислот, які нерозчинні в 
органічних розчинниках. Оксимонокарбонові кислоти містять від 16 до 28 
атомів вуглецю й по дві чи три гідроксильні групи. Такі кислоти з’єднані 
між собою в ланцюжки за допомогою ефірних зв’язків. Кутикула в листках 
варіює по складу і співвідношенню оксикарбонових кислот в залежності 
від виду. Крім того, кутикула, змінюючи свою товщину і структуру, бере 
участь у формуванні кутикулярного бар’єра на шляху транспірації води 
(Ноlloway, 1982, a, b). 

Підводні листки більшої частини гетерофільних рослин не мають 
продихів. Зовнішні клітинні оболонки епідермісу таких листків покриті 
тонкою кутикулою, через яку здійснюється транспорт газів. Нещодавно 
були описані кутикулярні пори в епідермісі підводних листків гідро-
фітів, а саме в листках Potamogeton pectinatus (рдесника гребінчастого), 
P. perfoliatus (рдесника пронизанолистого) і Myriophyllum spіcatum L. (во-
допериці колосистої) (Nedukha, 2010, a). Проте функції кутикулярних 
пор підводних листків гідрофітів поки не досліджені. 

Досить повно охарактеризовані склад і структура кутикулярного 
шару оболонок епідермісу листків суходільних рослин і показано, що ку-
тикула характеризується транспортними функціями як для іонів і води, 
так і для різних водних розчинів (Schönherr, 1982; 2006). Встановлено, що 
функціонування кутикули в листках суходільних рослин залежить від 
зовнішньої температури повітря, вологості, інтенсивності освітленості 
(Grammatikopoulos, Maneta, 1994; Yates, Hutley, 1995). 
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У деяких видів (Mentha aquatica, Oenanthe aquatica, Rumex palustris), 
толерантних до повного затоплення, старі листки, які були до цього 
повітряними, найчастіше відмирають під водою, після чого утворюють-
ся нові сильно розсічені листки з іншою клітинною структурою (Bruni et 
al., 1996; Rascio et al., 1999; Mommer, Visser, 2005) та зміненою структурою 
кутикули (Frost–Christensen et al., 2003; Frost–Christensensen, Floto, 2007). 
У кутикулі листків і стебел, які швидко ростуть розтягом, відбуваєть-
ся прискорений гідроліз полімерів кутину (Hoffmann–Benning, Kende, 
1992). 

Наявність кутикулярного шару виявлена не тільки в зовнішніх клі-
тинних оболонках епідермісу, але й у внутрішніх периклинальних 
оболонках епідермальних клітин, які межують із замикаючими кліти-
нами продихів у епідермісі листків Cirsium horridum Michx. (Pesacreta, 
Hasenstein, 1999). Автори довели, що кутикулярний шар у периклиналь-
них оболонках утричі вужчий, ніж у зовнішніх оболонках верхнього та 
нижнього епідермісу. Кутикулярний шар описали також і в перикли-
нальних та антиклінальних оболонках епідермісу листків видів Clivia 
L. (sp.) (Oladele, 1983). Визначення швидкості водного транспорту крізь 
кутикулу епідермісу, який не містив продихів, показав, що саме кутику-
лярне випаровування в нижньому епідермісі становило 3,6 х 10-5 м сек-1; 
у верхньому епідермісі – 3,1 х 10-6 м сек. -1, відповідно. Водночас, провід-
ність води крізь продихи на обох поверхнях була більшою в 11–12 разів 
(особливо на нижній поверхні) (Rieder, Schreiber, 2001; Kerstein., 2006).

Провідність води крізь кутикулярні пори збільшується зі збільшен-
ням вологості повітря (Hoad et al., 1997; Schreiber et al., 2001). І, як вважає 
Дж. Шонхер, вірогідність таких змін залежить від ступеня гідратації по-
лярних груп, які виникають у кутикулярних порах (Schönher, 1982). Вода 
на одному боці кутикули знаходиться в рідкому стані, а при виході крізь 
пори кутикули, залежно від оточуючої температури, може бути в ста-
ні пари (Becker et al., 1986). Швидкість кутикулярної транспірації зале-
жатиме від фізичної стану води. При температурі 25оС та стандартному 
тиску щільність рідкої води на декілька порядків більша, ніж щільність 
насичення водної пари в повітрі. Яким чином вода проходить крізь пори 
поки невідомо. 

Д. Керстеін припускає, що молекули води, які транспортуються крізь 
ліпофільну фазу кутикули шляхом дифузії й утворюють водні краплі 
на її протилежному зовнішньому боці кутикули, поновлюють енергію, 
яка необхідна для відокремлення від рідкої фази води–донора (Kerstiens, 
1996; 2006). Активація енергії відбувається за рахунок розриву водневих 
зв’язків у молекулі води для утворення та дифузії її рідкої фази (Schreiber 
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et al, 2001; Kerstiens, 2006). Пори складаються з полярних компонентів. 
Їхні молекули мають тимчасові диполі, які називаються полярними мо-
лекулами. Від трьох до п’яти молекул води зв’язуються з іонами К+ і Na+, 
а шість молекул води – із Са++. Усі дипольні молекули (С, Н, NО2, СООН) 
можуть зв’язуватися з молекулами води, а саме з воднем, на що й ви-
трачається енергія, величина якої становить приблизно 20–100 кДж М-1 
(Israelachvili, 1999). Причому зауважимо, що зв’язування молекул води з 
одновалентними катіонами в кутикулі відбувається надзвичайно швид-
ко, приблизно за 10-9 сек-1  з іонами Ca++ та Mg++ – за 10-8 та 10-6 сек-1, від-
повідно, а з тривалентними іонами – від кількох секунд до кількох годин 
(Schönher, 2006). Тобто, крізь водні пори кутикули проникають всі іони, 
які гідратовані, а саме такі, що зв’язуються з молекулами води, котра 
утворює навколо іонів гідратну оболонку. Дж. Шонхер, використовуючи 
полімерний матрикс і кутикулярну мембрану як модельну систему для 
дослідження функціонування кутикулярних пор, встановив, що зрос-
тання вологості від 20 до 100 % збільшувало проникнення води через ку-
тикулу (Schönher, 2006). 

Залежно від тиску випаровуючої води кутикула може розбухати, утво-
рюючи водну фазу, тобто утворює водні пори. Це відбувається за умови, 
якщо до складу кутикули входять тимчасові дипольні молекули, а саме 
аміно–, гідрокси– та карбоксильні групи, які мають здатність адсорбувати 
воду. Кутикулярні водні пори утворюються тільки за наявності води, їхню 
локалізацію можна визначити флуоресцентним барвником. Водні пори 
локалізовані переважно в основі трихом, по краю кутикули над антиклі-
нальними оболонками епідермісу (Schönher, 2006). Розмір пор залежить 
від виду та органу: в епідермісі лушпиння бульб цибулі кутикула мала 
пори, радіус яких становив близько 0,41 нм, у плодів томатів і перцю – від 
0,87 до 1,18 нм (Beyer, et al., 2005; Schönher, 2006), а в штучній кутикуляр-
ній мембрані він був у 1,5–2,5 раза більший (Schönher, 2006). Незвичайні 
за розміром, а саме «велетенські» кутикулярні пори з діаметром апертури 
близько 1 мкм та до 5 мкм заввишки, описані в листках Eidоtheа zoexylocarya, 
які зростали в австралійських тропіках (Carpenter et al., 2007). Щільність 
цих пор становила 1,2 х 105 мм-2 площі клітинної оболонки. Автори при-
пускають, що «велетенські» пори не впливали на провідність води; проте 
їхнє функціонування, можливо, пов’язане з регуляцією впливу сонячної 
радіації, шляхом транспортування (та заповнення) крізь пори гідрофоб-
ного епікутикулярного воску для захисту листків від ультрафіолетової ра-
діації в суху пору року (Carpenter et al., 2007). 

Поверхня надводних (або плаваючих) листків водних гетерофільних 
рослин і листків суходільних гетерофільних рослин крім кутикули вкри-
та ще восковим нальотом, що складається з ненасичених жирних кислот, 
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які у своєму складі містять від 16 до 50 атомів вуглецю. Вміст і співвідно-
шення ненасичених жирних кислот у восків змінюється в різних видів 
рослин. Крім жирних кислот до складу восків входять ненасичені спир-
ти, β–дикетони, гідрокарбонові кислоти й ненасичені ефіри (Sitte, Reiner 
1963; Schönher, 2006). 

Восковий наліт є не тільки захисним бар’єром листків від випарову-
вання й дії біотичних факторів (рослинних шкідників), але й бере участь 
у регуляції поглинання світла поверхнею листкових пластинок. Верхній 
епідерміс листків реагує на поглинання світла, впливаючи на фотосинтез 
(Nishio et al., 1994). Це може відбуватися внаслідок формування воскового 
нальоту й зміни його форми (Горшкова, Зверева, 1988; Nishio et al., 1994). 
Восковий наліт у вигляді тарілкоподібних (увігнутих чи випуклих) утво-
рень може збирати (фокусувати) або розсіювати потік фотонів у кліти-
нах епідермісу та в клітинах верхніх шарів паренхіми або ж спричиняти 
фотоінгібування в певної частини хлоропластів, регулюючи швидкість 
фотосинтезу (Nishio et al., 1994). У процесі онтогенезу склад епідермаль-
ного воску змінюється.

Епідермальні клітини містять УФ–абсорційні компоненти, які захи-
щають мезофіл від шкідливої короткохвильової радіації (Smith et al., 1997; 
Mazza et al., 2000). Більшість епідермальних клітин мають випуклу фор-
му, що допомагає їм частково регулювати кількість світла, яка надходить 
у клітини (Vogelmann, 1993). Коли світло попадає на повністю гладку по-
верхню епідермісу, то воно відбивається (Brodersen, Vogelmann, 2007)

 На листках верби (Hedera helix L.), у яких методами газової хроматогра-
фії та мас–спектрофотометрії досліджували кутикулярну транспірацію 
та склад воску протягом онтогенезу, починаючи із 4–ої доби утворення 
листків до 202–ої доби їхнього функціонування, встановлено, що компо-
нентами кутикулярного воску є полярна та неполярна мономерна фрак-
ція воску, а також полярна олігомерна воскова фракція, яка складалася з 
первинних спиртів і кислот, які були етерифіковані переважно до С12–, 
С14– і С16–ω–гідроксижирних кислот (Нauke, Schreiber, 1998). Доведено, що 
максимальна кількість неполярної фракції спостерігалася на 30–ту добу 
онтогенезу листків, протягом наступних 6 місяців розвитку – поступово 
знижувалася. Тимчасом вміст восків полярної фракції досягав максимуму 
на 40–ву добу, а потім протягом усього онтогенезу лишався незмінним. 
Величина кутикулярної транспірації також змінювалася протягом онтоге-
незу: під час перших 30–ти діб розвитку листків вона поступово знижува-
лась, а наступних 180 діб практично не змінювалася. Тобто, відмічено, що 
швидкість кутикулярної транспірації пов’язана з наявністю в кутикуляр-
ному матриксі неполярних мономерів воску (Нauke, Schreiber, 1998). 
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1.7.3. Гідатоди, трихоми й гідропоти

Гідатоди. Для плаваючих листків деяких видів гідрофітів і для лист-
ків прикореневої розетки Campanula rotundifolia характерна наявність 
клітинних структур – гідатод, які спеціалізуються на виділенні води та 
водних розчинів органічних і неорганічних речовин (Takeda et al., 1991; 
Pederson, Sand-Jensen, 1993; Барабанов, 2006). Гідатоди складаються з 
епітеми – безхлорофільних епідермальних клітин. Детально описана 
структура гідатоди в молодих листках Sparganium emersum (L.) Rehman: 
листкові гідатоди являють собою канал, утворений між двома сусідніми 
епідермальними клітинами. В порожнину гідатоди повернуті клітини 
ксилеми провідних пучків і паренхімні клітини; тимчасом як зовні – ка-
нал оточений лігніфікованими клітинними оболонками епідермальних 
клітин (Сhen, Chen, 2005). Пектоцелюлозні оболонки двох епідермаль-
них клітин закривають отвір гідатоди. Цей отвір може бути відкритим 
тривалий час, і тоді водорості та бактерії, попадаючи всередину гідато-
ди, утворюють «корок» біля відкритого ксилемного елемента, через який 
надходить вода. Подібний корок може бути утворений також з кутину, 
суберину чи калози (Pederson et al., 1997). Автори дійшли висновку, що 
мінімальний кореневий тиск, який спричиняв потік води через гідато-
ди для Sparganium emersum становив 2,13 мл ·лист-1 год. -1, при наявності 
кореневого тиску близько 3 кПа. Водночас, у гідрофіта Myriophyllum sp. 
кореневий тиск був на порядок вищий і становив 30 кПа (Pederson, 1994). 
Встановлено, що гідравлічна провідність (через гідатоди) на апексах мо-
лодих листків була вищою, ніж у більш старих листків, що свідчило про 
онтогенетичну залежність гідравлічної провідності листків досліджува-
ного гідрофіта. Гутацію в молодих листках Fragaria L. (Takeda et al., 1991) 
і Lobelia L. (Pederson, Sand-Jensen, 1993) було описано раніше. 

Трихоми. На поверхні плаваючих листків Trapa natans (Bercu, 2004) і 
Victoria amazonica Sowerby (Carpenter, 2006), та повітряних листків Marsilea 
quadrifolia (Lin et al., 2007; Tai-Chung Wu, 2010) відмічено наявність трихом, 
які за структурою подібні до трихом листків суходільних рослин (Werker, 
2000). Трихома – це одно чи кілька клітинна структура на поверхні епі-
дермісу листків (рис. 1.7.3.1, г), крізь які здійснюються транспорт назовні 
різних метаболітів і водних розчинів солей. Трихоми захищають надвод-
ні листки вищих водних рослин і листки водної папороті від перегріву 
та надмірної інсоляції. Щільність трихом різна на верхній і нижній по-
верхнях листків (Tai-Chung Wu, 2010). Прості трихоми, як відомо, можуть 
утворюватися ще на початку розвитку листкового примордію, коли про-
тодермальні клітини стають трихомами, а оточуючі епідермальні клітини 
примордію продовжують звичайний поділ (Schnittger, Hulskamp, 2002). 
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Трихоми на певних фазах розвитку листка чи стебла можуть злущува-
тися або залишатися, доки рослина не постаріє. Мертві трихоми можуть 
продовжувати функціонувати для поглинання води чи абразивного за-
хисту листкової пластинки (Werker, 2000). Крім того, відомо, що прості 
трихоми можуть виводити на поверхню епідермальних клітин хімічні 
елементи, включаючи Ca, Cd, Zn, Mn, Ni, Pb, S, Si та ін. (Uphof, 1962; Salt et 
al., 1995; Kupper et al., 2000; Choi et al., 2001). Солі, які виходять крізь трихо-
ми, часом формують кристали на їхній поверхні (Choi et al., 2001). 

Рис. 1.7.3.1. Фрагменти клітин нижньої поверхні листків гідрофітів з гід-
ропотами (а, б, в- світлова мікроскопія, після видалення кутикули, г, д – 
скануюча електронна мікроскопія: а – гідропота стефаноцитного типу, 
Numphar advena (Aiton) W.T. Aiton, б – комплекс гідропоти з неправильною 
архітектурою, N. polysepalа; в – комплекс двох актиноцитних гідропот, 
N. caerulea Savigny; г – нижня поверхня листка Victoria amazonica з числен-
ними гідропотами без волосоподібних верхніх частин (стрілки) і кілька 
гідропoт з прикріпленими волосоподібними структурами; д – базальна 
частина (В) і лінзоподібна клітина (L) комплексу гідропот V. amazonicа 
(Carpenter, 2006). Реперна мітка = 20 мкм

L
B
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Трихоми також беруть участь у регуляції виходу апопластного каль-
цію на поверхню органу (DeSilva et al., 2001), регулюючи роботу продихів. 
Крізь трихоми на поверхню листка виходять і токсичні компоненти. Фе-
нольний ексудат трихом забезпечує першу лінію захисту листків від дії 
мікроорганізмів (Wagner et al., 2004). Дослідники вважають, що трихоми 
можуть також виводити на поверхню олігосахарини з апопласту з метою 
захисту листків від інфікування. Недавно описано новий дитерпеноїд 
(лабдіен–диол), виділений з трихом тютюну при вірусному інфікуванні. 
Цей дитерпеноїд активував протеїнкіназу та збільшував резистентність 
до вірусного інфікування. Автори припускають, що лабдіен–диол є сиг-
нальною молекулою під час дії патогену на рослинну клітину (Seo et al., 
2003).

Гідропоти. Для плаваючих і підводних листків, стебел і пелюсток 
квітів гетерофільних водних рослин характерна наявність особливих 
структур – гідропот, що представляють собою певний тип залоз, і мають 
дві функції: секреторну та абсорбційну (Luttge, Kraft, 1969; Wilkinson, 
1979). Гідропоти беруть участь у транспорті іонів і води як на близькі від-
далі (водне оточення ↔ клітини епідерми), середні (водне оточення ↔ 
фотосинтезуючі клітини листка), так і на далекі віддалі (водне оточення 
↔ листок ↔ черешок ↔ корінь) (Luttge, Kraft, 1983). Гідропота це струк-
тура на поверхні епідерми листків і стебел з незвичайними лабіринтами 
клітинних оболонок. Гідропоти мають чашеподібну форму, ці структури 
підняті над епідермою. Досліджуючи методом світлової й скануючої елек-
тронної мікроскопії нижню й верхню поверхні плаваючих листків шести 
видів Nuphar advena, N. lutea, Numphaea polysepala (Engelm.) Greene., Numphaea 
caerulea, Numphaea fl ava Aether ex Audubon і Numphaea nouchali Burm f. , а 
також листків Victoria amazonica (рис. 1.7.3.1) Дж. Карпентер (Carpenter, 
2006) встановив, що гідропоти – це одна клітина або ж група клітин сте-
фаноцитного чи актиноцитного типу, що мають у своїй основі субепідер-
мальну клітину двояковипуклої лінзоподібної форми. За термінологією 
У. Лютге та ін. (Lüttge, Krapf, 1969; Wilkinson, 1979) ця клітина має назву 
клітина–підошва («foot» клітина) (рис. 1.7.3.1), верхня клітина – це основна 
клітина гідропотного комплексу чашоподібної форми, має заглибину й 
товсті клітинні оболонки. Крім того, деякі автори відмічають, що гідропоти 
можуть виявлятися на обох поверхнях листків у широкого кола водних по-
критонасінних і водних папоротей (Kaul, 1976; Wilkinson, 1979; Carpenter, 
2006). Розмір і щільність гідропот в епідермі залежить від виду й типу 
епідерми. Р. Каул, вивчаючи гідатоди в гетерофільних і гомофільних ви-
дів із різних родів, припустив, що гідропота, як структура епідерми, є ти-
повим прикладом конвергентної морфології водних рослин (Kaul, 1976). 
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1.7.4. Водний транспорт і роль аквапоринів

Згідно із сучасними уявленнями на органному й тканинному рівні вода 
надходить у рослину двома шляхами: по апопласту і симпласту. Тоді як 
на субклітинному рівні вода транспортується по водним каналам (аква-
поринам) цитоплазматичної мембрани й тонопласту. Перш ніж описати 
структуру та функцію аквапоринів, зупинимося на загальних питаннях 
водного балансу рослин. У клітини надземних органів вода надходить із 
кореневої системи. У русі водного потоку від грунту (крізь органи росли-
ни) до атмосфери беруть участь кілька градієнтів: гідростатичний тиск 
у ґрунті, водний потенціал і концентрація водяної пари між листком і 
повітрям. Водний потенціал складається з градієнту водного потенціалу 
поперек кореня та градієнта тиску вздовж ксилеми рослини (Медведев, 
2004). 

Від поверхні кореня до судин ксилеми рух води може відбуватися, 
як по клітинних оболонках (апопластний потік) і через цитоплазму по 
плазмодесмах (симпластний потік) завдяки градієнтові водного потен-
ціалу. Ці транспортні системи взаємодіють між собою (Гамалей. 1997; 
Великанов и др., 2005; Великанов, Белова, 2005). У клітини екзодерми 
кореня вода потрапляє через кореневі волоски. Радіальний потік води 
та іонів проходить через клітини перициклу. У судини ксилеми вода та 
розчинені в ній мінеральні речовини потрапляють з паренхімних клітин 
центрального циліндру завдяки наявності в клітинах судин осмотичного 
потенціалу. Осмотично активними речовинами в судинах ксилеми мо-
жуть бути мінеральні речовини та деякі метаболіти, що виділяються в 
клітини центрального циліндру. По судинам ксилеми вода поступає в 
клітини мезофілу за наявності градієнту гідростатичного тиску, який ви-
никає в процесі розвантаження асимілятів, які транспортуються по фло-
емі (Медведев, 2004).

Необхідно відмітити, що вода потрапляє до клітин продихів з ме-
зофілу за градієнтом водного потенціалу, який містить, що найменше 
чотири типи градієнтів: осмотичного потенціалу, гідростатичного тис-
ку, гравітаційного потенціалу та концентрації водяного пару. Оскільки 
концентрація водяного пару в середині листка вища, ніж у атмосфері, то 
вода по градієнту концентрації водяного пару виходить крізь продихи в 
атмосферу (Медведев, 2004). 

Поглинання води цитоплазмою та вакуолею в клітинах відбувається 
завдяки водним каналам – спеціалізованим мембранним білкам (МІР – 
major instrinsic proteins). Ці білки мають назву аквапорини, їхня молеку-
лярна маса варіює від 27 до 30 кДа (Chrispeels et al., 1999). Аквапорини 
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є тетрамерними поліпептидами, які складаються із шести трансмемб-
ранних α-спіральних доменів та двох невеликих доменів, що утворюють 
транпортуючий канал для молекул води. Згідно з моделлю, яку запро-
понував М. Кріспеілс, білки цієї родини характеризуються наявністю 
певної послідовності амінокислот: аспарагін – пролін – аланін. Такий 
пептидний фрагмент двічі трапляється в одному каналі, утворюючи по-
двійну петлю–пору, через яку проходить вода. Не всі білки цієї родини є 
аквапоринами, деякі з них, наприклад, GjpFм–білок, транспортує гліце-
рин, інші – сечовину. Більшість білків даної родини мають низьку енер-
гію активації для водного транспорту, приблизно 10–16 кДж моль для 
відкритих каналів. Якщо ж водні канали перебувають у закритому стані 
(при зміні температури), енергія їхньої активації збільшується, досяга-
ючи від 40 до 69 кДж моль. Швидкість перебігу води через такий канал 
становить 106 молекул за 1 с (Hartel, Steude, 1997; Chrispeels et al., 1999). 
Згідно з ранньою глобоїдною моделлю, яку запропонував Дж. Джанг, у 
каналі пори петлі В– та Е– укладені всередині мембрани, а NРА–ділянки, 
перекриваючись, утворюють вузький канал (Jung et al., 1996). Припуска-
ють, що діаметр пори (каналу) коливається від 0,3 до 0,4 нм, тимчасом як 
діаметр молекули води становить 0,28 нм (Chrispeels et al., 1999). Саме та-
кий малий розмір каналу обмежує проникнення незаряджених молекул 
більшого розміру (Murata et al., 2000). Дослідники вважають, що закриття 
чи відкриття каналу відбувається внаслідок конформаційної зміни тран-
спортуючого білка (Steude, Henzler, 1995).

У листках виявлено два класи аквапоринів: одні вбудовані в ци-
топлазматичну мембрану (PIPs – plasma membrane intrinsic proteins), 
інші – у тонопласт (TIPs – tonoplast intrinsic proteins), і відрізняються 
між собою розмірами N– чи С–кінців молекул білка, які направлені в 
цитоплазму (Rivers et al., 1997; Weig et al., 1997; Johanson et al., 2001). За 
водного стресу може відбуватись модифікація білку аквапорину, а саме 
процеси закриття/відкриття каналу відбуваються шляхом фосфорилю-
вання серинових залишків (Chrispeels et al., 1999). У фосфорилюванні 
аквапоринів беруть участь Ca2+–залежні протеінкінази (Maurel, 1997). 
Сигналом для фосфорилювання може бути зміна водного потенціалу. У 
такому разі активність водних каналів дуже швидко зменшується за дії 
стресу: від кількох годин до кількох діб. Це встановлено на листках рису, 
коли водний потенціал за 1 год. знижувався на 0,1 МПа (Lu, Neumann, 
1999). Останнім часом з’явились повідомлення про іншу можливу ре-
гуляцію функціонування аквапоринів за змін впливу водного стресу. 
Показано, що водний стрес може змінювати експресію генів білків 
МІР– і ТІР–родин (Yamaguchi-Shinozaki et al., 1992; Liu, et al., 2000; Блю-
ма, 2006). Так, експресія гену аквапорину тонопласту Oryza sativa (Liu, 
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et al., 2000) і Helianthus annuus (Sarda et al., 1999) підвищувалась, тоді як у 
Craterostigma plantagineum Hochst. (Mariaux et al., 1998) i Mesembryanthemum 
crystallinum L. (Kirch et al., 2000) – знижувалася за умов зміни водного ре-
жиму.

Аквапорини тонопласту зменшують осмотичну водну приникність, 
коли осмотичний градієнт стає меншим 2–6 %, що було показано на рос-
линах Allium cepa L., Brassica napus L., Petunia hybrida Juss. та Beta vulgaris 
L. Проходження води крізь аквапорини тонопласту відбувається в 10–50 
разів швидше порівняно з аквапоринами цитоплазматичної мембрани; 
вони потребують також менше енергії для своєї активації при транспор-
туванні води (Chrispeels et al., 1999). 

На плазмалемі клітин Chara fragilis Desv in Loisel i Tradescantia sp. по-
казано, що тригером відкриття або закриття аквапоринів може бути 
низький водний потенціал або ж зміна тургору клітини (Steude, Henzler, 
1995). У клітинах коренів аквапорини активуються за високої засоленос-
ті грунту та низького вмісту кисню (Azaizeh, Steude 1991; Birner, Steude, 
1993). У таких умовах, як вважають дослідники, відбувається закриття 
плазмодесм, тоді як аквапорини активно працюють (Zhang, Tyerman, 
1991). За даними E. Стеуде й T. Хензлера (Steude, Henzler, 1995) аквапори-
ни в клітинах коренів працюють навіть тоді, коли апопластний водний 
транспорт заблокований клітинами пояска Каспарі. 

Вперше визначено рівень експресії генів аквапоринів в пірчасто-
розсічених листках гетерофільної рослини Sium latifolium, особини якої 
зростали у воді і на суходолі (Блюма, 2010). Автор встановив підвищений 
рівень експресії генів РІР2- аквапоринів в листках суходільних рослин у 
фазі вегетації, бутонізації-цвітіння та цвітіння-плодоношення у порів-
нянні з листками таких же форм у рослин, які зростали у воді. Одержані 
дані дали підставу досліднику вважати, що аквапорини підгрупи РІР2 у 
листків однієї форми (пірчасторозсіченої) беруть участь в адаптації рос-
лини до змін водного режиму.
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1.7.5. Структура поверхні листків гетерофільних 
рослин

1.7.5.1. Sium latifolium

Надводні листки. Для порівняльних досліджень брали надводні та під-
водні листки S. latifolium (рис. 1.3.1; див. вставку II) у стадії вегетативного 
росту (у першій декаді травня). Вивчення ультраструктури верхньої та 
нижньої епідерми надводних листків веху широколистого методом ска-
нуючої електронної мікроскопії показало, що надводні листки належать 
до амфістоматичного типу (рис. 1.7.5.1.1) Продихи парацитного типу. 
Контури антиклінальних оболонок клітин епідерми листка звивисті. Не-
завжди можна розрізнити основні клітини епідерми. Щільність продихів 
на верхній поверхні була удвічі нижча, ніж на нижній (табл. 1.7.5.1.1). 

ТАБЛИЦЯ 1.7.5.1.1. Ознаки епідерми надводних і підводних листків 
Sium latifolium 

 Ознака Верхня поверхня Нижня поверхня

Продихи надводних листків
 Щільність на 1мм2

 Довжина, мкм
 Ширина, мкм
Продихи підводних листків

 Щільність на 1мм2

 Довжина, мкм
 Ширина, мкм

234 ± 12
15,7 ± 1,2 
  6,7 ± 0,5

109 ± 11
11,7 ± 0,3 
  6,2 ± 0,4

485 ± 21*
17,1 ± 1,7 
13,7 ± 0,9*

204 ± 20*
10,4 ± 0,7 
  5,4 ± 0,4

Примітка: * Р ≤ 0,05 (При порівнянні ознак нижньої й верхньої поверхні листків)

Щільність продихів на 1 мкм2 верхньої поверхні листка становила 
234 ± 12; на нижній – 485 ± 21, відповідно. Кутикулярний шар на поверхні 
клітин утворює борозди (рис. 1.7.5.1.1). 

Кутикулярні борозди – це чергування хвилеподібних ринв і гребенів 
(завширшки близько 0,6 ± 0,05 мкм), розміщених по всіх клітинах епі-
дерми, зокрема, й на клітинах, що оточують продихи. Висота та ширина 
кутикулярних бороздок на нижній поверхні основних клітин епідерми 
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Рис. 1.7.5.1.1. Структура верхньої (а, б) та нижньої (в, г) поверхні надвод-
них листків Sium latifolium. Реперна мітка: а, в – 50 мкм; б, г – 5 мкм 

бб

гг

аа

вв

та замикаючих клітин продихів у 2,5–3,0 раза менша, ніж на верхній по-
верхні епідерми. Епідермальні клітини верхньої епідерми звивисті. Про-
дихи на верхній поверхні (довжиною 15,7 ± 1,2; шириною 6,7 ± 0,5 мкм) 
овальні, розміщені хаотично. Зовнішні продихові виступи утворюють 
веретеноподібний ободок. Порові оболонки замикаючих клітин гла-
денькі, не кутинізовані. Оболонки побічних клітин злегка хвилясті. Бо-
розди розташовані на всіх клітинах епідерми без особливої орієнтації. 
На неспеціалізованих епідермальних клітинах, які розташовуються па-
ралельно до довгої осі замикаючих клітин продихової щілини, борозди 
розміщуються паралельно довгій осі продихової щілини. 

Продихи на нижній поверхні (довжиною 17,1 ± 0,7; шириною 
13,7 ± 0,9 мкм) видовженоовальні, розміщені безладно. Більшість проди-
хових щілин орієнтована в одному напрямку. Клітини нижньої епідерми 
листків веху вкриті кутикулою у вигляді бороздок; особливої орієнтації 
не мають. На час фіксації всі продихи були відкриті. Порові оболонки за-
микаючих клітин гладенькі, не кутинізовані. Оболонки побічних клітин 
злегка хвилясті. Для них характерний масивний зовнішній продиховий 
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виступ. На поверхні епідермальних клітин, які розміщуються паралель-
но довгій осі замикаючих клітин, борозди розміщені перпендикулярно 
до довгої осі продихової щілини. На полюсах продихів видно Т–подібні 
потовщення, аналогічно таким, як це описано М.А. Барановою (1992) для 
епідермісу листків Austrobaileyа scandens C.T. White. 

Підводні листки. У результаті дослідження ультраструктури верх-
ньої та нижньої епідерми підводних листків веху широколистого вста-
новлено, що підводні листки амфістоматичного типу (рис. 1.7.5.1.2, а–г). 
Продихи верхньої та нижньої епідерм підводних листків парацитного 
типу. Щільність продихів на верхній поверхні підводних листків майже 
у два рази менша, ніж на нижній (табл. 1.7.5.1.1). Середня кількість про-
дихів на 1 мм2 верхньої епідерми нараховує 109 ± 11, на 1 мм2 нижньої 
епідерми – 204 ± 20 відповідно. Епідермальні клітини верхньої епідерми 
звивисті. Продихи на верхній поверхні (довжиною 11,7 ± 0,3 і шириною 
6,2 ± 0,4 мкм) овальні, розташовані безладно. Продихи на нижній поверх-
ні (довжиною 10,4 ± 0,7 і шириною 5,4 ± 0,4 мкм) видовженоовальні, роз-
міщуються безладно. Більшість продихових щілин орієнтована вздовж 
листкової пластинки.

Форму та розміри основних клітин верхньої та нижньої епідерми не-
можливо визначити через наявність великих і широких зморшок кутику-
ли, ширина яких близько 0,1 мкм; зморшки кутикули вкривали всю по-
верхню епідерми. На нижній епідермі більша частина продихів закрита, 
лише зрідка можна побачити відкриті продихи. Порові оболонки зами-
каючих клітин не кутинізовані, аналогічно таким, як це описано при до-
слідженні епідермісу листків Austrobaileyа scandens C.T. White. (Баранова, 
1990). Поверхня кутикули основних епідермальних клітин бороздчатого 
типу. Зовнішні продихові виступи утворюють веретеноподібний ободок.

Для обох епідерм надводних листків і верхньої епідерми підводних 
листків веху широколистого характерний так названий «стріатний» 
(striate) або ж бороздчатий тип кутикулярної скульптури за класифіка-
цією Д.Л. Дилчера та В. Бартлота (Dilcher, 1974; Barthlott, 1990), який є 
типовим також для листків видів Austrobaileya maculata і A. scandens (з ро-
дини Austrobaileyaceae ) (Баранова, 1990). 

Цікаво, на наш погляд, що існує різниця у щільності продихів на оди-
ницю поверхні між верхньою та нижньою епідермою повітряно–водних 
рослин веху, коли на нижньому епідермісі їх кількість більша, ніж на 
верхньому. Враховуючи функціональне навантаження продихів, мож-
на припустити, що в надводних листків повітряно–водних рослин веху 
широколистого навантаження на транспірацію припадає переважно на 
нижню поверхню листків.
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Таким чином, порівняльний аналіз структури поверхні епідермісу 
надводних і підводних листків дав змогу виявити певні спільні та відмін-
ні структурні ознаки епідермісу. Схожі ознаки – такі як амфістоматичний 
тип листкової пластинки та парацитний тип продихів, є таксономічною 
ознакою для S. latifolium, як представника дводольних (Баранова, 1990). 
Виявлено й суттєві відмінності у структурі епідерми підводних листків 
веху порівняно з надводними, зокрема:

– поверхня підводних листків характеризувалася меншими роз-
мірами кутикулярних гребенів на поверхні основних епідер-
мальних клітин; 

– удвічі меншою виявилася щільність продихів на верхній епі-
дермі;

Рис. 1.7.5.1.2. Структура верхньої (а, б) та нижньої (в, г) поверхні підводних 
листків Sium latifolium. Масштаб: а, в = 50 мкм; б, г = 10 мкм
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У клітинах епідермісу надводних листків веху широколистого, виявле-
но збільшення розмірів кутикулярних гребенів на верхньому та нижньо-
му епідермісі у шість разів порівняно з розмірами кутикули на епідермісі 
підводних листків кожної особини. Крізь кутикулу, як відомо, у молодих 
листків здійснюється до 50% загальної транспірації води (Полевой 1989). 
Це значить, що в надводних листків кутикулярна транспірація є досить 
інтенсивною як крізь верхню, так і нижню поверхні листків.

Менша щільність продихів у підводних листках веху широколистого 
порівняно з надводними листками, очевидно, є наслідком діяльності ге-
нів, які детермінують процеси росту та диференціювання клітин проди-
хів у примордіїв листків. Коефіцієнт варіації розподілу кількості продихів 
на верхній епідермі у надводних і підводних листків досить високий, що 
свідчить про нестійкість даної ознаки, яка змінюється залежно від повітря-
ного чи водного середовища, що оточує листки. 

1.7.5.2. Sagittaria sagittifolia

Надводні листки однієї особини S. sagittifolia – стрілолиста звичайного 
у фазі бутонізації мали різну форму (рис. 1.3.3, а-в; див. підрозділ 1.3 і 
вставку IV). Кожна рослина, яку брали для дослідження мали надводні 
листки двох форм (стрілоподібну й продовговату), підводні листки були 
сильно видовжені, мали лінійнійну форму. Кількість підводних листків 
у різних рослин коливалась від п’яти до девяти, надводних листків – від 
трьох до десяти.

Надводні листки. Стрілоподібні листки. Дослідження ультраструк-
тури верхньої та нижньої поверхонь стрілоподібних листків показало, 
що листки цієї форми належать до амфістоматичного типу (рис. 1.7.5.2.1, 
а, в). Спільні ознаки для обох епідерм: тип продихів (парацитний), їхня 
щільність, форма продихів (овальновидовжена), наявність кутикуляр-
ного гребеня по периметру всіх клітин і наявність воскового нальоту 
на зовнішній поверхні кожної клітини (рис. 1.7.5.2.1, б, г). Відмінності в 
структурних ознаках верхнього та нижнього епідермісів були виявлені 
в розмірах довгої осі епідермальних клітин і горбків воскового нальоту. 
Клітини нижнього епідермісу були довші порівняно з верхніми, а розмір 
воскових формувань був меншим на нижній поверхні (табл. 1.7.5.2.1). 
Воскові горбки – овальної чи округлої форми, середній розмір яких ста-
новить 1,49 ± 0,13 мкм, щільність воскового нальоту на одну клітину – 
30,7 ± 2,4. Продиховий індекс на верхній стороні листка становив 13,6%, 
на нижній – 16%. 
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Рис. 1.7.5.2.1. Структура верхньої (а, б, д, е) та нижньої (в, г, є, ж) поверх-
ні надводних листків Sagittaria sagittifolia з різною формою пластинок: 
a–г – листок з стрілоподібною пластинкою; д–ж – листок з продовгуватою 
пластинкою. Восковий наліт вказано стрілками (б, г, е, ж). 
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Листки продовгуватої форми. Дослідження ультраструктури верх-
ньої та нижньої поверхонь продовгуватих листків показало, що ці лист-
ки, як і листки стрілоподібної форми належать до амфістоматичного 
типу (рис. 1.7.5.2.1, д, є). Продихи на обох епідермах парацитного типу. 
На верхній епідермі вони видовженоовальні, розташовуються частіше 
вздовж пластинки, іноді – хаотично, середня кількість продихів на 1 мм2 
нараховує 74 ± 3 шт. Контури антиклінальних оболонок основних епі-
дермальних клітин верхньої епідерми майже прямі, форма клітин різна: 
від округлої чи овальної до п’ятикутної (рис. 1.7.5.2, е, ж), вкриті високим 
кутикулярним гребенем заввишки 5,4 ± 0,2 мкм. Поверхня частини клі-
тин (≈ 43%) епідермісу вкрита восковим нальотом овальної або округлої 
форми. Продиховий індекс на верхній поверхні становить 9,3%. Продихи 
на нижній епідермі поздовжньо–овальні, продихові щілини орієнтовані 
майже в одному напрямку. Показники структури клітин верхньої й ниж-
ньої поверхні епідерми продовгуватих листків наведені в табл. 1.7.5.2.1. 

ТАБЛИЦЯ 1.6.5.2.1. Показники структури клітин верхньої та нижньої 
епідерм надводних і підводних листків 
Sagittaria sagittifolia за даними скануючої 
електронної мікроскопії

Показник Тип листка та його форма
Надводні листки Підводні листки, 

лінійністрілоподібні продовгуваті
Верхня епідерма
Продихи:
тип
щільність на 1 мм2

довга вісь, мкм
коротка вісь, мкм

Парацитний
85 ± 6

42,8 ± 3,1
20,2 ± 4,4

Парацитний
74 ± 3

33,4 ± 2,7
23,8 ± 3,9

Відсутні
–
–
–

Епідермальні клітини: 
 довга вісь, мкм
 коротка вісь, мкм

45,5 ± 3,9
35,0 ± 4,1

44,3 ± 5,7
30,9 ± 2,7

109 ± 7,4*
  45 ± 1,7*

Висота кутикулярних 
гребенів по периметру 
основних епідермальних 
клітин, мкм   5,5 ± 0,7  5,4 ± 0,2 0,82 ± 0,2*
Кількість воскових 
горбків на клітину 
епідерми 30,7 ± 5,1  6,2 ± 0,5 Не виявлено
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Показник Тип листка та його форма
Надводні листки Підводні листки, 

лінійністрілоподібні продовгуваті
Процент клітин із 
воском, % 100    43 ± 4,5 –
Діаметр воскових 
горбків, мкм 1,46 ± 0,13     1,0 ± 0,04 –
Нижня епідерма

Продихи:
тип 
щільність 1 мм2

довга вісь, мкм
коротка вісь, мкм

Парацитний
  79 ± 55
39,3 ± 3,1
20,0 ± 2,7

Парацитний
65 ± 4

41,8 ± 3,1
23,2 ± 2,7

Відсутні

–
–

Епідермальні клітини: 
 довга вісь, мкм
 коротка вісь, мкм

62,0 ± 3,9
36,3 ± 5,1

62,3 ± 3,1
34,7 ± 2,7

106 ± 6,5*
42 ± 2,9

Висота кутикулярних 
гребенів по 
периметру основних 
епідермальних клітин, 
мкм   4,9 ± 0,3     5,4 ± 0,17  1,70 ± 0,14*
Кількість воскових 
горбиків на клітину 
епідерми 29,3 ± 5,1   13,8 ± 2,75 Не виявлено
Процент клітин із 
воском, % 100 24 ± 3 –
Діаметр воскових 
горбків, мкм 1,24 ± 0,1   0,8 ± 0,1 –

Примітка: * Р ≤ 0,05 (При порівнянні ознак надводних і підводних листків)

Контури антиклінальних оболонок епідермальних клітин нижньої 
епідерми прямі, форма клітин різна як і у верхній епідермі: від округлої 
або овальної до п’ятикутної, вкриті високим кутикулярним гребенем. 
Поверхня епідермальних клітинах (до 24 %) вкрита восковим нальотом. 
Воскові горбики овальної або округлої форми. Тобто, в цих листків досто-
вірно менше число клітин вкрите восковим нальотом порівняно з стріло-

Продовження табл. 1.6.5.2.1
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подібними листками. Та й кількість воскових горбиків менша вдвічі, по-
рівняно з клітинами епідерми стрілоподібних листків. Продиховий індекс 
на нижній поверхні становить 10,9 %.

Підводні листки. Структура верхньої й нижньої поверхонь епідермі-
су підводних листків стрілолиста звичайного відрізнялася від такої над-
водних листків, зокрема, відсутністю на обох поверхнях продихів. Кліти-
ни мали видовжену форму (рис. 1.7.5.2.2), їхній розмір по довгій осі був 
більшим, ніж у надводних листків. Контури клітин оточені дуже тонким 
обідком (гребенем) кутикули; висота й ширина кутикулярного гребеня 
були утричі менші, ніж у надводних листків (табл. 1.7.5.2.1). Крім того, на 
поверхні підводних листків також відсутній і восковий наліт. Часто до по-
верхні клітин прикріплені водорості.

Рис. 1.7.5.2.2. Структура верхньої (а, б) і нижньої (в, г) поверхонь підводних 
листків Sagittaria sagittifolia. На епідермі продихи відсутні; одноклітинні 
водорості прикріплені до верхньої та нижньої епідерм

аа б б 

вв гг
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Отже, порівняльний аналіз структури епідерми підводних і надвод-
них листків стрілолиста показав, що в надводних листках незалежно від 
форми їхньої пластинки спостерігається наявність воскового нальоту; 
кількість якого на одну клітину була більша у стрілоподібних пластинках 
порівняно з продовгуватими. Відсоток клітин із восковим нальотом у про-
довгуватих пластинках був меншим, ніж у стрілоподібних: в 2,5 раза на 
верхній епідермі та у чотири рази – на нижній. 

Причинами меншого вмісту воскового нальоту у продовгуватих лист-
ків у порівнянні із стріловидними листками можуть бути як екзогенні, так 
і ендогенні фактори. Можливо, що цей феномен є адаптивною ознакою 
на зниження дії прямого сонячного освітлення на надводні листки про-
довгуватої форми, оскільки стрілоподібні листки піднімаються вище над 
водною поверхнею, ніж продовгуваті. 

Крім цього, в надводних продовгуватих листків продиховий індекс на 
обох поверхнях епідерми був нижчий, ніж у надводних стрілоподібних 
листках. Отже, у стрілоподібних листків, які піднімаються вище над по-
верхнею води, ніж продовгуваті листки, продиховий індекс підвищений 
аналогічно, як у листків суходільних рослин (Вовк, 1984). 

Відомо, що віск, який утворюється на зовнішній стороні клітин епі-
дерми, гальмує транспірацію та відбиває ультрафіолетові промені світла 
(Kalattukudy, 1996; Kerstiens, 1996). У стрілолиста звичайного воску було 
значно більше у стрілоподібних листках порівняно із продовгуватими над-
водними листками. Враховуючи вищевідмічені дані літератури та отри-
мані нами результати, можна припустити, що у продовгуватих листків 
стрілолиста, що знаходяться ближче до водної поверхні, ніж стрілоподібні 
листки, кутикулярна транспірація значно інтенсивніша, ніж у стрілопо-
дібних листках. Наявність воскового нальоту випуклої форми на епідермі 
двох типів надводних листків стрілолиста, очевидно, сприяє збереженню 
водного статусу та регуляції поглинання певної частини фотонів світла 
воском (Лансберг, 1986).

Механізм збільшення кількості та щільності воскового нальоту на по-
верхні стрілоподібних надводних листків можна також пояснити й дією 
ендогенних факторів. Відомо, що в епідермальних клітинах, збагачених 
воском, зокрема, в листках і стеблах суходільних рослин, особливо у лист-
ках сукулентів, виявлені ліпід транспортуючі білки, які беруть участь у 
транспортуванні та секреції фосфоліпідів у периплазматичний простір 
(Clark et al., 1992; Clark, Bohnert 1993; Clark, Bohnert 1999). Нещодавно були 
ідентифіковані гени ( Ltp, LTPs та WAX9), які відповідають за транскрип-
цію цих ліпід транспортуючих білків. У разі експресії відповідних генів 
у клітинах епідермісу виявлено ефект накопичення відповідної мРНК 
(Clark, Bohnert 1993; 1999). Як відбувається регуляція синтезу воску в епі-
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дермі поки невідомо. Ми можемо лише припустити, що відмінності по 
наявності воскового нальоту в надводних листках стрілолиста та його від-
сутності в епідермі підводних листків, можуть бути наслідком генетичної 
пластичності, в наслідок якої відбувається інгібування синтезу попередни-
ків воску (С12–, С14– і С16–ω–гідроксижирних кислот) і віск-синтетази (fatty 
acyl–coenzyme A: fatty alcogol acyltransferase), cубстратами для якої є інте-
гральні мембранні білки (Hauke, Schreiber, 1998; Lardizabal et al.., 2000). 

1.7.5.3. Nuphar lutea

Плаваючі листки. Дослідження верхньої та нижньої поверхонь плава-
ючих листків Numphar luteа (глечиків) показало, що листки цієї форми 
належать до амфістоматичного типу (рис. 1.7.5.3.1, а–в; дивись вставку 
XI). Спільні ознаки для обох епідерм: тип продихів (парацитний), їхня 
форма (округла або овальна), наявність кутикулярної борозди по пери-
метру всіх клітин завширшки 2,8 ± 0,7 мкм (рис. 1.7.5.3.1, б, е), відмінні 
ознаки – щільність продихів та їхні розміри. 

Верхня поверхня листків. Продихи на верхньому епідермісі дещо під-
няті над поверхнею, як і кутикулярні гребені. Звивисті гребені кутикули 
тягнулися вздовж листкової пластинки, іноді досягали 100 мкм у довжи-
ну. Відмінності в структурних ознаках верхнього та нижнього епідермі-
сів проявлялися в розмірах продихів та їхній щільності (табл. 1.7.5.3.1). 

Щільність продихів на нижньому епідермісі більша, ніж на верхньо-
му. Продихи на верхній поверхні (розміром 12,9 ± 1,3 х 9,9 ± 0,4 мкм) різні 
за формою: округлі або овальновидовжені. Зовнішні продихові виступи 
утворюють веретеноподібний ободок. Порові оболонки замикаючих клі-
тин гладенькі. Антиклінальні оболонки побічних клітин хвилясті. Про-
диховий індекс неможливо було підрахувати через відсутність чіткого 
розподілу окремих клітин епідермісу. Тому ми підраховували кількість 
продихів на одиницю поверхні. Середня щільність продихів на 1 мм2 
площі становила 778 ± 24.

ТАБЛИЦЯ 1.7.5.3.1. Ознаки продихів плаваючих листків Nиphar lutea

Ознака Верхня поверхня Нижня поверхня
Щільність продихів на 1 мм2

Довжина продихів, мкм
Ширина продихів, мкм

 778 ± 24
12,9 ± 0,7 
  9,9 ± 0,4 

1090 ± 80*
    25 ± 2,1*
    17 ± 0,8*

Примітка: * Р ≤ 0,05 (При порівнянні ознак нижньої й верхньої поверхонь листків)
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Нижня поверхня листків. Клітини нижньої епідерми плаваючих 
листків N. lutea характеризуються наявністю високих (від 7 до 10 мкм) ку-
тикулярних гребенів. Їхня ширина також коливається від 4 до 8 мкм (рис. 
1.7.5.3.1, в–е; див. вставку XI). На нижній епідермі виявляються чашопо-
дібні гідропоти (рис. 1.7.5.3.1, д, е) зі звивистими клітинними стінками. 
Середній розмір основи гідропоти становить 23 ± 2,1 мкм (в діаметрі), 
щільність – 290 ± 18 шт. на 1 мм². 

Нижня поверхня листкової пластинки вкрита водоростями, що роз-
міщувалися на кутикулярних гребенях і поміж ними (рис. 1.7.5.3.1, д, е). 
Продихи вкриті кутикулою, округлі або злегка видовжені, опуклі, про-
дихова щілина помітна слабо; периферія продихів оточена кутикуляр-
ним гребенем, який іноді перетинає центр продихів. Розмір продихів по 
довгій осі становив ≈ 25 мкм, короткій ≈ 17 мкм. Середня щільність про-
дихів на 1 мм2 площі була більшою, ніж така на верхній поверхні. Часто 
на нижній поверхні листка можна спостерігати високі (10–15 мкм) кути-
кулоподібні пагорби (рис. 1.7.5.3.1, г), які, піднімаючись над нижньою 
поверхнею, утворюють повітряний простір, завдяки якому відбувається 
дифузія газів між поверхнею пластинки й тим об’ємом повітря, що по-
падає під плаваючий листок.

Підводні листки. Дослідження ультраструктури підводних листків 
N. lutea показало, що на верхній і нижній поверхні пластинки продихи 
відсутні (рис. 1.7.5.3.2; див. вставку XII). Клітини верхньої епідерми ма-
ють неправильну форму: від чотиригранної до полігональної форми зі 
злегка заокругленими на полюсах клітин антиклінальними оболонками 
(рис. 1.7.5.3.2, а, б). 

Антиклінальні оболонки вкриті шаром кутикули (2,4 ± 0,4 мкм), що 
утворює над поверхнею клітин гребінь і надає змогу розрізнити краї клі-
тин. Розмір клітин по довгій осі сильно варіює від 20 до 50 мкм, середній 
розмір короткої осі – 20 ± 3,4 мкм. Поверхня клітин нерівна, в ній розрізня-
ються невеликі зморшки кутикули (рис. 1.7.5.3.2, б).

Клітини нижньої епідерми за формою та наявністю кутикулярних 
гребенів по краях клітин подібні клітинам верхньої епідерми. Особли-
вістю структури нижньої поверхні підводних листків глечиків є гідро-
поти чашоподібної форми (рис. 1.7.5.3.2, в – є) зі звивистими товстими 
клітинними оболонками, що утворюють заглибини «чаші», подібної до 
таких, які характерні для гідропот у нижній епідермі плаваючих листків. 
Підводні листки (майже однакові за розміром і формою) з однієї розетки 
рослини відрізнялися за структурою гідропот. 

У одних листків гідропоти мали вигляд округлих (діаметр 
близько 15 мкм) або овальних чашоподібних структур (розміром –  
23–26 х 13–15 мкм), навколо яких піднімався кутикулярний ободок 
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основних (сусідніх) клітин епідерми. На поверхні основних клітин ви-
являлись невеликі зморшки кутикули (рис. 1.7.5.3.2, г, д) подібні до таких 
на верхній епідермі. Структурних з’єднань між окремими гідропотами 
не спостерігали.

У інших підводних листках гідропоти були з’єднані між собою та з 
поверхнею основних клітин епідерми щупальцеподібними численни-
ми кутикулярними тяжами, що відгалужувалися від стінок гідропоти 
(рис. 1.7.5.3.2, е, є, стрілки). Середня щільність гідропот досить висока, 
і становить 240 ± 21 шт./мм² площі поверхні. Кутикулярний ободок по 
периферії основних клітин епідерми був ледве помітним. 

Відомо, що підводні (розеточні) листки у однієї особини N. lutea мо-
жуть різнитися за віком (Cutter, 1957): одні лишаються з літа й перези-
мовують до наступного вегетаційного періоду, інші починають форму-
ватися лише навесні. Крім того, відомо, що кутикула, беручи участь у 
водному транспорті клітин, з віком листків і зі змінами оточуючих умов, 
в яких формуються листки, може змінювати свою структуру, розмір (гре-
бенів) і склад (Frost–Christensen et al., 2003; Frost–Christensensen, Floto, 
2007; Ноlloway, 1982, a, b). 

За даними дослідників (Luttge, Kraft, 1969; Wilkinson, 1979), гідропо-
ти виконують секреторну та абсорбційну функції, транспортуючи іони й 
воду з водного оточення у листки й корені (Luttge, Kraft, 1983). Враховую-
чи вищезазначені дані літератури й одержані нами експериментальні ре-
зультати по структурі гідропот підводних листків N. luteа, можна зробити 
наступні припущення:

1) кутикулярні тяжі, що з’єднують гідропоти між собою та з поверхнею 
оболонки основних епідермальних клітин, служать для збільшення 
площі транспортних процесів у «молодих» підводних листках;

2) кутикулярні з’єднання гідропот тимчасові, у «старих» підводних 
листках гідропоти не з’єднуються між собою структурними тяжами;

2) кутикулярні тяжі, що з’єднують гідропоти, необхідні для підтриман-
ня чашоподібної форми гідатод у «молодих» підводних листках. 

Ультраструктура гідропот і механізми їх функціонування поки не-
відомі. 

Отже, проведені дослідження показали суттєву відмінність у струк-
турних ознаках надводних і підводних листків N. lutea, які проявлялися 
у відсутності продихів у підводних листках. Ці результати подібні даним 
по структурі підводних листків стрілолиста звичайного, що описано в по-
передньому підрозділі.

Враховуючи дані про суттєві відмінності структури верхньої й ниж-
ньої поверхонь надводних листків N. lutea, а також відомості літератури 
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про продихову та кутикулярну транспірацію, можна припустити, що в 
надводних і плаваючих листках N. lutea транспірація відбувається пере-
важно через верхню поверхню епідерми. Водний та іонний транспорт 
у підводних і надводних листків глечиків, очевидно, відбувається через 
гідропоти нижніх епідерм аналогічно іншим видам родини Nymphaeaceae 
(Lüttge, Krapf, 1969; Carpenter, 2006). 

1.8. УЛЬТРАСТРУКТУРНІ ОЗНАКИ КЛІТИН ЛИСТКІВ 
І КОРЕНІВ

Ультраструктура клітин підводних і надводних листків рослин, для яких 
характерна гетерофілія, багато в чому подібна до структури клітин під-
водних листків гідрофітів, що не є гетерофільними рослинами, та до 
структури клітин листків суходільних рослин, які були затоплені. Тому 
спочатку варто зупинитися на характеристиці ультраструктурних осо-
бливостей останніх. Функціонування листків гідрофітів під водою чи 
органів суходільних рослин, які були затоплені, спричиняє зміни уль-
траструктури клітин, насамперед хлоропластів фотосинтезуючих під-
водних і надводних органів, а також мітохондрій і клітинних оболонок 
тканин коренів (Pomeroy, Andrews, 1979; Sarkar et al., 2008). Численні до-
слідження стосуються в основному вивчення функціональних особли-
востей фотосинтезуючого апарату підводних і надводних листків (див. 
наступний підрозділ). Стосовно ультраструктури клітин в умовах зато-
плення, то такі дані малочисленні. 

Дані щодо ультраструктурної характеристики клітин листків і сте-
бел, які перебували під дією затоплення різнобічні. Деякі автори ствер-
джують відсутність змін на рівні ультраструктури. Через 4 доби після 
затоплення рослин Helianthus annuus L. в ультраструктурі хлоропластів 
і мітохондрій листків змін не виявлено. Відмічено лише збільшення рів-
ня крохмалю у хлоропластах (Wample, Davis, 1983). Тим часом інші до-
слідники виявили суттєву роль ліпідів у відповіді клітин на анаеробіоз, 
а саме: в дослідах із використанням мічених молекул експериментально 
доведено включення мітки у фосфо─, гліко─ та нейтральні ліпіди стебел 
Оryza sativa (рису посівного) в анаеробних умовах. Як наслідок ─ вміст 
цитоплазматичних ліпідних крапель у паренхімних клітинах стебел 
рису суттєво збільшувався (Vartapetian et al., 1978). Під час затоплення в 
надземних органах рослин відбувається накопичення метаболітів: у 3-4 
рази збільшується вміст етанолу в листках озимого жита та пшениці (Бе-
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летская, 1977; Craword, 1977), багатьох трав (Beard, Martin, 1970) і листках 
деяких сільськогосподарських рослин (Kawase, 1972), що супроводжуєть-
ся порушенням функціонування мітохондрій. 

Нетривале зимове затоплення викликало певні зміни в ультраструк-
турі клітин апікальної меристеми проростків пшениці Triticum aestivum L. 
та ячменю Hordeum vulgare L. У проростків, які не затоплювалися, кліти-
ни містили велике ядро, численні мітохондрії, цистерни ЕР. Після три-
денного затоплення, на фоні зниження росту, спостерігали утворення 
концентричних структур ендоплазматичним ретикулумом, пластиди 
витягувались або ж набували неправильну форму, в ядрі утворювали-
ся великі петелькоподібні структури з мембран ядерної оболонки. Після 
тритижневого затоплення деструкційні зміни посилювалися (Pomeroy, 
Andrews, 1979).

Короткочасне (до шести годин) водне затоплення проростків гарбуза 
Cucurbita pepo викликало деструкцію мітохондрій у клітинах колеоптилів: 
мітохондрії спочатку розбухали, а потім відбувалася руйнація мембран 
органели; ці органели втрачали здатність до окисного фосфорилюван-
ня, у клітинах збільшувалися як вміст АТФ, так і співвідношення АТФ до 
АДФ. Якщо умови аерації нормалізувалися, то відбувалася їхня реадапта-
ція: структура мітохондрій поновлювалася, їхнє функціонування норма-
лізувалося (Vartapetian, et al., 2003).

Характерною особливістю підводних листків гетерофільних рослин і 
листків гідрофітів є наявність хлоропластів у клітинах епідермісу, розмір 
таких клітин менший, ніж клітин паренхіми. Контакт фотосинтезуючих 
епідермальних клітин із зовнішнім оточенням здійснюється через форму-
вання значного розміру закручувань плазмалеми в периплазматичному 
просторі, подібно до такого, як це описано в Elodea canandensis (Rascio et al., 
1991) та y Vallisneria spiralis (Rascio, 2002) . 

Заслуговують на увагу дослідження ультраструктури підводних лист-
ків Eleocharis retrofl exa (Poir.) Urb та листків суходільних форм цієї рослини 
(Ueno et al., 1998). У суходільних рослин листки були «стоячі». На рівні 
світлової мікроскопії вони мали незвичайну Кранц–анатомію. Клітини 
обгортки не мали хлоропластів; такі клітини за структурою нагадували 
паренхімні клітини. У підводних листків Кранц–клітини були меншими, 
ніж у суходільних, хоча розміри продихів у підводних і суходільних не 
відрізнялися. У підводних листків деякі клітини епідермісу містили хлоро-
пласти. Вивчення ультраструктури Кранц–клітин у суходільних форм по-
казало, що хлоропласти характеризувалися добре розвиненими гранами, 
діаметр мітохондрій становив 0,57 ± 0,12 мкм, і вони були більші за розмі-
ри мітохондрії клітин мезофілу (0,35 ± 0,05 мкм). Клітини мезофілу та клі-
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тини обгортки також містили хлоропласти з добре розвиненими гранами. 
Периферичний ретикулум спостерігали в хлоропластах Кранц–клітин і в 
хлоропластах мезофілу. Щільність хлоропластів та інших органел у кліти-
нах підводних листків була нижчою. Тобто анатомічні та ультраструктур-
ні характеристики були подібні у досліджуваних клітинах суходільних і 
підводних листків цього виду (Ueno et al., 1998).

Дослідження ультраструктури листків прісноводного гідрофіта Elodea 
canandensis показали, що хлоропласти характеризуються добре розвину-
тою системою гран, у стромі виявляються типові пластоглобули та неве-
ликі зерна крохмалю. Мітохондрії мають трубчасті кристи, гранулярний 
ЕР і невеликі диктіосоми (Esposito et al., 2007). 

Китайські дослідниками здійснили ретельне вивчення формування 
склереїд у мезофілі плаваючих листків видів Nymphoides coreana H. Lev. 
Hara і Nuphar schimadai Hayata із озер о. Тайвань (Kuo-Huang et al., 2000). 
Склереїди – це структурні елементи стебла та листків, що складаються з 
кам’янистих клітин і містять оксалат кальцію. Дослідники спостерігали 
утворення склереїд на межі з повітряними порожнинами та у повітряних 
лакунах губчастої паренхіми листків на рівні світлової мікроскопії. Ви-
вчення ультраструктури склереїд у плаваючих листках N. coreana показа-
ло, що на початку розвитку склереїд їхні клітини мали велику вакуолю 
й тонкий шар щільної цитоплазми. Клітини за структурою нагадували 
типові клітини паренхіми молодого листка, які ростуть розтягуванням: 
невеликі пластиди зі слабо розвиненою ламелярною структурою, грану-
лярний ЕР, численні групи диктiосом, мітохондрії конденсованого типу. 
В N. schimadai ультраструктура склереїд була подібна, тільки на їхній зо-
внішній оболонці формувалися кристали, які, очевидно, складаються із 
оксалату кальцію, оскільки вони розчинялися у гідрохлорній кислоті. Ці 
кристали утворювалися між первинною оболонкою материнських клітин 
склереїд та їхньою цитоплазматичною мембраною. Кристали склереїд 
під електронним мікроскопом електроннопрозорі, вони проривають клі-
тинну оболонку й «виходять» у міжклітинники мезофілу. Після утворен-
ня кристалу формується товста вторинна клітинна оболонка. Потовщен-
ня відбувається із внутрішнього боку цитоплазми доти, поки вторинна 
клітинна оболонка не обгорне всю склереїду. Вторинні оболонки стають 
лігніфікованими (Kuo-Huang та ін., 2000). Механізм початку кристаліза-
ції кальцію поки невідомий. Подібні кристали кальцію описані й у ін-
ших видів рослин. Автори розглядають кристали оксалату кальцію як 
поживні речовини для апопластного живлення. Їхня наявність описана 
в центральних вакуолях клітин квасолі (Kuo-Huang, Zindler-Frank, 1998) 
або ж клітин Lemna minor L. (Franceschi, 1987). Зрідка склереїди спостері-
гаються й в інших водних рослин (Chiang, Huang, 1984). 
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1.8.1. Листки Sium latifolium

S. latifolium, що зростав у воді характеризується гетерофілією: на одному 
пагоні розміщуються листки різної форми: підводні (двічі- або тричіпе-
ристорозсічені з ниткоподібними частками), надводні (пірчасторозсічені 
з ланцетоподібними частками) та «перехідні» листки, у яких пластинка 
була над водою, а черешок – під водою (за формою пластинки подібні 
до підводних) (див. підрозділ 1.3.3 і рис. 1.3.1 у вставці II). Дослідження 
ультраструктури трьох типів листків веху широколистого показало на-
явність як спільних ознак, так і певні відмінності в ультраструктурі клі-
тин мезофілу (Недуха, 2004).

Підводні листки. Аналіз ультраструктури клітин мезофілу підвод-
них листків показав, що клітини палісади й губчастого мезофілу мали 
велику центральну вакуоль; цитоплазма з органелами розміщувалась 
уздовж клітинних оболонок. Хлоропласти палісадного й губчастого мезо-
філу лінзоподібної або видовженої форми (залежно від площини зрізу) 
мали подібну ультраструктуру. Число хлоропластів на зрізі клітини палі-
садної паренхіми становило 9,0 ± 2,4; на зрізі губчастої паренхіми 6,7 ± 0,3 
(табл. 1.8.1.1). Середній розмір хлоропластів становив 4,3 х 1,2 мкм, мемб-
ранна система гранального типу (рис. 1.8.1.1, а, б), добре розвинута, зер-
на крохмалю виявлялися рідко. Характерною особливістю пластид була 
наявність великої кількості тилакоїдів у грані (табл. 1.8.1.2), діаметр яких 
коливався від 0,2 до 0,4 мкм, кількість гран на зрізі хлоропласта варіювала 
від 6–8 до 12–14. В деяких хлоропластів тилакоїди гран і строми характе-
ризувалися підвищеною електронною щільністю. Зрідка в щільній стромі 
спостерігали пластоглобули діаметром до 50 нм. Мітохондрії мали розви-
нуту систему крист (рис. 1.8.1.1, в). В цитоплазмі виявлено багато рибосом, 
ендоплазматичний ретикулум гранулярного типу. Ширина клітинних 
оболонок становила 0,2–0,4 мкм. Ядро округле чи злегка витягнуте, нукле-
оплазма щільна, в ядерці виявляли гранулярний та фібрилярний компо-
ненти (рис. 1.8.1.1, г).

«Перехідні» листки. Клітини мезофілу перехідних листків (черешок 
яких був занурений у воду, а пластинка – над водою) відрізнялись за уль-
траструктурними ознаками. Умовно ми поділили їх на два типи: в одних 
ультраструктура ендомембран і органел характеризувалася інтактністю 
(рис. 1.8.1.2, а, б), в інших – спостерігали деструкцію органел і ендомемб-
ран (рис. 1.8.1.2, в, г).

В клітинах першого типу мітохондрії були конденсованого типу, апа-
рат Гольджі представлений групами коротких диктіосом, ендоплазматич-
ний ретикулум гранулярний. В гіалоплазмі видно рибосоми й полісоми. 
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Ширина клітинної оболонки становила 0,3–0,4 мкм. Хлоропласти відріз-
нялися від таких в клітинах попереднього варіанта лінійними розмірами, 
кількістю зерен крохмалю (табл. 1.8.1.1) і тилакоїдів в гранах (табл. 1.8.1.2); 
гран з 20 і більшою кількістю тилакоїдів було майже в 2,5 раза менше, ніж 
в хлоропластах підводних листків. 

Рис. 1.8.1.1. Фрагменти клітин мезофілу підводних листків Sium latifolium: 
М – мітохондрія, Хл – хлоропласт, Гр – грана, Об – клітинна оболонка, 
Я – ядро, Яд – ядерце; а,б – палісадна паренхіма, в, г – губчаста паренхіма
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Особливістю таких клітин була наявність майже округлих електронно–
щільних утворень розміром 10–15 нм, що контактували з мембранами обо-
лонок органел і цитоплазматичною мембраною (рис. 1.8.1.2, а, б). В кліти-
нах другого типу (рис. 1.8.1.2, в, г) виявлено чіткі ознаки деструкції, харак-
терні для клітин, що старіють: порушення інактності цитоплазматичної 
мембрани й тонопласту, деструкція нуклеоплазми й ущільнення ядерця, 
в цитоплазмі – підвищена електронна щільність органел.

ТАБЛИЦЯ 1.8.1.1. Кількісна характеристика хлоропластів клітин 
мезофілу Sium latifolium 

Тип
листка

Кількість хлороп-
ластів на зрізі 
різних клітин 
мезофілу 

Розмір 
хлоропласта, 

мкм

Розмір 
крохмального 
зерна, мкм

Кількість  
зерен 
крохма-
лю на 

зрізі хло-
ропластаПалісад-

ний
губчас-
тий

довга-
вісь 

коротка-
вісь

довга-
вісь

коротка- 
вісь 

Підводний 9,0 ± 2,4 6,7 ± 0,3 4,3 ± 0,3 1,2 ± 0,1 1,4 ± 0,1 0,6 ± 0,19 0,7 ± 0,1

«Перехідний»
 

10 ± 0,1 6,5 ± 0,3 6,0 ± 0,2 1,9 ± 0,1 1,3 ± 0,1 0,5 ± 0,1 2,3 ± 0,2

 
Надводний
 

 
7,5 ± 0,3 6,6 ± 0,4 4,4 ± 0,1 1,3 ± 0,1 1,2 ± 0,1 0,3 ± 0,02 1,1 ± 0,1

ТАБЛИЦЯ 1.8.1.2. Кількісна характеристика тилакоїдів хлоропластів 
мезофілу Sium latifolium 

 Тип листка
Розподіл гран за кількістю тилакоїдів, %

2 - 3    4 - 6      7 - 10    10 - 20 понад 20 

Підводний  –   8,6 26,6 30,0 34,8

«Перехідний» 11,1 18,5 14,8 40,8 14,7

Надводний  5,3 66,2 28,5  –  –
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ТАБЛИЦЯ 1.8.1.3.  Вміст пігментів у листкових пластинках 
Sium latifolium 

 Пігменти
Листок

підводний «перехідний» надводний

Хлорофіл а
 мг/г сирої маси
 мг/г сухої маси

Хлорофіл b 
 мг/г сирої маси
 мг/г сухої маси

Сума хлорофілів (а+b)
 мг/г сирої маси
 мг/г сухої маси

Каротиноїди
 мг/г сирої маси
 мг/г сухої маси

Відношення хлорофілу а/b 
 на сиру масу
 на суху масу

0,654 
1,712

0,443
1,180

1,097
2,892

1,179
3,148

1,48
1,45

0,411
2,020

0,315
1,298

0,726
3,318

0,114
0,310

1,31 
1,55

1,053
1,316

0,391
0,510

0,391
1,826

0,598
0,780

2,69
2,58

Хлоропласти характеризувались щільною стромою або ж її повною 
просвітленістю, в стромі спостерігали зерна крохмалю й пластоглобули; 
зруйновані тилакоїди гран і строми мали високу електронну щільність. В 
стромі хлоропластів було багато пластоглобул, рибосом не спостерігали. 
Гранулярний ендоплазматичний ретикулум, рибосоми й полісоми не ви-
являлися. В таких клітинах спостерігали округлі або овальні електронно–
щільні утворення (розміром 10–100 нм), що контактували з ендомембра-
нами: оболонками органел, цитоплазматичною мембраною й ендоплаз-
матичним ретикулумом (рис. 1.8.1.2, в, г). Такі формування за локаліза-
цією та розмірами нагадують кальцієві сайти в клітинах коренів і листків 
Alisma plantago-aquatica, коренів гороху (Белявская, 1994; 2003; Кордюм и 
др., 2003). 

Надводні листки. Органели в клітинах мезофілу S. latifolium розміщу-
вались уздовж оболонок (рис. 1.8.1.3, а–г). Форма хлоропластів в клітинах 
палісадної й губчастої паренхіми залежно від площини зрізу була лінзо-
подібною або злегка видовженою (рис. 1.8.1.3, б, г). Хлоропласти містили 
крохмальні зерна (табл.1.8.1.1); численні грани складалися з невеликої 
кількості тилакоїдів (табл. 1.8.1.2) з діаметром 0,2–0,5 мкм. В щільній стромі 
пластид видно рибосоми. 
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Рис. 1.8.1.2. Фрагменти клітин мезофілу «перехідних» листків Sium 
latifolium: М – мітохондрія, Хл – хлоропласт, Об – клітинна оболонка, 
Я – ядро; а, б – губчаста паренхіма, в, г – палісадна паренхіма
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Мітохондрії конденсованого типу, округлі або злегка витягнуті, їх роз-
мір по довгій осі становив 0,5–0,8 мкм. Часто спостерігали контакти мі-
тохондрій з хлоропластами. В цитоплазмі багато рибосом; короткі кана-
ли гранулярного ендоплазматичного ретикулуму розміщувались уздовж 
оболонок. Апарат Гольджі був представлений групами диктіосом з 3–4 
цистерн і кількох пухирців. Ядро округле чи овальне з нещільною нукле-
оплазмою (рис. 1.8.1.3, а, г).

Рис. 1.8.1.3. Фрагменти клітин мезофілу надводних листків Sium latifolium: 
Хл – хлоропласт, Об – клітинна оболонка, Я – ядро; а, в – палісадна 
паренхіма, б, г – губчаста паренхіма
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Вміст фотосинтезуючих пігментів, в т.ч. хлорофілів а та b, а також каро-
тиноїдів, відрізнявся в підводних і надводних листках (табл. 1.8.1.3). Якщо 
порівнювати їх вміст на сиру масу, то вміст хлорофілу а в надводних лист-
ках був майже удвічі більшим порівняно з таким в підводних, тимчасом 
як його вміст на суху масу був більшим в підводних і «перехідних» лист-
ках. Вміст хлорофілу b (на суху масу) був вищим в підводних і перехідних 
листках. Визначено, що сума хлорофілів а + b (на суху та сиру масу) також 
була достовірно більшою в підводних і «перехідних» листках порівняно з 
надводними. Відношення хлорофілу а до хлорофілу b було в 1,7-1,9 раза 
більшим (на сиру й суху масу) в надводних листках.

Отже, ультраструктурний аналіз клітин листків гетерофільної росли-
ни – веху широколистого показав, що структура клітин мезофілу підвод-
них і надводних листочків веху типова для клітин мезофітних суходіль-
них рослин (Гамалей, Куликов, 1978). Однак ми виявили специфічні риси 
структури, характерні лише для підводних листків. Перша особливість – 
це наявність гран з великою кількістю тилакоїдів. Як відомо, ця ознака є 
типовою для хлоропластів листкових пластинок тіньовитривалих рослин і 
зумовлена посиленим синтезом хлорофілу b (Горышина, 1989; Николаева, 
Власова, 1990). З урахуванням того, що водна поверхня частково відбиває 
та поглинає світло (Ландсберг, 1986), можна констатувати, що підводні 
листки водного екотипу веху одержували значно менше світла, ніж над-
водні, що впливало на їхню структуру.

Другою особливістю структури хлоропластів підводних листків веху 
широколистого, що відрізняє їх від хлоропластів надводних листків, є мен-
ша кількість зерен крохмалю в пластиді. Кількість зерен крохмалю в хло-
ропластах підводних листків була в 1,7 раза нижчою, ніж в хлоропластах 
надводних листків і утричі меншою порівняно з хлоропластами «перехід-
них» листків. Ми припускаємо, що для підводних листків характерне зни-
ження синтезу крохмалю. Це підтверджується даними Г.Ф. Некрасової з 
співав., які радіоізотопним методом вивчали інтенсивність фіксації СО2 та 
вміст продуктів фотосинтезу в підводних і надводних листках 42 видів гід-
рофітів і встановили, що в рослинах із зануреними у воду листками було 
суттєво меншим включення 14С в цукрозу й крохмаль (в середньому, відпо-
відно, 30 і 9%) порівняно з надводними й плаваючими (45 і 15%) листками, 
водночас у них виявлено в 1,5 раза більше 14С у С4–кислотах (Некрасова, и 
др., 2003).

Ще одна виявлена нами особливість підводних листків веху – висо-
кий вміст хлорофілу b і знижене майже удвічі відношення хлорофілу а/b 
порівняно з такими же показниками надводних листків. Як відомо, ці 
ознаки характерні для рослин, що ростуть у затінку та в умовах низької 
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освітленості (Силаева, 1978; Горышина, 1989) З урахуванням цих даних і 
відомостей літератури про те, що хлорофіл b переважно зосереджуєть-
ся у тилакоїдах гран (Гудин, Мерсер, 1986), можна говорити про кореля-
цію структури хлоропластів підводних листків веху й вмісту в них піг-
ментів.

Описані нами часткова деструкція мембран (тонопласту й плазмале-
ми), зниження чи повна відсутність рибосом в цитоплазмі певної частини 
клітин мезофілу «перехідних» листків є типовими для листків, що старі-
ють (Гамалей, Куликов, 1978), та для мезофілу листків в умовах впливу на 
рослину несприятливих факторів (Силаева, 1978). Виявлені нами в таких 
клітинах електроннoщільні утворення за формою, розмірами та локалі-
зацією подібні глобулярним утворенням, відомим у літературі як кальці-
єві сайти рослинних та тваринних клітин (Белявская, 1994; 2003). Останні 
утворюються в разі підвищення рівня цитоплазматичного кальцію вище 
фізіологічного як внаслідок інгібування активності Са2+–АТФази плазма-
леми, так і при активації перекисного окислення ліпідів цитоплазматич-
ної мембрани, що призводить до порушення кальцієвого балансу клітин 
та їх старіння (Roux, Slocum, 1982; Белявская, 1994; 2003) .

Поява великої кількості добре розвинутих мітохондрій в клітинах 
мезофілу підводних і перехідних (плаваючих) листків в рослин веху на 
фазі вегетативного розвитку свідчить про те, що інтенсивне дихання 
відбувається одночасно з фотосинтезом, забезпечуючи клітини утво-
ренням АТФ, що необхідно для синтезу цукрів і полісахаридів при рості 
рослини (Kromer, 1995). Крім того, збільшення популяції мітохондрій в 
клітинах мезофілу перехідних листків з ознаками деструкції інших ор-
ганел, очевидно, може свідчити про індукцію запрограмованої смерті 
у відповідь на збільшення в клітинах активних форм кисню. Подібний 
феномен описаний раніше в клітинах Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., що 
призводило до виснаження АТФ, окисного вибуху й наступної клітин-
ної смерті (Keiko Yoshinaga et al., 2002; Maike et al., 2004). Поява в кліти-
нах мезофілу перехідних листків веху широколистого великої кількості 
пероксиcом, що контактують з хлоропластами, очевидно, свідчить про 
посилення фотодихання в клітинах перехідних листків поряд з ознака-
ми старіння.
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1.8.2. Аеренхіма листків, стебел і коренів 

Для підтримання життєдіяльності затоплених рослин (на різних глиби-
нах) у вищих водних рослин утворюється довгий міжклітинний газовий 
простір, який характерний для всіх судинних рослин. У гідрофітів (гете-
рофільних і гомофільних рослинах) газові лакуни ведуть до утворення 
аеренхіми, що функціонує для акумуляції та транспорту газів (Dalla 
Vecchia et al., 1995; 1999; Не et al., 1999). Дані щодо структурно–функ-
ціональної характеристики аеренхіми у вегетативних органах рослин, 
які зростають в умовах затоплення, в основному стосуються її формуван-
ню в коренях і частково перебудов клітин, що забезпечують провідність 
газів по тканинах. Утворення аеренхіми (повітряних лакун) є відповіддю 
рослини на умови гіпоксії, що виникає при зростанні рослини у воді на 
мулистих або піщаних грунтах. 

Аеренхіма займає до 60% об’єму тканин у затоплених органах 
(Zimnmermann, 1993). За даними Дж. Ціммермана та ін. кисень, який лока-
лізований в аеренхімі затоплених коренів, лише частково використовуєть-
ся для метаболізму клітин. В основному, кисень аеренхіми використову-
ється для окислення іонів металів, що постійно осідають щільним шаром 
на поверхню клітин затопленого кореня, і таким чином перешкоджають 
поглинанню й транспорту поживних речовин із оточуючого водного се-
редовища в корінь. Корінь постійно використовує кисень аеренхіми саме 
на окислення іонів металів (найчастіше іонів заліза) до редукованих форм; 
таким чином, відкриваючи поверхню клітин для поглинання речовин і 
іонів (Crawford, 1983; Klopatek, 1978; Zimnmermann, 1993). 

Ізоляція підводних органів від водного оточення досягається фор-
муванням потовщених кутинізованих зовнішніх клітинних оболонок 
(Rascio et al., 1991; Dalla Vecchia et al., 1995; Sorrell et al., 1997) і форму-
ванням гідрофобної поверхні навколо аеренхімних порожнин (Raven, 
1996). Захист газових лакун від водного розчину, що транспортується по 
судинах ксилеми, може відбуватися шляхом закриття ззовні апопласту 
провідних тканин (Lersten, 1997), або формуванням ендодермоподібної 
обгортки навколо провідного пучка в стеблі й листках (Dalla Vecchia et 
al., 1999). 

Аеренхімна тканина характеризується наявністю довгих газових 
лакун, з’єднаних одна з одною в коренях, стеблі й листках (Visser et al., 
2000). Повітря з листків по аеренхімі транспортується в черешки, стебла 
й корені (Zimnmermann, 1993). Відомо, що прискорена дифузія газів від-
бувається лише в газовому середовищі, як на довгі, так і короткі відстані. 
Саме таким вимогам відповідає аеренхіма. Аеренхіма може утворювати-
ся при затопленні коренів вищих водних рослин, для яких характерна 
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гетерофілія (Dalla Vecchia et al., 1995; 1999; Не et al., 1999; Dacey, 1980). 
Також описано й формування аеренхіми в адвентивних коренях гомо-
фільних рослин (Subbaian et al., 1998; Овчаренко, 2002; Кордюм, 2003, а; 
Vartapetian, et al., 2003). 

Відомі два типи аеренхіми: схизогенна й лізогенна, формування яких 
відрізняється. Схизогенна аеренхіма формується внаслідок гідролізу се-
рединної пластинки (Rascio et al., 1991; Drew et al., 2000); лізогенна аерен-
хіма – в процесі запрограмованої клітинної смерті (He et al., 1994; Pennell, 
Lamb 1997; Kaway et al., 1998; Jackson , Armsrong 1999; Drew et al., 2000; 
Evans, 2004; Justin, Armstrong, 1987). Деякі автори описують і третій шлях 
утворення аеренхіми при клітинному поділі або рості клітин розтягуван-
ням: без загибелі клітин і без роз’єднання вже з’єднаних клітинних обо-
лонок. В різних органах однієї рослини можуть бути комбінації всіх типів 
аеренхіми (Evans, 2004; Justin, Armstrong, 1987).  

Механізм схизогенної аеренхіми в основному лишається невідомим, 
тоді як лізогенна аеренхіма утворюються при низькому вмісті кисню в ко-
ренях, при цьому, етилен стає індуктором її утворення. Останній фено-
мен описаний на коренях кукурудзи при її затопленні (Drew et al.,2000). 
Етилен викликав запрограмовану клітинну смерть в клітинах кори з на-
ступним формуванням аеренхіми (He et al., 1996, a, b) . 

Аеренхіма стебла забезпечує зв’язки кореневої системи з листками. 
При дослідженні 14 видів рослин, які відносилися до семи родин, по-
казано, що вміст аеренхіми в черешках корелював з виживанням рос-
лини при повному затопленні. Кисень в стебло попадає з фотосинтезу-
ючих листків, а в темноті – з оточуючої води через кутикулу: із стебла 
кисень по аеренхімі транспортується в кореневу систему (Bailey–Serres, 
Voesenek, 2008).

Ізоляція аеренхіми від тканин, що розташовуються поряд, досягаєть-
ся, як вважають дослідники, формуванням гідрофобної кутикулярної 
поверхні навколо аеренхімних порожнин (Rascio et al., 1994; Raven, 1996). 
Стан газів у повітряних лакунах не є статичним, газ рухається від листків 
до черешків і коренів з швидкістю до 50 см за хв. Це було встановлено при 
дослідженні аеренхіми в Nuphar luteа (Dacey, 1980). 

Виявлена пряма залежність швидкості росту розтягуванням листків і 
стебел, що ростуть у воді на анаеробному мулі, від вмісту кисню й вугле-
кислого газу (Voesenek, Blom, 1999). Ріст підводних органів є прискореним 
порівняно зі швидкістю росту надземних органів. Такі листки, досягаючи 
до водної чи повітряної поверхні, функціонують як вхідні та вихідні во-
рота для кисню й вентиляції газів, що скупчилися в коренях і підводних 
пагонах (Visser et al., 1997). 
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При фотосинтезі кисень по аеренхімі листків під тиском транспор-
тується до коренів. В газовому просторі аеренхіми знаходиться не лише 
кисень, а й СО2, який легко проникає до всіх клітин листкової пластинки, 
черешка й коренів (Raven, Spicer, 1996). Концентрація СО2 у повітрі ста-
новить 10 мМ · м-3; концентрація СО2 у воді може сильно змінюватися і 
сягати значно більших величин (до 500 мМ · м-3) (Rebsdorf et al., 1991). У 
нейтральних водах (при рН води від 7 до 8,5) розчинність у воді НСО3

- та 
СО2 також може збільшуватись від 4 до 140 мМ · м-3. Тоді як при кислих 
рН (нижче рН 7,0) розчинність НСО3

- у воді значно вища, ніж розчин-
ність у воді СО2 (Sand-Jensen, 1983).

 Дослідження ультраструктури коренів гороху Pisum sativum L., який 
піддавали затопленню (Sarkar et al., 2008) показали, що під дією гіпоксії, 
що виникає під час затоплення, клітини паренхіми зазнають деструктив-
них змін. Авторами показано наявність специфічних змін у клітинних 
оболонках і деградацію цитоплазматичних органел при утворенні аерен-
хіми. Руйнуючі клітини мали дуже тонкі клітинні оболонки; серединна 
пластинка між цими клітинами також піддавалась руйнації. У таких тон-
ких оболонках лишається незначна кількість гомогалактуранів порівняно 
з клітинами коренів, які не були затоплені. У гинучих клітинах відбува-
ється типова руйнація клітинних оболонок, як в процесі загибелі клітин 
(Sarkar et al., 2008).

Встановлено, що при перенесенні суспензійних клітин кукурудзи із 
аеробних умов у анаеробні відбуваються суттєві зміни у функціонуван-
ні мітохондрій (Subbaian et al., 1998). Так на коренях проростків Cucurbita 
pepo L., які зростали в умовах анаеробіозу, виявлено суттєву деструкцію 
мітохондрій, що супроводжувалася виходом іонів кальцію із мітохондрій 
у цитозоль, а самі мітохондрії клітин коренів піддавалися деструкційним 
змінам або ж відбувалася адаптивна перебудова їх до функціонування в 
анаеробних умов. Б. Вартепетян та ін. (Vartapetian, et al., 2003) досліджу-
вали ультраструктурні зміни мітохондрій при шестигодинній тривалості 
анаеробіозу. Деструкцію мітохондрій спостерігали не тільки у клітинах 
коренів, але й у колеоптилях: мітохондрії колеоптиля цього об’єкту підда-
валися деструкції, спочатку вони розбухали, а потім відбувалась руйнація 
мембран органели, мітохондрії втрачали здатність до окисного фосфори-
лювання, у клітинах збільшувався вміст АТФ та співвідношення АТФ до 
АДФ. Якщо аерацію відновлювали, то відбувалась їх реадаптація: структу-
ра мітохондрій відновлювалась, їх функціонування поверталося до норми 
(Vartapetian, et al., 2003).

У ранніх роботах багатьох дослідників описані подібні зміни міто-
хондрій у клітинах коренів рису посівного Oryza sativa при затопленні  
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(Vartapetian, et al., 1970; Webb, Armstrong, 1983). Ці автори також пока-
зали зміни ультраструктури мітохондрій на коренях гороху та гарбуза. 
Дослідниками було встановлено, що стійкість до затоплення залежить 
від виду та тривалості дії чинника. 

Ю. Янг і К. Ванг також виявили розбухання мітохондрій і поступову 
їх деструкцію у клітинах коренів болотної трави (Agrostis sp.), які були 
затоплені на глибину до 5 см протягом 21 доби (Jiang, 2006). Відомо, що 
рослини мають адаптивні захисні механізми від дії гіпоксії. Клітини інду-
кують синтез анаеробних захисних білків для адаптації. Вперше це було 
продемонстровано при вивченні анаеробіозу на сіянцях рису (Maslova et 
al., 1975); авторами виявлено сім стресових білків у рисі після шестидо-
бового анаеробіозу, що супроводжувалося стимуляцією активності алко-
гольдегідрогенази, тоді як інші автори (Sachs et al., 1980 ) виявили значно 
більшу кількість (до двадцяти) стресових анаеробних білків. Подібні біл-
ки виявлені також і у коренів Acorus calamus L. при тривалому зимовому 
анаеробіозі (Bucher et al., 1996).

Необхідно відмітити, що водні рослини, а саме їх корені відкладають у 
запас значну кількість крохмалю, який відіграє суттєву роль при анаеробі-
озі у зимовий період, цей крохмаль може використовуватись затопленою 
рослиною для дихання в процесі гліколізу (Henzi, Brändle, 1993; Hanhijarvi, 
Fagerstedt, 1995; Craword, Brändle, 1996). Так, у Potamogeton pectinatus, гідро-
ліз крохмалю у коренях сприяв росту стебла при повній відсутності кисню 
протягом 14 діб (Summers et al., 2000).

Були ретельно описані зміни ультраструктури клітин кореня 
Sagittaria lancifolia L. (стрілолиста ланцетолистого) (Schussle, Longstreth, 
2000) при утворенні аеренхіми в апікальній зоні та в корі. Автори опи-
сали поступовий лізис цитоплазматичного вмісту у клітинах кінчиків 
кореня та в клітинах кори кореня. Вони спостерігали утворення елек-
троннопрозорих зон, руйнацію тонопласту, розрідження цитоплазми та 
появу у вакуолях гранулярних включень. Клітини кори руйнувались, на 
їхньому місці утворювались повітряні порожнини, тоді як клітинні обо-
лонки цих клітин лишались інтактними. 

Подібні деструктивні зміни спостерігали й у коренях суходільних 
рослин при утворенні аеренхіми. У коренях проростків вівса й кукуру-
дзи автори спостерігали утворення концентричних структур мембрана-
ми при формуванні аеренхіми. Крім того, дослідники спостерігали зміни 
структури ядер, які включали компактизацію хроматину, фрагментацію 
та руйнацію ядерної оболонки, утворення електроннопрозорих зон у 
цитоплазмі, розбухання органел, руйнацію тонопласту та втрату вмісту 
цитоплазми. Проте, автори не виявили у клітинах таких ознак апоптозу 
як пікноз ядра та гідроліз плазмалеми (Clarke, 1990).
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1.9. ФУНКЦІОНАЛЬНА ХАРАКТЕРИСТИКА ЛИСТКІВ 

1.9.1. Роль асиміляції СО2

Різні умови, в яких перебувають надводні та занурені у воду листки 
спричиняють у фотосинтезуючих клітинах функціональні зміни, а саме: 
достовірну зміну асиміляції СО2, фотодихання та синтезу запасних вуг-
леводів. Фотосинтетичний метаболізм і активність РБФК/О (рибулозо–
1,5–дифосфаткарбоксилаза/оксигеназа, Рубіско) і ФЕП-карбоксилази 
(фосфоенолпіруваткарбоксилаза, ФЕПК) досліджені у багатьох видів 
вищих водних рослин, у тому числі у рослин, для яких характерна гете-
рофілія (Sagittaria sagittifolia, Nuphar luteа, Ranunculus sceleratus, Polygonum 
amphibium та ін.) (Некрасова и др., 2003). Автори довели, що листки за-
нурені у воду, відрізнялися від надводних і плаваючих листків ниж-
чою інтенсивністю потенційного фотосинтезу – в середньому на 2,2 мг 
СО2/(дм2·год), невеликим вмістом білка фракції І і незначною активніс-
тю РБФК/О й ФЕП-карбоксилази, в середньому 10 і 1 мг/(дм2·год), від-
повідно. Активність цих ферментів була у 2–4 рази нижча у підводних 
листків порівняно з надводними і плаваючими листками (Некрасова и 
др., 2003). Як вважають автори, такі зміни відбувалися в результаті адап-
тації підводних листків до коливань температури і зниженої освітленос-
ті у воді.

Надводні листки гетерофільних водних рослин можна віднести до 
листків світлового типу (sun lеaves), що зростають на прямому сонячно-
му світлі (Terashima et al., 2001). Відомо, що такі листки характеризуються 
значною товщиною пластинки і подовженим шляхом дифузії СО2. Вуг-
лекислий газ проникає з оточуючого середовища у строму хлоропласта 
через клітинну оболонку, цитоплазматичну мембрану, цитозоль та обо-
лонку хлоропласта. 

До транспорту СО2 залучені аквапорини мембран та клітинна обо-
лонка. Остання не лімітує транспорт СО2 по апопласту (Nobel, 1999). До-
слідники показали, що аквапорин 1 із Nicotiana tabacum L. (NtAQP1) бере 
участь у транспортуванні СО2 (Uehlein et al., 2003).  Відомо, що швид-
кість фотосинтезу залежить від рівня концентрації СО2 у хлоропластах, а 
спорідненість СО2 із ферментом Рубіско, що фіксує СО2, є дуже низькою 
(von Caemmerer, Quick, 2000; Косаківська, 2003). 

Якщо товщина листків світлового типу збільшується, то й запаси 
ферменту Рубіско будуть зростати. За моделлю І. Терашіма, у разі збіль-
шення товщини листкової пластинки, запаси Рубіско зростають на оди-
ницю площі мезофілу, що потрібно для підтримання фотосинтезу на 
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оптимальному рівні, оскільки швидкість фотосинтезу на одиницю площі 
листка спочатку збільшується, а потім поступово знижується (Terashima 
et al., 2001). Значна товщина пластинки дає змогу підтримувати опти-
мальний рівень Рубіско. У разі збільшення товщини листка зростає і 
площа хлоропластів (для вмісту СО2) (Terashima et al., 2006).

Коли суходільні рослини затоплюються, відбуваються суттєві зміни у 
фотосинтезі. В затоплених рослинах підвищується швидкість асиміляції, 
знижується вміст СО2, тому швидкість підводного фотодихання має бути 
нижчою в акліматизованих рослин, порівняно з неакліматизованими до 
затоплення рослинами. Регуляторні механізми, які індукуються пере-
ходом із суходолу до підводних умов, у акліматизованих до затоплен-
ня листках контролюються певними способами, описаними для водних 
рослин із гетерофілією (Mommer, Visser, 2005). Це проявляється в мор-
фологічній та функціональній пластичності фотосинтезуючих клітин 
листків, тому що продукти фотосинтезу (кисень і вуглеводи) полегшу-
ють стрес при затоплені листків, а саме, відбувається подовження стебел 
і збільшення об’єму аеренхіми, що допомагає уникати дефіциту кисню в 
занурених у воду органах (Mommer, Visser, 2005). 

Виміри швидкості фотосинтезу та зв’язаних із ним параметрів по-
казали подібність фотосинтетичної швидкості в надводних і підводних 
листків (Maberly, Spence, 1989; Nielsen, Sand-Jensen 1993); а от їхня мор-
фологія була різною, тому що кожний морфологічний тип листка є до-
бре адаптованим до фотоморфогенезу. За даними інших авторів для 
підводних листків гідрофітів характерна висока швидкість фотодихання 
(Maberly, Spence 1989; Jahnke et al., 1991), що може спричиняти втрати 
асиміляційного вуглецю. Водночас, на деякі водні рослини, такі як Elodea 
nuttallii (Planch.) та E. densa, не впливає висока швидкість фотодихання, 
оскільки в їх листках ефективність фотосинтезу лише злегка знижується 
(Van et al., 1976; Salvucci, Bowes 1981,a, b), що, очевидно, пов’язано з мета-
болізмом С4-типу (Hough 1974; Bowes et al., 2002). Дані (Lloyd et al., 1977) 
показали, що коли концентрація кисню у воді подвоєна, фотосинтез зни-
жується на 50%, і в такий спосіб збільшується фотодихання. 

Порівняльне дослідження повітряних (надземних) і підводнх листків 
Eleocharis vivipara (Ueno, 1998) показали, що повітряні листки мали С4–тип 
фотосинтезу, а підводні листки – С3–тип. У разі аплікації АБК підводні 
новосформовані листки змінювали С3–тип фотосинтезу на С4–тип. За-
стосування імуноцитохімічного методу [мітки, міченої золотом для ве-
ликої субодиниці ферменту Рубіско, ферментів ФЕПК і піруватфосфат–
залежної піруваткарбоксилази (РРDК)] довело, що хлоропласти трьох 
типів клітин у АБК–індукованих нових листків містили високий рівень 
великої субодиниці Рубіско (Ueno, 1998). Автор показав, що повітряні 
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листки порівняно з підводними листками накопичували більше мітки 
у ФЕПК-азі в клітинах обгортки порівняно з клітинами мезофілу, та в 
НАД–малік ферменті в мітохондріях Кранц–клітин. Наявність щільної 
мітки виявлено у ферментів ФЕПК і РРDК у листках, що сформувались 
під дією АБК, мітка була вищою, ніж у підводних листків. Щільність міт-
ки в хлоропластах також була вища в паренхімних клітинах обгортки, 
ніж у хлоропластах мезофілу. До того ж, мітка була відмічена й у цито-
золі Кранц–клітин. В АБК–індукованих листків клітини мезофілу та па-
ренхімні клітини обгортки мали мітку РРDК аналогічно до повітряних 
листків. Проте РРDК була ще й у цитозолі Кранц–клітин. За даними біо-
хімічного аналізу листків, сформованих під дією АБК, активність фер-
ментів у листкових пластинках була вищою, ніж у підводних листках: у 
3,4–3,8 раза – для НАД–малік ферменту, ФЕПК і для РРDК ферменту, і в 
1,6 раза – для Рубіско (Ueno, 1998).

Встановлено, що в надводних листках Eleocharis retrofl exa активність 
Рубіско, ФЕПК і Рі–кінази була вищою порівняно з підводними листка-
ми. Тоді як активності таких ферментів, як аспартатамінотрансферази та 
аланін амінотрансферази, були достовірно вищими в підводних листках. 
Паралельне застосування авторадіографічного методу з міченим вугле-
цем (NaH14CO3) дало змогу виявити, що в підводних листках мітка насам-
перед включалася в малат (52 %) і аспартат (37 %); і лише 7 % – у фосфор-
ні ефіри. Тобто, включення відбувалося в основному у С4–компоненти 
(Ueno et al., 1988; 1998). Отже, дослідники довели, що повітряні листки 
суходільних форм E. retrofl exa належать до С4–типу рослин, а підводні 
листки цього виду можна назвати С4–подібними. Тобто, підводні листки 
E. retrofl exa характеризуються С4–подібним типом фотосинтезу, як і інші 
водні рослини цієї родини, і можуть асимілювати вуглець під водою за 
С4–типом (Ueno et al., 1988; Uchino et al., 1995).

1.9.2. Роль фотосинтезуючих пігментів

Під впливом водного середовища змінюється вміст пігментів у листках. 
Водне оточення справляє найбільший вплив на занурені у воду органи 
вищих водних рослин. Їхній асиміляційний апарат відзначається низь-
кою фотосинтетичною активністю, гігроморфною структурою пластин-
ки (Ронжина, Пьянков. 2001). Враховуючи, що кількісні та якісні показ-
ники пігментного комплексу є величинами непостійними, і варіюють 
залежно від інтенсивності та якості освітлення, структурних особливос-
тей листка та хлоропластів, а також від кількості хлоропластів на оди-
ницю поверхні, багато дослідників розглядають ці показники як один із 
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можливих шляхів адаптації рослин, а саме: зниження відношення хло-
рофілів (а/b), що є характерним для тінньостійких рослин порівняно зі 
світлолюбивими (Любименко, 1963; Зауралова, 1980, а; 1980, б; Lee et al., 
1990). Крім того, відомо, що невелика кількість хлорофілів у гідрофітів 
зменшує небезпеку руйнації клітин від фотоокислення. 

Г.Ф. Некрасова зі співавторами (1998) вивчали вплив водного серед-
овища на вміст хлорофілів і каротиноїдів численних видів гідрофітів 
і повітряно–водних рослин. Вміст суми хлорофілів (а+b) (мг/дм2 пло-
щі) у надводних листках Alisma plantago-aquatica (частухи подорожнико-
вої) становив у середньому 2 мг/дм2 площі листка; у плаваючих листках 
Potamogeton natans – 2,5 мг/дм2 площі листка; у листках P. lucens, зануре-
них у воду, вміст хлорофілів був у 2,5 раза меншим. Вміст каротиноїдів у 
надводних (у A. plantago-aquatica) і плаваючих (P. natans) листках становив 
0,9 і 1,3 мг/дм2 площі листка; тоді як у занурених у воду листках P. lucens 
їх вміст дорівнював 0,6 мг/дм2 площі листка, тобто був в 2,5 раза мен-
шим. Відношення хлорофілів (а/b) у відповідних листках становило 3,5 (у 
A. plantago-aquatica), 1,2 (P. natans) і 1,2 (у P. lucens ) (Некрасова и др., 1998). 

Встановлено, що вміст пігментів на одиницю сухої маси та площі 
листка залежав від типу будови мезофілу, що було обумовлено зміною 
параметрів мезоструктури листка, які характеризували щільність фото-
синтезуючих елементів. У ряду типів листків: надводні → плаваючі → 
занурені у воду – відбувалось зменшення кількості пігментів і каротино-
їдів, а також зниження інтенсивності фотосинтезу внаслідок зменшен-
ня кількості хлоропластів на одиницю площі листка. Доведено, що при-
стосування занурених у воду листків до водного середовища в умовах 
низької освітленості та повільної дифузії СО2 спричиняло зміни функ-
ціональних властивостей хлоропластів. Встановлено, що збільшення 
вмісту пігментів у хлоропластах листків, занурених у воду (до 7 х10-9 мг 
хлорофілу, 2 х 10-9 мг каротиноїдів) порівняно з надводними та плава-
ючими листками супроводжувалося збільшенням інтенсивності погли-
нання СО2 у поодиноких хлоропластів і фотосинтетичної активності 
хлорофілу, яка складала 1,6 мг СО2/мг хлорофілу·год та 3,9 мг СО2/мг 
хлорофілу·год у надводних і плаваючих листках, відповідно (Ронжина 
и др., 2004). Можливо, що зміна кількості пігментів дала змогу підвод-
ним органам гідрофітів регулювати ефективність поглинання світла для 
оптимізації асиміляційної діяльності в конкретних умовах освітлення на 
різній глибині зростання та за різної каламутності води.

Подібне зниження вмісту пігментів у підводних листках порівняно 
з таким у надводних листках тих самих рослин виявлено в інших гете-
рофільних видів. Так, у повітряних листках Ranunculus fl abellaris наявна 
більша кількість хлорофілу й хлоропластів у клітинах, ніж у підводних 
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листках (Yang et al., 1987; Yang et al., 1990; 1995); у підводних листках 
Hippuris vulgaris і Marsilea quadrifolia синтез хлорофілів і каротиноїдів та-
кож інгібується (Lin, Yang, 1999); у ізольованих фотоситензуючих кліти-
нах плаваючих листків Potamogeton nodosus L. вміст білку та хлорофілу 
становив близько 25 %; в ізольованих фотоситензуючих клітинах підвод-
них листків P. nodosus вміст білку та хлорофілу був у 8 разів нижчим, ніж 
у плаваючих листків (становив усього 3 %) (Ryen, 1985).

Дослідження вмісту хлорофілу на одиницю площі листкової плас-
тинки в надводних та в підводних листках Veronica anagallis-aquatica, які 
зростали в різних габітусах (надводні – за повільної швидкості течії води, 
підводні – як за великої швидкості води, так і за малої швидкості) пока-
зало, що вміст хлорофілу був меншим у підводних листках; причому за 
великої швидкості течії його вміст був більший, ніж у підводних листках 
за малої швидкості течії (табл. 1.9.2.1) (Boeger, Poulson, 2003). Вищі показ-
ники вмісту хлорофілу в надводних листках виявлені й в інших водних 
рослин (Nielsen, Sand-Jensen, 1989; Nielsen, 1993). Крім того, у надводних 
листках спостерігаються більший вміст та активність Рубіско (Beer et 
al., 1991), а також підвищена фіксація СО2 (Madsen, Breinholt, 1995; Sand-
Jensen, Frost–Christensen, 1999).

ТАБЛИЦЯ. 1.9.2.1. Вміст хлорофілу в листках Veronica anagallis-aquatica, 
що зростали в різних умовах (Boeger, Poulson, 2003)

Показник
Плаваючі листки 

рослин, що зростали 
при швидкості течії 

води 
≈ 2 см/с

Підводні листки 
рослин, що зростали 
при швидкості течії 

води
≈ 19 см/с

Підводні листки 
рослин,  що 
зростали при 
швидкості течії 

води
≈ 2 см/с

Загальний 
вміст 
хлорофілу 
(нМ·см-2) 

36,9 ± 1,5 20,6 ± 1,3
 

12,8 ± 0,8

 
Показники освітлення та швидкість фотосинтетичного насичення 

СО2 в надводних і підводних листків відрізняються, проте швидка течія 
води може інгібувати фотосинтез (Madsen, Sondergaard, 1983; Madsen et 
al., 1993; Carr et al., 1997), діючи як механічний стрес, що призводив до на-
тягування листків під час дії хвиль (MacFarlane, Raven, 1985). Інгібування 
фотосинтезу в разі великої швидкості течії може відбуватися через заті-
нення листків і втрату органічних метаболітів (Fox, 1996). 



— 104 —

О.М. НЕДУХА                                                                           ГЕТЕРОФІЛІЯ У РОСЛИН

Таким чином, спільними рисами пігментного комплексу гідрофітів, 
які відрізняють їх від наземних рослин помірних широт, є низький вміст 
хлорофілів у розрахунку на сиру масу та низьке співвідношення суми 
хлорофілів (а+b) до каротиноїдів. У надводних і плаваючих листків гід-
рофітів, які ростуть у середовищі з високою інсоляцією, адаптація асимі-
ляційного апарату до умов зростання відбувалася шляхом зміни струк-
тури фототрофних тканин, кількості хлоропластів на одиницю площі 
та розміру клітин, що також супроводжувалося закономірними змінами 
в розподілі пігментів на одиницю маси та площі листка (Ронжина и др., 
2004). Водночас адаптація занурених у воду листків за низької освітле-
ності та повільної дифузії СО2 призводила до формування недиференці-
йованої листкової пластинки з низьким значенням питомої поверхневої 
площі листка та невеликою кількістю хлоропластів на одиницю площі. 
Наслідком структурних змін став високий вміст пігментів на одиницю 
маси та низький – на одиницю площі. Збільшення вмісту пігментів у 
хлоропласті підводних листків порівняно з надводними та плаваючими 
супроводжувалося зменшенням фотосинтетичної активності, тобто змі-
ною функціональних властивостей хлоропластів (Ронжина и др., 2004).

Пізніше Момер зі співавторами (Mommer et al., 2005), вивчаю-
чи функціональну акліматизацію до затоплення та затінення (сильне 
освітлення = 500 мкМ м-2с-1, низьке = 13, 17 або 40 мкМ м-2с-1 ) у двох видів 
суходільних рослин (Rumex palustris і R. thyrsifl orus) з’ясували, що при 
затопленні (за сильного освітлення) відмічається збільшення вмісту хло-
рофілу в три рази з 5,3 до 15,3 мг·г-1 сухої маси. Водночас відношення 
хлорофілів (а/b) майже не змінилось за високого освітлення в R. рalustris. 
У R. thyrsifl orus – це співвідношення при високому освітленні та при за-
топленні знизилось із 4,0 до 2,75. При низькому освітленні в останнього 
виду воно становило 2,69 (у повітрі) і 2,85 – при затоплені (Mommer et 
al., 2005).

 У надводних листках п’яти видів роду Potamogeton (Potamogetonaceae) 
виявлено більше хлорофілу на одиницю площі листка, але менше на 
одиницю об’єму порівняно з підводними листками. Не виявлено відмін-
ностей у загальному вмісті хлорофілу на сиру масу (Frost–Christensen, 
Sand–Jensen, 1995). У підводних листках Ranunculus fl abellaris також 
виявлено менше хлорофілу порівняно з надводними листками 
(Wells, Pigliucci, 2000). Тобто з’ясовується, що фотосинтез пов’язаний 
з дією та фізичними характеристиками оточуючого середовища, і це 
відповідає адаптивній пластичній гіпотезі. 
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1.9.3. Енергетичний та вуглеводний обмін

У зв’язку з тим, що за умов затоплення відбувається обмеження рос-
лини на вміст газів та суттєве зниження освітленості, вищі водні росли-
ни пристосувалися до подібних обмежень. Так, швидкість дифузії газів 
між підводними органами рослин і оточуючим середовищем у 104 разів 
нижча, ніж швидкість дифузії газів між суходільними рослинами й пові-
трям (Jackon, 1985). І як наслідок такого різкого обмеження – зниження 
газового обміну у водному середовищі, особливо в темноті (Rijnders et al., 
2000). Це призводить до енергетичного та вуглеводного дефіциту, при-
гнічення киснево–залежних процесів (Mommer, Visser, 2005). Анаеробні 
процеси частково можуть компенсуватися низьким рівнем АТФ (Gibbs, 
Greenway, 2003), швидким зниженням запасів вуглеводів (Laan, Blom, 1990; 
Guglielminettie at al., 1997). Крім того, запаси кисню в підводних рослинах 
можуть поповнюватися за рахунок його дифузією з води безпосередньо 
в середину підводних органів, частіше через кореневу систему, для якої 
характерна наявність аеренхіми. Такий механізм був виявлений в Rumex 
crispus і Eriophorum angustifolium Honck. Тому дефіцит кисню, який відмі-
чено в суходільних рослин при затопленні, як правило, супроводжується 
енергетичним дефіцитом і дефіцитом вуглеводів, які інтенсивно викорис-
товуються затопленими рослинами для дихання (Mommer, Visser, 2005). 

Доведено, що в разі достатнього освітлення в затоплених рослин вміст 
вуглеводів збільшується на 30–160% порівняно з такими в одночасно за-
топлених і затінених рослин (Ram et al., 2002). Подібну реакцію виявлено в 
Rumex crispus, у якого концентрація крохмалю була значно більшою (при-
близно 70 %) у затоплених та освітлених рослин порівняно із затопленими 
й затіненими рослинами (Laan, Blom, 1990). 

У підводних листках багатьох гідрофітів спостерігається висока 
швидкість приросту вуглеводів порівняно з таким у повітряних листках 
(Mommer et al., 2005). Це описано в Rumex palustris, Ranunculus sceleratus 
(Kende et al., 1998; Sauter, 2000; Voesenek et al., 2004; 2006), Nymphoides peltata 
(S. G. Gmel.) Kuntze (Mommer et al., 2005), Oryza sativa L., Potamogeton pectinatus 
і P. distinctus (Sato et al., 2002; Ishizawa et al., 1999; Summers et al., 2000). 

Відомо, що в процесі фотосинтезу покритонасінних рослин, крім 
первинних продуктів фотосинтезу, рослини синтезують також сахаро-
зу, крохмаль, амінокислоти, окси– та кетокислоти (Кyрсанов, 1976). У 
рослин із С3–типом фотосинтезу, крім вищезазначених фотосинтезую-
чих продуктів, виявляються також і олігосахариди (рафіноза, стахіоза, 
вербаскоза) (Некрасова и др., 2003). У мезофітів вміст і склад продуктів 
фотосинтезу змінюється залежно від віку листка (Мокроносов, Некрасо-
ва, 1977), інтенсивності освітлення (Воскресенская, 1965), температури 
(Пьянков, 1983), концентрації СО2 (Некрасова, 1971).
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1.9.4. Рослини із С3- та С4-типом фотосинтезу

Надводні листки вищих водних рослин належать до С3–типу фотосинте-
зу. Відомо, що швидкість фотосинтезу залежить від концентрації СО2 у 
хлоропластах та активності рибулозо 1,5-біфосфат карбоксилази/оксиге-
нази, яка фіксує СО2 (von Caemmerer, Quick, 2000). Відомо, що карбокси-
лазна активність ферменту Рубіско інгібується киснем, тоді як індукована 
оксигеназна активність ферменту призводить до енергопоглинаючого 
фотодихання. Щоб здійснити ефективну фіксацію СО2, слід економно 
використовувати енергію. Тому листкам потрібно збільшити провідність 
СО2 з оточуючого середовища до хлоропластів. Оскільки товщина листка 
в С3–типу рослин є однією з важливих складових для провідності та ди-
фузії СО2, то ключовим фактором для світлових (надводних і плаваючих) 
листків є достатня товщина пластинки й «довгий» шлях транспорту вугле-
кислого газу, включаючи як по апопласту, так і по цитоплазмі (Nobel, 1999; 
Uehlein et al., 2003). 

У гідрофіта Egeria densa фотосинтез здійснюється по С4–типу, хоча 
листки й не мають обгортки провідних пучків (Casati et a., 2000). У листках 
цього виду встановлено індукцію синтезу ізоферментів, характерних як 
для С3–типу, так і для С4–типу суходільних видів. А саме: індукція ізофер-
ментів НАДН–малік ферменту з мол масою 72-кД (як у С3–типу рослин) та 
характеристики кінетичних і регуляторних властивостей іншого фермен-
ту, ФЕПК, показали, що деякі модифікації цього ферменту викликають 
збільшення Vmax та I50 для малату, що є типовим для суходільних рослин із 
С4-типом фотосинтезу (Casati et al., 2000). 

Види родів Ranunculus, Ceratophyllum і Myriophyllum належать до рос-
лин із С3–типом фотосинтезу (Salvucci, Bowes 1982; Reiskind et al.,1997), у 
них низький рівень фотодихання, активність карбоангідрази виявлена 
як у стромі хлоропластів, так і в апопласті (Majeau, Coleman, 1991). Хоча 
види родів Hydrilla, Elodea, Egeria належать до С4–типу фотосинтезу, їх тон-
кі листки характеризуються втратою Кранц–анатомії та активності клю-
чових ферментів карбоксилювання–декарбоксилювання (Reiskind et al., 
1997). У таких листках фотосинтезуюча активність корелює з активністю 
цитозольної карбоангідрази, причому лише на світлі.

Досліджуючи листки Eleocharis vivipara, японський дослідник О. Уен 
виявив, що С4–подібна структура листкової пластинки розвивається при 
суходільних умовах росту, тоді як підводний ріст прісноводного очерету 
сприяв лише розвитку С3–типу фотосинтетичного апарату без Кранц–
анатомії (Ueno, 1998). Коли ж рослини переносили в умови надводного 
існування, то розвивався С4–тип фотосинтезу. Якщо рослини були під 
водою, але вода, в якій вони зростали, містила 5 мМ АБК, то в листках, 
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що виходили на поверхню та в новоіндукованих підводних листках також 
розвивалася Кранц–анатомія й С4–тип фотосинтезу. Отримані результати 
свідчать про роль фітогормона АБК у процесах диференціації та активації 
ферментів фотосинтезу за типом С4 (Brown, 1975; Nelson, Langdale, 1992). 

С4–тип фотосинтезу потребує координації біохімічних функцій між 
двома типами фотосинтезуючих клітин та експресії ферментів, залучених 
до цього типу фотосинтезу (Hatch, 1987; Furbunk, Taylor 1995). Встанов-
лено, що фосфоенолпіруваткарбоксилаза і піруват ортофосфатдикина-
за локалізовані у клітинах мезофілу, тимчасом як НАД–малік фермент 
та рибулозо–1,5–дифосфаткарбоксилаза містяться у Кранц–клітинах. На 
противагу цьому, у рослин С3–типу є тільки один тип фотосинтезуючих 
клітин – мезофільні, клітини обгортки розвинені слабо й мають небагато 
органел (Brown, Hattersley, 1989).

Нещодавно була відкрита можливість переходу із С4– у С3–тип у ви-
дів родів Flavenia і Moricandia (Edwards, Ku, 1987, McGonigle, Nelson, 1995; 
Rawsthorne, 1992), також у Hydrilla verticillata (Bowes, Salvucci, 1989). Але 
щодо останнього виду (H. verticillata), то наголосимо, що такий перехід 
не супроводжувався структурними змінами у фотосинтезуючих ткани-
нах. А от інші дослідники, які вивчали листки прісноводного очерету 
Eleocharis vivipara (Ueno et al., 1988; Ueno 1996, a; 1996, b), виявили в них 
суттєві структурні зміни. Суходільна форма прісноводного очерету мала 
біохімічні характеристики С4–типу рослин і характеризувалася Кранц–
анатомію, а підводні форми цієї рослини мали біохімічні властивості 
С3–типу рослин і не мали Кранц–анатомії. Тобто, прісноводний очерет – 
досить приваблива рослина для подібних досліджень, оскільки в її лист-
ках відмічено як генетичний зв’язок, так і зв’язок на рівні диференціації 
(Agarie et al., 1997). 

Висновки

Ми дотримуємося теоретичних положень стосовно того, що гетерофілія 
у водних і суходільних рослин є виявом гетеробластного розвитку при-
мордія листка, спадковості та дії екзогенних факторів. У світлі концеп-
ції морфогенезу E. Синноти (Sinnot, 1940; Синнот, 1963) форма листко-
вої пластинки обумовлена формою примордія та регуляцією кількості 
клітин, які здійснюють поділ і розтягування в ювенільній фазі розвитку 
листка. Оскільки сьогодні на Arаbidopsis thaliana, Ranunculus palustris і Oryza 
sativa доведено, що поділ і ріст клітин розтягуванням обумовлені актива-
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цією певних генів, які призводять до регуляції проліферативної актив-
ності та розтягу клітин у примордіях, а також до зміни рівня метаболізму 
в листках (Fukao et al., 2006; Xu et al., 2006; Bailey-Serres, Voessenek, 2008), 
допускається, що гетерофілія – це вияв спадковості, що проявляється в 
регуляції структурно–метаболічних змін протягом ранніх фаз онтогене-
зу на всіх рівнях організації організму. 

Дослідження еволюційного процесу походження гетерофілії з при-
міненням молекулярних методів, зокрема аналізу позитивного відбору 
послідовностей хлоропластного гена rbcL (Рубіско) у екологічно різних 
водних рослин Японії, а саме у видів роду Potamogeton, які є досить різно-
манітними за морфологією й ростовими показниками, припускають, що 
гомофілія у видів цього роду є спадковою, а гетерофілія, яка також пере-
дається спадково, існує, як паралельна еволюція (Iida et al., 2004; 2006). 

На основі численних даних літератури та результатів власних дослі-
джень структурно–функціональної організації підводних і надводних 
листків Sium latifolium, Nuphar luteа й Sagittaria sagittifolia, які є гетерофіль-
ними рослинами, встановлено, що функціонування та адаптація вищих 
водних рослин до підводного існування призводить до появи певних 
морфолого–анатомічних ознак гетерофілії та клітинних механізмів її 
формування. Гетерофілія, незалежно від того, виникає вона у вищих рос-
лин при зростанні їх на суші, у воді, при затопленні, чи при виході рос-
лин із водного середовища (під час обміління водойм) супроводжується 
анатомо–структурними відмінностями листків і стебел, а також змінами 
їхніх функціональних ознак. Підводні листки гетерофільних рослин від-
різняються від надводних певними ознаками, а саме: 

• змінами форми, площі та структури листкової пластинки: найчас-
тіше форма листків стає до певної міри розсіченою, видовженою 
або подібною до віяла, що допомагає їм протистояти опору й тиску 
води. Площа та периметр листкових пластинок збільшуються, спри-
яючи в такий спосіб зростанню площі надходження газів у листкову 
пластинку, тоді як товщина пластинки зменшується в кілька разів, 
що сприяє оптимальному збільшенню провідності СО2, що надхо-
дить з оточуючого водного середовища. Для більшості підводних 
листків характерний ізолатеральний або центричний тип анатомії 
з недиференційованим мезофілом і достатньо розвиненою аерен-
хімою; як правило, клітини епідермісу містять розвинені гранальні 
хлоропласти; 

• відсутністю продихів в епідермісі, або ж зниженням їх кількості; 
зниженням розмірів чи повною відсутністю воскового нальоту й 
кутикулярних гребенів на обох поверхнях пластинки, що сприяє 
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прискореному транспорту газів крізь клітинні оболонки епідермі-
су (епідерміс ↔ водне оточення); 

• формуванням аеренхіми не лише в листках, але й у коренях, що 
сприяє акумуляції та транспортуванню кисню та інших газів з 
листків до коренів, а також у зворотному напрямку від коренів до 
стебла, черешків та листкових пластинок; 

• змінами ультраструктури фотосинтезуючих клітин: утворенням 
хлоропластів з великою кількістю тилакоїдів у грані, подібних до 
хлоропластів тіньовитривалих рослин; зниженням вмісту крохма-
лю в пластидах, збільшенням популяції пероксисом, що сприяє ак-
тивізації фотодихання; 

• змінами фотосинтезу – зниженням активності Рубіско, 
ФЕП-карбоксилази й Рі–кінази; зменшенням вмісту хлорофілів 
на одиницю площі листка та співвідношення хлорофілів (а+b) до 
каротиноїдів. Зміна кількості пігментів дає змогу підводним орга-
нам регулювати ефективність поглинання ослабленого підводного 
світла для оптимізації асиміляції; 

• зниженням запасів вуглеводів і обмеженням аеробного дихання.

Загалом, на основі теоретичних розробок та експериментальних да-
них можна зробити висновок, що гетерофілія у вищих  водних і сухо-
дільних рослин є виявом спеціалізованих клітинних механізмів, які обу-
мовлюють перебіг ранньої фази формування примордія. Відмінності в 
анатомічній будові, ультраструктурі та функціонуванні фотосинтезую-
чих клітин підводних листків порівняно з надводними листками гетеро-
фільних водних рослин свідчить про пряму залежність існування рос-
лин від умов оточуючого середовища.
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2.1. ЕКЗОГЕННІ ФАКТОРИ, ЯКІ ВПЛИВАЮТЬ НА  
ФУНКЦІОНУВАННЯ ФОТОСИНТЕЗУЮЧИХ 
КЛІТИН  ГЕТЕРОФІЛЬНИХ РОСЛИН 

2.1.1. Освітленість 

Встановлено, що зміна інтенсивності освітленості може спричиняти гете-
рофілію в рослин (Ryerson, Dengler, 1994). Ці автори вивчали структурні 
показники листків Impatiens parvifl ora D.C. і Pothos aureus Linden ex Andre. 
Іншими авторами встановлено, що синє світло також індукує гетерофілію 
в Мarsilea quadrifoliia (Lin, Yang, 1999). Фітохром може бути причетним до 
індукції гетерофілії в кількох видів (Goliber, Feldman, 1990). Оскільки да-
леке червоне світло може проникати на достатню глибину водойм, то фі-
тохром має суттєве значення для підводних рослин. 

Кількість і якість світла під водою відрізняються від такого над водною 
поверхнею. Це відбувається внаслідок того, що частина світла відбиваєть-
ся від поверхні води, а інша – поглинається водою та суспендованими у 
воді частинками (Sand-Jensen, Mebus, 1996). Так, у річці Рейн, де у воді на-
явно багато різних решток, прозорість води для світла становить менше 
1% (Vervuren et al., 2003). Сезонність року також впливає на освітленість 
у воді. Незважаючи на це, гідрофіти здатні виживати й за дуже низького 
освітлення. Так, в експерименті з Rumex crispus, рослини могли жити від 
4 місяців (при освітленні 0,4 мкМ квантів м-2·с-1) до двох років (при освіт-
ленні 17 мкМ квантів м-2·с1, та режимі 16 год. освітлення/8 год. темнота на 
добу) (Мommer, Viser, 2005). 

Д. Бодкін зі співавторами (Bodkin et al., 1980), вивчаючи вплив світла та 
температури на прояв гетерофілії в рослин Hippuris vulgaris, що зростали в 
природі у двох озерах Британії на глибині 1,5 м та в лабораторних умовах, 
показали, що формування надводних листків у лабораторних умовах на 
підводному стеблі відбувалось при високому значенні фотосинтетичної 
щільності потоку квантів сонячного світла (PPFD – photosynthetic рhoton 
density), яке становило 1000 мкМ квантів м-2·с-1. Це спостерігалося також і 
тоді, коли співвідношення червоного світла (660 нм) до далекого червоно-
го світла (730 нм) було низьким, оскільки для глибоких вод більш харак-
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терне далеке червоне світло, а для повітряних мас (над водою) – червоне. 
Літом, у природних умовах, на озерах при подібному низькому співвід-
ношенні червоного до далекого червоного світла й низькій температурі 
(менше +10о С), відбувається інгібування росту листків повітряної форми, 
формуються листки лише підводної форми. Причиною цього феномену 
може бути також зниження інтенсивності фотосинтезу (Bodkin et al., 1980). 
Серед водних рослин, що відповідають на зміни оточуючого середовища 
є Ranunculus aquatilis, у якого різні листкові типи утворюються з меристе-
ми, що знаходиться під водою (Соок, 1969), при низькому співвідношенні 
близького червоного до далекого червоного світла (Bodkin et al., 1980) та 
високій щільності синього світла (Lin, Yang 1999). 

Встановлено, що щільність фотосинтетичного потоку квантів соняч-
ного світла впливає на ефективність фотоситеми ІІ (ФСП) у плаваючих 
і підводних листків Сhamaegigas intrepidus (Woitke et al., 2004). Дослідни-
ки показали, що транспорт електронів у ФСП в умовах контрольованого 
освітлення був у 3–4 рази вищим у плаваючих листків порівняно з таким 
у підводних листків. Ці два типи листків виявили специфічну адаптацію 
до оточуючих умов середовища, зокрема, до щільності потоку квантів со-
нячного світла: плаваючі листки адаптувалися до високого рівня PPFD, а 
підводні – до зниженого рівня PPFD. 

2.1.2. Субстрати вуглецевого живлення 

Вміст вуглекислого газу у воді впливає на формування листків у гете-
рофільних рослин. Дж. Тітус і П. Саліван при дослідженні впливу при-
родних змін на формування різних типів листків у Nuphar variegate по-
казали, що низька концентрація СО2 спричиняє переважно розвиток 
плаваючих листків порівняно з підводними (Titus, Sullivan, 2001). Це 
відповідає результатам інших спостережень, за якими велика кількість 
підводних листків утворюються при високому вмісті СО2 в озері (Bristow, 
1969). Збагачення ґрунту й води на вміст СО2 також спричиняє розвиток 
плаваючих листків, ці два фактори призводять до прискорення росту та 
розвитку рослини. Виміри концентрації внутрішнього кисню в череш-
ках підводних рослин Rumex palustris (Rijnders et al., 2000; Mommer et al., 
2004) показали збільшення концентрації кисню на світлі за наявності об-
меженого вмісту розчиненого СО2 у воді при затопленні. Незважаючи 
на те, що у воді вуглекислий газ у 28 разів краще розчиняється, ніж ки-
сень, він характеризується низькою швидкістю дифузії. Саме тому під-
водні листки збільшують свою поверхню для оптимального поглинання 
СО2, середній вміст якого у воді коливається від 3 до 100 мкM (Мommer, 
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Viser, 2005), і мають дуже тонку кутикулу в епідермальних клітинах для 
оптимального газообміну з водним середовищем (Rascio et al., 1999), що 
було показано у видів Ranunculus aquatilis (Bruni et al., 1996) і Elodea nuttalii 
(Jones et al., 2000). 

Відомо, що деякі вищі водні рослини пристосувалась засвоювати 
тільки СО2, інші - СО2 і НСО3

-–форми неорганічного вуглецю, що розчи-
нені у воді (Allen, Spence, 1981; Bowes, Sulvicci, 1989; Prins, Elzenga 1989; 
Madsen, 1993; Newnam, Raven 1993; Raven 1994; Rascio et al., 1998; 1999). 
Тому фотосинтетичний апарат гідрофітів залежить від співвідношення 
СО2 до НСО3

- (Smith, Walker, 1981; Madsen, Maberty, 1991). СО2 має висо-
ку розчинність у воді, але низький коефіцієнт дифузії, який для води 
становить 1.7 х 10-6 м2 /с при 20оС (Smith, Walker, 1981; Madsen, Maberty, 
1991). У листках гідрофітів активно працює система поглинання з води 
НСО3

-–форми неорганічного вуглецю, яка за участю ферменту карбоан-
гідролази (β-carbonіс acid anhydrase – КФ. 4.2.1.1) каталізує перетворення 
НСО3

- у СО2 за наступною реакцією: 

НСО3
- + Н+ ↔ Н2СО3 → СО2 + Н2О.

Встановлено, що за такої реакції іони гідроксилів вивільняються в оточую-
че середовище навколо листка. Це призводить до швидких змін рН водно-
го оточення й балансу між СО2 та НСО3

-. 
 Використання НСО3

- є вуглець–концентраційний механізмом, який 
часто поєднується з метаболізмом С4–типу, характерним для Hydrilla 
verticillata (Holaday, Bowes 1980; Magnin et al., 1997; Reiskind et al., 1997), 
Elodea canadensis (Elzenga, Prins, 1989) та E. densa (Browse et al., 1979; Casati 
et al., 2000). Для цього типу метаболізму властива наявність відмінностей 
між карбоксилюючими ферментами в клітинах обгортки провідних пуч-
ків у суходільних рослин (Magnin et al., 1997). Тим часом, у водних рослин 
обгортки провідних пучків відсутні, відмінності наявні лише між локалі-
зацією ферментів карбоксилювання у С3– та С4–типів (Reiskind et al., 1997; 
Cаsati et al., 2000). 

Інший шлях, який є альтернативним карбоксилюючому шляху, – САМ 
фотосинтез (crassulacean acid metabolism). При цьому типі фотосинтезу 
відбувається поділ асиміляції CO2 і циклу Кальвіна не в просторі як у С4 
рослин, а в часі. Вночі у вакуолях накопляється малат, а вдень – відбуваєть-
ся цикл Кальвіна. Цей механізм дозволяє максимально економити воду, 
проте він менш ефективний, ніж С4– і С3–типи. САМ фотосинтез описано 
в Lobelia dortmanna L. і Littorella unifl ora (Robe, Griffi ths, 1992; 1998; Madsen, 
Maberty, 1991). Ці види можуть використовувати СО2 з оточуючого ґрунту, 
в якому утворення СО2 відбувається внаслідок дихання мікроорганізмів 
(Pedersen, Sand-Jensen, 1997; Pederson et al., 2006). Вуглекислий газ з ґрунту 
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дифундує в середину коріння, а потім газ піднімається по концентрацій-
ному градієнту в стеблову та листкову аеренхіми, які для оптимального 
фотосинтезу здатні фіксувати низький рівень вуглекислого газу. 

Встановлено, що СО2 може вільно проникати крізь плазмалему клітин, 
тоді як НСО3

- не може. Тому в гідрофітів перетворення НСО3
- у СО2, відбу-

вається в апопласті, або ж транспорт НСО3
- здійснюється через плазмалему 

за допомогою транспортерів, які були виявлені в клітинах ціанобактерій 
та водоростей (Badger, Price, 1992; Raven, 1994; 1996; Beer 1998; Andria et 
al., 1999; Kaplan, Reinhold, 1999; Morroney, Somanchi, 1999). У ціанобакте-
рій та водоростей активний транспорт НСО3- відбувається паралельно із 
симпортом Н+, що також показано й у клітинах Elodea nuttalii (Eighmy et al., 
1991; Fagerberg et al., 1991). 

На листках вищих водних рослин виявлено поляризацію: на нижній 
поверхні листків відбувається перетворення НСО3

-- у СО2, тоді як на верх-
ній поверхні листків проходить витік іонів Н+; ці процеси в основному від-
буваються на світлі (Miedema, Prins, 1992). Активність карбоангідрази вияв-
лена в Ranunculus penicillatus Dumort. (Newman, Raven 1993), R. trichophyllus 
Chaix (Rascio et al., 1999), Ceratophyllum demersum (Rascio et al., 1998), але в 
інших видів, Potamogeton lucens (Staal et al., 1989) і Elodea сanadensis цей фер-
мент не відіграє суттєвої ролі (Rascio, 2002). 

У той же час, на полярних рослинах Potamogeton lucens та кількох ви-
дів роду Elodea показано, що полярне поглинання НСО3

- і виділення гід-
роксилів супроводжуються катіонним транспортом з нижньої поверхні 
листка до верхньої. Цей транспорт супроводжується утворенням певно-
го електричного потенціалу, що робить верхній бік листка від’ємно заря-
дженим по відношенню до нижнього боку (Miedema et al., 1980; Miedema, 
Prins, 1992). У харових водоростей зареєстровано 7 мВ між двома пото-
ками, тоді як у P. lucens – 40 мВ. НСО3

- рухається по клітинній оболонці, 
проте транспортуватися прямо крізь цитоплазматичну мембрану не мо-
жуть. Це відбувається лише за допомогою котранспорту з іонами водню 
та в разі роботи Н+–АТФази. Наявність протонної помпи веде до виштов-
хування Н+ і підкислення апопласту, що забезпечує перетворення НСО3

- 
у СО2, та витік гідроксилів із верхнього епідермісу (Miedema, Prins, 1992; 
Rascio, 2002). Дослідження асиміляції вуглецю при фотосинтезі з вико-
ристанням мічених 14СО2 та Н14СО3 на підводних листках P. lucens показа-
ли, що насичення вуглекислим газом відбувається при використанні як 
СО2, так і НСО3

- через 12 хв після початку освітлення (Lucas et al., 1978). 
Автори припустили, що надходження НСО3

-
 у листки може певним чи-

ном координуватись із транспортом іонів натрію.
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2.2. ЕНДОГЕННІ МЕХАНІЗМИ ПРОЯВУ ГЕТЕРОФІЛІЇ 
У  РОСЛИН 

2.2.1. Фітогормональна регуляція

Відомо, що фітогормони діють на різних рівнях організації рослинного 
організму: вони можуть регулювати ріст клітин, активувати хроматин, 
взаємодіяти із білками-рецепторами та посилювати синтез всіх типів 
РНК, контролюючи синтез ядерних і цитоплазматичних білків (Медве-
дєв, 2004). Експериментальними працями доведено суттєву роль фіто-
гормонів у функціонуванні підводних і надводних листків рослин, для 
яких характерна гетерофілія. В експериментах з аплікацією екзоген-
ної абсцизової кислоти (АБК) і гіберелової кислоти (ГК) виявлена їхня 
пряма дія на морфологію листка. Ці дослідження проведені на росли-
нах Hippuris vulgaris i Potamogeton palustris L., які зростали на глибині до 
3 метрів (Bodkin et al., 1980). На такій глибині інтенсивність далекого чер-
воного світла сильно зменшується, а співвідношення червоного до дале-
кого червоного світла змінюється зі збільшенням глибини. Показано, що 
відповідь рослини на затоплення опосередкована саме дією фітогормо-
нів (табл. 2.2.1.1).

ТАБЛИЦЯ 2.2.1.1. Дія АБК на листки Hippuris vulgaris , які зросли під 
водою (Wells, Pigliucci, 2000)

Ознака Дія АБК Посилання на роботу

Тип листка

Жилкування листка
Щільність продихів

Клітини епідермісу

Кутикула
Бутонізація

Зміна 
підводного типу 
на повітряний 

Зниження
Збільшення

Менша 
видовженість
Потовщення
Прискорення

Gee, Anderson, 1998.

Goliber, Feldman, 1990; Anderson,
1982; Goliber, Feldman, 1990; Gee, 
Anderson, 1998.

Goliber, Feldman, 1990; Yaung , 
Horton, 1985.
Kane, Albert, 1982,
Wells, Pigliucci, 2000
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В експериментальних умовах, при виході підводних листків із води на 
її поверхню, спостерігається явище гетерофілії, в якому абсцизова кисло-
та відіграє ключову роль. Т.Е. Голібер і Л.Дж. Фелдман (Goliber, Feldman, 
1989) показали, що в повітряних листках Hippuris vulgaris збільшується 
вміст АБК порівняно з підводними листками. Гетерофілія у вищих водних 
рослин може виникати й у лабораторних умовах під час обробки рослин 
фітогормонами. Це було доведено на листках Ludwigia arcuata, яку куль-
тивували в лабораторії (Asuka Kuwabara et al., 2000). Автори допускають, 
що зміни форми листків можуть відбуватися при дії певних сигналів, які 
йдуть від АБК.

Під час обробки бульб Potamogeton nodus 10-5 М розчином АБК замість 
підводних листків утворювалися плаваючі листки, які на верхній стороні 
мали продихи, і співвідношення ширини до довжини листка збільшува-
лося порівняно з підводними. Ці ефекти частково чи повністю спостеріга-
лись й при використанні АБК у комбінації з гібереловою кислотою, кіне-
тином або бензиладеніном (Anderson, 1978; 1982).

У гетерофільних водних рослин за аналогією до суходільних рос-
лин вплив гіберелінів також досить значний. Підводні листки в Сallitriche 
heterophyllae (Deschamp, Cook 1984) і C. platicarpa Kutz. (Musgrave et al., 1972) під 
дією фітогормонів стають значно розсіченими, але в першого виду щільність 
продихів була знижена, а в другого виду – збільшена порівняно з контроль-
ними рослинами. У виду Proserpinaca palustris (Kane, 1984; Kane, Albert, 1999) 
листки, які вийшли з води на поверхню мають розсічену форму, причому 
щільність продихів збільшена порівняно з листками, що були у воді.

АБК є посередником, що індукує формування листків певної форми в 
рослин, для яких характерна гетерофілія (Lin, 2002). Встановлено, що у ви-
дів Hippuris vulgaris і Marsilea quadrifolia збільшення рівня ендогенної АБК 
корелює з морфологічними змінами при виникненні гетерофілії (Goliber, 
Feldman, 1989; Lin, Yang, 1999). 

Показано, що вміст АБК збільшується у відповідь на дію далекого чер-
воного світла (Goliber, 1989). АБК залучена до фітохромної сигналізації 
при зміні інтенсивності світла. Це було виявлено при дослідженні Hippuris 
vulgaris. Тимчасом у іншого виду, Marsilea quadrifolia, синє світло викликало 
індукцію гетерофілії без синтезу de novo АБК (Lin, Yang, 1999). Крім того, 
ці автори встановили, що вміст АБК у повітряних листках M. quadrifolia був 
подібний до вмісту АБК у підводних листках. Як вважають автори, у рос-
лині є незалежні сигнальні шляхи для регуляції гетерофілії, і деякі з них 
не опосередковані дією АБК (Lin, Yang, 1999). Встановлено, що в H. vulgaris 
зміни вмісту АБК корелюють з посиленням освітленості та пригніченням 
фітохрому в повітряного типу листків (Goliber, 1989). Отже, АБК є сигна-
лом для фітоморфогенезу в H. vulgaris.
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Дія АБК проявляється не завжди (Deschamp, Cook, 1984; Bruni et al., 
1996; Lin, Yang 1999). Вважають, що цей фітогормон діє лише на листки, 
які розвиваються або тільки почали формуватися. Тим часом дія АБК на 
листки, які повністю розвинулися, неефективна (Yang et al., 1995; Gee, 
Anderson 1998; Hsu et al., 2001). Останні автори (Hsu et al., 2001) вважають, 
що мішенню для АБК на тканинному рівні є апекс стебла, з якого розви-
вається підводна чи повітряна форма листків. АБК впливає на генетичну 
програму, яка кодує певний тип (повітряний) морфології листкової плас-
тинки при гетерофілії.  

Гіберелова кислота (ГК) впливає зовсім інакше на морфологію листка 
порівняно з дією АБК (Deschamp, Cooke, 1984).  Встановлена видова залеж-
ність прояву гетерофілії в рослин від дії гіберелової кислоти. Водна папо-
роть Marsilea drummondii Braun., гідрофіти Potamogeton nodosus та Callitriche 
heterophylla відповідають на дію ГК утворенням листків, які подібні до під-
водних за формою, тоді як у водного гіацинту (Eichornia crassipes), навпа-
ки, утворюються типові повітряні листки (Watson et al, 1982).У Eichornia 
crassipes ГК сприяє формуванню суходільного типу листів (Watson et al., 
1982). C.Л. Вел і М. Піглусі припустили, що ГК у цьому випадку може ви-
кликати формування підводного типу листків, аналогічно дії короткого 
дня (Well, Pigliucci, 2000). 

Нещодавно А. Кувабара зі співавторами (Kuwabara et al., 2003), дослі-
джуючи дію етилену та АБК на прояв гетерофілії в листків Ludwigia arcuata, 
показали, що обробка їх етиленом спричинила утворення підводного типу 
листків на повітряному стеблі цього виду. Виміри концентрації етилену в 
підводних стеблах показали, що його концентрація була вища, ніж у над-
водних стеблах (Kuwabara et al., 2003). Крім того, доведено, що етилен та-
кож сприяє підводному розтягуванню як листків рису (Oryza sativa), так і 
болотного щавлю (Rumex palustris) (Jackson, 2007).

Показано, що сигналом для швидкого росту стебла під водою є фі-
тогормон етилен (Malone, Ridge, 1983; Ridge, 1987; Voesenek et al., 2003; 
2004). Встановлена пряма кореляція швидкості біосинтезу та його вмісту: 
активація біосинтезу цього фітогормону залежить від швидкості його ди-
фузії з рослини. Ендогенна концентрація синтезованого етилену в під-
водних листках поступово збільшується, тому що його дифузія з листків 
у оточуючий шар води інгібується із-за щільності води. У синтезі етиле-
ну бере участь фермент ACS-синтетаза, а в його окисленні – фермент 
АСС–оксидаза (Vriezen et al., 1999; Van der Straeten et al., 2001; Rieu et al., 
2005), активність яких, очевидно, суттєво змінюється в підводних листках. 
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2.2.2. Роль целюлози 

Целюлоза – основний каркасний полісахарид клітинних оболонок, 
що надає їм жорсткості (цупкості) і міцності. Целюлоза складається з 
довгих нерозгалужених залишків глюкопіранози, що зв’язані між собою 
β–(1–4)-глюкозидними зв’язками. Ланцюги D–глюкопіранози утворю ють 
паралельні структури, стабілізовані водневими зв’язками (Brown, 1996). 
Відомо, що під час росту й диференціації клітини поряд зі змінами ін-
ших компонентів оболонки, целюлоза змінює свою структуру та вміст. Це 
проявляється в збільшенні загального вмісту целюлози й частковій крис-
талізації її молекул (Тарчевский, Марченко, 1985). Встановлено, що вміст 
целюлози в оболонках залежить від виду, органу та тканини. Загальний 
вміст целюлози в первинній оболонці коливається від 20 до 30%, тоді як у 
вторинній – 40–90% сухої маси. Вміст целюлози в різних видах різниться: 
у листках трав – 32%/сухої маси, у стеблах вівса – 60,6%, пшениці – 75,7%, 
ячменю – 71,74%, люцерни – 26,7%, конюшини – 23,6%, еспарцету – 28,7%, 
а в стеблі арабідопсису – від 10 до 36%, у насінні рослин він коливається від 
14,7 до 80,15% (Kataoka, Kondo, 1999; Taylor et al., 1999). 

Відомо, що целюлоза клітинних оболонок може бути у двох формах: 
кристалічній і/або аморфній. Вміст аморфної целюлози в загальному 
вмісті цього полісахариду залежить в основному від фази онтогенезу, виду 
рослини й диференціації клітини. У клітинах, що ростуть, вміст аморфної 
целюлози досить низький і залежить від виду: у листках жовтої тополі – 
10-15%, остання – це кристалічна целюлоза (Atalla., 2004); у листках 
Phragmites australis Trin. ex Steud. (очерета звичайного) – 95% аморфної це-
люлози, у сформованих клітинах волокон бавовнику – лише сліди аморф-
ної целюлози, оболонки її клітин майже цілковито складаються з криста-
лічної целюлози (Baran et al., 2002). 

Аморфна целюлоза має здатність абсорбувати воду спочатку в одному 
ланцюзі її молекули, потім – між двома ланцюгами аморфної целюлози в 
одній мікрофібрилі (Nilsson Martin, 2006). 

Відомо, що тривала дія помірного водного дефіциту призводить до 
пригнічення росту рослин, у яких виявляються типові ксероморфні озна-
ки: зменшення розмірів листків та їх клітин (Кордюм и др., 2003). Причи-
нами інгібування росту клітин можуть бути зміни тургору, осмотичного 
потенціалу клітини, та пригнічення синтезу полісахаридів клітинних обо-
лонок, у тому числі й целюлози. 

Дані щодо змін вмісту полісахаридів оболонок у листках гідрофітів 
при виході їх з води на її поверхню фрагментарні (Little, 2003). Більшість 
робіт присвячена вивченню лігніфікації клітинних оболонок і досліджен-
ню їх структури. В основному, такі роботи проведені на культурних рос-
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линах. Дослідники вивчали структурно–функціональні зміни клітинних 
оболонок, створюючи водний дефіцит при використанні ПЕГу, засолення 
(428 мM NaCl) або при перенесенні рослин на гідропонне живлення (Iraki 
et al., 1989; Sakurаi et al., 1987, а; 1987, б). 

Враховуючи наведені вище дані літератури, ми припускаємо, що ри-
сами, за якими підводні листки гетерофільних рослин відрізняються від 
надводних листків, є вміст целюлози та наявність її аморфної форми, що 
відіграє суттєву роль в апопластному транспорті води (Czihak et al., 1999).

Далі представлено наші результати цитохімічного вивчення целюло-
зи, її розподілу в клітинних оболонках та біохімічного визначення цього 
полісахариду в листках Sium latifolium, який зростав як у воді, так і на 
суходолі (рис. 1.3.1; див. вставку II; рис. 2.2.2.1; див. вставку XIII) (Недуха, 
2010, а). 

Повітряно–водна форма Sium latifolium. Вологість ґрунту, на 
якому збирали досліджувані рослини, становила 75,2 ± 4,1%; щільність 
потоку квантів сонячного світла над підводними листками (у воді) – 
80–90 мкМ квантів·м-2с-1, на поверхні листків, черешок яких був у воді, а 
пластинка – над водою – 300–320 мкМ квантів·м-2с-1, на поверхні надвод-
них листків – 350–400 мкмоль квантів·м-2с-1; середня температура повіт-
ря – +28о (± 1о) С, температура води навколо підводних листків – +17о С. 

Підводні листки. Лазерно-конфокальна мікроскопія листків S. latifolium 
з використанням специфічного люмінофора для целюлози – калькоф-
луора показала, що в клітинах епідерми та мезофілу целюлоза клітин-
них оболонок флуоресціювала яскраво зеленим кольором незалежно від 
типу листка (рис. 2.2.2.2, а–д, ж, з). Рівні інтенсивності флуоресценції це-
люлози представлені в табл. 2.2.2.1. Інтенсивність флуоресценції істотно 
відрізнялася в зовнішніх і антиклінальних оболонках верхньої й нижньої 
епідерм. У клітинних оболонках губчастої паренхіми листків флуорес-
ценція була нижчою, ніж у таких палісадної паренхіми. Інтенсивність 
люмінесценції целюлози в клітинних оболонках верхньої та нижньої епі-
дерми надводних листків була значно вищою порівняно з підводними 
листками (табл. 2.2.2.1). 

За даними біохімічного аналізу трьох типів листків повітряно–водних 
особин веху широколистого загальний вміст целюлози був невисоким 
(табл. 2.2.2.2), вона виявлена в аморфній і кристалічній формах. Незалеж-
но від типу листка, вміст аморфної целюлози був відносно високим – від 
61 до 67 % від загального вмісту цього полісахариду; вміст кристалічної це-
люлози – майже удвічі нижчим. Відношення аморфної целюлози до крис-
талічної в підводних листках становило 2,06; у листках, пластинка яких 
вийшла з води, – 1,7; у надводних листках – 1,93 (табл. 2.2.2.2).
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ТАБЛИЦЯ 2.2.2.1. Інтенсивність люмінесценції комплексу 
калькофлуор+целюлоза в клітинних оболонках 
листків повітряно-водної форми Sium latifolium, 
зібраних в травні 

Тканина / тип клітинної 
оболонки

Інтенсивність люмінесценції у різних листках 
(умовні одиниці) 

підводних напівзанурениха надводних 
Верхня епідерма

 зовнішня оболонка 
 антиклінальна оболонка

Нижня епідерма
 зовнішня оболонка 
 антиклінальна оболонка

Палісадна паренхіма
Губчаста паренхіма

 
86,3 ± 5,1
62,1 ± 4,3

 
82,0 ± 1,0
48,0 ± 3,2

142,8 ± 10,0
100,8 ± 13,1

84,1 ± 2,7
67,5 ± 1,8

 120,0 ± 11,9*
47,7 ± 5,0

108,8 ± 10,8*
60,1 ± 2,7*

148,3 ± 10,6*
107,1 ± 9,0*

129,0 ± 10,7*
84,0 ± 7,0*
90,8 ± 4,0*
58,4 ± 3,1*

Примітки: а – у напівзанурених листків черешок був у воді , а листкова пластин-
ка – над водою; 

 * - Р ≤ 0,05 (достовірно відрізняються від показників для клітинних обо-
лонок підводних листків)

ТАБЛИЦЯ 2.2.2.2. Вміст целюлози у листкових пластинках повітряно–
водної форми Sium latifolium, зібраних в травні 

Целюлоза
Вміст целюлози у різних листках веху

підводних напівзанурених а надводних 
Загальний вміст 
целюлози, мг·г-1 
cухої маси, (%)

Вміст аморфної 
целюлози, 
мг·г-1 cухої маси, (%)

Вміст кристалічної 
целюлози, 
мг·г-1 cухої маси, (%)

Відношення вмісту 
аморфної 
целюлози до 
кристалічної 

95,4 ± 1.8 (100%)

 

63,9 ± 8.8 (66,9%)

 

31,0 ± 2.1 (33,1%)

 

2,06 

101,7 ± 5.1 (100%)

 
63,0 ± 6.7 (61,8%)

 
 

37,0 ± 4,4 (38,2%)

 

 1,70 

79,7 ± 3.1* (100%)

52,3 ± 6,5 (65,6%)

 
27,1 ± 2,0 (34,4%)

 

1,93 
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Примітки: а – у напівзанурених листків черешок був у воді, а листкова пластинка 
– над водою; 
 * – Р ≤ 0,05 (достовірно відрізняються від показників для клітинних 
оболонок підводних листків)

Суходільна форма Sium latifolium також характеризувалась озна-
ками гетерофілії (рис. 1.3.6; див. вставку VI  і підрозділ 1.3). Вологість 
грунту, на якому зростали рослини суходільної форми веху широколис-
того, була майже удвічі нижча, ніж під рослинами повітряно-водної фор-
ми, і становила – 39,5 ± 3,1%; щільність потоку квантів сонячного світла 
над верхньою поверхнею  листків  становила 450–500 мкМ квантів·м-2с-1; 
середня температура повітря становила + 28о (± 1о) С. Листки суходільної 
форми веху широколистого у фазі вегетативного росту мають дві форми 
пластинок: перші три листка - цілісну загостренояйцеподібну пластин-
ку, листки наступних ярусів - пірчасторозсічену (рис. 2.2.2.1, б).

ТАБЛИЦЯ 2.2.2.3. Інтенсивність люмінесценції комплексу 
калькофлуор+целюлоза в клітинних оболонках 
листків суходільної форми Sium latifolium, зібраних 
в травні 

Тканина / тип клітинної 
оболонки 

Інтенсивність люмінесценції листків (умовні 
одиниці) 

з цілісною 
пластинкою

з пірчасторозсіченою 
пластинкою

Верхня епідерма
 зовнішня оболонка 
 антиклінальна оболонка

Нижня епідерма
 зовнішня оболонка 
 антиклінальна оболонка

Палісадна паренхіма
Губчаста паренхіма

135,7 ± 10,1
87,2 ± 4,3

 
245,0 ± 9,0
105,9 ± 8,2

115,8 ± 10,0
49,8 ± 4,1

130,3 ± 5,0
80,1 ± 5,4

 
133,0 ± 11,8*
50,0 ± 6,8*

 
66,8 ± 8,0*

  56,8 ± 5,7

Примітка: * – Р ≤ 0,05 (достовірно відрізняються від показників для клітинних обо-
лонок листків з цілісною  пластинкою)
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ТАБЛИЦЯ 2.2.2.4. Вміст целюлози у листках суходільної форми 
Sium latifolium, зібраних в травні 

Целюлоза
Вміст целюлози у листках веху 

широколистого

з цілісною 
пластинкою

з пірчасторозсіченою 
пластинкою

Загальний вміст целюлози,
мг·г-1 cухої маси, % 

Вміст аморфної целюлози, 
мг·г-1 cухої маси, % 

Вміст кристалічної целюлози 
мг·г-1 cухої маси, % 

Відношення вмісту аморфної 
целюлози до кристалічної 

141,4 ± 3,8 (100 %) 

 
   71,0 ± 8,8 (50,3 %)

   69,0 ± 3.1 (49,7 %)

 
1,02

 

 
128,4 ± 4,6* (100%)

 
  61,0 ± 5,9 (47,6 %)

 
  66,0 ± 3,5 (52,4 %)

 
0,92

Примітка: * – Р ≤ 0,05 (достовірно відрізняються від показників для клітинних обо-
лонок листків із цілісною  пластинкою)

Цілісні листкові пластинки мали загострено яйцеподібну форму, се-
редній розмір за довгою віссю – 2,2 ± 0,5 см, за короткою – 2,0 ± 0,2 см; 
краї широко городчаті, кожна особина на час фіксації матеріалу (травень) 
мала три цілісні листочки й два – розсічені, що складалися з цілісних видо-
вженоовальних часточок (листочків). Піпчасторозсічені листки сформова-
ні з чотирьох–п’яти пар та однієї непарної частки, середній розмір яких за 
довгою віссю становив 10 ± 1,2 см, за короткою – 2,9 ± 0,5 см. Парні листкові 
частки розміщувалися супротивно. 

Цитохімічне дослідження локалізації целюлози в двох типах листків 
S. latifolium суходільної форми показало, що у клітинних оболонках усіх 
тканин целюлоза флуоресціювала зеленим кольором (рис. 2.2.2.2, е, є). Рів-
ні інтенсивності флуоресценції целюлози представлені в табл. 2.2.2.3. Ін-
тенсивність флуоресценції не відрізнялася в оболонках клітин верхньої 
епідерми та губчастої паренхіми двох типів листків, тимчасом інтенсив-
ність люмінесценції в клітинних оболонках нижньої епідерми та палісади 
перших листків з цілісною пластинкою була майже удвічі вища, ніж у від-
повідних оболонках клітин молодих пірчасторозсічених листків. 

За результатами біохімічного аналізу загальний вміст целюлози 
в двох типах листків суходільної форми веху широколистого був в 
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1,3–1,5 раза вищим, ніж у підводних, та в 1,6–1,8 раза вищим за такий 
надводних листків повітряно–водної форми (табл. 2.2.2.4). Листки су-
ходільних форм веху широколистого містили аморфну та кристалічну 
форми целюлози. Відношення аморфної до кристалічної форм дорівню-
вало 1,02 та 0,92 в листках з цілісною та пірчасторозсіченою пластинкою, 
відповідно; ці значення були майже удвічі нижчими, ніж такі у підвод-
них і надводних листках повітряно–водних особин S. latifolium. 

У наступних фазах онтогенезу (бутонізації та початку плодоношення) 
двох екоформ S. latifolium в листках відмічено значне збільшення криста-
лічної форми целюлози (Недуха, 2009) порівняно з листками у вегетатив-
ній фазі. Автором встановлено, що в листках повітряно-водних рослин 
відбувається збільшення вмісту кристалічної форми целюлози до 62% – у 
фазі бутонізації, до 76,2% – у фазі плодоношення, тимчасом як у листках 
суходільних рослин – до 68,6 і 86,1%, відповідно. 

Отже, цитохімічні та біохімічні дослідження розподілу й складу це-
люлози в клітинах листків S. latifolium показали, що целюлоза є чутливим 
полісахаридом клітинної оболонки, її вміст і склад в період вегетативного 
росту змінювалися залежно від умов оточуючого середовища для даного 
екотипу.  

Цитохімічний аналіз клітин епідерми й мезофілу різних листків 
повітряно–водної форми веху широколистого виявив певний перероз-
поділ целюлози залежно від водного оточення й типу тканин: достовірно 
нижчим є відносний вміст целюлози в клітинних оболонках епідерми під-
водних листків порівняно з таким надводних, та вищим у клітинах мезо-
філу підводних листків порівняно з відповідними клітинами надводних 
листків. Порівняння цитохімічних даних щодо відносного вмісту целюло-
зи у різних клітинних оболонках надводних листків повітряно-водних та 
листків суходільних рослин веху (таблиці 2.2.2.1 та 2.2.2.3) свідчить про те, 
що в листках з цілісною пластинкою суходільних рослин він був вищим 
порівняно з пірчасторозсіченими листками.

Відомо, що листки й стебла підводних рослин характеризуються 
значною гнучкістю (Kerstetter, Poething, 1998; Mommer, Visser, 2005), рі-
вень якої залежить від вмісту й складу полісахаридів клітинних оболо-
нок (Delmer, 1999). Крім того, крізь клітинні оболонки підводних рос-
лин здійснюється інтенсивний газообмін (Frost-Christensen et al., 2003; 
Minorsky, 2003; Mommer, Visser, 2005; Mommer et al., 2006, b). Раніше 
було встановлено, що зовнішні клітинні оболонки й шар кутикули в 
підводних листків п’яти видів повітряно–водних рослин в півтора рази 
тонші порівняно з оболонками епідермісу листків суходільних особин 
(Mommer et al., 2005). В суходільних рослинах зовнішні оболонки клітин 
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епідерми, що захищають рослину від інсоляції й дії біотичних факто-
рів, в кілька разів товщі й містять удвічі більше целюлози, ніж оболонки 
клітин мезофілу (Carpita et al., 2001). Враховуючи ці дані й результати 
власних досліджень, можна відзначити, що у фазі вегетативного росту (в 
травні) в клітинах повітряно–водної форми S. latifolium синтез целюлози 
в епідермісі і мезофілі нерівномірний, залежно від підводного чи над-
водного статусу, тимчасом як у суходільних особин целюлоза в епідер-
мі і мезофілі розподіляється подібно до того, як це відзначено в листках 
Zea mays L. (Brown, 1996; Carpita et al., 2001). 

Порівняльний аналіз вмісту целюлози в підводних і надводних листках 
повітряно–водної й листках суходільної форм веху показав, що розвиток 
рослини на суходолі у стадії вегетативного росту сприяє інтенсивнішому 
накопиченню целюлози в цілісних і пірчасторозсічених листках. Відомо, 
що інтенсивність синтезу целюлози залежить від вмісту її попередників 
(глюкози), активності целюлозосинтетаз і активації генів із родини СesA 
(Richmond, Somerville, 2000). Можна припустити, що в листках суходільної 
форми веху широколистого збільшений вміст целюлози в період вегета-
тивного росту зумовлюється посиленим синтезом глюкози й активацією 
певних генів.

Отже, перебування рослин у воді збільшує концентрацію аморфної 
целюлози у листках S. latifolium на 12–19% порівняно з особинами, що зрос-
тали на суходолі (Недуха, 2010, а). Відомо, що зони аморфної целюлози 
абсорбують воду, сприяючи апопластному водному транспорту, тоді як 
ділянки кристалічної целюлози не мають такої властивості (Czihak et al., 
1999; Nilsson Martin, 2006). Крім того, в ході досліджень дикого виду пету-
нії й мутанта Petunia hybrida (PhEXP1), встановлено, що мутантна рослина 
P. hybrida має алельний ген (RSW1), який відповідає за синтез аморфної 
целюлози (Zenoni et al., 2004). Враховуючи результати по вивченню целю-
лози у S. latifolium і вищевідмічені дані літератури, можна припустити:

– наявність аморфної целюлози в клітинних оболонках листків S. 
latifolium сприяє життєдіяльності рослин у водному середовищі, тоді 
як наявність кристалічної целюлози – адаптації рослин до умов сухо-
дільного існування;

– підвищений вміст аморфної форми целюлози в підводних листках 
веху широколистого, очевидно, зумовлений генетичними відмін-
ностями. 

Ці припущення потребують подальшої експериментальної пере-
вірки.
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2.2.3. Са2+ як вторинний посередник регуляторних процесів 

У вищих водних рослин, для яких характерна гетерофілія, перехід однієї 
форми листка до іншої відбувається переважно при виході стебла з води 
на водну поверхню й характеризується фенотипічною пластичністю ана-
томічних й ультраструктурних ознак листків, а також посиленням інтен-
сивності фіксації СО2, збільшенням синтезу хлорофілів і АБК (Некрасова 
и др., 2003; Mommer, Visser, 2005). У підводних листках зниження актив-
ності карбоксилюючих ферментів і вмісту продуктів фотосинтезу супро-
воджується змінами структури кутикули оболонок епідерми, що сприяє 
транспорту СО2 і НСО3

- по апопласту (Rascio, 2002). Більшість вищезазна-
чених процесів є кальційзалежними. 

Контроль за ростом та розвитком рослин, а також відповіддю рос-
линних організмів на дію факторів оточуючого середовища здійснюють 
вторинні посередники, включаючи циклічний ГМФ, ліпіди, Са2+ та ін. 
Проте лише іони кальцію миттєво відповідають майже на всі стимули. 
Са2+ бере участь у регуляції численних процесів в усіх рослинних ткани-
нах, в яких Са2+–залежні білки (кальцієві сенсори) активуються, чи інгібу-
ється в залежності від вмісту цитоплазматичного кальцію [Са2+]с (Sanders 
et al., 1999; Bush, 1995). Це відбувається завдяки здатності цих іонів ко-
ординувати численні (від 2 до 8) зв’язки з доменами білків та змінюва-
ти їхню конформацію (див. огляд: Бeлявская, 1994). У фотосинтезуючих 
клітинах Са2+ накоплюється в стромі та тилакоїдах хлоропластів: у стромі 
він активує НАД–кіназу, яка каталізує перетворення НАД у НАДФ; у ти-
лакоїдах – активує ферменти циклу Кальвіна та бере участь у репарації 
реакційних центрів ФСІІ (Charles, Halliwell, 1980; Moore, Akerman, 1984; 
Matoo et al., 1989; Grove, Brudvig, 1998; Sai, Johnson, 2002). Встановлено, 
що тилакоїди хлоропластів можуть накопичувати до 30 нМ Са2+ на 1 мг 
хлорофілу (Ettinger et al., 1999). 

Потенційна роль Са2+–потоків в регулюючих процесах всередині 
хлоропласта та їхній зв’язок із регуляцією транспорту цитозольного 
Са2+ є дуже важливою. Показано, що ізольовані хлоропласти при освіт-
ленні поглинають кальцій, який, очевидно, транспортується через обо-
лонку хлоропласта. Світло–індуковане поглинання кальцію спостері-
гали й в експерименті in vitro. Це було показано на клітинах харової 
водорості Nitellopsis sp. Встановлено, що вміст цитозольного кальцію в 
клітинах ставав меншим при освітленні; цей феномен залежав від фо-
тосинтетичного транспорту електронів (Sai, Johnson, 2002). 

У клітинних оболонках іони кальцію, зв’язуючись із залишками 
галактуронової кислоти пектинів, приводять до конформаційних 
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змін пектинів, утворюючи димерні чи мультимерні форми пектину 
(Jarvis, 1982). Крім цього, іони кальцію в клітинних оболонках можуть 
зв’язуватись з полімерами кcиланів, індукуючи кристалізацію останніх 
та їхнє зв’язування з молекулами лігніну (Jarvis, 1982), що призводить до 
зміцнення оболонки. Встановлено, що робота продихів також регулюєть-
ся кальцієм поряд з дією інших ендогенних та екзогенних факторів, та-
ких як іони калію, вмістом СО2 і АБК, вологістю ґрунту й повітря (Kearns, 
Assmann, 1999; Xi-Qing et al., 1998). Автори, досліджуючи роль кальцію в 
роботі продихів Vicia faba L., встановили, що мілімолярна концентрація 
іонів кальцію (від 0.1 до 1 мМ) інгібувала на 60% відкриття продихів на 
нижній поверхні листків, та на 45% – на верхній поверхні (Xi-Qing et al., 
1998). 

При дії різноманітних стимулів, таких як зміна освітленості, осмотич-
ний та оксидативний стрес, підвищення температури, засолення та ін., 
відбувається збільшення вмісту цитоплазматичного кальцію (Bush, 1995; 
Knight, 2000; Knight et al., 1997). Зміни кальцієвого балансу, який забез-
печує пристосування рослини до навколишнього середовища, очевидно, 
стосуються як клітин епідермісу, так і мезофілу. Враховуючи вищевідмі-
чене, можна припустити, що фотосинтезуючі клітини рослин, що зрос-
тають під водою, будуть відрізнятися за вмістом іонізованого кальцію від 
таких, які зростають у повітрі (над водою). 

У фотосинтезуючих клітинах іонізований кальцій, як один із вторин-
них посередників, бере участь у регуляції фотодихання й фотосинтезу, 
зокрема, у відновленні реакційних центрів ФСІІ, активації ферменту 
D–рибулозо–1,5–дифосфаткарбоксизи й регуляції синтезу хлорофілів 
(Hiedema, Prins, 1992; Sai, Johnson, 2002). У клітинних оболонках листків 
мезофітів іони кальцію, зв’язуючись з пектинами й структурними білка-
ми, знижують пластичність оболонок та інгібують водний транспорт по 
апопласту (Mommer, Visser, 2005; Virk, Cleland, 1988). Участь іонів каль-
цію у вище зазначених процесах у листках гідрофітів, що зростають за 
оптимальних умов або умов помірного водного дефіциту, майже не до-
сліджена. Раніше були встановлені певні відмінності в структурі клітин 
мезофілу підводних і надводних листків S. latifolium, а також в ультра-
структурі епідермісу листків Alisma plantago–aquatica, що зростали в різних 
умовах водопостачання (Кордюм и др., 2003; Недуха, 2005). Ми висунули 
припущення, що відмінності в ультраструктурі клітин мезофілу підвод-
них і надводних листків S. latifolium опосередковані перерозподілом іонів 
кальцію в клітинах і змінами кальцій–залежного синтезу хлорофілу (Не-
духа, 2010, б). Подальше вивчення розподілу іонів кальцію в клітинах ме-
зофілу й епідермісу різних листків S. latifolium у фазі вегетативного росту 
(у травні) залежно від умов його зростання показало наступне. 
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Sium latifolium повітряно–водна екоформа у віргінальній стадії 
онтогенезу (у травні) характеризувалася розвитком підводних і надвод-
них листків різних за формою. Ми дослідили розподіл іонів Са2+ в орга-
нелах, оболонках і цитоплазмі клітин мезофілу й епідерми підводних і 
надводних листків (Недуха, 2010, б). Аналіз локалізації іонів кальцію в 
присутності специфічного флуоресцентного індикатора (Fluo-4) в кліти-
нах мезофілу підводних і надводних листків показав рівномірну зелено-
го кольору люмінесценцію досліджуваних іонів у хлоропластах, ядрах, 
клітинних оболонках і цитоплазмі досліджуваних клітин (рис. 2.2.3.1, а-г; 
див. вставку XV). Використання програми «Pascal» для побудови відпо-
відних гістограм (рис. 2.2.3.1, є, є’, ї, ї’) дозволило визначити відносний 
вміст іонів Са2+ в органелах і клітинних оболонках листків, що були об-
роблені флуоресцентним індикатором. 

Порівняння інтенсивності флуоресценції іонів кальцію в клітинах 
мезофілу двох типів листків S. latifolium показало, що в підводних лист-
ках інтенсивність флуоресценції іонів кальцію в хлоропластах, ядрі й 
клітинних оболонках мезофілу була в 1,7; 1,5 та 1,4 раза нижчою, у ци-
топлазмі - більшою в 1,4 раза порівняно з відповідними органелами й 
клітинними оболонками надводних листків (табл. 2.2.3.1). Вивчення лю-
мінесценції комплексу fl uo-4+кальцій у клітинних оболонках верхньої й 
нижньої епідерми підводних і надводних листків показало, що в зовніш-
ніх оболонках основних епідермальних клітин кальцій флуоресціював у 
вигляді окремих зелених зерен. 

Флуоресценція іонів кальцію в антиклінальних оболонках тих са-
мих клітин і оболонках замикаючих клітин продихів була рівномірною 
(рис. 2.2.3.1, ж, з). 

В замикаючих клітинах продихів досліджували клітинні оболонки, 
що утворювали продихову щілину. У підводних листках розподіл інтен-
сивності флуоресценції іонів кальцію в оболонках верхньої й нижньої 
епідерми відрізнялися. У верхній епідермі її інтенсивність була досто-
вірно вищою: у 3,3 раза – у зовнішніх оболонках, у 1,7 раза – в антиклі-
нальних оболонках і в 2,2 раза – в оболонках клітин продихів порівняно 
з відповідними оболонками клітин нижньої епідерми (табл.2.2.3.2). У 
надводних листках також відмічена подібна тенденція щодо розподілу 
іонів кальцію в клітинах верхньої епідерми: збільшення його вмісту в 
1,3 раза в антиклінальних оболонках та в 1,12 раза – в оболонках замика-
ючих клітин продихів порівняно з клітинами нижньої епідерми (табл. 
2.2.3.2). 
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ТАБЛИЦЯ 2.2.3.1. Розподіл іонів Са2+ у клітинах мезофілу листків 
Sium latifolium, зібраних у травні 

Структура 
клітини 

Відносний вміст іонів кальцію, ум. од., x ± Sx
- 

Листки повітряно–
водних рослин

Листки суходільних рослин

підводні надводні з цілісною 
пластинкою

пірчасторозсічені

Хлоропласт
Ядро
Клітинна 
оболонка
Цитоплазма

125 ± 9,0
  83 ± 2,7

 
35 ± 2

  60 ± 3,7

211 ± 12**
 124 ± 5,7**

 50 ± 2,4*
 48 ± 2,4*

95 ± 5,2
87 ± 2,9

33 ± 1,9
53 ± 2,3

109 ± 7,1
151 ± 9,1**

 
41 ± 1,5*

114 ± 1,2**

Позначення: * - Р ≤ 0,01 ; ** - Р ≤ 0,001 (При порівнянні даних двох типів листків у 
кожної екоформи S.latifolium)

ТАБЛИЦЯ 2.2.3.2. Розподіл іонів Са2+ в клітинах епідермісу листків 
Sium latifolium, зібраних у травні 

Епідерма / тип оболонки 

Відносний вміст іонів кальцію, ум. од., x ± Sx
- 

Листки повітряно–
водних рослин 

Листки суходільних 
рослин 

підводні надводні з цілісною 
пластинкою

пірчасто-
розсічені

Верхня епідерма: 
 зовнішня болонка
 антиклінальна оболонка 
 оболонки продихів
Нижня епідерма: 

 зовнішня оболонка
 антиклінальна оболонка 
 оболонки продихів

87 ± 4,3
157 ± 10,2
174 ± 12,9

 26 ± 1,7
 90 ± 4,9
 79 ± 6,7

49 ± 2,1***
133 ± 11 
120 ± 8,9**

  43 ± ,7***
99 ± 4,4

107 ± 9,7*

91 ± 3,2 
101 ± 9,3
110 ± 8,9

 90 ± 7,0
 89 ± 7,8
 97 ± 8,0

 57 ± 4,4***
105 ± 10,1
190 ± 13,2***

 
 47 ± 2,9***

100 ± 9,9
140 ± 12,7**

Позначення: *- Р ≤ 0,05; ** - Р ≤ 0,01 ; *** - Р ≤ 0,001 (При порівнянні даних двох типів 
листків у кожної екоформи S. latifolium)
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ТАБЛИЦЯ 2.2.3.3. Вміст фотосинтезуючих пігментів у листках 
Sium latifolium, зібраних у травні 

 Пігмент, мг/г 
 сирої маси

Вміст пігментів, x ± Sx
-

Листки повітряно–
водних рослин

Листки суходільних 
рослин

підводні надводні з цілісною
пластинкою 

пірчасто-
розсічені

Хлорофіл а
Хлорофіл b
Сума хлорофілів 
 а+b
Відношення 
хлорофілів а/b 
Каротиноїди 

1,43 ± 0,08
0,95 ± 0,02

 
2,38 ± 0,08

 
1,5

0,55 ±0,02 

 
2,16 ± 0,08**
1,18 ± 0,04**

3,34 ± 0,09**

 1,83
 1,01 ±0,05* 

 
 1,76 ± 0.2
 1,14 ± 0,11 

 2,89 ± 0,12
 

 1.46 
 0,78 ±0,05 

 
 1,59 ± 0,10
 1, 21 ± 0,08

 
 2,79 ± 0,12

 
 1,3 

 0,88 ± 0,06 

Позначення: *- Р ≤ 0,05; ** - Р ≤ 0,001 (При порівнянні даних двох типів листків у кож-
ної екоформи S. latifolium)

Порівняння вмісту іонів кальцію в оболонках верхньої й нижньої епі-
дерми підводних і надводних листків S. latifolium показало, що ріст листків 
над водою супроводжувався зниженням відносного вмісту іонів у зовніш-
ніх оболонках основних клітин і оболонках клітин продихів верхньої епі-
дерми, а також збільшенням вмісту іонів кальцію у відповідних оболонках 
клітин нижньої епідерми. 

Паралельне визначення вмісту фотосинтезуючих пігментів у підвод-
них і надводних листків, у яких вивчали локалізацію та вміст іонів каль-
цію, засвідчило, що в підводних листках вміст хлорофілу а та b і каротино-
їдів був достовірно менший, ніж у надводних листках (табл. 2.2.3.3). 

S. latifolium суходільна екоформа. Листки рослин веху широко-
листого при зростанні на суходолі в травні (у фазі вегетативного росту) 
також мали різну форму пластинки: цілісну (перший–третій листок) і 
пірчасторозсічену (четвертий–п’ятий листок) (рис. 2.2.2.1, б; див. вставку 
XIII). Флуоресценція іонів кальцію в клітинах мезофілу листків S. latifolium 
з різною формою пластинки була ідентична такій у листкових пластинках 
повітряно–водної форми S. latifolium (рис. 2.2.3.1, д, е; див. вставку XV). По-
рівняння розподілу інтенсивності флуоресценції іонів кальцію в клітинах 
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мезофілу листків, різних за формою показало наступне: в ядрі, клітинних 
оболонках і цитоплазмі клітин листків з цілісною пластинкою інтенсив-
ність флуоресценції Са2+ була нижчою відповідно в 1,7; 1,3 та 2,1 раза, ніж в 
ідентичних структурах клітин мезофілу пірчасторозсічених листків (табл. 
2.2.3.1). Водночас відносний вміст іонів кальцію в хлоропластах мезофілу в 
листках з різною формою пластинки достовірно не відрізнявся. Крім того, 
розподіл іонів кальцію в клітинних оболонках верхньої й нижньої епі-
дерм перших трьох листків із цілісною пластинкою суходільної екоформи 
S. latifolium також не відрізнявся (табл. 2.2.3.2). 

У пірчасторозсічених листків відносний вміст іонів кальцію в обо-
лонках епідерми різнився: у зовнішніх оболонках основних епідермаль-
них клітин верхньої епідерми був в 1,2 раза, в оболонках замикаючих 
клітин продихів – у 1,4 раза більшим, ніж в оболонках нижньої епідерми 
(табл. 2.2.3.2). Порівняння вмісту іонів кальцію в клітинних оболонках 
епідерми двох типів листків суходільної екоформи веху широколистого 
показало наявність суттєвої відмінності між зовнішніми оболонками та 
оболонками клітин продихів (табл. 2.2.3.2).

Визначення вмісту фотосинтезуючих пігментів у перших листках з 
цілісною пластинкою й наступних пірчасторозсічених листках суходіль-
ної екоформи виду засвідчило відсутність достовірної відмінності щодо 
вмісту хлорофілів a, b, їхньої суми (а + b) і каротиноїдів (табл. 2.2.3.3). 
Одержані дані щодо відсутності суттєвих змін у розподілі іонів кальцію в 
хлоропластах мезофілу й вмісті фотосинтезуючих пігментів у двох типів 
листків суходільної екоформи S. latifolium, очевидно, свідчать про те, що 
ці ознаки в листках суходільної форми у фазі вегетативного росту зали-
шаються відносно стабільними. 

Отже, цитохімічним методом і лазерно-конфокальною мікроскопією 
доведено, що листки двох екологічних форм S. latifolium у фазі вегетатив-
ного росту залежно від умов зростання рослини характеризуються певним 
розподілом іонів кальцію. Ми встановили, що відносний вміст Са2+ в хло-
ропластах мезофілу надводних листків повітряно-водних рослин вищий, 
ніж у хлоропластах підводних листків. Як відомо, швидкість фотосинте-
зу, активність карбоксилюючих ферментів і вміст продуктів фотосинтезу 
в затоплених листках багатьох видів диких і культурних рослин значно 
нижчі порівняно з такими в надводних листків тих самих видів (Bowes, 
Salvucci, 1989; Ронжина, Пьянков, 2001; Некрасова и др., 2003; Ронжина и 
др., 2004). Крім того, встановлено, що активність Рубіско та синтез фото-
синтезуючих пігментів залежать від вмісту іонів кальцію в хлоропласті 
(Sai, Johnson, 2002; Lechowski, Biatczyk, 1993). Враховуючи наведені вище 
дані літератури й наші експериментальні результати, можна припустити, 
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що в підводних листках S. latifolium зміни в синтезі хлорофілів опосеред-
ковані меншим вмістом іонів кальцію в хлоропластах. 

Порівняльний аналіз вмісту хлорофілів і каротиноїдів підводних і 
надводних листків повітряно–водної форми S. latifolium показав, що їх 
вміст був достовірно нижчим у підводних листках. Аналогічні дані низь-
кого вмісту хлорофілів в підводних листках описані іншими авторами 
при порівнянні підводних і плаваючих листків Ranunculus vulgaris L., 
Marsilea quadrifolia та інших видів рослин, для яких характерна гетеро-
філія (Bowes, Salvucci, 1989; Некрасова и др., 2003; Ронжина и др., 2004; 
Mommer, Visser, 2005). Інгібування синтезу фотосинтезуючих пігментів 
під водою відбувається внаслідок низької освітленості, збільшення дале-
кого червоного світла й повільної дифузії СО2 у воді (Некрасова и др., 
2003; Mommer, Visser, 2005). 

Порівняння відносного вмісту іонів кальцію в хлоропластах надвод-
них листків повітряно–водної екоформи Sium latifolium і вмісту цих іонів у 
хлоропластах мезофілу двох типів листків суходільної форми цього виду 
показало, що хлоропласти мезофілу надводних листків містили вдвічі біль-
ше іонів кальцію, ніж хлоропласти мезофілу листків веху широколистого 
суходільної форми. До того ж, надводні листки повітряно-водних рослин 
містили більше фотосинтезуючих пігментів, ніж листки суходільної фор-
ми. Раніше подібна кореляція вмісту пігментів та іонів кальцію виявлена 
в сім’ядолях огірків, коли концентрація іонів кальцію в поживному серед-
овищі не перевищувала 10 мМ (Tanaka, Tsuji, 1980). 

Відомо, що синтез хлорофілу є кальцій–залежним процесом (Sai, 
Johnson, 2002; Charles, Halliwell, 1980). У хлоропластах Са2+ активує 
НАД–кіназу та ферменти циклу Кальвіна (Charles, Halliwell, 1980; Grove, 
Brudvig, 1998). Аналіз даних літератури по вивченню механізмів тран-
спорту іонів кальцію із цитозолю в хлоропласт свідчить, що такий тран-
спорт залежить від інтенсивності освітлення та інтенсивності зв’язування 
іонів Са2+ з білками ФСІІ (Etting et al., 1999; Johnson et al.,1995; Roh et al., 
1998). 

У результаті експериментальних робіт, проведених із хлоропластами 
трансгенного тютюну, у яких відбулась експресія цитозольного аквори-
ну – Са2+–зв’язуючого білка, люмінесценція якого визначає концентра-
цію іонізованого кальцію, встановлено, що після перенесення проростків 
тютюну з темряви на світло починався швидкий транспорт іонів Са2+ з 
цитоплазми в хлоропласти (рис. 2.2.3.2, а). Відмічено, що зі збільшенням 
тривалості перебування на світлі проростків вміст іонів Са2+ у хлороплас-
ті зростав. При перенесенні проростків у темряву вже через 5 хв. наступав 
зворотний транспорт – відкачка іонів кальцію з тилакоїдів у строму хло-
ропласта, а зі строми - у цитоплазму (рис. 2.2.3.2, б) (Sai, Johnson, 2002).
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Іони Сa2+, які знаходяться в тилакоїдах, відіграють суттєву роль у 
роботі ФСІІ, а саме, в утворенні молекулярного кисню в процесі фото-
окислення води. На модельній системі – хлоропластах листків шпина-
ту – показано (Shi Hua, et al., 1998), що регуляція цього процесу відбу-
вається за рахунок насичення чи вичерпання іонів Сa2+ у ФСІІ: іони каль-
цію, зв’язуючись з білками D1 та D2 (з молекулярною масою 17 та 23 кДа), 
активують їх. Серцевина цих білків утворює гетеродимер, до складу яко-
го входить тетраядерний кластер із чотирьох атомів марганцю (Mn4) та 
двох кофакторів: Сa2+ та Cl- . 

Дж. Вретос і Г. Брудвіг запропонували схему (Vrettos, Brudvig, 2002), 
згідно якої перенос електронів по ланцюгу у ФСІІ (від So фази до S4 
фази) відбувається лише при наявності іонів Са2+ (рис. 2.2.3.3). Дослід-
ники допускають, що іони Сa2+ можуть зв’язуватись із залишками Glu 
та Asp основного ланцюга пептидів та з молекулами води тетраядер-
ного Mn-кластера (Shi Hua et al., 1998; Taka-aki Ono et al., 2001; Vrettos, 
Brudvig, 2002). Методом рентгеноструктурного аналізу показано, що 
кристалічна структура молекул ФСІІ, які залучені до фотохімічного 
виділення кисню, змінюється при відсутності іонів Сa2+, і процес окис-
лення Mn-кластера від фази S2 чи S3 фази обривається, а фотоокислення 
припиняється (Taka-aki Ono et al., 2001). Крім того, показано, що змі-
ни вторинної структури білків ФСІІ (з α-спіральної до пластинчастої) 
відбуваються при фотоінгібуванні, яке супроводжується зменшенням 
вмісту у тилакоїдах іонів Сa2+, зв’язаних із світлозбираючим комплексом 
ФСІІ (Shi Hua et al., 1998). 

Виявлено, відносний вміст Сa2+  у  хлоропластах мезофілу листків су-
ходільних рослин S latifolium змінюється в залежності від фази онтогене-

Рисунок 2.2.3.2. Схема надходження (а) іонів Са2+ з цитоплазми у хлоро-
пласт (при освітленні) та відкачки іонів Са2+ (б) з тилакоїдів та із строми 
хлоропластів у цитоплазму (в темряві). Позначення: thy – порожнина 
тилакоїду, LR – регуляція освітленості, pet – фотосинтетичний елект-
ронний транспорт, ap – антипорт Cа2+/H+ (Sai, Johnson, 2002). 

а б
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зу й місця зростання виду (Nedukha, 2010, в): у фазі бутонізації його вміст 
збільшується в 1,5 раза, а у фазі плодоношення - зменшується в 1,4 раза 
порівняно з хлоропластами листків повітряно-водних особин веху.

На підставі одержаних нами результатів та даних літератури при-
пускаємо, що у стадії бутонізації S. latifolium більш високий відносний 
вміст іонів Сa2+ у хлоропластах мезофілу листків суходільних рослин по-

Рисунок 2.2.3.3. Схема зв’язування іонів Сa2+ у Mn-утримуючому кластері 
ФСІІ при фотоокисленні за Дж. Вретос та І. Брудвігом (Vrettos, Brudvig, 
2002), згідно якої перенос електронів по ланцюгу у ФСІІ (від So фази до 
S4 фази) відбувається лише при наявності іонів Сa2+. При інгібіторному 
аналізі (хелатуванні іонів Сa2+) виділення кисню при фотоокисленні води 
не відбувалося
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рівняно з хлоропластами листків повітряно-водних рослин сприяє підви-
щеному синтезу хлорофілів та активації ФСІІ в клітинах листків за умов 
зростання рослини на суходолі. Очевидно, що активність транспортних 
систем мембран оболонки хлоропластів для іонів Сa2+ (антипорт Cа2+/H+ 

та кальцієві канали) змінюється у клітинах мезофілу веху широколисто-
го в залежності від стадії росту й умов зростання рослини. Враховуючи 
вищевідмічені дані літератури та отримані нами суттєві зміни віднос-
ного кальцію у хлоропластах мезофілу листків суходільних рослин веху 
широколистого у фазі плодоношення, дають можливість припустити на-
ступне. Очевидно, в процесі онтогенезу (зокрема, у стадії плодоношення) 
веху широколистого, що зростав на суходолі, зміна кальцієвого балансу, 
за рахунок інгібування транспорту іонів Сa2+ з цитоплазми у хлороплас-
ти, призводить до суттєвого зменшення вмісту іонів Сa2+ в хлоропластах 
та зниження вмісту пігментів. 

Крім цього, виявлено збільшення відносного вмісту іонів кальцію в 
клітинних оболонках продихів пірчасторозсічених листків суходільної 
екоформи S. latifolium при порівнянні з надводними листками повітряно–
водних особин цього виду. За даними дослідників (Кордюм и др., 2003) 
в регуляції величини тургору замикаючих клітин продихів і в проце-
сі відкриття/закриття продихової щілини активну участь беруть іони 
кальцію, вміст яких регулюється як запасами апопластного кальцію, так 
і запасами кальцію, зв’язаного з ендомембранами. Враховуючи наші ре-
зультати та наведені вище дані літератури, можна припустити інтенси-
фікацію роботи продихів верхньої та нижньої епідерми верхніх листків 
S. latifolium суходільної форми при порівнянні з надводними листками 
повітряно–водної екоформи виду.

Нами також виявлена відмінність розподілу іонів кальцію в клі-
тинних оболонках верхньої й нижньої епідерми підводних листків 
S. latifolium: більший вміст Са++ в оболонках клітин верхньої епідерми по-
рівняно з нижньою епідермою. Раніше встановлено, що підводні листки 
Potamogeton lucens і Elodea sp. є полярними: на нижньому боці листка від-
бувається поглинання НСО3

-, а на верхньому – вивільнення гідроксилів 
та іонів водню (Bowes, Salvucci, 1989). В нижньому епідермісі підводних 
листків вищезазначених рослин активується Са2+–залежна карбоангідра-
за, що бере участь в утворенні СО2 з НСО3

- (Bowes, Salvucci, 1989; Rascio, 
2002). До того ж відомо, що іони Са2+, з’єднуючись з атомами кисню віль-
них карбоксильних груп пектинів і з гідроксильними групами білків, 
знижують еластичність, механічну міцність оболонки та її адсорбційну 
здатність (Preston, 1979; Virk, Cleland, 1988). Враховуючи наші експери-
ментальні дані про збільшення вмісту іонів кальцію в оболонках верхньої 
епідерми підводних листків веху й вище відмічені дані літератури, мож-
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на зробити припущення, що оболонки верхнього й нижнього епідермісу 
підводних листків S. latifolium також проявляють полярність функціону-
вання, в якому задіяні незв’язані іони кальцію.

Відмічені відмінності щодо відносного вмісту іонів кальцію в клітинах 
епідерми надводних листків повітряно–водної форми S. latifolium та розсі-
чених листків суходільної форми цього виду (Недуха, 2010, б). Відомо, що 
зовнішні клітинні оболонки верхньої й нижньої епідерми листків беруть 
участь в кутикулярній транспірації, швидкість якої залежить від структу-
ри оболонки, вмісту кальцію, зв’язаного із пектинами, і наявності кути-
кулярних пор (Schreiber, 2005; Virk, Cleland, 1988). Питання про зв’язок і 
вплив іонізованого кальцію на формування кутикулярних пор і відповід-
но на кутикулярну транспірацію через зовнішні клітинні оболонки епі-
дермальних клітин поки лишається відкритим.

Таким чином, одержані дані щодо розподілу іонів кальцію в різних 
типів листків повітряно–водних і суходільних рослин S. latifolium, свідчать 
про те, що вміст іонів кальцію відіграє суттєву роль в пластичності рос-
лин веху широколистого до змін навколишнього середовища. Подальші 
дослідження слід спрямувати на встановлення механізмів перерозподілу 
іонів кальцію в клітинах мезофілу й епідерми листків у відповідь на зміну 
водного режиму.

2.2.4. Роль експресії генів, які беруть участь в регуляції 
поділу й розтягу клітин

Молекулярні дослідження індукції гетерофілії були розпочаті у 2001 році 
на модельній рослині Marsilea quadrifolia (Hsu et al., 2001). Встановлено, що 
M. quadriifolia утворює різні типи листків у відповідь на зміни природних 
або лабораторних умов зростання. Коли умови були адекватними, то 
екзогенна аплікація АБК викликала індукцію формування листків пові-
тряного типу. Клітини, які відповідали за синтез АБК, були локалізовані 
в апікальній меристемі стебел і зв’язані з примордієм апексу (Hsu et al., 
2001). Ці дослідники ідентифікували два ряди АБК–регульованих генів 
у апікальній меристемі, включаючи 7 первинних і 17 – вторинних генів. 
Гени були позначені як ABRH (ABA–response heterophylly) гени, що відпо-
відають за АБК–залежну гетерофілію. Зміни на рівні транскрипції ABRH 
генів розпочиналися через 30–60 хв. після додавання АБК до культураль-
ного середовища. Такі зміни були нетривалими, водночас інші – стійкими. 
Кілька регуляторних генів виявили певну гомологію з генами, залученими 
до клітинного росту та біогенезу пластид, а саме: кодуючі транскрипційні 
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фактори, протеїнкінази, мембранні транспортери, метаболічні фермен-
ти, структурні білки та білки, які кодуються хлоропластним геномом. 

Таким чином, було ідентифіковано 24 гени, сім із яких – гени первин-
ної відповіді, інші гени, що залучені до транскрипційної регуляції, сиг-
нальної трансдукції, мембранного транспорту та метаболізму, не були 
зв’язані з відповіддю на дію АБК (Hsu et al., 2001; Minorsky, 2003).

Механізми зміни форми листка та його анатомічної структури під час 
гетерофілії на молекулярному рівні поки не вивчені. Проте відомі пра-
ці по дослідженню генів, залучених до формування таких характеристик 
як форма листка, наявність чи відсутність черешка, значення листкового 
індексу (відношення довжини до ширини листкової пластинки), форма 
країв і розмір листків у численних мутантів Arabidopsis thaliana (Tsuge et al., 
1996; Tsukaye , 2006). Встановлено, що форма листка знаходиться під гене-
тичним контролем і регулюється геном KNOX (KNOTTED-like homeobox) 
(Hake et al., 2004) і розподілом ауксину в апікальній меристемі, а за форму-
вання дорзовентральності відповідає ген, який опосередкований синтезом 
miRNA (Bowman, 2004). 

За подвійної мутації у фенотипі A. thaliana з крилатоподібним листко-
вим черешком спостерігається експресія двох генів: LEP (LEAFY PETIOLE) 
і bop1-1 (blade-on petiole1-1). Перший ген кодує ДНК– зв'язуючий до-
мен транскрипційного фактору, другий – кодує NRP–подібний білок 
(NONEXPRESSOR of PR GENES1) в листковому примордії (Bailey-Serres, 
Voesenek, 2008). Автори вважають, що саме ці гени контролюють ріст і роз-
виток листкового черешка.

Участь генів у полярному рості листкової пластинки доведена на кар-
ликових мутантах (Tsuge et al., 1996) та мутантах арабідопсису з вузькими 
листками нормальної довжини (Tsukay et al., 1994; Tsuge et al., 1996). Не-
зважаючи на те, що поляризований ріст листків перебуває під контролем 
мікротрубочок, фітогормонів і полісахаридів клітинної оболонки, участь 
генів у цих процесах також доведена. Встановлено, що поздовжня та ла-
теральна осі клітинного розтягування та проліферації у клітинному при-
мордії регулюються такими генами: поляризований ріст клітин листка по 
довгій осі – геном ROT3 (ROTUNDIFOLIA 3) (Tsuge et al., 1996), кількість 
клітин у том ж напрямі – ROT4 (ROTUNDIFOLIA 4). Ген ROT3 залучений 
до біосинтезу стероїдів (Kim et al., 1998; 2005, а) у карликових мутантів, у 
яких виявлені дефекти в кількості клітин, а також у їхньому розтягуванні. 
Ген ROT4 спричиняє зупинку росту клітин листка (Bailey-Serres, Voesenek, 
2008). Тимчасом поляризований ріст листкової пластинки в ширину (по 
короткій осі), включаючи й поділ клітин, регулюється роботою AN3–гена 
(ANGUSTIFOLIA3), що впливає на поділ меристематичних клітин при 
морфогенезі. AN3–ген кодує транскрипційний гомолог ко-активатора SYT 
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(synovial sarcoma translocation) (Horiguchi et al., 2005), цей кофактор іден-
тичний GRF–INTERACTION FACTOR 1 (AtGIF1) (GRF – growth hormone–
releasing factor) (Kim, Kende, 2004), який бере участь в клітинному циклі 
меристеми листкового примордію. 

Сигналом для швидкого росту стебла під водою є фітогормон етилен 
(Malone, Ridge, 1983; Ridge, 1987; Voesenek et al., 1999; 2004). Встановлена 
кореляція між синтезом етилену та ростом клітин і тканин. Швидкість 
синтезу етилену залежить від його окислення й виходу з клітин: у зану-
рених у воду органах вихід етилену з клітин на ззовні відбувається дуже 
повільно, і тому він накопичується в клітинах. Ендогенна концентрація 
етилену підвищується паралельно із підвищенням концентрації ендо-
генного кисню. У синтезі етилену бере участь фермент ACС-синтетаза, 
а в його окисленні – фермент АСС-оксидаза (Rieu et al., 2005; Van der 
Straeten et al., 2001; Vriezen et al., 1999). Виявлено, що рівень кисню в кліти-
ні також регулює експресію генів етилен–рецептора, включаючи RpERS1 
(ERS1 – ethylene response sensor 1 Ranunculus palustris) (Vriezen et al., 1997), 
OsERL1 – у глибоководного рису Oryza sativa (ERL1 - ethylene response 2 
like 1) та ETR2 – у A. thaliana (Klok et al., 2002; Loreti et al., 2003; Branco-Price 
et al., 2005; Liu et al., 2005). 

Відомо, що етилен сигналізує про швидкий розтяг вегетатив-
них органів під водою кількома шляхами. При повному затоплен-
ні накопичений ендогенний етилен, знижуючи біосинтез АБК, інгі-
бує експресію ферменту цисепоксикаротиноїддиоксигенази (NCED, 
cisepoxycarotinoiddioxygenаse) (Kende et al., 1998; Benschop et al., 2005; 
Saika et al., 2007). Зниження концентрації ендогенної АБК стимулює екс-
пресію гіберелін–3–оксидази, що каталізує перетворення активної гібе-
релової кислоти (Benschop et al., 2006) на простий гіберелін (Kende et al., 
1998). За зниження вмісту гібереліну відповідають гени, що індукуються 
у стеблі, яке розтягується під водою:

1) гени, що кодують білки, залучені до розрихлення клітинної обо-
лонки;

2) гени, які сприяють проходженню клітинного циклу;
3) гени, що впливають на гідроліз крохмалю.
Розглянемо детальніше відмічені групи генів.
Гени, що кодують білки, залучені до розрихлення клітинної обо-

лонки. Формування жорсткої клітинної оболонки спрямовано на ріст 
клітини під дією тургору. Значне прискорення кислотно-індукованого 
розтягу клітинної оболонки під водою спостерігали у вегетативних орга-
нах Oryza sativa (Cho, Kende, 1997, a), Rumex palustris (Vreeburg et al., 2005), 
Regnellidium diphyllum Lindm. і Marsilea quadrifolia (Kim et al., 2000). Встанов-
лено, що ріст клітинної оболонки пов’язаний із експансинами (EXPs) та 
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ксилоглюканендотрансглікозилазами (гідролазами) (XTHs) (Darley et al., 
2001). Виявлено, що розтяг клітинних оболонок під водою безпосередньо 
корелює зі збільшенням вмісту й активності експансинів А й В (EXPA, 
EXPB) (Cho, Kende 1997, b; Kim et al., 2000; Lee, Kende, 2001; Ookawara et 
al., 2005; Vreeburg et al., 2005). У регуляції білків експансинів бере участь 
не тільки гіберелін, а й етилен (Kim et al., 2000; Vreeburg et al., 2005). У 
черешках підводної рослини Ranunculus palustris етилен не тільки збіль-
шував експресію експансинів, але також стимулював транспорт протонів 
до апопласту (Vriezen et al., 2000), що є суттєвим для функціонування 
цих білків.

Гени, які кодують білки, залучені до клітинного циклу. До цієї 
групи належать гіберелін–залежні гени, які беруть участь в регуля-
ції клітинного циклу. Так, у молодих черешків плавуна щитолистого 
(Nymphoides peltata) та у молодих міжвузлях глибоководного рису (Oryza 
sativa), етилен стимулював не тільки розтягування клітин, але й їхній 
поділ. Відомо, що проходження фаз клітинного циклу залежне від 
активності циклінів (CYC2Os1), гістону H3 та білка А1 (OsRPA1) 
(RPA1 – replecation protein A1) (Sauter, 1997; 2000; Van der Knaap et al., 1997).

Гени, що кодують білки, залучені до гідролізу крохмалю. До 
цієї групи належать гіберелін–залежні гени. У Ranunculus palustris при 
затопленні відмічено зниження вмісту розчинних цукрів і крохмалю 
(Groenveld et al., 2003). Відомо, що під час швидкого росту органів вугле-
води використовуються для отримання енергії та побудови складових 
нової клітинної оболонки (Sauter, 2000; Voesenek et al., 2006). 

Відомо, що потреби у вуглеводах можуть бути поповнені фотосинте-
зом та гідролізом відкладеного у запас крохмалю при активації α-амілази 
(Sauter, 2000). T. Фукао зі співавторами (Fukao et al., 2006) повідомили, що 
експресія гену α–амілази (OsAmy3D) у листках підводного рису регулю-
ється доменом ERF етилен–чутливого фактору. Даний ген добре регу-
люється гібереловою кислотою. Ці результати свідчать, що рівень вуг-
леводів у підводних рослин знаходиться під гормональним контролем і 
активується при експресії певних генів. 

Підсумком дії гормонів на ріст клітин і участі певних генів в по-
ділі й розтягненні клітин стебел рослин, занурених у воду, є схема 
(рис. 2.2.4.1; див. вставку XVI), яку представили Дж. Байли–Серес зі 
Л.А. Возенеком (Bailey-Serres, Voessenek, 2008).

Група вчених встановила наявність ДНК поліморфізму у стеблових 
бруньках Trapa natans під час цитохімічного дослідження (з використанням 
ампліфікованої поліморфної ДНК) ядер у меристемі плаваючих та під-
водних бруньок, з яких утворюються плаваючі й підводні листки (Bitonti 
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et al., 1996). Дослідники виявили структуру хроматину ядра з помітними 
хромоцентрами у плаваючих і підводних бруньках. Автори вважають, що 
особливості ядер меристеми в плаваючих бруньках пов’язані з високим 
вмістом послідовності А–Т (аденін–тимін) та вищим рівнем метилюван-
ня ДНК ядерного геному порівняно з такими в меристемі підводних бру-
ньок, що сприяє більш ефективному функціонуванні цих органів у різних 
умовах оточуючого середовища (Bitonti et al., 1996). 

Виявлена генетична різноманітність у видів, які розтягуються під во-
дою. Так, у Rumех acetosa L. і R. palustris виявлено інгібування та стимуляцію 
розтягування черешка при обробці етиленом. Проте, отримані дані під час 
дослідження підводних органів одного з видів (R. acetosa) показали втрату 
АБК–регуляції росту розтягуванням (Banga et al., 1996; Benschop et al., 2005), 
тоді як підвищення швидкості розтягуванням спостерігалося у цього виду 
під дією гіберелової кислоти (Rijnders et al., 1997) та експресії експансину 
(Vriezen et al., 1999; 2000). Також встановлено, що у виду R. acetosa, на про-
тивагу R. palustris, етилен не може переключати інгібіторну дію АБК на 
активізацію розтягування. Елементи, які знижують дію етилену та підви-
щують дію АБК/ГК, показують відмінності в етилен–індукованому роз-
тягуванні між двома досліджуваними видами. 

У рослин рису також досліджені генетичні варіації у кількох 
ЕRF-білках (етилен чутливий фактор) щодо їхньої здатності до розтягу-
вання під водою. Так, у стійких до затоплення сортах рису знайдено ген 
SUB1A (SUB - tolerant to submergence), що індукується під дією етилену. 
Тимчасом, у інших сортів рису є ген SUB1С, індукція якого перебуває 
під дією іншого фітогормона – гіберелової кислоти (Fukao et al., 2006; 
Xu et al., 2006).  Вважають,  що експресія гена SUB1A збігається  з  репре-
сією накопичення транскриптів для експансинів, а також зі зниженням 
експресії гену SUB1С (Fukao et al., 2006). Це дало змогу експериментато-
рам припустити, що ген SUB1A діє як активатор регуляції, яка залеж-
на від гіберелової кислоти, експансинів і SUB1С-білків (Bailey-Serres, 
Voesenek, 2008). 

Нещодавно японські дослідники (Iida et al. 2009), вивчаючи гетеро-
фільні та гомолофітні види роду Potamogeton, встановили, що види, у 
яких проявляється гетерофілія, характеризуються певною структурою 
гена RbcL, (RbcL - ribulose-bisphosphate carboxylase), в якому відбулася 
заміна дванадцяти амінокислот, порівняно з гомофітними видами роду 
Potamogeton (Iida et al., 2009). Ген RbcL кодує білок Рубіско – основний 
фермент фотосинтезу. 
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Висновки

Існування гетерофілії у вищих водних рослин обумовлене не лише ендо-
генними факторами, а й екзогенними, зокрема: наявністю водного ото-
чення навколо занурених у воду листків, зниженням освітленості і зміне-
ним вмістом СО2, для якого характерний низький коефіцієнт дифузії у 
воді; зміною спектра світла у воді залежно від глибини занурення пагона; 
зміною температури; підвищеною вологістю ґрунту довкола коренів гід-
рофітів, зниженим вмістом кисню у мулистому або піщаному грунті, а та-
кож підвищеним вмістом солей. 

На основі комплексних даних вивчення механізмів вияву гетерофілії 
у водних і суходільних рослин досліджена роль фітогормонів, експресії 
певних генів, синтезу аморфної та кристалічної целюлози у клітинних 
оболонках листків, що різняться формою. Оскільки, в підводних чи сухо-
дільних умовах листки гетерофільних рослин проходять усі фази розви-
тку – від їхнього закладення, зрілості до природного відмирання, то ви-
явлені в них відмінності можуть бути віднесені до ендогенних адаптивних 
механізмів, зокрема:

• перерозподіл фітогормонів (АБК, етилену та ГК) у гетерофільних 
рослин – збільшення кількості АБК, зниження вмісту ГК та етилену 
в повітряних листках, тимчасом як у підводних листках спостеріга-
ється протилежне: збільшується вміст ГК і етилену та знижується – 
АБК. Це відбувається внаслідок регуляції синтезу фітогормонів та їх 
впливу на експресію генів.

• вплив гібереліну та етилену на експресію генів, залучених до регу-
ляції клітинного циклу та розтягування клітин. У підводних листках 
порівняно з надводними листками спостерігається посилена акти-
вація мРНК, які кодують експансини А й B, ендотрансглікозилази 
(гідролази), цикліни (CYC2Os1) і циклінзалежну кіназу (OsACO), 
α-амілазу (OsAmy3D) та ін., що впливає на зміну швидкості поділу й 
росту клітин;

• зниження відносного вмісту іонів кальцію – одного із вторинних по-
середників у хлоропластах підводних листків порівняно з надводни-
ми листками, що досягається, найімовірніше, частковим інгібуван-
ням/зміною швидкості кальцій–залежних процесів у хлоропластах, 
а саме, синтезу хлорофілів і репарації реакційних центрів ФС ІІ, а 
також впливом Са2+ на активацію НАД–кінази та ферментів циклу 
Кальвіна;
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• перерозподіл форм целюлози у клітинних оболонках листків гете-
рофільних рослин – збільшення вмісту аморфної форми целюлози 
та зниження її кристалічної форми у підводних листках порівняно 
з надводними листками повітряно-водних рослин і з листками су-
ходільних рослин. Зростання вмісту аморфної форми целюлози та 
збільшення співвідношення аморфної/кристалічної форм дають 
змогу розглядати такий феномен як один зі шляхів активації апо-
пластного водного транспорту в підводних листках у зв’язку з тим, 
що молекули аморфної форми целюлози мають здатність до абсорб-
ції молекул води, тоді як кристалічна целюлоза не здатна поглинати 
воду.

Загалом, на основі одержаних даних можна зробити висновок що 
структурно–функціональні відмінності листків і стебел у гетерофільних 
водних рослин спричиняються дією клітинних механізмів, які обумов-
люють ріст і функціонування цих органів залежно від різких змін оточу-
ючого середовища: повітря ↔ водне середовище.



— 142 —

О.М. НЕДУХА                                                                           ГЕТЕРОФІЛІЯ У РОСЛИН

ЗАГАЛЬНІ ПІДСУМКИ 

Написана монографія дає змогу віддати належне теоретичним та експе-
риментальним працям дослідників багатьох країн світу, що вивчали ге-
терофілію у рослин. У результаті спільних зусиль ботаніків, фізіологів і 
молекулярних біологів заново відроджено новий розділ ботаніки, який 
висвітлює на різних рівнях організації взаємодію та реакцію–відповідь 
різних органів рослини на контрастну зміну оточуючого середовища, зо-
крема, повітря ↔ вода. 

Водночас, ознайомлення з цією монографією переконує нас у тому, 
що лишається ще багато невирішених питань, тобто проблема гетеро-
філії у рослин на сьогодні потребує подальших досліджень, які не лише 
поглиблять уявлення та знання про гетерофілію, але навіть дадуть змогу 
й змінити її. 

Дослідження еволюційного процесу походження гетерофілії з при-
міненням молекулярних методів, зокрема аналізу позитивного відбору 
послідовностей хлоропластного гена rbcL (Рубіско) у екологічно різних 
водних рослин Японії, а саме у видів роду Potamogeton, які є досить різ-
номанітними за морфологією й ростовими показниками, припускають, 
що гомофілія у видів цього роду є спадковою, а гетерофілія, яка також 
передається спадково, можливо, існує, як паралельна еволюція (Iida et al., 
2004; 2009). 

У цій книзі ми намагалися показати, що вивчення явища гетерофілії 
в рослин, яке зводилося, головним чином до дослідження морфолого–
анатомічної будови листків із різними формами, значно розширилися 
останніми роками. Це відбулося внаслідок проведення порівняльних до-
сліджень ультраструктури клітин мезофілу та епідермісу надводних і під-
водних листків вищих водних рослин, які перебували або в умовах три-
валого затоплення, або в обмілілих водоймах, а також під час досліджень 
гідрофітів, у яких листки та генеративні органи у природних умовах пе-
ребувають на поверхні води. 

Останніми роками вдалося наблизитися до розуміння механізму 
таких змін на генетичному рівні. Було доказано, що у процесі поділу 
та розтягування клітин беруть участь гени, які залучені до кодування 
циклінів, експансинів, гідролаз, а також гени, які задіяні в регуляції вуг-
леводного обміну в листках гетерофільних суходільних і водних рослин 
у разі контрастної зміни оточуючого середовища: повітря ↔ водне ото-
чення. 
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Результати дослідження молекулярних основ генетичної різнома-
нітності рослин при затопленні чи зростанні їх у воді дадуть змогу за-
безпечити своєчасне виведення стійких сортів для таких умов. Вивчення 
їхньої різноманітності свідчить про значну пластичність метаболізму та 
розвитку рослин до умов затоплення. Природні варіації під час акліма-
тизації забезпечуються виявом певних генетичних ознак підводної стій-
кості. Одним із прикладів використання даних молекулярної біології в 
сільському господарстві є використання маркерів, виведених для інтро-
дукції генотипу у рису (Sub1), який є стійким до затоплення (Xu et al., 
2006). Окрім цього, подальше вивчення молекулярних основ генетичної 
різноманітності при стійкості до затоплення є критичним у разі глобаль-
них змін клімату в певних районах нашої планети.

Велику увагу привертає до себе проблема фотосинтезу в підводних 
листках як гідрофітів, так і культурних рослин при затопленні остан-
ніх, вивчення якого дасть змогу розкрити клітинні механізми, завдяки 
яким досягається оптимізація фотосинтезу в підводних листках в умовах 
недостатнього вмісту СО2 та кисню. З’ясовано кореляцію вмісту фото-
синтезуючих пігментів із відносним вмістом Са2+ у хлоропластах гетеро-
фільних рослин. Суттєвим виявилося також явище використання іонів 
НСО3

-, розчинених у воді, для фотосинтезу підводних листків вищих 
водних рослин. 

Встановлено також, що більшість підводних листків у гетерофіль-
них рослин не мають продихів, зрідка вони можуть утворюватися, але 
їх кількість і розміри значно менші порівняно з надводними листками. 
У зв’язку з цим, за відсутності продихів у підводних листках по-новому 
постає питання, яким чином розчинені у воді гази (СО2, НСО3

-, О2) тран-
спортуються до фотосинтезуючих тканин, де важлива транспортна роль 
відводиться аеренхімі й кутикулярним порам у зовнішніх клітинних 
оболонках епідерми. Достовірні дані одержані й щодо наявності хлоро-
пластів у клітинах епідермісу підводних листків гетерофільних рослин. 
Частково досліджено також процес формування та функціонування 
аеренхіми у підводних органах.

Нарешті, отримані достатньо переконливі дані про перерозподіл та 
участь фітогормонів (АБК, етилену, ГК) у регуляції росту підводних і 
повітряних листків у рослин, у яких виявляється гетерофілія. Доведено 
причетність фітогормонів до експресії генів, до зміни інтенсивності їх 
синтезу (АБК і ГК) в залежності від зміни інтенсивності та складу світла 
під час морфогенезу рослин.

Зрештою, з’явилися експериментальні дані, що проливають світло 
на деякі механізми функціонування листків у гетерофільних рослин. 
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Отримані досить докладні відомості про зміни форм целюлози у лист-
ків гетерофільних рослин, що свідчить про активну роль полісахаридів 
клітинних оболонок в адаптації рослин до водного існування. Показано, 
що аморфна форма целюлози, яка може адсорбувати на собі значну масу 
води, є головною складовою у загальному вмісті полісахаридів клітинних 
оболонок підводних листків порівняно з надводними та листками сухо-
дільних рослин, для яких більш характерною є наявність кристалічної 
форми целюлози, яка не здатна на своїх молекулах адсорбувати воду.

Попередні досягнення спонукають не лише до ретроспективного 
аналізу, але більшою мірою – до подальших наукових пошуків. Особли-
во бажано продовжувати дослідження транспортних шляхів газів, розчи-
нених у воді, по апопласту та цитоплазмі епідермісу підводних листків, 
зокрема пошук кутикулярних порових каналів та вивчення механізмів 
їхнього функціонування, функціонування плазмодесм й аквапоринів 
в клітинах підводних листків з використанням імунноцитохімічних, 
ультраструктурних і молекулярних методів. 

Використовуючи у своїх дослідженнях електронну та лазерно–
конфокальну мікроскопію, можна було б дослідити роль елементів ци-
тоскелета у процесі морфогенезу листків. 

Заслуговують серйозного вивчення первинні фізичні та хімічні сиг-
нали, які спричиняють зміни у процесах поділу та розтягування клітин 
при набутті певної форми листка чи у разі структурно–функціональних 
відмінностей листків суходільних гетерофільних рослин, а також під-
водних і надводних листків гетерофільних водних рослин. Окрім цього, 
заслуговують на подальше вивчення молекулярні основи як генетичної 
різноманітності листків гетерофільних рослин, так і генетичної різнома-
нітності листків у рослин, стійких до затоплення та під час глобальних 
змін у певних районах нашої планети. Для цього потрібно буде провести 
ретельні лабораторні та польові дослідження.

Крім цього, суттєве значення має вивчення водних макрофітів, 
оскільки вони вже давно використовуються людиною, забезпечуючи її 
їжею, ліками та будівельними матеріалами. Ще стародавні єгиптяни, 
греки та китайці використовували квіти, листки, корені водної лілії 
(Nymphaea sp.) для приготування салатів, а висушені квіти та кореневи-
ща – для борошна. Тимчасом, китайці також широко використовували 
для виготовлення борошна й кореневища (бульби) Eleocharis sp. (Hebert, 
2007), а плоди водяного горіха – для лікування. 

Питання, які виникають у зв’язку з дослідженням гетерофілії у 
вищих водних і суходільних рослин, настільки різнобічні, що ця галузь 
ботаніки буде й надалі привертати до себе увагу багатьох дослідників. 
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Heterophylly, the production of two or more leaf forms within the same 
individual on one plant shoot, is a common characteristic of high aquatic and 
terrestrial plants. General conclusion of the latest achievements of our knowledge 
about heterophylly in plants is considered in the monograph. We agree with 
the theoretical concepts of concerning to heterophylly development in aquatic 
and terrestrial plants: heterophylly is result of heteroblast development of leaf 
primordium, effect of heredity, and action of environmetal factors. According 
to the E. Sinnot’s concept of plant morphogenesis (Sinnot, 1941; 1963), the leaf 
shape depends on primordial shape, regulation of the number of cells that 
divide and expanse during juvenile phase of leaf development. 

A functioning and adaptation of heterophyllous high aquatic plants to 
submergence leads to an appearance of specifi c morpho–anatomical signs 
of dimorphic leaves and to an activation of the cellular mechanisms of this 
phenomenon. It has been established on the basis of the numerous results of 
literature data and our experimental investigations during of study of structural 
and functional features of submerged and aerial leaves of Sium latifolium, Nuphar 
lutea, and Sagittaria sagittifolia, which are heterophyllous. 

The development of heterophylly in high aquatic plants is the result of the 
infl uence of both the endogen factors on submerged leaves, and the changes 
in the environment conditions. It takes place when plant roots and stems are 
fl ooded, when the intensity light is slackened and the speed of СО2 diffusion 
is decreased, when the light spectrum is changed in depend on depth of shoot 
submergence, when the temperature is changed, soil humidity around of roots is 
increased, and when oxygen content in soil near roots dramatically is decreased 
too. 

Based on the results of our investigations and data of literature, the following 
suggestions could be made: the structural and functional differences of leaves 
and stems of heterophyllous aquatic plants are consequence of the activation 
of a cellular mechanisms, which predetermine of growth and development of 
dimorphic leaves depending on dramatic changes in an environment: air ↔ 
water. Submerged leaves of high aquatic plants are differed from fl oating and 
aerial leaves by the structural and functinal signs, which are adaptive signs of 
plant to the infl uence of fl ooding. These signs include:

• Changes of the shape, area and anatomical structure of leaf blade 
(lamina). Shape of submerged leaf become dissected, narrow, elongated 
or rounded/fanlike; such shape of leaves leads to intensifi cation of plant 
resistance to fl uctuating of water stream and water pressure. An area and 
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perimeter of submerged leaves increases, and this promotes to elevation 
of area for gas (О2, СО2, and ethylene) transport. Thickness of submerged 
leaf reduces on several times in comparison with aerial leaf thickness. 
These changes leads to the optimal increasing of СО2 conductivity into 
cells. Isolateral or centric type of leaf anatomy with undifferentiated 
mesophyll, and the presence of chloroplasts in epidermal cells are typical 
for submerged leaves;

• Stomata are absent in epidermis or their number decreases, wax deposit 
is absent on adaxial and abaxial surfaces of submerged leaf. Cuticle 
layer in cell walls of leaf epidermis become very thin. Epidermal cells of 
submerged organs are capable of absorb of water, nutrients and dissolved 
gases directly from the surrounding water. It can promote to accelerated 
transport of gas from water into cells through cell walls of epidermis and 
to opposite direction (leaf epidermis ↔ water environment); 

• Formation of enough developed aerenchyma is occurred in submerged 
leaves, stem and roots; tissues of submerged plant has access to the 
internal air-fi lled cavities as their own oxygen and СО2 source;

• Changes of cell ultrastructure of submerged leaves is observed 
in comparison with aerial and fl oating leaves. Chloroplasts are 
characterized by a presence of a lot of thylakoids in grana and by a 
decrease in starch content; such chloroplasts are like to the chloroplasts 
in shaded plants; population of peroxysomes increases in cell, that 
results in activation of photorespiration;

• The change in photosynthesis occurs in submerged leaves, including the 
decrease of activities of enzymes, such as Rubisco, PEP – carboxylase and 
P-kinase; the reduction of chlorophylls concentration on unit of leaf area, 
and the ratio of chlorophylls sum to carotynoids occurs too. The changes in 
synthesis of photosynthetic pigments is consequence of changed intensity 
and spectrum of light in water environment.

• The exhaustion of carbohydrates store and the decrease of aerobic 
respiration are observed in submerged plant organs. 

The role of phytohormones, expression of the genes, redistribution in 
synthesis of amorphous and crystalline cellulose in cell walls of dimorphic leaves 
has been analyzed on the basis of integrated data of concerning endogenous 
mechanisms of plant heterophylly revealing. It is known that leaves of 
heterophyllous plants during submergence or under usual terrestrial conditions 
are passed of all phases of development from primordium formation to natural 
senescence. This suggests that the discovered differences in dimorphic leaves 
can be related to endogenous mechanisms, including:
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• Redistribution of phytohormones (ABA, ethylene and GA) in leaves of 
heterophyllous plants, in particular, increase in ABA content, decrease in 
GA and ethylene content are occurred in above-water leaves, while the 
opposite event could be noted in submerged leaves, namely, an increase 
in GA and ethylene content, decreasing of ABA content. The marked 
changes are consequence of the modulations in phytohormones balance;

• Infl uence of gibberellins and ethylene on genes expression that take part 
in the regulation of cellular cycle and in cell growth of emergent, fl oating, 
and submerged leaves. It is noted that the intensifi cation of synthesed 
mRNAs, which code of expansins A and B, endotransglycosilases, cyclins 
(CYC2Os1), cyclin-dependent kinase (CDC2Os), α- amylase (OsAmy3D) 
leads to the changes in rate of cell division and cell growth in submerged 
leaves; 

• It is possible that the decrease in relative content of Са2+ in chloroplasts of 
submerged leaves in comparison with ones of above-water (aerial) leaves 
occurs because partial inhibition or change in a rate of calcium-dependent 
processes in chloroplasts, including chlorophyll synthesis, activation of 
NAD-kinase and reparation of PS II reactive centers take place;

• Distribution in content of two forms cellulose in cell walls of dimorphic 
leaves in heterophyllous plants is revealed. The increase in content of 
amorphous form cellulose and decrease of content of crystalline form 
cellulose is shown in submerged leaves. The contrary events occurs 
in above-water (aerial) leaves: the content of crystalline cellulose is 
increased, and content of amorphous form cellulose is decreased. Taking 
into account that molecules of amorphous cellulose have ability to absorb 
of water molecules whereas crystalline form does not able to absorb of 
water, we think that the increase in amorphous cellulose content can to 
intensify of apoplast water transport in submerged leaves in comparison 
with above-water leaves.

Thus, on basis of theoretical and experimental data we can conclude that 
heterophylly in high aquatic and terrestrial plants is result of action of the 
specifi c cellular mechanisms, which start working during development of 
primordium in the juvenile phase. The differences of anatomical structure and 
cell ultrastructure between submerged and aerial leaf of heterophyllous aquatic 
plant allow us to conclude that vital functions of plant are depended on the 
conditions of environment. 
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ПОКАЖЧИК ЛАТИНСЬКО-УКРАЇНСЬКИХ НАЗВ 
РОДИН І ВИДІВ РОСЛИН*

Родина AIZOACEAE (Аізові): 
Mesembryanthemum crystallinum  L. – кришталева трава. 70

Родина ALISMATACEAE  (Частухові):  
Alisma plantago–aquatica L. – частуха подорожниковa.  51, 90, 102, 126 
Sagittaria  chilensis Cham. et Schltdl – стрілолист чилійський. 11  
S.  fi liformis J.G. Sm. – стрілолист ниткоподібний. 11, 26
S.  lancifolia   L. – стрілолист ланцетолистий. 98   
S. longirostra (Micheli)  J. G. Sm.  – стрілолист довгоклювий. 11 
S. montevidensis Cham. et Schltdl – стрілолист уругвайський. 11
S. platyphylla (Engelm.) J.G. Sm. – стрілолист  плосколистий. 11 
S. sagittifolia L. – cтрілолист звичайний. 6, 11, 25, 26, 40, 52, 53, 75, 77, 

99,108, 145 

Родина ALLIACEAE   (Цибулеві):
Allium cepa  L. – цибуля ріпчаста. Стр.  70

Родина AMARYLLIDACEAE  (Амарилісові): 
Clivia (L.) sp. – Клівія. 62

Родина APIACEAE  (Селерові) [(Umbreliferae) – Зонтичні]:  
Anthriscus cerefolium  (L.) Hoffm. – бугила волокниста, [журниця, кер-

вель (бутенелиста)], 11 
Apium  graveolens L. – селера пахуча. 11
Astrodaucus orientalis  Drube – морковниця східна. 11
Conioselinum tataricum Hoffm.  – свистуля татарська (гірчовник татар-

ський). 11  
Daucus carota L.  – морква  дика. 44, 45 
Eryngium planum L. –  синьоголовник плескатий (плосколистий). 11
E. campestre L. – синьоголовник польовий. 11 
Heracleum (L.) sp. –  борщівник. 11

* У  ПОКАЖЧИКУ відсутні назви деяких видів, що зростають в Америці, Африці, Японії  
й на осторах океанів
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Pastinaca sativa L.  –   пастернак посівний. 11, 28
Petroselinum crispum (Mill.) A.W. Hill. –  петрушка кучерява. 11
Oenanthe aquatica (L.) Poir.   – омег водяний. 11, 44-46, 62
Sium latifolium L. – вех широколистий. 6, 11, 24,27, 31, 32, 40, 48-51, 70-72, 

74, 87- 92, 108, 119-124,126-131,133, 134, 145
S. sisaroidem D.C. – вех сизароподібний. 11, 27

Родина ARACEAE (Арумові, Ароїдні):
Acorus calamus L. –   аїр очеретяний (тростинний), (лепеха), (татарське 

зілля). 98
Pothos aureus Linden ex Andre –  лотос золотистий. 111  

 
Родина ARALIACEAE  (Аралійові):

Неdera helix L. – плющ  звичайний. 27, 64

Родина ASTERACEAE (Айстрові) COMPOSITAСEАЕ  (Cкладноцвіті):
Achillea millefolium L. –   деревій тисячолистий. 44, 45 
Cirsium horridum  Michх. – осот ощетинений. 62 
Helianthus annuus L. – соняшник звичайний. 70, 84
Senecio lautus L. – хрестовик приморський.  27, 28

Родина AUSTROBAIEYACEAE  (Австробейлієві):  
      Austrobaileya maculata C. T. WHITE  – австробайлія плямиста. 73 
      A. scandens C. T. WHITE  –  австробайлія  здіймаюча. 73

Родина BALSAMINACEAE  (Бальзамінові):
Impatiens parvifl ora D. C. – розрив-трава дрібноквіткова (бальзамін). 111 

Pодина BRASSICACEAE  (Капустяні):
Arabidopsis thaliana (L.) Heynh. –  гусимець Таля. 23, 94, 107, 136, 137
Brassica napus L. – ріпак. 70

Родина СALLITRICHACEAE  (Виринницеві), (Болотникові): 
Саllitriche  L. sp.  – виринниця. 39 
Callitriche demersum  L. – виринниця занурена.  51  
C.  intermedia Hoppe. – виринниця  проміжна. 13, 22  
С.  heterophylla  Pursh.  –   виринниця різнолиста. 13, 23, 116, 117
C.  palustris L. – виринниця болотна. 51 
C.  platуcarpa Kutz. – виринниця широкоплодна. 116  
C.  polymorpha Lönnr. – варинниця мінлива (болотник мінливий). 11 
C.  stagnalis Scop. – варинниця cтавкова. 13 
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Родина CAMPANULACEAE  (Дзвоникові):
Campanula rotundifolia L.  –  дзвоники круглолисті. 12, 27, 28, 65    

Родина СELASTRACEAE  (Бруслинові): 
Celastrus orbiculatus   (Thunb.)  – бруслина округла  (деревогубець кру-

глий). 11

Родина  CERATOPHYLLACEAE  (Куширові):
Ceratophyllum demersum L. – роголистник  занурений (роголистник). 51, 

114  

Родина CHENOPODIACEAE  (Лободові):
Beta vulgaris  L. – буряк  звичайний. 70
Spinacia oleracea L. – шпинат городній. 32

Родина  СOMMELINACEAE   (Kомелінові) :  
Tradescantia L.  sp.  –  традесканція. 70

Родина CUCURBITACEAE  (Гарбузові):  
Cucurbita pepo L. – гарбуз звичайний. 97 

Родина CYPERACEAE  (Осокові): 
Eleochаris  vivipara Link  – cитняг живородний.  42, 100, 106, 107  
Eleocharis  retrofl exa (Poir.) Urb  – ситняг  (елеохаріс, осока).  101
Eriophorum  angustifolium  Honck. – пухівка вузьколиста. 105            
Scirpus lacustris L. – очерет озерний. 12

Родина  DIONCOPHYLLACEAE   (Діонкофілові): 
Triphyophyllum  peltatum   (Hutch. et Dalziel) Airy Shaw. – тріофіл щито-

подібний. 12, 27, 28

Родина ERICACEAE  (Верескові): 
Vaccinium ashei  J. M. Reade  – чорниця Еші. 61

Родина  FABACEAE  (Бобові): 
Thermopsis montana Nutt. ex Torr. et A. Gray – термопсис гірський. 36 
Pisum sativum L.  -  горох посівний. 97  
Vicia faba L. –  біб кінський. 126

Родина HALORAGACEAE  (Cтолисникові):  
Myriophyllum  heterophyllum Miсhx. – водопериця  різнолиста. 39 
M.  procerpinacoides Gill. ex Hook. et Arn. –   водопериця  прозерпинако-

подібна. 12 
M.  spіcatum L. –  водопериця  колосиста. 61 
M.  triphyllum Michx. – водопериця трилиста. 12 
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M.  verticillatum L. –  водопериця  кільчаста. 43
Proserpinaca intermedia  L. –  прозерпінака проміжна. 13
P.  рalustris   L. –  прозерпінака болотна. 13, 23, 24, 31, 33
P. рectinata   Larn. –  прозерпінака гребінчастолиста. 13

Родина HIPPURIDACEAE  (Хвощівникові) (Водянососонкові):  
Hippuris vulgaris L – хвощівник звичайний, водяна сосонка. 12, 103, 111, 

115, 116

Родина  HYDROCHARITACEAE (Водокрасові) (Жабурникові): 
Elodea сanadensis  Michx.  – елодея канадська, водяна чума. 57, 85, 86, 113, 

114 
E.   nuttalii  (Planch.)  H. St. John  – елодея  Нутталя. 100, 113, 114
E.  densa   С. Rich.  – елодея  густа. 57, 100, 113 
Hydrilla. verticillata  (L. f) Royle – гідрилла кільчаста. 57, 105, 113
Vallisneria spiralis L. – валіснерія спіральна. 43, 85 

Родина JUGLANDACEAE  (Горіхові): 
Carya illinoinensis  (Wangenh.) K. Koch – горіх-пекан. 61

Родина JUNCACEAE (Ситникові): 
Juncuss heterophylla L. –  ситник  різнолистий. 13 
J. obtusifolius L. – ситник  туполистий. 13    

Pодина LABIATAE  (Губоцвіті): 
Mentha aquatica L. – м’ята водяна. 44, 45, 62
Salvia pratensis  L.  – шавлія  лучна. 45 

Родина LEMNACEAE (Ряскові):
Lemna minor  L. –  ряска мала. 86

Pодина LOBELIACEAE  (Лобелієві):  
Lobelia   dortmanna   L. –  лобелія (спляча) Дортманна. 65, 113  

Pодина  MARSILEACEAE  (Марсилієві): 
Marsilea  drummondii  Braun – марсилія  Друммонді. 117 
M. quadrifolia L. – марсилія чотирилиста. 12, 26, 27,65, 103, 111, 116, 131, 

135, 137
Regnellidium  diрhyllum  Lindm.  –  регнелідіум дволистий. 137

Родина MENYANTHACEAE  (Бобівникові): 
Nymphoides coreana Н. Lev. Hara –  плавун щитоподібний (болотоквіт-

ник корейський).  86
Nymphoides  peltata (S. G. Gmel.) Kuntze –  плавун  (болотоквітник) щи-

толистий. 105, 138  
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Родина MYRTACEAE (Миртові):  
Eucalyptus globulus Labill. – евкаліпт попелястий (кулястий). 12 

Родина NYMPHAEACEAE  (Лататтєві):  
Nuphar advena (Aiton) W.T. Aiton  –  глечики заносні (іноземні). 24, 66, 

67  
Nuphar  luteа  (L.) Sibth. et  Sm. – глечики жовті. 6, 12, 26, 40, 42, 51, 54, 55, 

67, 81, 82, 84, 96, 99, 108, 145
Nuphar pumila (Timm.) DC  –  глечики  малі.  41      
Nuphar schimadai  Hayata –  глечики шимадiї. 86      
Nuphar variegatа  Engelm. ex Durand – глечики  рябі. 12, 112
Nymphaea caerulea Savigny –  латаття блакитне (лотос). 66, 67
Nymphaea  candida  C. Presl  – латаття сніжнобіле.  24
Nуmphaea  fl ava  Aether ex Audubon –  латаття жовте (лотос). 67
Nymphaea nouchali Burm. f.  –  латаття зіркове (блакитне) (лотос). 67 
Numphaeа  odorata  Aiton –  водяна лілія. 24
Nymphaea polysepala  (Engelm.) Greene.  –  латаття багатопелюсткове (ло-

тос).  66, 67    
Victoria amazonica  Sowerby – вікторія амазонська (амазонська водна лі-

лія). 65, 66, 67

Родина ONAGRACEAE  (Онагрові):  
Ludwigia  arcuata  Walter – людвігія дугоподібна. 12, 58, 116, 117
L. palustris L. Ell.  – людвігія болотна. 12   
L.  repens  С. I. Peng – людвігія повзуча. 12, 40, 41

Родина PLANTAGINACEAE  (Подорожникові):  
Littorella unifl ora Busby – літорелла (прибережниця) одноквіткова. 12, 

113

Родина  POACEAE (Тонконогові)  [GRAMINEAE (Злакові)]:  
Agrostis сanina  L. –   мітлиця собача. 98
Hordeum vulgare L. – ячмінь звичайний. 85  
Оryza sativa L.  –   рис посівний.  97, 105, 107, 137, 138  
Phragmitеs australis  Trin. ex Steud. – очерет південний (звичайний). 118
Triticum aestivum  L. – пшениця літня (м’яка). 85 
Zea mays L.  –   кукурудза. 124

Родина  POLYGONACEAE  (Гречкові):  
Rumех acetosa L. – щавель  кислий. 139 
R. crispus L. – щавель  кучерявий. 105, 111
R. palustris L.  Smitt. –  щавель багновий (болотний). 12, 32, 41, 43, 45, 57, 

62, 104, 105, 112, 117, 137, 139
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R.  thyrsifl orus Fing.  – щавель тирсоквітковий (пірамідальний). 45, 104
Polygonum   amphibium L. –  спориш земневодний (трава щуки), (гірчак). 

12, 99
P. spectabile  Mart.  –  спориш повернутий. 12

Родина PONTEDERIACEAE   (Понтедерієві): 
Eichhornia crassipes (Mart.) Solms – ейхорнія  товстувата (водяний гіа-

цинт). 12, 117

Родина POTAMOGETONACEAE   (Рдесникові):  
Potamogeton alpinus Balb. – рдесник альпійський. 12, 18, 42
P.  amphibium L. –  рдесник земневодний. 12    
P. anguillantus L. – рдесник  звужений.  30, 39
P. compressus L. – рдесник сплюснутий. 42  
P. crispus L. – рдесник кучерявий. 18, 42 
P.  distinctus (L.) A. Benn. – рдесник  відмінний. 18, 57, 58, 105
P. fl uitans  Roth –  рдесник  проточний. 12, 40
P. lucens L. – рдесник  блискучий. 13, 42, 102, 114, 134 
P. malainus L. – рдесник  малайський. 12, 18, 30, 39
P. natans  L. – рдесник плаваючий. 12, 13, 14, 40, 102
P. nodosus L. – рдесник – почучея, почучейна трава. 12, 13, 14, 103, 116, 

117  
P. palustris L.  –   рдесник  болотний. 115     
P. pectinatus L. – рдесник гребінчастий.  14, 42, 61, 98, 105  
P. perfoliatus L. – рдесник пронизанолистий. 12, 13, 14, 18, 30, 39, 42  
P. pusillus L. – рдесник маленький. 14, 42

Родина RANUNCULACEAE   (Жовтецеві):  
Ranunculus aquatilis L. – жовтець водний. 14, 112, 113 
R. auricomus L.  –  жовтець золотистий. 12 
R.  diversifolius (Gilіb.) Min.  – жовтець багатолистий. 12  
R.  fIabellaris L.  –   жовтець  віхалоподібний. 14, 40, 102, 104   
R. fl ammula L. –  жовтець вогнистий. 12, 14 
R.  hederacea  L. – жовтець  плющоподібний. 14   
R. heterophyllus L. – жовтець різнолистий. 12  
R.  gmelinii  DC.  – жовтець Гмеліна. 41
R.  palustris L. – жовтець  болотний. 12, 107, 137, 138 
R.  penicillatus Dumort. – жовтець  кісточкоподібний. 114
R.  рurschii  (L.) Richards  – жовтець Пурше. 12   
R.  sceleratus L. – жовтець  отруйний. 12, 41, 99, 105
R.  trichophyllus Сhaix – жовтець волосоподібний. 114 
R. vulgaris  L. – жовтець звичайний. 131   
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Родина ROSACEAE (Розові):   
Comarum palustre L. – вовче тіло болотне. 51  
Fragaria  vesca L. – суниці лісові. 65
Potentilla reptans  L. – перстач повзучий. 44, 45
P.  verna L. – перстач  весняний. 45

Родина SCROPHULARIACEAE (Ранникові):  
Ambulia hottonoides L.  –  амбулія  плавушникоподібна. 12
Craterostigma  plantagineum Hochst. -   blum  gem. 70
Hydrotriche  hottoniifl ora L. – водовоюсниця плавушниколиста. 12   
Veronica anagallis–aquatica L. – вероніка джерельна.  34-38, 58, 103 

Pодина  SOLANACEAE (Пасльонові): 
Nicotiana tabacum L.  – тютюн справжній. 99
Petunia hybrida  Juss. – петунія  гібридна. 70, 124 

Родина  SPARGANIACEAE  (Їжачоголівкові):  
Sparganium emersum L. –  їжача головка спливаюча. 65

Pодина TRAPACEAE (Водяногоріхові) [HYDROCARYACEAE 
(Рогульникові)]:  
Trapa natas L.  –  водяний горіх плаваючий.  12, 24, 25, 43, 65, 138   

Родина TYPHACEAE  (Рогозові):  
Typha  аngustifolia L. – рогіз  вузьколистий. 40, 41 
T.  latifolia L. – рогіз  широколистий. 40, 41 

Родина VALERIANACEAE  (Валеріанові):
Valerianella   L. –  мласкавець. 32

ВОДОРОСТІ  

Chara  fragilis Desv. in Loisel –  хара ламка - харові водорості.  70   
Nitellopsis obtuse ( N.A. Desvaux) J. Groves – нітелопсис - харові водорості. 

125
Dunaliella аcidophila   Teod. – дуналіела кисла – Зелені во ́дорості. 32
Dunaliella  parva Teod. – дуналіела  дрібна – Зелені водорості.  32
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