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Вступ

Ос віт ле ність як один із фак то рів нав ко лишньо­
го се ре до ви ща здат на сут тє во впли ва ти на роз ви­
ток фе но ти піч них оз нак рос лин. У ході адап та ції 
до змін ін тен сив ності й спек тру дію чо го світ ла в 
рос лин мо жуть спос те рі га тись різ но ма ніт ні ана­
то мо­мор фо ло гіч ні змі ни: спе ци фіч но транс фор­
мо ва ні струк ту ра і склад лист ків й хло ро пластів 
(Boardman, 1977; Anderson et al., 1996; Voloshina, 
Bilyavska, 2009; Lichtenthaler et al., 2013).

Під впли вом ви со кої ін тен сив ності світ ла, як 
пра ви ло, збіль шу ють ся кіль кість клі тин них ша рів у 
па лі сад ній па рен хі мі та дов жи на клі тин, що зу мов­
лює зростан ня тов щи ни ме зо фі лу (Paiva et al., 2003). 
У рос лин, що зроста ють в за тін ку, лист ки за зви чай 
тон кі ші. При цьо му в клі ти нах їхньо го ме зо фі лу 
спос те рі га ють ся чис лен ні ве ли кі хло ро пласти, роз­
та шо ва ні па ра лель но по верх ні лист ка, що за без пе­
чує мак си маль ну ефек тив ність по гли нан ня світ ла. 
Якщо рос ли на роз ви ва єть ся за умов пе ре ва жан ня 

ви со кої ін тен сив ності ос віт лен ня, тоді на впа ки, 
лист ки в неї до сить по тов ще ні, а клі ти ни ме зо фі лу 
ма ють мен шу кіль кість хло ро пластів, роз та шо ва­
них пер пен ди ку ляр но до по верх ні лист ка. У тіньо­
вит ри ва лих рос лин хло ро пласти ха рак те ри зу ють ся 
біль ши ми об'ємом гран, кіль кістю ти ла ко ї дів у гра­
ні та ви щим рів нем сте кін гу, тоді як хло ро пласти 
світ ло люб них рос лин, що зроста ють при ви со кій 
ос віт ле ності, ма ють мен ші за об'ємом і кіль кістю 
гра ни й ти ла ко ї ди, а та кож ве ли кі зер на крох ма­
лю. За цими струк тур ни ми оз на ка ми від різ ня ють 
"тіньо ві" й "світ ло ві" (або "со няч ні") хло ро пласти 
(Boardman 1977; Lichtenthaler et al., 2013).

Над мір на ос віт ле ність у при род них умо вах зде­
біль шо го пе ре ви щує здат ність рос лин ви ко ристо­
ву ва ти її в про це сі фо то син те зу. Над лиш ко ва енер­
гія при зво дить до ут во рен ня ви со ко ре ак тив них ра­
ди ка лів, які мо жуть по шко джу ва ти різ ні клі тин ні 
ком по нен ти, зок ре ма біл ки й піг мен ти фо то сис тем 
(Krieger­Liszkay et al., 2008). При цьо му зни жу єть­
ся здат ність рос лин до фо то син те зу, що, в кін це во­
му ре зуль та ті, може пе ре шко джа ти їхньо му рос ту. © О.М. ФЕДЮК, Н.О. БІЛЯВСЬКА, О.К. ЗОЛОТАРЬОВА, 2017
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Abstract. The morphometric data on areas of leaves, mesophyll cells, chloroplasts, granae and thylakoids of the early ephemeroid 
snowdrop (Galanthus nivalis) are given. The ultrastructural features of cells and chloroplasts have been analysed in G. nivalis 
leaves during germination and in vegetative and generative stages of development. The observed characteristics of the chloroplasts 
(small number of thylakoids in grana, developed system of stromal thylakoids) are typical for sun species. These features are 
more pronounced at the germination stage. During the vegetative period in chloroplasts, the amount and areas of the grana 
and thylakoids in grana increased. The starch grains were absent in the G. nivalis chloroplasts, unlike in the chloroplasts of sun 
species. Photochemical activity of the leaves was determined by the method of the delayed fluorescence of chlorophyll. It has 
been shown that, like other spring ephemeroids, G. nivalis is characterized by high activity of photosynthetic electron transport 
at low level of non­photochemical quenching of fluorescence, which indicates the adaptation of the photosynthetic apparatus 
of leaves to development under full sunlight and low above­zero temperatures in early spring.
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он то ге не зі ха рак тер ним є не тіль ки про рос тан ня 
(Gr) і ве ге та тив ний (Vg) ета пи, але й поя ва ге не ра­
тив но го (Gn) ета пу, тоб то бу то ні за ції та квіт нен ня.

Транс мі сій на елек трон на мік ро ско пія
У день про ве ден ня по пе редньої фік са ції фраг­

мен тів лист ко вих пласти нок з се редньої час ти ни 
лист ків ви рі за ли фраг мен ти дов жи ною 2–3 мм, 
ши ри ною 1 мм. По пе ред ню фік са цію здій сню ва ли 
за ме то дом ва ку ум ної ін фільт ра ції до слід них зраз­
ків у 2,5%­ му роз чи ні глу та ро во го аль де гі ду (ГА) 
на 0,1 М фос фат но му бу фе рі (pH 7,2) і 2%­вої са­
ха ро зи при тем пе ра ту рі 18–22 °С. У сві жо му роз­
чи ні цьо го фік са то ра до слід ний ма те рі ал три ма ли 
добу в хо ло диль ни ку за тем пе ра ту ри 4 °С, пі сля 
чого ма те рі ал три чі про ми ва ли роз чи ном 0,1 М 
ка ко ди лат но го бу фе ру. Для по даль шої пост фік са­
ції ви ко ристо ву ва ли роз чин 1%­ го ОsО

4
 на 0,1 М 

ка ко ди лат но му бу фе рі (pH 7,2), в яко му за ли ша ли 
ма те рі ал на 12–14 год при 4 °С. Пі сля цьо го ма те­
рі ал опо лі ску ва ли дис тильо ва ною во дою та зне­
вод ню ва ли, пос лі дов но об роб ляю чи роз чи на ми 
ета но лу різ ної кон цен тра ції (30%, 50%, 70%, 80%, 
96%, 100%), при цьо му 70%­вий ета нол був на си­
че ний 2%­вим уран лі аце та том. Зне вод нен ня ма­
те ріа лу здій сню ва ли три чі 100%­ вим ета но лом з 
до да ван ням на кін це во му ета пі про пі ле нок си ду. 
Пі сля цьо го ма те рі ал спо чат ку на си чу ва ли су міш­
шю епок сид них смол з про пі ле нок си дом, а по тім 
за ли ва ли епон­арал дит ною смо лою за ме то ди кою, 
ви ко риста ною в по пе ред ніх до слі джен нях (Fediuk, 
Bilyavska, 2015). По лі ме ри за цію смо ли здій сню ва­
ли в тер моста ті про тя гом 3 діб при тем пе ра ту рі 37 
і 60 °С.

Ульт ра тон кі зрі зи клі тин лист ків, от ри ма ні із 
засто су ван ням ульт ра мік ро то ма LKB­V (LKB, 
Шве ція), роз мі щу ва ли на од но щі лин ні блен ди з 
форм ва ро вою плів кою з ву гіль ним на пи лен ням. 
На да лі зрі зи кон трасту ва ли спо чат ку 1%­вим роз­
чи ном ура ніл аце та ту про тя гом 1 год у тем ря ві, а 
по тім роз чи ном цит ра ту свин цю ще 3–5 хв.

Під го тов ле ні рос лин ні пре па ра ти до слі джу ва­
ли й фо то гра фу ва ли на плів ку типу EB19H (AGFA, 
Бель гія) у транс мі сій но му елек трон но му мік ро­
ско пі JEM­1300 (JEOL, Япо нія) з на пру гою 80 кВ. 
Фо то гра фіч ні зоб ра жен ня ульт раструк ту ри клі тин 
ме зо фі лу, хло ро пластів і ти ла ко ї дів лист ків під час 
про рос тан ня, а та кож ве ге та тив но го й ге не ра тив­
но го ета пів роз ви тку рос лин от ри му ва ли при оп­
тич но му збіль шен ні в 10000, 15000 та 100000 ра зів.

Ра ні ше було ви яв ле но, що у світ ло вих рос лин, які 
зроста ють за умов ви со кої ін тен сив ності світ ла, 
фо то син тез на си чу єть ся при ви щих рів нях ос віт­
ле ності та є стій кі шим до фо то ін гі бу ван ня по рів­
ня но з рос ли на ми тіньо ви ми або адап то ва ни ми 
до низької ін тен сив ності ос віт лен ня (Öquist et al., 
1992; Dos Anjos et al., 2012; Lichtenthaler et al., 2013).

Про цес фо то ін гі бу ван ня у біль шості рос лин 
знач но по си лю єть ся за низьких тем пе ра тур і яс к­
ра во го ос віт лен ня (Krause et al., 1994). Про те для 
та ких еко ло гіч них груп, як вес ня ні ефе ме ро ї ди, 
ха рак тер на ви со ка ін тен сив ність по тен цій но го фо­
то син те зу про тя гом вес ня но го пе ріо ду жит тє во го 
цик лу за умов низьких тем пе ра тур і ви со кої ін со­
ля ції (Mamushina et al., 2002, 2011). Фі зіо ло гіч ні 
ме ха ніз ми, які до зво ля ють та ким рос ли нам уни ка­
ти фо то по шко джен ня, вив че ні фраг мен тар но для 
об ме же ної кіль кості ви дів.

Об'єктом до слі джен ня в да ній ро бо ті об ра но 
ба га то річ ний ефе ме ро їд Galanthus nivalis L., етап 
про рос тан ня лист ків яко го у 2017 р. по чи нав ся на 
по чат ку лю то го, а над зем ний роз ви ток за кін чу вав­
ся на при кін ці трав ня. Вид по ши ре ний в ба гатьох 
кра ї нах Єв ро пи, де його ви ко ристо ву ють у фе но­
ло гіч них до слі джен нях як ін ди ка тор по чат ку вес­
ня ної ак ти ві за ції жит тє вих про це сів у рос лин пі сля 
зи мо во го ста ну спо кою (Weryszko­Chmielewska, 
Chwil, 2016). На те ри то рії Ук ра ї ни, зок ре ма в Рів­
ненській обл., G. nivalis по ши ре ний в ши ро ко лис­
тя них мі ша них лі сах з по мір ним кон ти нен таль ним 
клі ма том. Ра ні ше нами (Fediuk, Bilyavska, 2015) ви­
яв ле но, що низькі тем пе ра ту ри ат мо сфер но го по­
віт ря зу мов лю ють поя ву ульт раструк тур них змін 
мі то хон д рій в клітинах ме зо фі лу лист ків G. nivalis. 
Ці змі ни спря мо ва ні на адап та цію функ ціо ну ван ня 
енер ге тич них сис тем клі тин ме зо фі лу лист ків за гі­
по тер маль них умов.

Ме тою ро бо ти було ви зна чен ня ульт раструк тур­
них по каз ни ків і фі зіо ло гіч но го ста ну фо то син те­
тич но го апа ра ту лист ків G. nivalis, які в при род них 
умо вах вес ня но го над зем но го роз ви тку за зна ли 
впли ву низьких плю со вих тем пе ра тур та по то ку 
фо то нів різ ної щіль ності.

Ма те ріа ли та ме то ди

     Лист ки 
Об'єктом до слі джен ня слу гу вав Galanthus nivalis, 

по ши ре ний на ді лян ках ліс ництв Рів ненської обл. 
Ук ра ї ни. Ранньою вес ною 2017 р. до слі джу ва ли 
лист ки у рос лин п'ятого року ве ге та ції, для яких в 
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ін дук ції флуо рес цен ції хло ро фі лу а. Зна чен ня цьо­
го по каз ни ка в по даль шо му змі ню ва ли на 80, 180, 
350, 700, 1000 мкмоль фо то нів ·.м­2 · с­1, від по від но 
до зна чень щіль ності по то ку фо то нів у при род них 
умо вах про тя гом пе ріо ду роз ви тку лист ків.

Че рез 20 хв зно ву по вто рю ва ли спа лах на си чую­
чо го світ ла (з щіль ністю 3000 мкмоль фо то нів ·.м­2 · с­1) 
три ва лістю 1 с і ви мі рю ва ли мак си маль ний рі вень 
флуо рес цен ції F'

m
 в адап то ва них до світ ла лист ків. 

Пі сля цьо го че рез 20 с ви ми ка ли ак ти ніч не світ ло й 
ви зна ча ли мі ні маль ний рі вень флуо рес цен ції F'

m
 в 

адап то ва них до світ ла лист ків.
На ос но ві ви мі ря них вище по каз ни ків флуо рес­

цен ції хло ро фі лу а лист ків G. nivalis об чис лю ва ли 
по тен цій ний кван то вий ви хід фо то хі мії ком плек­
сів ФСІІ в адап то ва но му до тем ря ви ста ні F

v
/F

m
 

та по тен цій ний кван то вий ви хід в адап то ва но му 
до світ ла ста ні F'

v
/F'

m
 за К. Мак свелл та Г. Джон­

сон (Maxwell, Johnson, 2000), фо то хі міч не га сін ня 
флуо рес цен ції хло ро фі лу (qP) за У. Шрей бер та 
ін. (Schreiber et al., 1986), не фо то хі міч но го га сін­
ня флуо рес цен ції (qN) за У. Біл гер та У. Шрей бер 
(Bilger, Schreiber, 1986), ре аль ний кван то вий ви хід 
елек трон но го транс пор ту (Φ

PSII
) за Б. Джент і та ін. 

(Genty et al., 1989). 
Для ви зна чен ня швид кості пе ре не сен ня елек­

тро нів ви ко ристо ву ва ли ве ли чи ни ефек тив но го 
кван то во го ви хо ду ФСІІ (Φ

PSII
 ) і ЩПФ за фор му­

лою: ЕТр = Φ
PSII

 · ЩПФ · 0,5 · кое фі ці єнт по гли нан­
ня. При пус ка ли, що рів но мір ний роз по діл фо то­
син те тич но го ак тив но го ви про мі ню ван ня між ФСІ 
і ФСІІ ві доб ра жа єть ся кое фі ці єн том по гли нан ня 
0,84 (Bjorkman, Demmig, 1987).

Ін тен сив ність ос віт лен ня
Щіль ність по то ку фо то нів (ЩПФ) над лист ка ми 

в при род них та ла бо ра тор них умо вах ви мі рю ва ли 
за до по мо гою пристрою LI­250 Light Meter (Li­Cor 
Inc., США), який ос на ще но сфе рич ним кван то вим 
сен со ром.

Ре зуль та ти та об го во рен ня

Вес ня ний цикл над зем но го роз ви тку рос лин 
Galanthus  nivalis роз по чи нав ся на по чат ку лю то го 
і за вер шу вав ся на при кін ці трав ня. В його ме жах 
ви зна че но 6 фі зіо ло гіч них ета пів: 1) про рос тан ня 
лист ків (Gr1), пер ші два тиж ні лю то го; 2) ран ній 
ве ге та тив ний (Vg1) – 10–11 днів у дру гій по ло ви ні 
лю то го, пе рі од роз ви тку лист ків; 3) піз ній ве ге та­
тив ний етап (Vg2) – 7–8 днів в ос тан ній тиж день 
лю то го і на по чат ку бе рез ня, який за кін чу вав ся з 

Для ство рен ня циф ро вих зоб ра жень не га ти ви 
фо то гра фій ска ну ва ли на ска не рі Epson Perfection 
3200 Photo. По даль ше оп ра цю ван ня рас тро вих 
зоб ра жень клі тин ме зо фі лу, хло ро пластів і ти ла­
ко ї дів здій сню ва ли із засто су ван ням комп'ютерної 
про гра ми Corel Photo Paint 11.

Мор фо мет рія
Вес ною, про тя гом про рос тан ня, на ве ге та тив­

но му й ге не ра тив но му ета пах роз ви тку G. nivalis, 
лист ки ска ну ва ли з роз діль ною здат ністю 1200 dpi 
на ска не рі Epson Perfection 3200 Photo. На кож но му 
ета пі роз ви тку рос ли ни для до слі джен ня від би ра ли 
до 30 лист ків. Мор фо мет рич ні по каз ни ки ос тан ніх 
ви мі рю ва ли у 9­крат ній по втор ності.

На ство ре них оциф ро ва них фо то гра фіч них зоб­
ра жен нях лі ній ні роз мі ри та пло щу лист ків, ульт­
раструк ту ру клі тин ме зо фі лу, хло ро пластів і ти ла­
ко ї дів ви мі рю ва ли за до по мо гою за со бів про гра ми 
Micro­Manager 1.4 (National Institutes of Health, 
USA).

Змі ни струк ту ри та ульт раструк ту ри лист ків 
G. nivalis про тя гом про рос тан ня, на ве ге та тив но­
му й ге не ра тив но му ета пах роз ви тку рос лин при 
різ ній щіль ності ос віт лен ня ви зна ча ли в ла бо ра­
тор них умо вах, по рів нюю чи се ред ні зна чен ня лі­
ній них роз мі рів та пло щі із засто су ван ням за со бів 
Microsoft Excel.

Флуо рес цен ція хло ро фі лу
Функ ціо наль ний стан фо то син те тич но го апа­

ра ту (ФСА) в ін такт них лист ках G. nivalis оці ню­
ва ли за ме то дом ін дук ції флуо рес цен ції хло ро фі лу. 
Флуо рес цен цію хло ро фі лу а ви мі рю ва ли флуо ро­
мет ром XE­PAM (Heinz Walz GmbH, Ні меч чи на) 
при тем пе ра ту рі 20 ºС. Дані за пи су ва ли у фор ма ті 
фай лів Excel із засто су ван ням муль ти мет ра UT­60E 
(Uni­trend International Ltd., Тай вань), з'єднаного з 
комп'ютером (Topchiy et al., 2005; Polishchuk, 2017).

Ви мі рю ван ня про во ди ли в та кій пос лі дов ності. 
До слі джу ва ні лист ки по пе редньо ін ку бу ва ли в тем­
ря ві про тя гом 20 хв. Пі сля цьо го вми ка ли ви мі рюю­
че (з час то тою 2 кГц) світ ло низької щіль ності (0,2 
мкмоль фо то нів ·.м­2 · с­1) і ви мі рю ва ли мі ні маль ний 
рі вень флуо рес цен ції F

0
 в адап то ва них до тем ря ви 

лист ків. Пі сля цьо го че рез 100 с вми ка ли га ло ге но ву 
лам пу на 1 с, здій снюю чи спа лах на си чую чо го світ­
ла (з щіль ністю 3000 мкмоль фо то нів ·.м­2 · с­1), і ви­
мі рю ва ли мак си маль ний рі вень флуо рес цен ції F

m
 в 

адап то ва них до тем ря ви лист ків. Че рез 200 с, пі сля 
зни жен ня флуо рес цен ції до F

0
, вми ка ли ак ти ніч не 

світ ло (з щіль ністю 40 мкмоль фо то нів ·.м­2 · с­1) для 
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Ульт раструк тур ні особ ли вості клі тин, хло­
ро пластів, гран і ти ла ко ї дів ме зо фі лу в лист ках 
G. nivalis до слі джу ва лись про тя гом їхньо го вес ня­
но го роз ви тку із засто су ван ням ме то дів мор фо­
мет рії на ос но ві мік ро фо то гра фій, от ри ма них за 
до по мо гою елек трон ної транс мі сій ної мік ро ско пії. 
Се ред ні зна чен ня пло щі клі тин ме зо фі лу в лист ках 
G. nivalis на по чат ко во му ета пі про рос тан ня (Gr1) 
не пе ре ви щу ва ли 7,2 · 102 мкм2 і до ся га ли мак си­
му му 1,1 · 103 мкм2 на пізньо му ге не ра тив но му ета­
пі (Gn3) роз ви тку (рис. 2, a). У за галь ній тен ден ції 
до пос ту по во го збіль шен ня пло щі клі тин ме зо фі­
лу про тя гом вес ня но го роз ви тку просте жу ва лось 
змен шен ня зна чень цьо го по каз ни ка на се редньо­
му ге не ра тив но му ета пі (Gn2) по рів ня но з ран нім 
ге не ра тив ним (Gn1).

Про тя гом вес ня но го роз ви тку лист ків G. nivalis 
фор ма й роз та шу ван ня хло ро пластів у клі ти нах ме­
зо фі лу змі ню ва лись не рів но мір но. На ранньо му 
ета пі роз ви тку, під час про рос тан ня лист ків, хло ро­
пласти були лін зо по діб ної фор ми (рис. 3, а), іно ді з 
ви рос та ми, і роз та шо ву ва лись пе ре важ но по бли зу 
клі тин них ор га нел.

Особ ли вою оз на кою хло ро пластів клі тин ме зо­
фі лу лист ків G. nivalis є їхня не зви чай на аме бо їд на 
фор ма. Хло ро пласти з висту паю чи ми ви рос та ми 
зов ніш ніх мем бран (так зва ни ми стро му ла ми) ра­
ні ше ви яв ле ні в клі ти нах лист ків та пе люсток та кож 
у ін ших представ ни ків Amaryllidaceae (Ščepánková, 
Hudák, 2004). Аме бо їд на фор ма пластид роз гля да­
єть ся як на слі док ме та бо ліч них змін, які від бу ва­
ють ся під впли вом фак то рів ото чую чо го се ре до­

поя вою бу то нів; 4) ран ній ге не ра тив ний (Gn1) – 
з дру го го тиж ня бе рез ня до дру го го тиж ня квіт ня, 
бу то ні за ція й по ча ток цві тін ня; 5) се ред ній ге не ра­
тив ний (Gn2) – з дру го го тиж ня квіт ня до дру го го 
тиж ня трав ня, пе рі од цві тін ня; 6) піз ній ге не ра тив­
ний (Gn3) – про тя гом дру го го й третьо го тиж ня 
трав ня, пе рі од за вер шен ня цві тін ня й поя ва пло дів.

На ета пі про рос тан ня лист ків се ред ня до бо ва 
тем пе ра ту ра ат мо сфер но го по віт ря була мі ну со вою 
й ва рію ва ла від –6,8 до –6,5 оС (рис. 1). По даль ший 
роз ви ток лист ків про тя гом ве ге та тив но го ета пу роз­
ви тку, тоб то до по чат ку цві тін ня рос ли ни, від бу вав­
ся при тем пе ра ту рах від –6,5 до +4,9 оС. Цві тін ня й 
пло до но шен ня на ге не ра тив но му ета пі роз ви тку – 
за тем пе ра тур по віт ря від +4,9 до +9,3 оС. На всіх 
ета пах вес ня но го роз ви тку се ред ня до бо ва тем пе ра­
ту ра по віт ря не пе ре ви щу ва ла +10 оС.

У ре зуль та ті ана лі зу се ред ніх зна чень пло щі 
лист ків G. nivalis ви яв ле но, що про тя гом всіх ета пів 
вес ня но го роз ви тку в до слі джу ва них рос лин роз­
мі ри пло щі збіль шу ва лись не рів но мір но. На ета пі 
про рос тан ня (Gr1) лист ків се ред ні зна чен ня їхньої 
пло щі ста но ви ли 7,0 · 104 мкм2 , а мак си маль ні 1,1 · 
106 мкм2  –на пізньо му ге не ра тив но му ета пі (Gn3) 
роз ви тку (рис. 1). Швид кість збіль шен ня пло щі 
лист ків була не знач ною на по чат ко во му ета пі про­
рос тан ня (Gr1) і най біль ше зроста ла на ранньо му 
(Vg1) та пізньо му (Vg2) ве ге та тив но му ета пах роз­
ви тку до по чат ку цві тін ня рос лин. На да лі, під час 
цві тін ня й пло до но шен ня, тоб то про тя гом ге не ра­
тив но го (Gn) ета пу, збіль шен ня пло щі лист ків упо­
віль ню ва ло ся по рів ня но з ве ге та тив ним ета пом.

Рис. 1. Морфометричні значення 
розмірів площі листків Galanthus 
nivalis протягом проростання (Gr1), 
раннього вегетативного (Vg1), пізнього 
вегетативного (Vg2), раннього генера­
тивного (Gn1), середнього генера­
тивного (Gn2) і пізнього генеративного 
(Gn3) етапів весняного надземного 
розвитку за природних умов

Fig. 1. Morphometric values of leaf areas of 
Galanthus nivalis during germination (Gr1), 
early vegetative (Vg1), late vegetative (Vg2), 
early generative (Gn1), middle generative 
(Gn2) and late generative (Gn3) stages of 
spring aboveground development
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ви ща (Wise, 2007). На яв ність чис лен них аме бо їд­
них пластид у G. nivalis під час ве ге та ції, оче вид но, 
мож на по яс ни ти ре ак ці єю на низьку тем пе ра ту ру. 
Вва жа єть ся, що низькі тем пе ра ту ри спри яють поя­
ві якіс них і кіль кіс них мо ди фі ка цій в струк ту рі 
мем бран та при зво дять до змі ни фор ми пластид 
(Biswal, 1997).

Пло ща хло ро пластів G. nivalis пос ту по во збіль­
шу ва лась про тя гом про рос тан ня і ве ге та тив но­
го ета пу та до ся га ла мак си маль но го зна чен ня 
7,7 мкм2 на пізньо му ве ге та тив но му ета пі роз ви тку 
(Vg2), до по чат ку цві тін ня (рис. 2, b). При цьо му 
хло ро пласти змі ню ва ли свою фор му на ок руг лу і 
роз та шо ву ва лись уз довж клі тин ної стін ки (рис. 3, 
c). На да лі, про тя гом ге не ра тив но го ета пу роз ви тку, 
тоб то під час цві тін ня й пло до но шен ня, пло ща хло­
ро пластів змен шу ва лась до мі ні маль но го зна чен ня 
5,6 мкм2 на при кін ці пізньо го ге не ра тив но го ета пу 

Рис. 2. Морфометричні значення розмірів площ клітин мезофілу (а), хлоропластів (b), гран (c) і тилакоїдів (d) в листках 
Galanthus nivalis протягом проростання (Gr), вегетативного (Vg) і генеративного (Gn) етапів весняного розвитку за 
природних умов

Fig. 2. Morphometric size values of the areas of mesophyll cells (a), chloroplasts (b), granae (c), and thylakoids (d) in leaves of 
Galanthus nivalis during germination (Gr), vegetative (Vg) and generative (Gn) periods of spring development

(Gn3) роз ви тку. Хло ро пласти пос ту по во на бу ва ли 
більш ви дов же ної фор ми (рис. 3, f).

Пло ща гран змі ню ва лась по діб но до пло щі хло­
ро пластів. Зок ре ма, на по чат ко вих ета пах вес ня­
но го роз ви тку лист ків, тоб то про тя гом про рос­
тан ня (Gr1) і пізньо го ве ге та тив но го ета пу (Vg2), 
за низької тем пе ра ту ри ат мо сфер но го по віт ря 
від –6,8 оС до +1,4 оС, пло ща гран збіль шу ва лась до 
мак си маль но го зна чен ня 7,5 · 10­1 мкм2 (рис. 2, c).

Про тя гом цві тін ня й пло до но шен ня, при се ред­
ніх зна чен нях тем пе ра ту ри ат мо сфер но го по віт ря 
+9,3 оС, пло ща гран у лист ках змен шу ва лась, не 
пе ре ви щу ючи 3,8 · 10­1 мкм2.

У пра цях дея ких ав то рів (Horyshyna, 1965a, b; 
Skrypchynskyi, Skrypchynskyi, 1968, 1976; Lambrects 
et al., 1994; Van der Toorn et al., 2000), при свя че­
них особ ли востям роз ви тку ранньо вес ня них ефе­
ме ро ї дів, до слід ни ки ді йшли ви снов ку, що вплив 
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Рис. 3. Форма хлоропластів мезофілу 
листків Galanthus nivalis протягом 
проростання (a), на вегетативному (c) 
і генеративному (f) етапах розвитку. 
Фрагменти ультраструктури хлоропластів 
протягом проростання (b), вегетативного 
(d) та генеративного (е) етапів. Масштаб:   
c – 500 nm

У м о в н і  с к о р о ч е н н я : клітинна 
стінка (CW), ядро (N), мітохондрія (M), 
хлоропласт (Chl), грана (G), тилакоїд 
грани (GT), тилакоїди строми (ST), 
пластоглобула (Рg)

Fig. 3. Chloroplаst shapes in leaf mesophyll 
cells of Galanthus nivalis during germination 
(a), in vegetative (c) and generative (f) 
growth periods. Fragments of the chloroplast 
ultrastructure during germination (b), 
vegetative (d), and generative (e) periods. Bar: 
c – 500 nm

A b b r e v i a t i o n s : cell wall (CW), nucleus 
(N), mitochondria (M), chloroplast (Chl), 
grana (G), granal thylakoid (GT), stromal 
thylakoid (ST), plastoglobule (Рg)
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да но го ефе ме ро ї да з ін ши ми ви да ми те п ло люб них 
рос лин, не адап то ва них до низьких тем пе ра тур, 
на дає змо гу вия ви ти особ ли вості та за ко но мір ності 
ульт раструк тур них пе ре бу дов, спря мо ва них на 
адап та цію до низьких плю со вих тем пе ра тур ат мо­
сфер но го по віт ря.

У хло ро пластах те п ло люб них рос лин за спри ят­
ли вих тем пе ра тур ат мо сфер но го по віт ря, як пра­
ви ло, спос те рі га ють ся не по шко дже ні дві зов ніш­
ні мем бра ни, знач на кіль кість зе рен крох ма лю та 
стовп ці гран з чис лен ни ми ти ла ко ї да ми гран, які 
з'єднані між со бою ти ла ко ї да ми стро ми (Kratsch, 
Wise, 2000). Ульт раструк тур ні по шко джен ня хло ро­
пластів є най більш ран нім сим пто мом хо ло до во го 
стре су в рос лин ній клі ти ні. Зде біль шо го, пер ши ми 
про я ва ми хо ло до во го стре су є на бря кан ня хло ро­
пластів, ви крив лен ня й на бря кан ня ти ла кої дів, 
змен шен ня роз мі ру та кіль кості крох маль них зе­
рен і ут во рен ня ве зи кул у зов ніш ній мем бра ні хло­
ро пласта, так зва но го пе ри фе рич но го ре ти ку лу му 
(Wise et al., 1983). Три ва ле знач не охо ло джен ня 
може при звести до на ко пи чен ня пластог ло бул, 
ущіль нен ня cтроми, зник нен ня гран, роз па ду обо­
лон ки хло ро пласта, пе ре мі шу ван ня вмісту стро ми 
з ци то плаз мою. Зер на крох ма лю мо жуть з ча сом 
пос ту по во змен шу ва ти ся, а в рос ли нах, стій ких 
до охо ло джен ня, пов ністю зни ка ти (Kratsch, Wise, 
2000). Крім цьо го, може спос те рі га тись де зо рі єн та­
ція гран по від но шен ню одна до од ної, де фор ма ція 
та ви крив лен ня стовп ців гран з по даль шим руй ну­
ван ням і зник нен ням ти ла ко ї дів стро ми (Wise et al., 
1983; Kratsch, Wise, 2000).

Та ким чи ном, за фік со ва ні на мік ро фо то гра фі ях 
(рис. 3, b) не ви со кі гра ни, не знач не на бря кан ня ти­
ла ко ї дів гран і ти ла ко ї дів стро ми, від сут ність крох­
маль них зе рен у хло ро пластах лист ків вес ня но го 
ефе ме ро ї да G. nivalis про тя гом ета пу про рос тан ня, 
по діб но як і у рос лин з вес ня но­літ нім дов го три­
ва лим пе ріо дом роз ви тку, мож на вва жа ти особ­
ли востя ми ульт раструк тур них змін, пов'язаних із 
впли вом низьких тем пе ра тур ат мо сфер но го по­
віт ря. Ви яв ле ні ульт раструк тур ні пе ре бу до ви хло­
ро пластів у G. nivalis, ймо вір но, ві ді гра ють важ ли­
ву роль в уні вер саль ній стра те гії адап та ції ФСА до 
впли ву низьких тем пе ра тур ат мо сфер но го по віт ря.

Функ ціо наль ні ха рак те ристи ки фо то син те тич-  
     но го апа ра ту G. nivalis 

Фо то хі міч на ак тив ність хло ро пластів за ле жить 
пе ре важ но від ста ну фо то сис те ми (ФСІІ) – клю­

низьких тем пе ра тур є не об хід ною й важ ли вою 
умо вою для про хо джен ня пов но го вес ня но го цик­
лу їхньо го роз ви тку. Це під твер дже но ек спе ри мен­
та ми з про ліс ком. Зок ре ма на до слі джу ва них рос­
ли нах, пе ре мі ще них у хо лод ну пору ро ку в оран же­
рею, ци бу ли ни знач но від різ ня лись від кон тро лю 
(Myroslavov et al., 2005).

Збіль шен ня пло щі хло ро пластів і гран у лист ках 
на по чат ко вих ета пах роз ви тку G. nivalis, ймо вір­
но, та кож пов'язано із впли вом низьких тем пе ра­
тур ат мо сфер но го по віт ря, які ак ти ву ють адап тив ні 
енер ге тич ні про це си в лист ках.

Пло ща ти ла ко ї дів гран на по чат ко во му ета пі 
про рос тан ня лист ків, була мі ні маль ною і не пе ре­
ви щу ва ла 6,9 · 10­2 мкм2 (рис. 2, d). Між ти ла ко ї да ми 
стро ми крох маль ні зер на не спос те рі га лись. Склад­
на ти ла ко їд на сис те ма в хлоропластах фор му ва лась 
з перших днів появи листків над поверхнею грунту. 
По діб на за ко но мір ність спостерігалася ра ні ше при 
вив чен ні ранньо вес ня них ефе ме ро ї дів Scilla siberica 
Haw. і Chionodoxa luciliae Boiss (Mamushina et al., 2002).

На ве ге та тив но му ета пі роз ви тку G. nivalis пло ща 
ти ла ко ї дів гран збіль шу ва лась у 1,2 рази по рів ня но 
з по пе ред нім пе ріо дом про рос тан ня (див. рис. 2, d). 
При цьо му, на пізньо му ве ге та тив но му ета пі (Vg2) 
гра ни й ти ла ко ї ди стро ми щіль но за по вню ва ли 
хло ро пласти (рис. 3, d). На пізньо му ге не ра тив но­
му ета пі (Gn3) (рис. 3, e), за умов ак ти ву ван ня про­
це сів ста рін ня лист ків, кіль кість ти ла ко ї дів у гра­
нах змен шу ва лась, а їхня дов жи на збіль шу ва лась, 
що за без пе чу ва ло збе ре жен ня роз мі рів пло щі гран.

У по діб них до слі джен нях при по рів нян ні па­
ра мет рів фо то син те тич но го апа ра ту (ФСА) вес­
ня них ефе ме ро ї дів з ін ши ми ФСА де рев і лі со вих 
трав, адап то ва них до еко ло гіч них ніш з не ви со кою 
ос віт ле ністю, ав то ри Ре чія та ін. (Recchia et al., 
2017) ді йшли ви снов ку, що швид кість фо то син те­
зу знач но вища у вес ня них ефе ме ро ї дів. При цьо му 
за су куп ністю ви зна че них по каз ни ків дея кі з вес­
ня них ефе ме ро ї дів (Leucojum vernum L., Anemone 
ranunculoides L., і G. nivalis) були від не се ні ав то ра­
ми до ви дів про між ної гру пи з оз на ка ми як "світ ло­
вих", так і "тіньо вих" хло ро пластів.

На від мі ну від біль шості те п ло люб них ви дів рос­
лин, які роз ви ва ють ся про тя гом три ва ло го вес ня­
но­літньо го пе ріо ду, G. nivalis як представ ник вес­
ня них ефе ме ро ї дів з ко рот ко три ва лим пе ріо дом 
ве ге та ції здат ний роз ви ва ти ся за низьких плю со вих 
і не знач них мі ну со вих тем пе ра тур ат мо сфер но го 
по віт ря. По рів нян ня ульт раструк ту ри хло ро пластів 
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що фор му ван ня роз ви не ної ти ла ко їд ної сис те ми 
у ранньо вес ня них ефе ме ро ї дів Scilla sibirica Haw. і 
Chionodoxa luciliae Boiss від бу ва єть ся вже в пер ші 
дні поя ви над зем ної час ти ни рос лин на по верх ні 
ґрун ту.

Ве ли чи на по каз ни ка F
v
/F

m 
у лист ків G. nivalis 

про тя гом їхньо го роз ви тку ва рію ва ла не знач но, 
тому мож на вва жа ти, що ФСА лист ків не за зна­
вав руй нів но го впли ву не спри ят ли вих умов. Цей 
ви сно вок ба зу єть ся на ве ли чи ні по каз ни ка F

v
/F

m  

для нестре со ва них лист ків (0,82), який от ри ма ли 
при вив чен ні па ра мет рів флуо рес цен ції ба гатьох 
ви дів рос лин (Björkman, Demmig, 1987). Про те, 
зі збіль шен ням ін тен сив ності ак ти ніч но го світ ла 
до 1000 мкмоль · м­2 · с­1 ве ли чи на мак си маль но го 
кван то во го ви хо ду зни жу ва ла ся на 5,8%, що може 
бу ти оз на кою по чат ку фо то ін гі бу ван ня.

Ефек тив ність ро бо ти ФСII оці ню ва лась за ве­
ли чи ною кое фі ці єн ту фо то хі міч но го га сін ня флуо­
рес цен ції хло ро фі лу qP, який за ко но мір но змен­
шу вав ся при під ви щен ні ін тен сив ності дію чо го 
світ ла (див. таб ли цю). Ве ли чи на qP за ле жить як 
від над хо джен ня елек тро нів до пер вин но го хі но­
но во го ак цеп то ра Q

A
, так і від їхньо го від то ку до 

пласто хі но но во го пулу. Збіль шен ня ін тен сив ності 
світ ла зу мов лює під ви щен ня сту пе ня від нов лен ня 
пулу хі но но вих ак цеп то рів елек тро нів, при цьо­
му зна чен ня па ра мет ра qP змен шу єть ся (Maxwell, 
Johnson, 2000; Korneev et al., 2002).

Світ ло ва енер гія, що по гли на єть ся ФСІІ, роз­
по ді ля єть ся між фо то син те тич ним пе ре не сен ням 
елек тро нів і не фо то хі міч ни ми про це са ми. Не фо­

чо во го транс мем бран но го піг мент­біл ко во го ком­
плек су хло ро пластів, якій за без пе чує по гли нан ня 
і транс фор ма цію світ ло вої енер гії, а та кож ві ді грає 
про від ну роль у за хис ті фо то син те зу від фо то ін гі­
бу ван ня (Krall, Edwards, 1992).

Засто су ван ня ме то ду спо віль не ної флуо рес цен­
ції хло ро фі лу в адап то ва них до тем ря ви лист ків при 
ак ти ва ції фо то син те зу різ ною ін тен сив ністю світ ла 
(40, 80, 150, 350, 700, 1000 мкмоль · м­2 · с­1) на да ло 
мож ли вість оці ни ти функ ціо наль ний стан ФСІІ у 
лист ках G. nivalis. У на шо му до слі джен ні ви зна ча­
лись мак си маль ний кван то вий ви хід фо то хі міч но­
го пе ре тво рен ня енер гії в адап то ва них до тем ря ви 
лист ках G. nivalis (F

v
/F

m
); кое фі ці єнт фо то хі міч­

но го га сін ня флуо рес цен ції хло ро фі лу (qP), якій є 
на бли же ною мі рою сту пе ню окис лен ня пер вин них 
ак цеп то рів Q

A
, тоб то част ки від кри тих ре ак цій них 

цен трів ФСІІ; кое фі ці єнт не фо то хі міч но го га сін­
ня флуо рес цен ції хло ро фі лу qN, який ха рак те ри­
зує змі ни те п ло вої ди си па ції в ком плек сах ФСII 
(Maxwell, Johnson, 2000) (таб ли ця).

За да ни ми, на ве де ни ми у таб ли ці вид но, що на 
ранньо вес ня но му ета пі над зем но го роз ви тку, під 
час про рос тан ня лист ків G. nivalis, на віть при пе­
ре ва жан ні низьких плю со вих тем пе ра тур ат мо­
сфер но го по віт ря ФСА за ли шав ся не по шко дже­
ним, пов ністю сфор мо ва ним і функ ціо нуючим. 
Його фо то син те тич ні па ра мет ри були близькі до 
по каз ни ків ФСА на ве ге та тив но му ета пі роз вит­
ку рос лин. Цей факт уз го джу єть ся з ре зуль та та­
ми до слі джен ня, про ве де но го Н. Ма му ши ною та 
ін. (Mamushina et al., 2002), які ді йшли ви снов ку, 

Параметри індукції флуоресценції хлорофілу листків Galanthus nivalis на різних етапах весняного розвитку
Parameters of chlorophyll fluorescence induction in Galanthus nivalis leaves at different stages of spring development

Період* ЩПФ, мкмоль · м­2 · с­1 Fv/Fm qP qN Ф 
PSII

Gr 80 0,795±0,010 0,756±0,059 0,110±0,082 0,607±0,031

Vg

40 0,802±0,006 0,867±0,010 0,217±0,025 0,630±0,007

80 0,779±0,005 0,692±0,002 0,121±0,007 0,589±0,008

180 0,811±0,007 0,843±0,017 0,112±0,014 0,643±0,007

350 0,797±0,001 0,702±0,003 0,312±0,004 0,510±0,008

700 0,801±0,003 0,549±0,013 0,448±0,016 0,367±0,010

Gn

350 0,791±0,004 0,628±0,032 0,345±0,036 0,438±0,023

700 0,787±0,011 0,439±0,038 0,517±0,038 0,270±0,028

1000 0,772±0,015 0,269±0,022 0,632±0,029 0,147±0,008

* Етапи весняного розвитку: Gr – проростання (germination); Vg – вегетативний (vegetative); Gn – генеративний 
(generative); Fv/Fm – максимальний квантовий вихід фотохімічного перетворення енергії в адаптованих до темряви 
листках; qP – коефіцієнт фотохімічного гасіння флуоресценції хлорофілу; qN – коефіцієнт нефотохімічного гасіння 
флуоресценції хлорофілу; Ф

PSII
 – ефективний квантовий вихід фотохімічного перетворення енергії.
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тич но го апа ра ту в ході он то ге не зу. По рів ня но з ін­
ши ми ви да ми рос лин, для яких ха рак тер ний дов го­
три ва лий вес ня но­літ ній ве ге та цій ний роз ви ток, у 
G. nivalis рі вень не фо то хі міч но го га сін ня флуо рес­
цен ції хлорофілу а в лис тах за ви со ких рів нів ос віт­
лен ня був знач но ниж чим.

По діб ну за ко но мір ність ра ні ше ви яв ле но та кож 
і в пус тель них ефе ме ро ї дів ко рот ко три ва ло го вес­
ня но го роз ви тку. Зок ре ма за зна ча єть ся, що у до слі­
джу ва них рос лин за умов ви со ко го рів ня ос віт лен­
ня не фо то хі міч не га сін ня за ли ша лось на низько му 
рів ні і ко ре лю ва ло з ви со кою швид кістю елек трон­
но го транс пор ту (Tu et al., 2012).

У на шо му до слі джен ні швид кість елек трон но­
го транс пор ту (рис. 4) ви зна ча ли на ос но ві зна­
чень спо віль не ної флуо рес цен ції хло ро фі лу з ви­
ко ристан ням па ра мет ру Джен ті Φ

PSII
 (Genty et al., 

1989) (див. таб ли цю), який на дає змо гу оці ни ти 
ефек тив ність функ ціо ну ван ня ФСА, зок ре ма ве­
ли чи ну ре аль но го кван то во го ви хо ду елек трон но го 
транс пор ту.

За да ни ми, ві доб ра же ни ми на рис. 4, по міт но, що 
швид кість пе ре не сен ня елек тро нів під ви щу ва лася 
при збіль шен ні ЩПФ до 700 мкмоль · м­2 · с­1, але при 
по даль шо му збіль шен ні ін тен сив ності освіт лення 
до 1000 мкмоль · м­2 · с­1 швид кість елек трон но­

то хі міч не га сін ня (qN) – це пе ре тво рен ня у те п ло 
над лиш ку енер гії, яка не може бу ти ви ко риста на 
при аси мі ля ції CO

2
. Здат ність рос ли ни роз сію­

ва ти над ли шок енер гії світ ла ві ді грає про від ну 
роль у за хис ті рос лин від фо то по шко джен ня. При 
збіль шен ні ін тен сив ності дію чо го світ ла зна чен­
ня по каз ни ка qN, тоб то ди си па ції енер гії у ФСII, 
зроста ли і до ся га ли мак си му му на ге не ра тив но му 
ета пі роз ви тку лист ків G. nivalis (див. таб ли цю) при 
ЩПФ 1000 мкмоль · м­2 · с­1.

Згід но з на ве де ни ми у таб ли ці да ни ми, фо то хі­
міч ні па ра мет ри лист ків G. nivalis на ве ге та тив но му 
й ге не ра тив но му ета пах роз ви тку дещо від різ ня ли­
ся. Зок ре ма, при ак ти ва ції фо то син те зу світ лом з 
ЩПФ 350 мкмоль · м­2 · с­1 у лист ків на ве ге та тив­
но му ета пі кое фі ці єнт qP до ся гав 0,7, тоді як на ге­
не ра тив но му він ста но вив 0,6, тоб то зни жу вав ся на 
10,3%. При біль шо му рів ні ос віт лен ня (700 мкмоль 
· м­2 · с­1) на ге не ра тив но му ета пі роз ви тку qP зни­
жу вав ся на 20,2% по рів ня но з ве ге та тив ним. Кое­
фі ці єнт не фо то хі міч но го га сін ня qN при ін тен сив­
ності ос віт лен ня 350 мкмоль · м­2 · с­1 у лист ків на 
ге не ра тив но му ета пі роз ви тку пе ре ви щу вав ве ли­
чи ну qN на ве ге та тив но му ета пі на 10,6%, а при по­
каз ни ку ос віт лен ня 700 мкмоль · м­2 · с­1 – на 15,4%. 
Це вка зує на ак тив ну транс фор ма цію фо то син те­

Рис. 4. Швидкість перенесення 
електронів при активації фото­
синтезу за умов впливу різної 
інтенсивності актинічного світ ла в 
листках Galanthus nivalis (за даними 
сповільненої флуоресценції хлоро­
іфілу а)

Fig. 4. The electron transfer rate at 
activation of photosynthesis under 
the influence of different intensity of 
the actinic light in leaves of Galanthus 
nivalis (according to data of slow 
fluorescence of chlorophyll а)
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го транс пор ту дещо зни жу ва лась, що, ймо вір но, 
пов'язано з по чат ком фо то ін гі бу ван ня.

От ри ма ні в на шо му до слі джен ні зна чен ня 
швид кості елек трон но го транс пор ту (рис. 4) вка зу­
ють на ви со ку фо то син те тич ну ак тив ність лист ків 
G. nivalis на ранньо вес ня них ета пах їхньо го роз вит­
ку при не знач них мі ну со вих та плю со вих тем пе­
ра турах ат мо сфер но го по віт ря. Змі ни фо то син те­
тич них ха рак те ристик лист ків G. nivalis за різних 
зна чень ін тен сив ності дію чо го світ ла дуже по діб ні 
до па ра мет рів ФСА ін ших вес ня них ефе ме ро ї дів 
(Mamushina et al., 2002, 2011; Tu et al., 2012; Recchia 
et al., 2017). Це  дає підста ви вва жа ти такі змі ни ха­
рак тер ною адап тив ною оз на кою вес ня них ефе ме­
ро ї дів, що не су пер ечить ви снов кам ін ших ав то рів 
(Recchia et al., 2017).

Вес ня ні ефе ме ро ї ди роз гля да ють ся як ви со ко­
про дук тив ні рос ли ни на від мі ну від ін ших по віль­
но зростаю чих лі со вих трав (Sparling, 1967; Tu et al., 
2012; Recchia et al., 2017). У при род них умо вах 
ранньо вес ня но го роз ви тку і пря мо му со няч но му 
ос віт лен ні у ефе ме ро ї дів реєст ру ють ся дуже ви со­
кі по тен цій ні швид кості фо то син те зу та стій кість 
до фо то ін гі бу ван ня (Mamushina et al., 2002, 2011; 
Tu et al., 2012). Ко ли ван ня ін тен сив ності світ ла 
про тя гом ве ге та ції мо жуть зу мов лю ва ти від по від­
ні адап тив ні змі ни в ак тив ності фо то син те тич них 
про це сів (Hikosaka, 2005). У лі со вих це но зах кро­
ни ба га то річ них де рев, по гли наю чи знач ну кіль­
кість со няч но го світ ла, спри яють три ва лі шо му 
збе ре жен ню сні го во го по кри ву на по верх ні ґрун ту, 
особ ли во на пів ніч них схи лах. Уна слі док не рів но­
мір ності по гли нан ня, роз сію ван ня та від би ван ня 
со няч них про ме нів кро на ми де рев і сні го вим по­
кри вом щіль ність по то ку фо то нів, який над хо дить 
до по верх ні ґрун ту, тоб то до лист ків ранньо вес ня­
них ефе ме ро ї дів, що про рос та ють, може знач но 
змі ню ва тись.

З фор му ван ням лис тя на верх ніх яру сах лі со вої 
рос лин ності ін тен сив ність ос віт лен ня трав зни­
жу єть ся, тому по діб но рос ли нам з три ва лим вес­
ня но­літ нім ве ге та цій ним ета пом (Voloshina et al., 
2008) у вес ня них ефе ме ро ї дів ви ни кає не об хід ність 
засто су ван ня гнуч кої стра те гії адап та ції, в якій змі­
ни функ ціо наль но го ста ну фо то син те тич но го апа­
ра ту впли ва ють на ульт раструк ту ру хло ро пластів. 
Це під твер джу єть ся ре зуль та та ми до слі джень ста­
ну ФСА лист ків у різ ні пе ріо ди роз ви тку рос лин 
(Olekseichenko et al., 2013; Venzhik, 2014), а та кож 
ре зуль та та ми да ної ро бо ти.
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Приведены морфометрические данные о размерах ли­
стьев, клеток мезофилла, хлоропластов, гран и тила­
коидов ранневесеннего эфемероида подснежника бе­
лоснежного (Galanthus nivalis). Ультраструктурные осо­
бенности клеток и хлоропластов листьев G. nivalis были 
проанализированы на протяжении прорастания, веге­
тативного и генеративного этапов развития. Хлоропла­
сты имеют некоторые признаки, характерные для све­
толюбивых видов (небольшое количество тилакоидов в 
гранах, развитая система тилакоидов стромы). Эти при­
знаки в основном проявлялись на этапе прорастания. 
На протяжении вегетативного периода в хлоропластах                
количество и площади гран и тилакоидов в гранах уве­
личивались. В отличие от хлоропластов светолюбивых 
видов, в хлоропластах G. nivalis отсутствовали зерна 
крахмала. Фотохимическую активность листьев опреде­
ляли методом замедленной флуоресценции хлорофилла. 
Показано, что для G. nivalis характерна высокая актив­
ность фотосинтетического электронного транспорта 
при низких уровнях нефотохимического тушения флу­
оресценции, что свидетельствует о приспособленности 
фотосинтетического аппарата листьев к ранневесеннему 
развитию при полном солнечном освещении и низких 
плюсовых температурах.

Ключевые слова: Galanthus nivalis, листoк, мезофил, 
ультраструктура клеток, хлоропласт, тилакоид, 
индукция флуоресценции хлорофилла

Федюк О.М., Білявська Н.О., Золотарьова О.К. Ультра-
структурні особливості та стан фотосинтетичного апарату 
листків Galanthus nivalis (Amaryllidaceae) на весняних 
етапах онтогенезу. Укр. бот. журн., 2017, 74(5): 475–487.

Інститут ботаніки ім. М.Г. Холодного НАН України 
вул. Терещенківська, 2, Київ 01004, Україна

Наведено морфометричні дані щодо площі листків, клі­
тин мезофілу, хлоропластів, гран і тилакоїдів ранньовес­
няного ефемероїда підсніжника білосніжного (Galanthus 
nivalis). Ультраструктурні особливості клітин і хлоро­
пластів листків G. nivalis були проаналізовані протягом 
проростання, вегетативного та генеративного етапів 
розвитку. Хлоропласти мають деякі ознаки, характерні 
для світлолюбних видів (невелика кількість тилакоїдів у 
гранах, розвинена система тилакоїдів строми). Ці озна­
ки більшою мірою проявлялися на етапі проростання. 
Протягом вегетативного етапу в хлоропластах кількість 
і площі гран та тилакоїдів у гранах збільшувались. На 
відміну від хлоропластів більшості світлолюбних видів 
у хлоропластах G. nivalis були відсутні зерна крохмалю. 
Фотохімічну активність листків визначали за методом 
сповільненої флуоресценції хлорофілу. Показано, що 
для G. nivalis характерна висока активність фотосинте­
тичного електронного транспорту за низьких рівнів не­
фотохімічного гасіння флуоресценції, що свідчить про 
пристосованість фотосинтетичного апарату листків до 
ранньовесняного розвитку при повному сонячному 
освітленні й низьких плюсових температурах.

Ключові слова: Galanthus nivalis, листoк, мезофіл, 
ультраструктура клітин, хлоропласт, тилакоїд, індукція 
флуоресценції хлорофілу


