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Введение. Адаптивную стратегию растений, представляющих тропическую флору Земли  
и культивируемых в условиях оранжерей, следует рассматривать как научную проблему, требу-
ющую для своего изучения комплексного подхода и мобилизации теоретических и практиче-
ских достижений различных отраслей ботаники и смежных с нею дисциплин. Анализ источников 
показывает, что такие характеристики растений, как структура и морфология листа в наиболь-
шей степени отражают адаптивную стратегию тропических видов в местах их естественного 
произрастания. Например, установлена закономерность, согласно которой в тропическом лесу 
представители различных семейств в одинаковых условиях произрастания обнаруживают сход-
ную морфологию листа (конвергенция) [1–3]. Такой признак, как размеры листа принят в каче-
стве основного при выделении формаций влажных тропических лесов Малайзии, Бразилии [4], 
Мексики [5] и других тропических регионов. Как мезофильные (Mesophyllous) характеризуются 
50 % низинных тропических лесов Эквадора, Бразилии и Австралии, 95 % растений горных ле-
сов в Коста Рика отнесены к формации микрофильные (Microphyllous), а тропические лесные 
формации пустошей – к категории склерофильных (Sclerophyllous).

Вторым важным признаком адаптивной стратегии вида является анатомическая структура 
листа, формирующаяся как интегральный функциональный ответ на водный стресс и интенсив-
ность света [6]. При этом, согласно [3], в качестве ключевого параметра принята величина соот-
ношения объемов палисадной и губчатой паренхимы листа (П/Г). Так, большинство видов 
(91  %), произрастающих в низинных прибрежных Атлантических лесах, имеют мезоморфные 
листья, которые характеризуются одноклеточным слоем эпидермиса, одноклеточным слоем па-
лисадной паренхимы, 5–8 слоями губчатой паренхимы и склеренхимой, примыкающей к прово-
дящим пучкам. У ксероморфных растений двуслойный эпидермис, толщина листа почти вдвое 
больше, палисадная паренхима представлена более чем двумя слоями и величина отношения ее 
по объему к губчатой составляет около 0,6–0,8, иногда – более 1,5.
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Смена условий произрастания обычно сопровождается и соответствующими изменениями  
в структуре листа: при недостатке воды и сильной инсоляции листья приобретают так называе-
мую ксероморфную структуру, в условиях достаточного водоснабжения и недостатка света – ме-
зоморфную. Свет, при прочих равных условиях, является ведущим фактором, регулирующим 
рост и развитие растений. При этом высокая фотосинтетическая способность энергетически це-
лесообразна для растений лишь в условиях высокой интенсивности света, и она поддерживается 
структурой толстых листьев. Согласно [7], толстые листья с обширной внутренней поверхно-
стью, обращенной к межклетникам, имеют преимущества в реализации большей скорости фото-
синтеза в условиях высокого уровня инсоляции. 

Изучению функциональной анатомии листа по отношению к фотосинтезу посвящены рабо-
ты I. Terashima и соавт. [8; 9]. Работами R. Oguchi и соавт. [10; 11] было показано, что в листьях 
ряда древесных видов японского субтропического леса величина отношения площади поверх-
ности хлоропластов к площади поверхности мезофилла (Sc  / Smes), граничащей с межклетниками, 
изменяется пропорционально величине максимального фотосинтеза (Pmax). При этом высокие 
корреляции были выявлены между фотосинтетической способностью и толщиной листа, между 
фотосинтетической способностью и площадью поверхности клеток мезофилла, обращенной  
к межклетникам [10–12]. 

В данном сообщении анализируется характер сопряженности между параметрами анатоми-
ческой структуры листа [13] и параметрами индукции флуоресценции хлорофилла a [14], харак-
теризующими протекание фотохимических реакций, связанных с функционированием в ли-
стьях ФС 2 у древесных оранжерейных растений. 

Цель работы – на основе комплексного анализа структурных и функциональных признаков 
листа выявить механизмы адаптации древесных видов тропической и субтропической флоры  
в оранжерейной культуре. 

Материалы и методы исследований. Сравнительному изучению подвергнуты 12 видов, ко-
торые представляют флору сухих и влажных тропических и субтропических лесов и выращива-
ются в оранжереях с различными световыми условиями. В таблице виды распределены в преде-
лах экологических групп в соответствии с их географической приуроченностью и экотопами.  
В качестве ключевых признаков структурной адаптации листа в оранжереях приводятся усред-
ненные значения величин: соотношение объемов палисадный : губчатый мезофилл – П/Г [3–6], 
и отношение объема палисадной ткани к объему всего мезофилла – коэффициент палисадности 
мезофилла (КПМ) [13].

Величина соотношения тканей листа (П/Г, КПМ) у видов тропической и субтропической флоры  
в оранжерейной культуре

Вид П/Г КПМ

Сухие субтропики, леса
Brachychiton discolor Muell. 
*Nerium oleander L. 

1,26; 1,16
0,60; 0,97; *1,98

0,42; 0,54
0,37; 0,58

Влажные субтропики, леса
Aucuba japonica Thunb. cv. variegata Camellia japonica L. 
*Hibiscus rosa-sinensis L.
Ochrosia elliptica Labill. 
Pittosporum Tobira (Thunb.) Aiton 
cv. Variegata 

0,59; 0,56
0,36; 0,50
0,58; 0,61; *0,80
0,50; 0,51
0,98; 0,82

0,37; 0,35
0,27; 0,35
0,37; 0,38
0,33; 0,34
0,50; 0,45

Влажные тропики, леса
Codiaeum variegatum (L.) Blume f. platyphyllum cv. hollufiana 
*Ficus benjamina L. 
Ficus binnendijkii Miq. cv. alii
Ficus triangularis Muel. Arg. 

0,25; 0,18
0,34; 0,80; *0,80
0,80; 0,53
0,19 ; 0,17

0,16; 0,14
0,26; 0,44
0,50; 0,35
0,16; 0,14

Сухие тропики, подлесок
Coffea arabica L. 0,25; 0,28 0,20; 0,22

П р и м е ч а н и е. * – обозначена величина параметра, установленная для образцов растений из мест естествен-
ного произрастания (о. Кипр).
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Среднемесячные показатели освещенности в секциях обеих оранжерей с тропическим и суб-
тропическим режимами различаются, и наиболее существенно – в весенне-летний период.  
В летние месяцы освещенность в оранжерее № 1 достигает в среднем 8 тыс. лк (максимум 50– 
60 тыс. лк), в зимний период соответственно – 500–800 лк (максимум – 2000 лк). В условиях 
оранжереи № 2 освещенность в летний период составляет 9–10 тыс. лк (максимум – 60–70 тыс. лк), 
а в зимние месяцы – 1000–1500 лк (максимум – 3000 лк). По климатическим показателям более 
близкой к естественным условиям обитания культивируемых тропических и субтропических 
растений является оранжерея № 2.

Результаты и их обсуждение. Если судить по величине соотношения объемов палисадной  
и губчатой паренхимы (П/Г) у 12 видов оранжерейных растений (таблица), то очевидно, что  
в условиях оранжерей мезоморфная структура листа с величиной соотношения П/Г в пределах 
0,16–0,30 сохраняется у представителей влажных тропических лесов: Codiaeum variegatum, Ficus 
benjamina (оранжерея № 1), Ficus triangularis, а также у вида, произрастающего в подлеске сухих 
тропиков, – Coffea arabica. Мезоксерофитная структура листа с величиной соотношения П/Г, 
равной 0,50 и 0,80, характерна для большинства представителей влажных субтропических лесов 
в условиях оранжерей, в то время как у видов, представляющих флору сухих субтропиков 
(Brachychiton discolor и Nerium oleander), в условиях оранжерей формируется типичная ксеро-
морфная структура листа с величиной соотношения П/Г, равной 1,16–1,26 и 0,6–0,97 соответ-
ственно. 

В пределах исследованной нами тропикогенной группы фикусов особо выделяются виды, 
обладающие пластичностью структуры в зависимости от условий произрастания. Среди них 
F.  bennendijkii c переходной мезоксерофитной структурой листа, сформированной в условиях 
оранжерей с разным уровнем освещенности. Так у растений, культивируемых в условиях с более 
низким уровнем освещенности, обнаруживается одно- и двуслойная палисадная паренхима, ко-
торая располагается с обеих сторон листовой пластинки – мезофитная структура листа, с коэф-
фициентом палисадности 0,35. У растений, культивируемых в условиях с более высоким уров-
нем освещенности, структура листа ксеромезофитная, с характерным для нее коэффициентом 
палисадности мезофилла, равным 0,47. 

У образцов фикуса бенджамина – F. benjamina, отобранных в условиях более сухого субтро-
пического климата на о. Кипр, сформирована структура с величиной П/Г, равной 0,80, характер-
ной для ксероморфных листьев, в то время как у растений в оранжерейной культуре зафиксиро-
вана величина данного параметра, равная 0,34, – мезофитная структура листа. В стратегии 
структурной адаптации данных видов в условиях оранжерей с различным уровнем освещенно-
сти оба варианта являются эффективными в плане использования лучистой энергии и по данно-
му признаку оба вида следует отнести к высоко пластичным.

У растений влажных субтропиков: Aucuba japonica, Camellia japonica, Hibiscus rosa-sinensis, 
Ochrosia elliptica, Pittosporum tobira в условиях оранжерей обнаруживается типичная ксеро-
морфная структура листа (П/Г в пределах 0,6–0,75). А величина данного показателя, равная 0,80, 
характерна для образцов листьев Hibiscus rosa-sinensis, отобранных в местах его естественного 
произрастания (о. Кипр).

Скрининг пигментного фонда листьев оранжерейных растений, проведенный нами ранее 
[15], позволил сделать вывод о том, что пластичность фотосинтетического аппарата проявляется 
в поддержании баланса фотосинтетических пигментов, позволяющем расширить спектр погло-
щения солнечного света листом за счет увеличения в светособирающем комплексе пластид доли 
пигментов, аккумулирующих свет низкой интенсивности (хлорофилла b и каротиноидов). 

Эффективность использования аккумулируемого листьями солнечного света в первичных 
процессах фотосинтеза сопряжена с высокой чувствительностью фотосинтетического аппарата 
к изменениям факторов среды, что непосредственно отражается на параметрах флуоресценции 
хлорофилла а, которые появляются задолго до видимых нарушений физиологического состоя-
ния растений. Источником флуоресценции в растительной клетке являются светособирающие 
молекулы пигментов, преимущественно хлорофилла а ФС 2. Данный метод широко использует-
ся для оценки физиологического состояния как отдельного растения, так и целых экосистем,  



91

в том числе и при изучении тропических и субтропических видов растений в местах их есте-
ственного произрастания [16]. 

В предлагаемую нами систему мониторинга включены следующие параметры индукции 
флуоресценции хлорофилла a [14]:

F0 – исходный уровень флуоресценции, который определяется флуоресценцией хлорофилла 
в условиях, когда все РЦ находятся в активном рабочем состоянии, способны тушить флуорес-
ценцию антенны и составляет всего около 0,6 % от поглощенного света (вследствие конкурен-
ции с фотохимическими реакциями) [17; 18];

Fm – максимальный уровень флуоресценции наблюдается, когда РЦ ФС 2 ингибируются под 
влиянием неблагоприятных факторов и составляют около 3 % от поглощенного света [17; 18];

Fv – переменная флуоресценции (разница между Fm и F0). Она обусловлена той частью свето-
вой энергии, которая в первичных реакциях фотосинтеза утилизируется РЦ, когда они находят-
ся в активном состоянии. Считается, что чем выше значение Fv, тем более благоприятными ока-
зываются условия для функционирования фотосинтетического аппарата. 

Величина отношения Fv  /  Fm отражает потенциальный квантовый выход фотохимических 
реакций ФС 2, который коррелирует с квантовым выходом фотосинтеза и позволяет использо-
вать этот параметр для характеристики фотосинтетического процесса [17]. В здоровых листьях, 
независимо от вида изучаемого растения, величина данного параметра близка к 0,8 и по [18; 19] 
она составляет (0,832 ± 0,004). Меньшая величина отношения Fv / Fm указывает на то, что доля 
РЦ ФС 2 у растений в условиях стресса повреждена, и по мере усиления напряженности дей-
ствия экстремального фактора наблюдается снижение величины Fv / Fm, что отражает наруше-
ния в функционировании электрон-транспортной цепи (ЭТЦ) ФС 2.

Одной из наиболее важных составляющих предлагаемой нами системы мониторинга являет-
ся исследование сопряженности между структурными и функциональными параметрами листа, 
характеризующей адаптационный потенциал тропических и субтропических растений в услови-
ях оранжерей. Корреляционному анализу у исследуемых таксонов были подвергнуты 11 показа-
телей, а именно: ГП – толщина (объем) губчатой паренхимы, ПП – толщина (объем) палисадной 
паренхимы, КПМ – коэффициент палисадности мезофилла, Хл а, Хл b, их суммарное содержа-
ние Σa  +  b и соотношение a  /  b, сумма каротиноидов Σcar и соотношение cумм хлорофиллов  
и каротиноидов Σa + b  : Σcar, параметры флуоресценции (Fm, Fv, Fv  / Fm). Анализ полученных 
данных позволил выявить ряд достоверно значимых коэффициентов корреляции. Наиболее важ-
ными из них следует считать обратные корреляции: между значениями Fm, Fv и толщиной (объ-
емом) палисадной паренхимы листа ПП (k = –0,7 и –0,63 соответственно). 

Рис. 1. Поперечные срезы листьев камелии японской – Camellia japonica L. (Theaceae Don.).D: а – П/Г = 0,30, F0 = 0,12, 
Fm = 0,55, Fv = 0,43, Fv / Fm = 0,77; б – П/Г = 0,50, F0 = 0,14, Fm = 0,45, Fv = 0,32, Fv / Fm = 0,70. 1 – верхняя эпидерма,  

2 – палисадная паренхима, 3 – губчатая паренхима, 4 – нижняя эпидерма, 5 – включения
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Рассмотрим несколько примеров структуры на поперечных срезах листьев у ряда растений.
У камелии японской – Camellia japonica L. (рис. 1) видно, что в оранжерее № 1 (а) у растений 

формируется типичная мезоморфная структура листа с соотношением П/Г = 0,30, в то время как 
в оранжерее № 2 (б) обнаруживается ксеромезофитная структура листа с величиной П/Г = 0,50, 
и исходя из величин показателей Fv (0,43) и Fv / Fm (0,77), условия культивирования в первом слу-
чае являются для вида более благоприятными. В данном случае за счет уменьшения объема па-
лисадного мезофилла листа у растений в оранжерее № 1 возрастает доля губчатого мезофилла,  
и в результате увеличивается соответственно площадь поверхности клеток, обращенной к меж-
клетникам, что напрямую связано с фотосинтетической способностью листа, согласно [10; 12]. 
При относительно равных объемах палисадного мезофилла в листьях кофе арабика – Coffea ara-
bica (рис. 2) в обеих оранжереях в листьях формируется мезоморфная структура (П/Г  =  0,25  
и 0,28), но, судя по величине параметров Fv (0,57 против 0,24) и Fv / Fm (0,78 против 0,66), более 
благоприятные условия культивирования для вида имеют место в оранжерее № 1, где наиболее 
эффективное использование лучистой энергии достигается сравнительно бóльшей площадью 
поверхности клеток губчатой ткани листа, обращенной к межклетникам, что отчетливо видно  
на рис. 2, а.

Совершенно иная картина наблюдается у листопадного вида – брахихитона (Brachychiton 
discolor), представляющего флору сухих субтропиков и саванн, обладающего типичной ксеро-
морфной структурой листьев, различающихся по толщине. В условиях оранжерей – это вечнозе-
леное растение, в листьях которого палисадная паренхима по объему более чем в 1,2 раза пре-
восходит губчатый мезофилл с его малой долей межклетников (рис. 3).

Для охрозии эллиптической – Ochrosia elliptica наиболее оптимальными, исходя из значений 
показателя Fv / Fm = 0,80, следует считать условия оранжереи № 2, в то время как в оранжерее  

Рис. 2. Поперечные срезы листьев кофе арабика – Coffea arabica L. (Rubiaceae Juss.): а – П/Г = 0,25, F0 = 0,16, Fm = 0,72, 
Fv = 0,57, Fv / Fm = 0,78; б – П/Г = 0,28, F0 = 0,12, Fm = 0,36, Fv = 0,24, Fv / Fm = 0,66. 1 – верхняя эпидерма, 2 – палисад-

ная паренхима, 3 – губчатая паренхима, 4 – нижняя эпидерма, 5 – включения

Рис. 3. Поперечные срезы листьев брахихитона – Brachychiton discolor Muell. (Sterculiaceae Juss.): а – П/Г = 1,26, 
F0 = 0,16, Fm = 0,63, Fv = 0,47, Fv / Fm = 0,74; б – П/Г = 1,16, F0 = 0,14, Fm = 0,58, Fv = 0,44, Fv / Fm = 0,76. 1 – верхняя эпи-

дерма, 2 – палисадная паренхима, 3 – губчатая паренхима, 4 – нижняя эпидерма, 5 – включения
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№ 1 величина данного параметра составляет всего 0,75 (рис. 4). В листьях кротона – Codiaeum 
variegatum (рис. 5) с такой же пластичной мезоморфной структурой, как и у предыдущего вида, 
величины параметра Fv / Fm в условиях обеих оранжерей различаются менее существенно (0,78  
и 0,81). Но структура губчатой ткани обеспечивает более эффективное использование лучистой 
энергии растениями в оранжерее № 2.

Заключение. Таким образом, впервые выявлен характер сопряженности между структурны-
ми и функциональными параметрами листа, раскрывающий механизмы адаптации тропических 
и субтропических видов в условиях оранжерей. Установлено, что ключевым параметром функ-
циональной анатомии листа древесных растений в оранжерейной культуре является величина 
объема палисадной ткани листа, которая обратно корррелирует с параметрами индукции флуо-
ресценции хлорофилла а: Fm – максимальным уровнем флуоресценции, когда РЦ ФС 2 ингиби-
руются под влиянием неблагоприятных факторов, и Fv – переменной флуоресценции, обуслов-
ленной той частью световой энергии, которая в первичных реакциях фотосинтеза утилизируется 
РЦ в активном состоянии (k = –0,7 и –0,63 соответственно). 

Впервые показано, что мезоморфная структура листа с однослойной палисадной паренхимой 
и величиной соотношения палисадный: губчатый мезофилл (П/Г) в пределах 0,20–0,30 обеспе-
чивает наиболее эффективное использование лучистой энергии тропическими и субтропически-
ми видами в световых условиях оранжерей. Полученные данные вносят существенный вклад  

Рис. 4. Поперечные срезы листьев охрозии эллиптической – Ochrosia elliptica Labill. (Apocynaceae Juss.): а – П/Г = 
0,50, F0 = 0,15, Fm = 0,62, Fv = 0,47, Fv / Fm = 0,75; б – П/Г = 1,16, F0 = 0,14, Fm = 0,61, Fv = 0,47, Fv / Fm = 0,80. 1 – верхняя 

эпидерма, 2 – палисадная паренхима, 3 – губчатая паренхима, 4 – нижняя эпидерма, 5 – включения

Рис. 5. Поперечные срезы листьев кротона – Codiaeum variegatum (L.) Blume (Euphorbiaceae Juss.): а – П/Г = 0,25, 
F0 = 0,15, Fm = 0,68, Fv = 0,53, Fv / Fm = 0,78; б – П/Г = 0,18, F0 = 0,12, Fm = 0,62, Fv = 0,50, Fv / Fm = 0,81. 1 – верхняя 

эпидерма, 2 – палисадная паренхима, 3 – губчатая паренхима, 4 – нижняя эпидерма, 5 – включения



в разработку теоретических основ адаптации растений тропической и субтропической флоры  
к условиям, отличным от мест их естественного обитания, и они могут быть использованы в 
оценке и мониторинге функционального состояния как сохраняемых в коллекциях видов, так и 
применяемых в практике озеленения интерьеров.
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