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Ф И З И О Л О Г И Я и Б И О Х И М И Я 

УДК 581.4:581.11:581.5 

ИЗУЧЕНИЕ ИЗМЕНЕНИЙ ОБЪЕМА 
И ФОТОАКТИВНОЙ ПОВЕРХНОСТИ ХЛОРОПЛАСТОВ 

В СВЯЗИ С ГАЗОУСТОЙЧИВОСТЬЮ РАСТЕНИЙ 
(по данным информационной системы) 

Е. А. Сидорович, Н. В. Гетко, В. Л . Бурганский, 
С. А. Алексейченко 

Спектр структурных изменений клетки при различных внешних воздей­
ствиях может касаться как ее морфологии, т ак и внутренней организации. 
В целом изменениям макроструктуры листа , происходящим, например, под 
влиянием токсичных аэрозолей, предшествуют изменения в ультраструкту­
ре клетки. Так, д а ж е при кратковременной газации сернистым , газом 
двух- и трехлетних саженцев хвойных пород (Picea abies (L . ) Karst., Pinus 
silvestris L.) в ультраструктуре цитоплазмы о б н а р у ж и в а ю т с я сильные 
изменения, р а з в и в а ю щ и е с я в определенной последовательности [ 1 ] . 
П р е ж д е всего они появляются у митохондрий, матрикс которых просвет­
ляется , число крист уменьшается , а полости их суживаются . П а р а л л е л ь н о 
с этими изменениями в цитоплазме возникает большое число пузырьков, 
образующихся в результате фрагментации эндоплазматического ретику-
лума . Одними из последних органелл р а з р у ш а ю т с я хлоропласты. При этом 
первоначально происходит набухание тилакоидов , а затем наступает 
д е г р а д а ц и я всей ламеллярной системы пластид. Аналогичные данные были 
получены ранее [2, 3 ] . 

Известно, что хлоропласт представляет собой клеточную органеллу с 
чрезвычайно высокой степенью надежности (превышающей надежность 
самой клетки) , которая обеспечивается определенными структурными 
особенностями оболочки и мембранных систем, а т а к ж е присущими хло­
ропласту свойствами самосборки мембранных элементов после повреж­
дающего действия [ 4 ] . 

Постоянное присутствие в атмосфере промышленных регионов фито-
токсичных примесей приводит к необходимости формирования у растений 
такой структуры листа , которая позволяет сохранить в этих условиях 
относительное равновесие фотосинтетического а п п а р а т а . В процессе 
адаптации участвуют многие параметры, однако ведущим звеном следует 
считать изменение фотоактивной поверхности, регулируемой числом и 
размерами хлоропластов, а следовательно, и концентрацией пигментов 
в фотосинтетических мембранах , ибо только максимально р а з в и т а я 
фотоактивная поверхность листа обеспечивает наиболее высокие скорости 
фотосинтетического транспорта электронов в хлоропластах и накопление 
листьями органического вещества [ 5 ] . Л ю б ы е изменения объема и струк­
туры хлоропластов, вызванные факторами среды, о т р а ж а ю т характер 
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протекающих в них биохимических реакций. Так, например, в условиях 
недостаточного водообеспечения листа эти изменения близки по характеру 
к изменениям скоростей реакции Хилла и фотофосфорилирования [ 6 ] . 
При этом увеличение объема сопровождается снижением скорости фото­
фосфорилирования и возрастанием скорости фотовосстановления кисло­
рода. 

Мы исследовали некоторые морфологические характеристики хлоро­
пластов у ряда интродуцированных пород (Acer platanoides 'Schwedleri ' , 
Betula populifolia Marsh. , Picea canadensis Br i t t . , P. pungens 'Glauca' , P. 
schrenkiana Fisch. et Mey.) в ответ на экстремальное воздействие токсич­
ными серосодержащими газами : SO 2 и смесью S 0 2 + H 2 S в условиях 
модельного эксперимента с двух-и трехлетними с а ж е н ц а м и . Примененные 
концентрации газов (2—3 мкг /л д л я лиственных и 0,5—0,6 мкг /л д л я 
хвойных пород, время экспозиции — 3 мин.) вызвали различные внешние 
признаки повреждения ассимиляционного а п п а р а т а у чувствительных 
видов — от незначительного хлороза до побурения и опадения листьев 
и хвои. 

Пробы листьев и хвои отбирали д в а ж д ы — спустя 3 и 30 дней. Д л я 
а н а л и з а брали хвою (неповрежденную) и листья с трех моделей к а ж д о г о 
вида. Измерения и подсчеты хлоропластов проводили на срезах листьев, 
помещенных в глицерин. Число хлоропластов в палисадной паренхиме 
фиксировали на поперечных, а в губчатой — на тангентальных срезах 
листьев [5, 7] при увеличении в 600 раз под микроскопом марки 'Ampl iva l ' . 
Повторность измерений 50-кратная . Д л и н у хлоропластов измеряли по 
продольной, ширину — по поперечной оси, а высоту определяли на хлоро-
пластах , п р и л е ж а щ и х к краю клеточной мембраны. Объем хлоропластов 
рассчитывали по формуле Чезаре , а расчет полной поверхности одного 
хлоропласта производили как для площади эллипсоида. Ошибки средних 
арифметических для числа хлоропластов в клетках составили 1,5—2,5%, 
д л я линейных размеров 0,5—2,0%. Поверхность хлоропластов рассчиты­
вали исходя из средних размеров , а объем — как среднестатистический 
для всех полученных линейных параметров . Фотоактивную поверхность 
клетки получали умножением числа хлоропластов в клетке на их полную 
поверхность. 

И н ф о р м а ц и я н а к а п л и в а л а с ь в базе данных информационной системы 
Ц Б С АН Б С С Р . По окончании эксперимента проведена статистическая 
обработка данных линейных размеров хлоропластов и по средним значе­
ниям полуосей построены эллипсоиды, моделирующие их поверхность и 
форму (объем) . При построении использовали программы пакета «Гра-
фор», реализующие «метод ореола» [8] на Э В М ЕС-1060. Используемый 
метод позволяет более корректно судить об изменениях морфоструктуры 
хлоропластов у растений под влиянием различных внешних воздействий. 

К а к показали результаты исследований, хлоропласты палисадного и 
губчатого мезофилла листа чувствительного вида Betula populifolia в нор­
ме несколько различны по конфигурации. В палисадной ткани они имеют 
более удлиненную, эллипсовидную форму, в губчатой — более крупные и 
округлые. Наиболее чувствительны хлоропласты губчатой ткани, объем 
которых значительно уменьшились в ответ на стрессовое воздействие 
газообразными токсикантами. Причем эта реакция проявилась еще 
отчетливее на 30-й день после фумигации при развитии у растений новых 
листьев, в клетках которых сформировались хлоропласты более мелкие 
(в 2—4 р а з а ) по сравнению с контрольными. Сокращение размеров хло­
ропластов происходит главным образом вследствие уменьшения их длин­
ной оси, иными словами, за счет сокращения прежде всего числа ламелл 
на пластиду и, следовательно, сокращения числа гран в хлоропласте и 
ламелл в гране [ 9 ] . 
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Рис. 2. Графическое изображение изменений объемов хлоропластов мезофилла листа Асег 
platanoides, 'Schwedleri' при искусственной фумигации растений 

Обозначения те же, что на рис. 1 



Таблица 1 

Параметры хлоропластов и фотоактивная поверхность клеток мезофилла листа 
древесных растений в условиях экспериментальной фумигации 

Вариант 
Размеры хлоропластов Число хлоро­

пластов в 
клетке, шт. 

Поверхность 
хлоропласта, 

мкм 2 

Фотоактивная 
поверхность 
клетки, мкм 2 

Вариант 
длина, 

мкм 
ширина, 

мкм 
высота, 

мкм 
объем, 
мкм 3 

Число хлоро­
пластов в 

клетке, шт. 

Поверхность 
хлоропласта, 

мкм 2 

Фотоактивная 
поверхность 
клетки, мкм 2 

Betula populifolia Marsh. 
3-й день после фумигации 

Контроль 
10,04 * 3,86 2,00 40,58 21 57,11 1199,31 

Контроль 
6,81 4,53 3,00 48,46 ~20~ 64,28 1285,60 

S 0 2 
9,56 3,66 2,00 36,64 18 53,35 960,30 

S 0 2 
6,51 4,30 1,91 27,95 ~ 1 б " 44,59 713,44 

O v 2 ~|~ П 2 0 
9,01 4,44 2,20 46,08 20 62,16 1243,20 

O v 2 ~|~ П 2 0 
4,53 4,00 3,70 35,09 19 51,85 985,19 

30-й день после фумигации 

Контроль 
9,97 3,80 2,01 39,85 21 56,44 1185,24 

Контроль 
6,21 4,63 3,26 49,05 20 64,82 1296,40 

S 0 2 
5,33 2,68 1,22 9,16 18 21,12 380,16 

S 0 2 
4,02 2,81 1,40 8,20 23 19,79 455,17 

S 0 2 + H 2 S 
4,22 3,94 2,35 20,46 26 36,17 940,42 

S 0 2 + H 2 S 
4,02 3,86 2,00 16,25 ~30~ 31,03 930,90 

Асег platanoides 'Schwedleri' 
3-й день после фумигации 

Контроль 
8,83 4,72 2,65 57,76 27 72,31 1952,37 

Контроль 
4,80 3,97 2,68 26,74 20 43,24 864,80 

S 0 2 
9,00 4,50 2,60 46,60 25 70,05 1751,25 

S 0 2 
4,50 4,00 3,70 34,90 ~ 2 Г 41 fi9 1ПЯ4 09 

1 U O * t , U Z 

S 0 2 + H 2 S 
10,06 4,61 3,81 68,23 21 80,75 1695,75 

S 0 2 + H 2 S 
5,25 4,10 3,86 43,50 ~ Й Г 4Q Я9 1076,76 

30-й день после фумигации 

Контроль 
8,80 4,43 2,95 60,18 26 74,29 1931,54 

Контроль 
4,80 4,01 2,73 27,49 19 44,07 837,33 

S 0 2 
4,20 3,00 2,80 18,46 25 33,79 844,75 

S 0 2 
4,50 3,10 3,00 21,90 29 37,87 1098,23 

s o 2 + H 2 S 
6,00 4,60 3,66 52,89 30 68,14 2044,20 

s o 2 + H 2 S 
5,00 4,02 3,06 32,18 31 48,95 1517,45 

* В числителе — палисадная, в знаменателе — губчатая ткань. 

Наиболее активными фотосинтетически считаются хлоропласты с 
ламеллярной системой, уплотненной за счет увеличения числа дисков в 
гранах и гран в хлоропластах при высокой упорядоченности структурных 
элементов внутри пластид [10] . Итак , мезофилл вновь сформировавшихся 
после газации листьев березы характеризуется значительно более мелкими 
хлоропластами. В клетках палисадной ткани хлоропласты уменьшились 
по длине, а в клетках губчатой — по высоте и ширине (рис. 1). Наряду 
с резким сокращением объемов отдельных хлоропластов (в 2—5 раз ) 
происходит и сокращение поверхности (в 2—3 р а з а ) , характеризующей 
поверхность мембран, которые играют в а ж н у ю роль в поглощении и 
преобразовании световой энергии, и в конечном итоге — сокращение 
общей фотоактивной поверхности клетки (табл . 1). 
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Таблица 2 

Параметры хлоропластов и фотоактивная поверхность клеток 
мезофилла хвой ели (текущий прирост) в условиях экспериментальной фумигации 

Вариант 
опыта 

Размеры хлоропластов 

длина, 
мкм 

ширина, высота, 
мкм мкм 

объем, 
мкм 3 

Число хлоро 
пластов в 

клетке, шт. 

Поверхность 
хлоропласта, 

мкм 2 

Фотоактивная 
поверхность 
клетки, мкм 2 

Контроль 

S 0 2 

S 0 2 + H 2 S 

Контроль 

so2 

S 0 2 + H 2 S 

Контроль 

S 0 2 

Picea canadensis Britt. 

S 0 2 + H 2 S 

* В числителе — на 3-й день, в знаменателе — на 30-й день после обработки. 

1 О О * 
1,22 * 

1 1 о 
1,10 0,89 0,63 33 0,04 I 1 £ Q O 

II о ,о2 
1,83 1,60 1,56 2,40 ~34~ 8,65 294,10 

0,90 0,90 0,86 0,36 27 О Л7 

2,4/ 
оо,оУ 

2,00 1,91 1,83 3,66 ~29~ 11,48 332,92 

1 37 1 , о / 1 10 0,88 0,70 34 3,79 128,86 

о п п z,OU 1 ,/0 1,83 3,26 ~36~ iu,oz ЗЯ9 39 
ooz,oz 

Р. schrenkiana Fisch. et Меу. 
1,31 1,24 0,86 0,73 35 3,93 137,55 

1,83 1,83 1,70 3,00 ~37~ 10,02 370,74 

1,50 1,10 0,90 0,78 31 4,09 126,79 

1,92 1,70 1,70 2,91 ~36~ 9,84 354,24 

1,23 0,91 0,87 0,50 38 3,09 117,42 

2,00 1,92 1,83 3,69 ~ 4 Г 11,52 * 472,32 

Р. pungens 'Glauca* 

1,11 1,00 0,90 0,52 34 4,14 106,76 

1,83 1,70 1,20 1,90 !йГ 7,56 272,16 

0,99 0,86 0,74 0,33 32 2,31 73,92 

1,83 1,75 1,73 2,91 9,84 334,56 

1,19 1,10 0,99 0,69 35 3,73 130,55 

1,83 1,80 1,70 2,98 ~38~ 9,91 376,58 

Исследования ассимиляционного а п п а р а т а газоустойчивого вида Асег 
platanoides 'Schwedleri ' показали , что и в этом случае хлоропласты клеток 
столбчатой и губчатой паренхимы различаются по конфигурации. Клеткам 
столбчатой ткани свойственны более вытянутые, эллипсовидные хлоропла­
сты. Они более плотно расположены в клетках и почти вдвое больше по 
объему и поверхности, чем хлоропласты губчатой паренхимы (рис. 2 ) . 
Под влиянием токсичных газов объем и поверхность хлоропластов , равно 
как и фотоактивная поверхность клеток, значительно изменились. Прямой 
контакт с токсикантами приводит к сокращению числа хлоропластов в 
клетках мезофилла , особенно в варианте с применением смеси газов 
(H 2 S + S 0 2 ) . Хлоропласты несколько увеличиваются в объеме, поверх­
ность их становится больше. Все это приводит к изменению общей фото­
активной поверхности клеток мезофилла , которая увеличивается у губча­
той ткани и сокращается у столбчатой. Характер последействия газов 
сохраняется спустя 30 дней после фумигации. И в этом случае формируется 
лист с большим числом меньших по объему хлоропластов в клетке, что 
позволяет сохранить клеткам палисадного мезофилла фотоактивную 
поверхность, а клеткам губчатого — значительно увеличить ее (табл . 1). 
Это обстоятельство особенно в а ж н о д л я осуществления фотосинтеза 
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Рис. 3. Графическое изображение изменений объемов хлоропла­
стов мезофилла хвои ели — Picea canadensis (А), Р. schrenkiana 
(Б), Р. pungens (В) при искусственной фумигации растений 
Обозначения те же, что на рис. 1 

листом в случае индуцируемого токсическим газом йнгибирования фото­
химической активности отдельных хлоропластов . 

Хвойные породы в эксперименте подвергались воздействию более 
низких концентраций токсических газов , вызвавших повреждение хвои 
л и ш ь у Picea canadensis. Хвою текущего прироста исследовали как не­
посредственно после газации растений (на 3-й день) в июле, так и спустя 
30 дней — в августе. Представлялось интересным выяснить возможность 
регенерации структуры ассимиляционного а п п а р а т а в случае его повреж­
дения токсикантами. К моменту полного проявления повреждения хвои (на 
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3-й день) отчетливых изменений линейных размеров хлоропластов клеток 
мезофилла у Р . canadensis не выявлено. Но число их вследствие деструкции 
сократилось, а вместе с ним сократилась и о б щ а я фотоактивная поверх­
ность клетки (табл. 2; рис. 3, а ) . Смесь газов при этом действовала менее 
жестко. 

В отличие от предыдущего вида, визуальное повреждение хвои Р . 
schrenkiana и Р . pungens в опытах с искусственной фумигацией в ы р а ж а ­
лось л и ш ь незначительным хлорозом, параметры хлоропластов и фото­
активная поверхность клеток почти не отличались от таковых у контроль­
ных растений. Интересно и то, что видовые отличия по этому параметру 
у исследованных видов ели не обнаружены (табл . 2; рис. 3, б, в). Спустя 
30 дней хлоропласты хвои на тех ж е побегах имели увеличенные, но одина­
ковые во всех вариантах опыта размеры и объем, д о к а з ы в а я тем самым, 
что индуцируемые в нашем эксперименте изменения морфоструктуры 
обратимы и носят преимущественно сезонный характер . 

Использование метода графического построения с помощью Э В М на 
основе морфометрических показателей модели формы (объема) хлоропла­
стов позволило нам получить корректное изображение изменений мор­
фоструктуры в опытах с искусственной фумигацией растений фитотоксич-
ными газами. У газочувствительного вида Betula populifolia при этом 
сокращаются число и размеры хлоропластов , у газоустойчивого вида Асег 
platanoides 'Schwedleri ' действие серосодержащих токсикантов при 
кратковременной экспозиции приводит к увеличению фотоактивной по­
верхности клеток у губчатой ткани и сокращению — у палисадного 
мезофилла. В обоих случаях в ответ на стрессовое воздействие форми­
руется лист с большим числом меньших по объему хлоропластов. На при­
мере хвойных пород показано , что изменения морфоструктуры, вызванные 
кратковременным действием высоких доз токсиканта , могут носить обра­
тимый характер . 

Если исходить из того, что структура хлоропластов является след­
ствием преимущественного образования тех или иных соединений в 
реакциях с противоположно изменяющимися скоростями [ 6 ] , то следует 
предположить, что именно таким путем происходит авторегуляция струк­
туры и функции хлоропластов как динамичной биохимической системы 
в постоянно изменяющихся условиях внешней среды. Присутствие в 
атмосфере фитотоксичных компонентов по своим последствиям д л я 
фотосинтетической системы растений не является исключением. 
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НОВЫЕ П О Д Х О Д Ы 
В ИССЛЕДОВАНИЯХ А Д А П Т А Ц И О Н Н Ы Х ВОЗМОЖНОСТЕЙ МЯТЫ 

ПРИ ИНТРОДУКЦИИ В НЕЧЕРНОЗЕМНОЙ З О Н Е 
ЕВРОПЕЙСКОЙ ЧАСТИ СССР 

Е. П. Воронина, С. А. Станко 

М я т а — одна из ведущих эфиромасличных культур. Л и с т ь я ее содер­
ж а т ценные эфирные масла , основным компонентом которых является 
ментол. Эфирные масла и ментол широко используются в парфюмерно-
косметической, кондитерской, пищевой промышленности и медицине. 

М я т а (Mentha, сем. Lamiaceae) — многолетнее растение. Ареал ее 
занимает европейскую часть С С С Р , К а в к а з , Среднюю Азию, Среднюю и 
Атлантическую Европу, Средиземноморье , Китай, Японию. В настоящее 
время она культивируется во многих странах мира — Англии, Болгарии , 
Бразилии , Италии, Китае , Польше , Франции, Югославии, Японии. 

В С С С Р культура мяты сосредоточена в основном на Украине, в Мол­
давии и Краснодарском крае [ 1 , 2 ] . Ежегодно в нашей стране произво­
дится 100—120 т эфирного масла мяты, а потребность в нем — не менее 
500 т. 

В связи с этим изучение культуры мяты в более северных районах С С С Р 
представляет значительный научный и практический интерес. Интродукция 
мяты в Главном ботаническом саду АН С С С Р проводится с 1971 г. Изу­
чается свыше 30 видов, сортов и гибридов мяты, полученных из различных 
регионов страны в разные годы [ 3 ] . 

В последние годы при интродукции пряно-ароматических и эфиро­
масличных культур привлекаются современные физиолого-биохимические, 
фотобиологические и фотоэнергетические методы исследования. 

Целью нашей работы было изучение некоторых физиолого-биохимиче-
ских и фотоэнергетических особенностей мяты при интродукции в Москве . 
Исследовали мяту длиннолистную [М. longifolia (L . ) L . ] , три сорта и 
один гибрид мяты в 1987 и 1988 гг., отличавшихся по погодным условиям. 
Так, 1987 г. характеризовался суммой эффективных температур ( > 10°) 
741, 1° и количеством осадков в 351, 7 мм, а в 1988 г. соответственно 
961, 4° и 328, 7 мм. Определяли продуктивность растений мяты, массовую 
долю эфирного масла и его состав, удельную плотность листьев, со­
д е р ж а н и е пигментов пластид, количество и соотношение реакционных 
центров ( Р Ц ) фотосистемы 1 (ФС-1) и фотосистемы 2 ( Ф С - 2 ) , величину 
антенны светособирающего и фокусирующего комплекса ( С С К ) , актив­
ность нитратредуктазы. Д л я физиолого-биохимических и фотоэнергети-
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