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Вступ

Відомо, що підводні листки вищих 
повітряно-водних рослин характеризуються 
певними анатомо-морфологічними 
пристосуваннями до росту та активного 
функціонування у водному середовищі, 
для кого характерно ослаблення світлового 
потоку, нестача СО2 та зміни дифузії газів 
у порівнянні з надводним повітряним 
середовищем (Smith & Walker 1981; 
Доронин 2000). Головні фенотипічні 
ознаки адаптації листків до водного 
середовища – це зміна форми, площі та їх 
анатомічної структури (Mommer et al. 2005; 
Arber 2008; Недуха 2011). Відомо, що у 
повітряних та плаваючих листків зовнішні 
клітинні оболонки епідерми та продихи 
замикаючих клітин листків є першим 
бар’єром і першим транспортним шляхом 
вуглекислого газу та води, а також місцем 
контакту органів рослини з оточуючим 
середовищем. Кутикула епідерми повітряних 
листків мезофітів містить пори, через які 
відбувається як кутикулярна транспірація, 
так і поглинання води (Schönherr 1982, 
2006). Тоді як у більшості підводних листків 
повітряно-водних та водних рослин продихи 

відсутні. Транспортні функції в основному 
припадають на периклінальні оболонки 
епідермісу листків. 

Незважаючи на численні дані стосовно 
вивчення впливу затоплення на ріст і 
функціонування гідрофітів, для розуміння 
механізмів клітинної адаптації вищих рослин 
до природного затоплення, особливої 
уваги потребує дослідження структурно-
функціональних особливостей клітинних 
оболонок епідерми підводних листків. 
Тому метою нашої роботи було порівняти 
ультраструктуру клітинних оболонок 
епідерми і фотосинтезуючої паренхіми 
підводних і надводних листків Sagittaria 
sagittifolia L. та Trapa natans L.

Матеріали і методи досліджень

Досліджували листки стрілолиста 
звичайного (S. sagittifolia) та водяного 
горіха (T. natans) у фазі вегетативного 
росту. Рослини росли у прибережній зоні 
Русанівського каналу (р. Дніпро, м.  Київ) 
на глибині до 80-100 см. Проводили 
порівняння ультраструктури клітинних 
оболонок підводних і надводних листків. Для 
просвічуючої електронної мікроскопії зразки 
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підводних і надводних листків S. sagittifolia 
та плаваючих листків T. natans (серединну 
частину пластинки, на віддалі 4-5 мм від краю), 
а також серединну частину голкоподібних 
сегментів розсічених підводних листків 
T.  natans у польових умовах фіксували 2,5% 
розчином глютарового альдегіду в 0,05  М 
какодилатному буфері, рН 7,2. Потім 
матеріал промивали відповідним буфером, 
дофіксовували 2% OsO4, зневоднювали 
етанолом та ацетоном і заливали у суміш 
епоксидних смол (епон/аралдит) (Недуха 
2004). Ультраструктуру клітин досліджували 
під електронним мікроскопом JЕM-1200ЕХ.

Для визначення вмісту полісахаридів у 
клітинних оболонках брали по 9-11 підводних 
і по 7-9 надводних листків (без серединної 
жилки) з кожного виду. Загальний вміст 
целюлози, геміцелюлоз, лігніну, пектину та 
протопектину визначали за стандартними 
протоколами, використовуючи для 
гідролізу суху масу листкових пластинок 
(Арасимович и Ермаков 1987). Біохімічні 
аналізи проводили у трьох повторностях.

результати та їх обговорення

Загальна морфологічна характеристика 
листків

Для рослин S. sagittifolia та T. natans 

характерна виражена гетерофілія (Рис. 1 А-В). 
Надводні листки S. sagittifolia мають 
стріловидну форму, підводні – лінійну; тоді 
як плаваючі листки T. natans – рівносторонню 
трикутну форму, а підводні розсічені листки 
мають частки голкоподібної форми.

ультраструктура клітинних оболонок 
листків S. sagittifolia

Дослідження ультраструктури клітинних 
оболонок епідерми й мезофілу листків 
показало певні відмінності в структурі 
клітинних оболонок між надводними та 
підводними листками.

Надводні листки. Зовнішні (периклінальні) 
оболонки клітин адаксіального епідермісу 
повітряних листків стрілолиста звичайного 
мали ширину біля 1,5 мкм, яка сягала 
2,5  мкм у зоні антиклінальної оболонки, і 
характеризувались шаруватістю (Рис.  2  А): 
зовнішній шар, товщиною до 0,1 мкм, містив 
електронно щільну кутикулу, середній пекто-
целюлозний шар, товщиною 1,2-1,5  мкм 
характеризувався також електронною 
щільністю, внутрішній шар (0,2 мкм 
завтовшки) – зниженою електронною 
щільністю мікрофібрил целюлози. Клітинні 
оболонки мезофілу тонкі (до 0,2-0,3 мкм 
шириною), з типовою пекто-целюлозною 
структурою (Рис. 2 В).

а б В Г

рис. 1. Загальний вигляд надводних (а) та підводних (б) листків Sagittaria sagittifolia, а також плаваючих (В) та 
підводних (Г) листків Trapa natans.
Fig. 1. Common view of air (а) and submerged (б) leaves of Sagittaria sagittifolia, and of floating (В) and submerged (Г) 
leaves of Trapa natans.
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Підводні листки. Периклінальні оболонки 
верхньої та нижньої епідерми підводних 
листків за структурою відрізнялись від таких 
у повітряних листків стрілолиста звичайного 
наступними ознаками: зниженням товщини 
оболонок удвічі, ослабленням електронної 
щільності та розпушенням мікрофібрил 
целюлози (Рис. 2 Б). Тоді, як у клітинних 
оболонках мезофілу відмічено посилення 
електронної щільності структур серединної 
пластинки та оболонки, що контактує з 
міжклітинним простором (Рис. 2 Г, Д).

ультраструктура клітинних оболонок 
листків T. natans

Дослідження ультраструктури клітинних 
оболонок епідермісу і мезофілу листків 
водяного горіха також показало відмінності 
між структурою оболонок у плаваючих та 
підводних листків.

Плаваючі листки. Зовнішні 
(периклінальні) оболонки клітин 
адаксіального епідермісу плаваючих листків 
водяного горіха були дуже широкі (до 
3 мкм), характеризувались шаруватістю 
(Рис. 3 А). Вони мали зовнішній щільний 

рис. 2. Фрагменти клітин епідермісу (а, б) і мезофілу 
(В-Д) надводних (а, В) та підводних (б, Г, Д) листків 
Sagittaria sagittifolia. У підводних листків клітинні оболонки 
епідермісу тонші й розрихлені, серединна пластинка 
оболонок мезофілу характеризується підвищеною 
електронною щільністю. Реперна мітка = 1 мкм.
Fig. 2. The fragments of epidermal (а, б) and mesophyll 
(В-Д) cells of air (а, В) and submerged (б, Г, Д) leaves of 
Sagittaria sagittifolia. Cell walls of epidermis in submerged 
leaves are thinner and loosened; the middle plate of 
mesophyll cell walls is characterized by high electron 
density. Bar = 1 μm.

а б

В Г

Д

Недуха О.М. Особливості клітинних оболонок листків Sagittaria sagittifolia і Trapa natans
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кутикулярний шар (40 нм товщиною), 
середній шар (2,2-2,7  мкм завширшки) та 
внутрішній (0,2-0,3  мкм завширшки) більш 
електронно прозорий, в якому чітко було 
видно мікрофібрили целюлози. Клітинні 
оболонки мезофілу тонкі (≈0,3 мкм 
завширшки), характеризувалися типовою 
пекто-целюлозною структурою з незначним 
гранулярним вмістом (Рис. 3 В).

Підводні листки. Периклінальні оболонки 
епідермісу голковидних часток підводних 
листків за структурою відрізнялись від 
клітинних оболонок плаваючих листків за 
наступними ознаками: зниженням товщини в 
2,5 рази, ослабленням електронної щільності 
та значним розпушенням мікрофібрил 
целюлози (Рис. 3 Б). У клітинних оболонках 
мезофілу відмічено посилення електронної 
щільності серединної пластинки (Рис. 3 Г).

Дослідження вмісту полісахаридів 
клітинних оболонок підводних, надводних 
і плаваючих S. sagittifolia і T. natans

Біохімічними методами визначено вміст 
целюлози, лігніну, геміцелюлоз, пектину та 
протопектину у плаваючих, повітряних і 
підводних листках S. sagittifolia та T. natans 
у фазі вегетативного росту. Показано, що 
підводні умови викликають зміни вмісту 
полісахаридів листків: збільшення удвічі 
вмісту лігніну, збільшення вмісту геміцелюлоз 
у 1,1 та 1,4 раза; зменшення вмісту целюлози 
у 1,1 та 1,3 раза у порівнянні із плаваючими 
й надводними листками для T. natans і 
S.  sagittifolia, відповідно (Рис. 4). Подібне 
підвищення вмісту лігніну та геміцелюлоз 
раніше було виявлене у підводних стеблах 
Ludwigia repens J.R. Forst. у порівнянні з 
надводними стеблами (Little 2003). Таким 
чином, відмінності вмісту геміцелюлоз і 

а

В

б

Г

рис. 3. Фрагменти клітин епідермісу (а, б) і мезофілу (В, Г) плаваючих (а, В) та підводних (б, Г) листків Trapa 
natans. У підводних листків клітинні оболонки епідермісу тонші й розрихлені, серединна пластинка оболонок 
мезофілу характеризується підвищеною електронною щільністю (Г). Реперна мітка = 1 мкм.
Fig. 3. The fragments of epidermal (а, б) and mesophyll (В, Г) cells of floating (а, В) and submerged (б, Г) leaves of 
Trapa natans. Cell walls of epidermis in submerged leaves are thinner and loosened; the middle plate of mesophyll cell 
walls is characterized by high electron density (Г). Bar = 1 μm.
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целюлози підводних листків S. sagittifolia 
та T. natans певним чином узгоджуються 
із змінами ультраструктури клітинних 
оболонок (розпушенням та зниженням 
товщини). Тоді як зміни вмісту пектину й 
протопектину у досліджуваних видів при 
затопленні різнилися: у S. sagittifolia вміст 
пектину зменшувався у 4 рази, а у T. natans – 
не змінювався. Вміст протопектину у листках 
S. sagittifolia удвічі збільшувався, у листках 
T. natans – удвічі знижувався. Питання 
про механізми таких змін вмісту пектинів 
лишається відкритим.

обговорення та висновки

Таким чином, методом трансмісійної 
електронної мікроскопії нами встановлено 
суттєві відмінності в ультраструктурі й 
товщині клітинних оболонок підводних 
та надводних листків досліджуваних видів 
гідрофітів. Такі відмінності були тканино-

специфічні: в епідермісі периклінальні 
оболонки ставали тоншими та розпушеними, 
тоді як оболонки фотосинтезуючих 
паренхімних клітин листків, занурених у воду, 
– ставали електронно щільними. Механізм 
формування тонких клітинних оболонок у 
різних тканинах рослин пояснюють змінами 
тургору клітини та зменшенням активності 
синтетаз, що беруть участь у синтезі 
полісахаридів оболонок (Cosgrove 1998). 
Щодо розпушення клітинних оболонок, 
то існує багато моделей цього процесу. 
Першу гіпотезу про кислотно-індукований 
механізм розпушення було запропоновано 
Клеландом та Раулем (Cleland 1983; 
Rayle & Cleland 1992). Пізніше було 
показано, що гідроліз полісахаридів при 
розрихленні – це комплекний процес, у якому 
ферментативний гідроліз полісахаридів 
матриксу оболонок відбувається за 
участі ендоглюканаз та експансинів. 
Останні не гідролізують полісахариди, 

рис. 4. Вміст полісахаридів у клітинних оболонках повітряних (а) та підводних (б) листків Sagittaria sаgittifolia, а 
також плаваючих (В) та підводних (Г) листків Trapa natans.
Fig. 4. The content of polysaccharides in the cell walls of air (а) and submerged (б) leavs of Sagittaria sаgittifolia, and 
floating (В) and submerged (Г) leaves of Trapa natans.

Недуха О.М. Особливості клітинних оболонок листків Sagittaria sagittifolia і Trapa natans
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а лише індукують розтяг і збільшують 
пластичність оболонок в залежності від рН 
апопласту (Cosgrove 1998, 2001). Крім 
того, ефекторами розпушення оболонок 
виступають фітогормони. Встановлено, що 
один із механізмів розпушення клітинних 
оболонок у стеблах вищих рослин – це 
участь брасиностероїдів, які регулюючи 
експресію генів білків розпушення, а саме 
ксилоглюкан- ендотрансглюкозилаз, діють 
на транскрипційному рівні (Clouse 1997; 
Wada & Katsumi 2005).

Відомо, що саме потоншений шар кутикули 
та наявність пор або розпушень у зовнішніх 
оболонках епідерми підводних листків сприяє 
оптимальному транспорту газів та води у 
листках в умовах затоплення рослин (Недуха 
2011). Враховуючи отримані нами дані про 
відмінності в ультраструктурі клітинних 
оболонок епідерми занурених листків 
T. natans і S. sagittifolia, можна припустити що 
розпушена структура периклінальних тонких 
клітинних оболонок епідермісу підводних 
листків є наслідком слабкого тургору цих 
клітин, активації гідролаз та експансинів, 
а також участі брасиностероїдів. Ці 
структурні пристосування реалізуються для 
оптимального функціонування транспортних 
процесів між листком та оточуючим водним 
середовищем. Їх, очевидно, можна розглядати 
як адаптаційні ознаки підводних листків до 
існування у водному середовищі в умовах 
зміни як вмісту, так і швидкості транспорту 
розчинених у воді іонів та газів (СО2, О2, 
НСО3).

Відомо, що лігніфікація клітинних 
оболонок паренхімних клітин і клітин 
провідних пучків у мезофітів починається 
саме по кутах цих клітин та у серединній 
пластинці, що заповнена пектиновими 
речовинами. Ці зони починають 
збагачуватися гідроксифеніловими та 
гваяциловими одиницями (Boudet 2001), а 
також фенолами (кумаровою та феруловою 
кислотами), які служать якорем для синтезу 
лігніну (Lai et al. 1999). Крім того, методом 
імунної цитохімії також доведено наявність 
лігніну у електроннощільних зонах серединної 
пластинки клітин тютюну (Chabannes et al. 

2001). Враховуючи одержані нами дані про 
більший вміст лігніну в оболонках підводних 
листків досліджуваних гідрофітів та наявність 
електронних ущільнень в міжклітинниках і 
кутах фотосинтезуючих паренхімних клітин 
підводних листків цих рослин, а також 
зважаючи на відмічені вище дані літератури, 
можна зробити припущення, що ущільнення 
між паренхімними клітинами у підводнх 
листків є наслідком посиленого відкладення 
лігніну, що також підтверджується і 
біохімічними даними.
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STRuCTuraL FEATuRES oF THE CELL WALLS iN THE LEAvES oF Sagittaria Sаgittifolia L. 
AND Trapa naTanS L.

Olena M. Nedukha

Abstract. The ultrastructure of the cell walls of Sagittaria sаgittifolia and Trapa natans leaf epidermis and mesophyll was 
studied under a transmission electron microscope. The structural features of epidermal cell walls of submerged leaves 
were observed in opposition to cell walls of air and floating leaves. There were observed the decreasing of the thickness 
of periclinal cell walls in epidermis and loosening inside cellulose microfibrils for submerged leaves. There were also 
obtained the increasing of hemicelluloses and lignin contents, as well as the decreasing of cellulose content in submerged 
leaves. These data are discussed in context of the apoplast transport in submerged leaves.
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