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Вивчали вплив градієнта освітленості в кроні дерев двох видів клену (Acer platanoides, A. 

tataricum), що росли в заказнику «Лісники» Київської обл., на ультраструктуру клітин 

мезофілу і хлоропластів листків. Ультраструктуру клітин досліджували методом трансмісійної 

електронної мікроскопії та морфометричного аналізу. Підвищена освітленість призводила до 

зниження розмірів хлоропластів у верхніх листках A. platanoides и не впливала у A. tataricum, 

тоді як кількість хлоропластів на зріз клітини підвищувалась у обох видів. Фракція 

хлоропластів зростала у A. tataricum і знижувалася у A. platanoides при збільшенні 

освітленості. Підвищений доступ світла також призводив до зниження парціальних об’ємів 

гран у обох видів, при цьому фракція тилакоїдів строми зростала у A. platanoides і залишалася 

незмінною у A. tataricum. Серед парціальних об’ємів компонентів хлоропласта найменшою 

варіабельністю вирізнявся об’єм строми у обох видів, а найбільш пластичним був об’єм 

крохмалю. Зроблено висновок, що різні види клену, які відрізняються за чутливістю до світла, 

можуть також відрізнятися за ультраструктурними характеристиками та пластичністю листків 

у градієнті освітлення у кроні. 

Ключові слова: Acer platanoides, Acer tataricum, хлоропласт, ультраструктура, індекс 

пластичності, листок 

1 Види родини клен (Acer) широко розпо-

всюджені в природі різних континентів. Завдя-

ки їх широкій екологічній ніші і господарській 

цінності, ці рослини є об`єктом вивчення бага-

тьох біологічних наук: екології, таксономії, 

морфології, анатомії, фізіології, біохімії та мо-

лекулярної біології (Delagrange et al., 2004; Се-

нчишина, 2005; Beaudet et al., 2007; Renner, 

2008; Gabarayeva et al., 2010; Tobita et al., 2010; 

Емельянов, Фролова, 2011). Такий інтерес зу-

мовлений, перш за все, їх стійкістю до різнома-

нітних чинників навколишнього середовища та 

високим рівнем виживаності за несприятливих 

умов, наприклад, у затіненому підліску 

(Delagrange et al., 2004). Очевидно, високий 

адаптаційний потенціал і широка розповсю-

дженість кленів зумовлені розвитком стратегій 

метаболічної та структурної адаптації цих рос-

лин.  

                                                           
1Адреса для кореспонденції: Білявська Нінель Олек-

сандрівна, Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН 

України, вул. Терещенківська 2, Київ, 01601, Україна;  

e-mail: nabel2@yandex.ru  

Положення листків відносно світлового 

потоку є важливим фактором, що контролює 

еволюцію будови листка рослини та їх здат-

ність до адаптації (Горышина, 1979). Останнім 

часом вважається доцільним проводити ви-

вчення адаптаційної здатності рослин до різних 

рівнів освітлення, порівнюючи листки з різних 

частин крони одного й того ж дерева, тобто в 

градієнті освітленості вздовж крони, на проти-

вагу дослідженням тих рослин, які ростуть за 

різних умов освітлення, внаслідок очевидної 

генетичної гетерогенності їх екотипів (Clair, 

Sniezko, 1999).  

Морфологія та анатомія листків двох ви-

дів кленів, Acer platanoides і A. tataricum, рете-

льно вивчена нами за умов градієнта освітлення 

в кроні (Волошина та ін., 2008; Волошина, Бі-

лявська, 2009). У наших попередніх досліджен-

нях характеристик листка обох видів кленів, які 

відрізняються за тіньостійкістю, були показані 

статистично достовірні відмінності між верхні-

ми та нижніми листками у морфологічних по-

казниках, а саме, відносному вмісті води, пито-

мій площі та питомій масі листка, що свідчило 
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про існування у них різних стратегій пристосу-

вання до протилежних умов освітлення в кроні 

дерев. Це підтверджено даними стосовно фун-

кціонального стану фотосинтетичного апарату, 

які вказують на наявність міжвидових відмін-

ностей у ступені фотоінгібування за умов висо-

ких рівнів освітлення (Волошина та ін., 2008).  

Анатомічні характеристики, виявлені на 

поперечних зрізах листків цих видів, показали 

істотні відмінності між видами (Волошина, Бі-

лявська, 2009). Так, у A. platanoides на верхів-

ках крони середня товщина листка в 1,3 раза 

перевищувала товщину нижніх листків за раху-

нок збільшення висоти палісадної паренхіми та 

губчастої паренхіми і потоншення нижньої епі-

дерми, тоді як у A. tataricum не було виявлено 

різниці між товщиною верхніх та нижніх лист-

ків. Види також відрізнялися за парціальними 

об’ємами тканин листків вздовж крони. Істотні 

відмінності між дослідженими видами визначе-

но в пластичності дев’яти з десяти показників. 

Також ми встановили, що тіньовитривалий вид 

A. platanoides виявляє вищу мінливість більшо-

сті ознак тканин листків, ніж A. tataricum, що 

може пояснювати високий ступінь адаптації 

анатомічної будови цього виду до різних умов 

освітлення та його ширше екологічне розпо-

всюдження в лісах зони помірного клімату.  

Таким чином, на рівні цілого листка та 

його тканинної будови нами виявлено міжви-

дові розбіжності в адаптаційній здатності у 

двох видів род. Acer. Завдяки пластичності 

структури листка, зокрема ультраструктурної 

будови його фотосинтетичного апарату, відбу-

вається пристосування рослин до різних умов 

освітленості (Niinemets, Anten, 2009). Можна 

припустити, що рослини різних видів кленів, 

які відрізняються за чутливістю до світла, мо-

жуть також відрізнятися за ультраструктурни-

ми характеристиками та пластичністю листків у 

градієнті освітлення у кроні.  

За наявною у нас інформацією, публіка-

ції, присвячені вивченню ультраструктурних 

характеристик клітин листків та їх пластичності 

всередині крони, були відсутніми. Тому метою 

нашого дослідження була оцінка ступеня варіа-

бельності параметрів ультраструктури клітин 

мезофілу листків між різними за висотою час-

тинами крони дерева, що може бути індикато-

ром здатності до адаптації дерев видів 

A. platanoides і A. tataricum, які відрізняються за 

тіньостійкістю, та визначення стратегій їх при-

стосування на клітинному рівні до градієнта 

освітленості вздовж крони.  

МЕТОДИКА  

Рослинний матеріал  

Дослідження проводили в середині липня 

протягом трьох років (2006-2008 рр.) на рос-

линному матеріалі, який відбирали у ботаніч-

ному заказнику загальнодержавного значення 

“Лісники” (30°32´ східної довготи та 50°17´ пі-

внічної широти) в межах кленово-ясенево-

вільхового лісу (Дідух та ін., 2000). У дослі-

дженнях використовували листки з п’яти дерев 

тіньовитривалого виду A. platanoides та напів-

тіньовитривалого виду A. tataricum. Верхні ли-

стки бралися з гілок на верхівках молодих де-

рев на висоті більше ніж 4 м, тоді як нижні лис-

тки – нижче 1 м. Щільність потоку фотонів над 

відібраними листками на поверхні листків ви-

значалася безпосередньо в природних умовах 

за допомогою приладу LI-250–Light Meter фір-

ми «LI-COR» (США).  

Гілки з листками, які збирали в лісі і од-

разу ж вміщували в ємкості з водою, протягом 

однієї години доставляли в лабораторію. Ульт-

раструктурну будову клітин вивчали на 10 не-

пошкоджених, повністю розтягнутих зрілих ли-

стках з п’яти дерев на кожному рівні (верхня 

або нижня частина крони); висічки брали з се-

редньої частини листків справа від центральної 

жилки.  

Електронна мікроскопія  

З повністю розвинутих листків вирізали 

фрагменти довжиною 2-3 мм. Попередня фік-

сація відбувалася при вакуумній інфільтрації 

зразків в 1% глутаровому альдегіді на 0,1 М 

фосфатному буфері (рН 7,0) при кімнатній тем-

пературі, потім зразки переносили в свіжий фі-

ксуючий розчин того ж складу на 4-6 год. Після 

короткої промивки у 0,1 М фосфатному буфері 

(дві зміни), рослинний матерівал постфіксували 

у 1% OsO4 протягом ночі. Фіксований матеріал 

потім промивали у тому ж буфері, зневоднюва-

ли у серії спиртів та ацетоні, просочували та 

заливали у суміш смол (епон/аралдит) за зага-

льноприйнятою в електронній мікроскопії ме-

тодикою. Ультратонкі зрізи листків отримували 

на ультрамікротомі, фарбували ацетатом урані-

лу та цитратом свинцю і вивчали у трансмісій-

ному електронному мікроскопі JEM 1230 фірми 

«JEOL» (Японія). Зрізи фотографували та їх зо-

браження сканували для кількісної обробки 

цифрових зображень.  

Статистика  

Лінійні розміри та площі визначали з мі-

крофотографій, використовуючи програму 

UTHSCSA ImageTool 3.0 (Сан Антоніо, США). 
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Лінійні розміри хлоропласта (довжину і шири-

ну) вимірювали як найдовшу і найкоротшу вісь 

на зрізі. Також визначали відношення суми 

площ усіх хлоропластів до площі клітини у %. 

Об’єм хлоропласта визначали за формулою 

об’єму еліпсоїда:  

V = π ∙ W/2 ∙ (L/2)
2
, 

де V – об’єм хлоропласта, W – його ши-

рина і L – його довжина.  

У таблицях представлено середні значен-

ня зі стандартними похибками, які вираховува-

ли з 30-38 зображень хлоропластів кожного ва-

ріанта. Середні значення порівнювали, викори-

стовуючи тест Student-Newman-Keuls.  

Парціальні об’єми компонентів хлоро-

пластів підраховували на зображеннях їх зрізів. 

Площу строми визначали як різницю між зага-

льною площею хлоропласта і сумою площ усіх 

компонентів всередині нього за допомогою 

програми UTHSCSA ImageTool 3.0. Статистич-

ну обробку даних виконували за допомогою 

програм Microsoft Office Excel і Statistica 6.0.  

Індекс фенотипічної пластичності, що ва-

ріює в межах від нуля до одиниці, визначали 

для кожного показника і виду за різного освіт-

лення як відношення різниці максимального і 

мінімального середніх значень до максималь-

ного середнього значення (Valladares et al., 

2000). Середній індекс фенотипічної пластич-

ності підраховували для кожного виду як сере-

днє суми значень індексів пластичності, отри-

маних для всіх показників стосовно лінійних 

розмірів, площ та парціальних об’ємів окремих 

компонентів клітин листків.  

РЕЗУЛЬТАТИ ТА ОБГОВОРЕННЯ 

Умови освітленості в градієнті висоти де-

рев (від основи крони до її верхівки) істотно ві-

дрізнялися у різних видів клену, що зустріча-

ються на території лісового урочища «Лісники» 

(табл. 1). Найвища щільність потоку фотонів 

виявлена над верхніми листками A. tataricum, 

найнижча – над нижніми листками A. plata-

?oides, що можна пояснити ареалом зростання 

кожного з видів, а саме, клена татарського – на 

узліссях і клена гостролистого – в гущавині лі-

сового урочища. У A. tataricum абсолютна і ві-

дносна щільність потоку фотонів над верхніми 

листками виявилися вищими, ніж такі у A. 

platanoides, тоді як нижні листки його крони 

виявилися достатньо затіненими, очевидно, че-

рез високу щільність розташування листків в 

кроні. Менший градієнт освітленості, що ви-

значається як співвідношення щільностей по-

току фотонів між верхніми і нижніми листками, 

виявлено у A. platanoides, і майже вдвічі біль-

ший у A. tataricum (табл. 1).  

З рис. 1 (а, б) видно, що загальна будова 

тканин у листках клену гостролистого з верхі-

вок та низу крони однакова. Подовжені клітини 

однорядної палісади листків A. platanoides ві-

льно розташовувалися у міжклітинному прос-

торі, їх нижні звужені кінці контактували з клі-

тинами губчастої паренхіми, які мали округлу 

або видовжену форму та їх довга вісь часто бу-

ла паралельною поверхні листка (рис. 1 а, б). 

Дещо більші розміри мають клітини усіх тка-

нин у верхівкових листках, ніж у нижніх (рис. 1 

а, б). Клітини стовбчастої паренхіми листків з 

більш освітлених верхівок дерев умов мали 

значно менші подовжні розміри, ніж у листках 

верхівки крони. Переважно у верхній частині 

палісадних клітин листків з верхівки крони час-

то спостерігалися відносно  невеликі  елект-

ронно-прозорі   зони, які займали вакуолі, в ли-

стках з нижньої частини крони вакуолі не мали 

певної локалізації в клітині. Переважна частина 

клітин була зайнята хлоропластами, причому, 

незважаючи на те, що їх кількість у верхніх ли-

стках була майже на третину більшою ніж у 

нижніх листках, проте частка хлоропластів від 

загальної площі клітини була більшою у ниж-

ніх листках, очевидно, за рахунок більших роз-

мірів цих пластид (табл. 2). Пластоглобули в 

обох типах листків були дрібнішими, ніж у ін-

шого виду клену (30-40 нм) і відносно нечис-

ленними (рис. 1 в, г). Цей феномен можна по-

яснити досить низькими рівнями освітлення у  

Таблиця 1. Щільність потоку фотонів і їх співвідношення (градієнт світла)  

між верхніми листками (ВЛ) і нижніми листками (НЛ) в кроні клену 

Вид клену 
Розташування 

листків у кроні 

Щільність потоку 

фотонів над лис-

тком,  

мкмоль ∙ м
-2

 ∙ с
-1 

Відносна щільність 

потоку фотонів, % 

від повного потоку 

світла 

Співвідношення 

щільності потоку 

фотонів у кроні 

A. platanoides  
ВЛ 

НЛ 

133,25 ± 12,34 

17,75 ± 1,58 

11,76 ± 1,01 

1,57 ± 0,12 
7,49 ± 0,54 

A. tataricum  
ВЛ 

НЛ 

314,52 ± 28,00 

21,25 ± 1,68 

27,76 ± 2,14 

1,87 ± 0,14 
14,85 ± 1,09 
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Рис. 1. Ультраструктура клітин та їх фрагментів з верхніх (а, в, д) та нижніх (б, г, е) листків 

дерев A. platanoides. Загальний вигляд (а, б), хлоропласти (в, г), грани (д, е). 

Тут і на рис. 2 скорочення: Г – грана, КВЕ – клітина верхньої епідерми, КГП – клітина губчастої па-

ренхіми, КЗ – крохмальне зерно, КНЕ – клітина нижньої епідерми, КСП – клітина стовбчастої паре-

нхіми, М – мітохондрія, Мт – мікротільце, Пг – пластоглобула, ТГ – тилакоїди гран, ТС – тилакоїди 

строми.  
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крон A. platanoides, які, ймовірно, ісотно не 

впливали на мембранну систему хлоропластів, 

розпад якої є основним джерелом для форму-

вання пластоглобул. В хлоропластах формува-

лося, як правило, по декілька крохмальних зе-

рен (рис. 1 в, г). Гранальна система хлороплас-

тів була представлена чітко окресленими стоп-

ками гран, кількість тилакоїдів у яких сягала до 

10-13 у верхніх листках та 20-40 у нижніх лист-

ках, проте кількість гран була більшою у хло-

ропластів верхівки крони (рис. 1 д, е). 

У листках A. tataricum загальна схема бу-

дови мезофілу майже не відрізнялася від такої у 

A. platanoides (рис. 2 а, б). Колоноподібна фор-

ма клітин зі звуженим нижнім кінцем була ха-

рактерною для клітин стовбчастої паренхіми, 

тоді як клітини губчастої паренхіми були полі-

морфними – округлими, видовженими або 

п’ятигранними. Палісадні клітини вміщували 

вакуолярний компартмент значного розміру, 

особливо клітини нижніх листків, у яких поо-

динокі хлоропласти зустрічалися вздовж стінок 

клітин на відміну від клітин верхніх листків, де 

вони також купчасто розташовувалися і в сере-

дині клітин (рис. 2 а, б). Дещо більше половини 

об’єму клітини займала популяція хлоропластів 

в клітинах листків верхівок, тоді як в нижніх 

листках це значення було майже на 20% мен-

шим (табл. 2). В стромі зустрічалися великі 

крохмальні зерна, кількість яких мало відрізня-

лася, проте їх розміри переважали в нижніх ли-

стках крони; численні пластоглобули, кількість 

яких була більшою на верхівках крон, досягали 

200-300 нм.  

Грани хлоропластів з листків верхівок 

крони A. tataricum налічували в середньому 12-

18 тилакоїдів на стопку, тоді як у нижніх лист-

ках – 25-40 (рис. 1 д, е). Слід відзначити, що 

міжгранальні тилакоїди строми інколи мали 

локальні розширення в клітинах тільки верхніх 

листків, що свідчить про перебудови в мембра-

нах пластид під дією відносно високих рівнів 

освітлення.  

Необхідно також зауважити, що хлоро-

пласти обох досліджених видів клену були поз-

бавлені такого компонента будови пластид, як 

периферійний пластидний ретикулум, наяв-

ність якого пов’язують з посиленим обміном 

метаболітами (Wise, Harris, 1984).  

У результаті проведених морфометрич-

них досліджень електронно-мікроскопічних зо-

бражень хлоропластів було виявлено, що їх ро-

зміри в клітинах стовпчастого мезофілу A. 

tataricum з верхніх і нижніх листків статистич-

но не відрізнялися (табл. 2). У A. platanoides 

(крім довжини) було виявлено збільшення па-

раметрів у клітинах стовпчастого мезофілу в 

листках нижньої частини крони порівняно з ли-

стками верхівок дерев, а також достовірну різ-

ницю за всіма параметрами розмірів хлоропла-

стів (р ≤ 0,05). Найдрібнішими виявилися хло-

ропласти верхніх листків у дерев A. tataricum, в 

той час як найбільшими – пластиди нижніх ли-

стків у A. platanoides (табл. 2).  

Кількість хлоропластів на зрізі клітини 

стовбчастого мезофілу у A. platanoides  та 

A. tataricum була  більшою  (р ≤ 0,05)  у листках 

верхівок (табл. 2). Що стосується частки хло-

ропластів від загальної площі зрізу клітини, то 

у A. tataricum ця частка була більшою у кліти-

нах стовбчастої паренхіми з листків верхівок, а 

у A. platanoides – з нижньої частини крони (р ≤ 

0,05) (табл. 2).  

Порівняльний аналіз даних морфометри-

чних досліджень парціальних об’ємів компоне-

нтів хлоропластів у верхніх і нижніх листках у 

багатьох випадках показав, що статистично 

значимі відмінності показників варіювали за-

лежно від виду  рослини й компонента, що ви-

вчався, включаючи і  протилежні реакції показ-

ників  у різних видів рослин клену (табл. 3). 

Важливо   відзначити,   що   листки,  зібрані  з  

Таблиця 2. Ультраструктурні показники хлоропластів верхніх (ВЛ)  

та нижніх (НЛ) листків кленів  

Параметр 
A. platanoides A. tataricum 

ВЛ НЛ ВЛ НЛ 

Довжина, µm 4,58 ± 0,20
a
 4,76 ± 0,22

аб
 4,30 ± 0,24

a
 4,51 ± 0,19

а
 

Ширина, µm 2,03 ± 0,11
а
 2,53 ± 0,18

б
 2,15 ± 0,12

а
 2,14 ± 0,10

а
 

Площа, µm
2
 7,64 ± 0,63

аб
 9,19 ± 0,85

в
 7,84 ± 0,57

б
 7,97 ± 0,53

б
 

Об’єм, µm
3
 13,40 ± 1,25

а
 18,56 ± 1,28

б
 12,35 ± 1,14

а
 13,25 ± 1,25

а
 

Кількість хлоропластів на зрізі 

клітини 
8,27 ± 0,45

бв
 6,46 ± 0,21

а
 7,60 ± 0,29

б
 6,38 ± 0,22

а
 

Частка хлоропластів від загаль-

ної площі клітин, % 
67,71 ± 2,40

в
 74,82 ± 1,45

г
 61,57 ± 2,27

б
 42,81 ± 2,78

а
 

Примітка. Тут і в табл. 3 різними літерами в межах одного рядка позначено різницю значень з рівнем імовірності р ≤ 

0,05.  
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Рис. 2. Ультраструктура клітин та їх фрагментів з верхніх (а, в, д) та нижніх (б, г, е) листків дерев A. 

tataricum. Загальний вигляд (а, б), хлоропласти (в, г), грани (д, е).  
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різних частин крони дерев A. platanoides, відрі-

знялися за двома з п’яти показників, тоді як у 

A. tataricum не було виявлено статистично зна-

чущої різниці тільки у парціальному об’ємі ти-

лакоїдів строми, тобто останній вид клену ви-

явив більшу чутливість компонентів хлоропла-

сту до градієнта освітлення в кроні.  

У A. platanoides розбіжності стосувалися 

компонентів внутрішньої мембранної системи: 

у хлоропластах верхніх листків парціальний 

об’єм міжгранальних тилакоїдів був майже 

вдвічі вищим, тоді як об’єм гран більш ніж у 

півтора раза нижчим порівняно з параметрами 

у листках нижньої частини крони дерев (р ≤ 

0,05) (табл. 3), що може свідчити про деструк-

цію тилакоїдів гран у хлоропластах листків 

верхньої частини крони дерев.  

У хлоропластах A. tataricum істотно змі-

нювалися парціальні об’єми тилакоїдів гран (у 

2,2 раза), крохмалю (у 1,5 раза), пластоглобул 

(у 1,7 раза) і меншою мірою строми (у 1,16 ра-

за), причому якщо парціальні об’єми гран і 

крохмалю були вищим в нижніх порівняно з 

верхніми листками, то об’єми пластоглобул та 

строми, навпаки, перевищували в хлоропластах 

верхніх листків у порівнянні з нижніми у цього 

виду клену (р ≤ 0,05).  

Вміст крохмалю виявився важливим па-

раметром хлоропластів A. tataricum, у якого йо-

го об’єм був значно вищим в нижніх листках 

порівняно з більш освітленими верхніми лист-

ками, що було основною причиною зниженого 

парціального об’єму строми в цих хлороплас-

тах. Останній феномен, поряд зі зростанням ча-

стки пластоглобул у загальному об’ємі хлоро-

пласта, може свідчити про початок процесів 

старіння й інгібування фотосинтезу у верхівках 

дерев.  

Відомо, що крохмаль, тимчасовий запас-

ний продукт фотосинтезу, накопичується у 

хлоропластах вдень і, як правило, не встигає 

повністю включитися в проміжний метаболізм, 

а якщо і нічний його розпад проходить недо-

статньо інтенсивно, то відбувається формуван-

ня крохмальних зерен (Lu et al., 2005). Під час 

старіння листків швидкість синтезу та кількість 

крохмалю поступово знижуються, а також про-

дукти його розпаду можуть включатися в мета-

болізм (Senescence …, 1988). Тому можна при-

пустити, що низький рівень крохмалю у A. 

tataricum вже наприкінці липня (строк збирання 

матеріалу) може свідчити про початок процесу 

старіння його верхніх листків. Очевидно також, 

що в липні з листків дерев цього виду клену 

слабшає відтік асимілятів і/або підвищується 

синтез крохмалю, внаслідок чого у хлороплас-

тах накопичується його надлишок, особливо у 

нижніх листках A. tataricum. 

На користь припущення про можливе 

старіння верхівкових листків A. tataricum мо-

жуть свідчити наші дані про найбільшу серед 

усіх досліджених видів клену частку об’єму 

хлоропластів клітин стовбчастої паренхіми, яку 

займають в них пластоглобули (табл. 3).  

Пластоглобули є осміофільними вклю-

ченнями хлоропластів округлої або еліпсоїдної 

форми, до складу яких входять ліпіди, кароти-

ноїди, пластохінон та токоферол (Austin et al., 

2006).  Вважається, що  пластоглобули  беруть  

участь у відповіді рослини на стрес, оскільки 

показано, що їх кількість зростає у різних видів 

рослин за умов як абіотичних, так і біотичних 

стресів (Kutík et al., 1995). Крім того, збільшен-

ня кількості пластоглобул було виявлено у ста-

ріючих листках як результат розпаду тилакоїдів 

(Ghosh et al., 2001), а також у мутантів з пору-

шенням біогенезу тилакоїдів, які мали хлоро-

пласти меншого розміру з малою кількістю ти-

лакоїдів (Rudella et al., 2006). Тобто, появу пла-

стоглобул при старінні листка пов’язують з ро-

зпадом мембран та вивільненням жирних кис-

лот (Bréhélin, Kessler, 2008). Результатом окис-

лення ліпідів виявляється деградація мембран, 

активація ферментів розпаду білка та хлорофі-

лу (Majudar et al., 1991; Matile, 2000).  

Отже, хлоропласти з листків верхівок 

A. tataricum характеризуються високим вмістом 

пластоглобул і низьким гран в їх загальному 

об’ємі, що може свідчити про початок процесів  

Таблиця 3. Співвідношення парціальних об’ємів компонентів хлоропластів верхніх (ВЛ)  

та нижніх (НЛ) листків кленів 

Параметр 
A. platanoides A. tataricum 

ВЛ НЛ ВЛ НЛ 

Грани, % 8,35 ± 0,81
б
 13,50 ± 1,26

в
 5,70 ± 0,50

a
 12,73 ± 1,05

в
 

Тилакоїди строми, % 1,88 ± 0,18
б
 0,97 ± 0,08

а
 0,90 ± 0,09

a
 0,92 ± 0,08

a
 

Крохмаль, % 11,99 ± 1,40
а
 13,06 ± 1,28

а
 10,94 ± 1,81

а
 16,16 ± 1,58

б
 

Пластоглобули, % 3,59 ± 0,35
a
 3,37 ± 0,29

a
 11,50 ± 1,03

в
 6,74 ± 0,34

б
 

Строма, % 73,25 ± 1,69
бв

 69,73 ± 1,80
б
 73,47 ± 2,28

бв
 63,45 ± 1,89

а
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старіння й інгібування фотосинтезу у цих лист-

ках.  

Порівняльний аналіз даних морфометри-

чних досліджень парціальних об’ємів компоне-

нтів хлоропластів з верхніх і нижніх листків 

показав, що статистично значимі відмінності 

показників варіювали залежно від виду росли-

ни й компонента, що вивчався (табл. 3). Важли-

во відзначити, що листки, зібрані з різних час-

 

Рис. 3. Індекси пластичності (ІП) розмірів хлоропластів листків кленів.  

 

Рис. 4. Індекси пластичності (ІП) парціальних об’ємів компонентів структури хлоропластів листків 

кленів.  
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тин крони дерев A. tataricum, відрізнялися за 

чотирма показниками з п’яти, тоді як в 

A. platanoides такі розходження виявлено тільки 

за трьома показниками, причому вони не збіга-

лися у цих двох видів. Так, якщо в 

A. platanoides не було виявлено відмінностей 

між верхніми й нижніми листками в показни-

ках парціальних об’ємів крохмалю й строми, то 

в A. tataricum це стосувалося лише міжграналь-

них тилакоїдів. У обох видів однотипний хара-

ктер відмінностей між листками верхнього й 

нижнього ярусу виявлено для гран і пластогло-

бул, однак якщо парціальні об’єми гран були в 

2,2 й 1,6 раза вищими в нижніх листках порів-

няно з верхніми відповідно в A. tataricum й 

A. platanoides, то об’єм пластоглобул, навпаки, 

перевищував майже у три рази в хлоропластах 

верхніх листків порівняно з нижніми у обох ви-

дів кленів. У хлоропластах верхніх листків 

A. platanoides парціальний об’єм міжграналь-

них тилакоїдів був майже вдвічі вищим, тоді як 

об’єм гран значно нижчим порівняно з нижчи-

ми листками дерев.  

Нами визначено пластичності усіх дослі-

джуваних параметрів ультраструктури хлоро-

пластів (рис. 3, 4). Слід відзначити, що в групі 

розмірів хлоропластів найбільша варіабельність 

була притаманна об’єму цих органел серед усіх 

визначених параметрів в обох досліджених ви-

дів клену, особливо у A. platanoides. Най-

меншою варіабельністю відзначалася довжина 

хлоропластів. Середній індекс пластичності по-

казників розміру A. platanoides досягав 0,73 і у 

A. tataricum – 0,69 (рис. 3).  

В групі парціальних об’ємів компонентів 

хлоропласта найменшою варіабельністю виріз-

нявся об’єм строми у обох видів (ІП – 0,41 і 

0,27, відповідно для A. tataricum й 

A. platanoides), а найбільш пластичним виявив-

ся парціальний об’єм крохмалю (0,93 і 0,88), 

проміжні значення мали тилакоїди строми (0,69 

і 0,85) та гран (0,88 і 0,73) (рис. 4). Парціальний 

об’єм пластоглобул мав дуже близькі і досить 

високі значення індексу пластичності у обох 

видів клену (0,84 і 0,83). Середній індекс плас-

тичності за цією групою показників був вищим 

у A. tataricum (0,75), ніж у A. platanoides (0,71) 

(рис. 4).  

Принагідно слід зазначити, що пластич-

ність розмірних параметрів переважала у 

A. platanoides, тоді як у A. tataricum – за парціа-

льними об’ємами компонентів хлоропластів, 

про що свідчили значення середніх індексів 

пластичності у цих групах.  

В цілому проведені дослідження на лист-

ках двох видів клену, які росли в природних 

умовах, свідчать про те, що у двох видів, які ві-

дрізняються за тіньостійкістю, існує різний рі-

вень варіабельності за кожним окремим з дос-

ліджених показників ультраструктури хлоро-

пластів. Однак в середньому високий рівень 

структурної пластичності, що демонструє висо-

кий потенціал хлоропластів листків зазначених 

видів пристосовуватися до градієнтів факторів 

навколишнього середовища всередині крони, є 

досить стабільною їх характеристикою.  

Таку варіабельність можна розглядати як 

адаптивну стратегію, що спрямована на збере-

ження функціонального навантаження в умовах 

підвищеної сонячної радіації, температури і ни-

зької вологості. Здатність виживати за несприя-

тливих умов забезпечується пластичністю 

структурних і фізіологічних показників, на ос-

нові якої рослини можуть розвивати механізми 

подолання стресу внаслідок гетерогенності ли-

стків й адекватності їх структури фізіологічним 

потребам. Оскільки світло є лімітуючим чин-

ником для росту й розвитку рослин, адаптацій-

на здатність листків може бути важливою дете-

рмінантою їхньої конкурентної здатності. Ви-

вчення адаптивної здатності листків з різних 

частин крони, що зазнають впливу світла різної 

інтенсивності, і пластичності їх показників, яка 

може вказувати на ступінь адаптації конкретно-

го виду, має важливе значення. Порівняльний 

аналіз отриманих результатів, які можуть бути 

індикаторами впливу не тільки освітленості, 

але й майбутніх змін клімату, дозволяє оцінити 

адаптаційний потенціал видів, прогнозувати їх 

конкурентоздатність і можливості розповсю-

дження у лісах зони помірного клімату. 
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ULTRASTRUCTURAL TRAITS OF LEAF MESOPHYLL CHLOROPLASTS  

FROM DIFFERENT LEVELS OF CROWN AND THEIR PLASTICITY  

IN ACER PLATANOIDES AND A. TATARICUM 

N. Yu. Voloshyna, N. O. Bilyavska 

M.G. Kholodny Institute of Botany of  

National Academy of Sciences of Ukraine  

(Kyiv, Ukraine) 

The effects of light gradient in tree crowns of two maple species (Acer platanoides, A. tataricum) 

growing in nature reserve “Lisniki” at Kyiv region on cellular ultrastructure and chloroplast in leaf 

mesophyll. Ultrastructure of cells was investigated by transmission electron microscopy and 

http://jxb.oxfordjournals.org/
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quantified morphometrically. Light enhancement resulted in chloroplast size decrease in the upper 

leaves of A. platanoides and didn’t affect in A. tataricum, while the chloroplast number on a cellular 

section increased in both species. Chloroplast fraction raised in A. tataricum and dropped in у A. 

platanoides under light rise. Increased light availability also led to a decrease in granal partial vol-

umes in A. platanoides and it was unchanged in у A. tataricum. Among partial volumes of chloro-

plast components, the stroma ones had the smallest variability and the starch volumes were the most 

plastic. To prove the hypothesis, we showed that different maple species possessed of various sensi-

tivity to a light might be characterised by diverse ultrastructural traits and plasticity in within-crown 

light gradient. 

Key words: Acer platanoides, Acer tataricum, chloroplast, ultrastructure, plasticity index, leaf 

УЛЬТРАСТРУКТУРНЫЕ ХАРАКТЕРИСТИКИ ХЛОРОПЛАСТОВ МЕЗОФИЛЛА 

ЛИСТЬЕВ С РАЗНЫХ УРОВНЕЙ КРОНЫ И ИХ ПЛАСТИЧНОСТЬ  

У ACER PLATANOIDES И A. TATARICUM 

Н. Ю. Волошина, Н. А. Белявская 

Институт ботаники им. Н.Г.Холодного  

Национальной академии наук Украины  

(Киев, Украина) 

Изучали влияние градиента освещенности в кроне деревьев двух видов клена (Acer plat-

anoides, A. tataricum), выросших в заказнике «Лесники» Киевской обл., на ультраструктуру 

клеток мезофилла и хлоропластов листьев. Ультраструктуру клеток исследовали методом 

трансмиссионной электронной микроскопии и морфометрического анализа. Повышение 

освещенности приводило к снижению размеров хлоропластов в верхних листьях A. plat-

anoides и не влияло у A. tataricum, тогда как количество хлоропластов на срез клетки возрас-

тало у обоих видов. Фракция хлоропластов возрастала у A. tataricum и снижалась у A. plat-

anoides при увеличении освещенности. Повышенный доступ света также приводил к сниже-

нию парциальных объемов гран у обоих видов, при этом фракция тилакоидов стромы возрас-

тала у A. platanoides и оставалась неизменной у A. tataricum. Из парциальных объемов компо-

нентов хлоропласта наименьшей вариабельностью отличался объем стромы у обоих видов, а 

наиболее пластичным был объем крахмала. Сделано заключение, что разные виды клена, от-

личающиеся чувствительностью к свету, могут также характеризоваться различными уль-

траструктурными параметрами и пластичностью в градиенте освещенности в кроне.  

Ключевые слова: Acer platanoides, Acer tataricum, хлоропласт, ультраструктура, индекс 

пластичности, лист 


