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Исследованы физиологические особенности 2 видов рода Taraxacum (аборигенного T. arcticum и за-
носного T. officinale) во флоре о. Западный Шпицберген. Отмечено сходное суммарное содержание
хлорофиллов у исследованных видов. Показана высокая потенциальная фотохимическая актив-
ность единицы фотосинтетического аппарата обоих видов. В условиях Арктики оба вида одинаково
поглощают и утилизируют световую энергию, различия связаны только с ее последующей тратой.
Недостаток тепла у T. officinale приводит к более высокому уровню значений нефотохимического ту-
шения.
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Во флоре архипелага Шпицберген встречают-
ся аборигенные виды рода Taraxacum – T. arcticum
(Trautv.) Dahlst., T. brachyceras Dahlst. и T. cymbifo-
lium H. Lindb. ex Dahlst. (Rønning, 1996), из кото-
рых широко распространенным является только
T. arcticum. К заносным видам относится T. offici-
nale (L.) Weber ex F.H. Wigg. В Арктике одуванчи-
ки встречаются на лугах, в нивальных тундрах, на
приморских и приречных территориях, щебни-
стых, каменистых и песчаных субстратах. T. offi-
cinale приурочен к антропогенным местообита-
ниям (Arkticheskaya …, 1987).

Для растений Арктики характерны круглосу-
точная ассимиляция, доля ночного фотосинтеза
может составлять около 30% суточной продук-
тивности; высокая потенциальная интенсив-
ность фотосинтеза с более низким температур-
ным оптимумом; высокий уровень интенсивно-
сти фотосинтеза при околонулевых температурах
(Gerasimenko, Shvezova, 1989). Исследование эко-
лого-физиологических особенностей растений

Западного Шпицбергена показало, что при про-
движении в высокие широты содержание хлоро-
филлов уменьшается, а диапазон смещается
в сторону более низких концентраций (Mar-
kovskaya, Shmakova, 2017). Определенные ограни-
чения отмечаются для видов, которые имеют об-
ласть оптимума в более южных тундрах на широт-
ном градиенте. Среди них имеются виды,
которым удается продвинуться на север без из-
менения содержания хлорофиллов либо со сни-
жением. При этом доминирующую роль в рас-
тительном покрове Арктики имеют виды сосу-
дистых растений арктической фракции с
циркумполярным распространением, для кото-
рых характерно среднее количество хлорофиллов
(0.7–1.3 мг г–1 сырой массы). Низкая температура
в сочетании с невысокой освещенностью в высо-
ких широтах может приводить к энергетическому
дисбалансу между фотохимией, транспортом
электронов и метаболизмом и, как следствие, к
перевосстановленности компонентов электрон-
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но-транспортной цепи хлоропластов, что вызы-
вает окислительный стресс у растений (Huner
et al., 1998). Коррекция этого состояния происхо-
дит за счет диссипации избыточной энергии, что
обеспечивает восстановление окислительно-вос-
становительного статуса организма и является
основным условием выживания растений в Арк-
тике (Lange et al., 1999).

Цель исследования – сравнение функцио-
нальной активности двух видов рода Taraxacum в
период вегетации в сообществах арктических
тундр на острове Западный Шпицберген.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Работа выполнена в окрестностях пос. Ба-
ренцбург (о-в Западный Шпицберген). Океани-
ческий арктический климат Шпицбергена, бла-
годаря присутствию в этом районе теплых атлан-
тических вод Гольфстрима, характеризуется
умеренными температурами летом и зимой. Из-
за высокой влажности воздуха даже зимние осад-
ки могут выпадать дождем или туманом. В районе
исследований, на о-ве Западный Шпицберген,
среднегодовая температура воздуха составляет
+5.8°С. Средняя температура самого теплого ме-
сяца (июля) +8.0°С, самого холодного (февраля)
–18°С (Semenov et al., 2002). По средним много-
летним наблюдениям устойчивый переход темпе-
ратуры через 0°С в сторону положительных зна-
чений происходит 5 июня, в сторону отрицатель-
ных – 18 сентября. В среднем, за год выпадает
563 мм осадков. Преобладают осадки в виде сне-
га, снежный покров достигает в апреле 104 см. В
течение всего года наблюдается высокая относи-
тельная влажность воздуха, среднее многолетнее
значение – 78%. На широте Баренцбурга с 19 ап-
реля по 24 августа (127 дней) длится полярный
день. Климатические особенности обусловлива-
ют короткий вегетационный период (40–
70 дней): первые весенние растения не цветут до
середины июня, а в середине августа вегетацион-
ный период заканчивается.

T. arcticum был собран в долине Грендален (по-
бережье залива Грен-фьорд) на открытых место-
обитаниях приморской тундры (N 78°02'425",
E 14°13'567", 61 м над ур. м.), T. officinale – на тер-
ритории пос. Баренцбург (N 78°04', E 14°13'). Ис-
следование проводили в течение нескольких ве-
гетационных сезонов в июле, в фазе цветения
растений. Виды были определены научным со-
трудником ПАБСИ КНЦ РАН В.А. Костиной.

Площадь листа и удельную поверхностную
плотность листа (УППЛ – сухая масса единицы
площади листа, мг дм–2) измеряли с помощью
фотографирования 5–10 сформированных ли-
стьев, компьютерного анализа изображений. Со-

держание сухого вещества определяли высушива-
нием при температуре 105°С до абсолютно сухой
массы.

Содержание пигментов пластид листьев опре-
деляли в спиртовых вытяжках (96%) по оптиче-
ской плотности в максимумах поглощения хло-
рофиллов a и b, каротиноидов с помощью спек-
трофотометра UV–1800 фирмы “Shimadzu”,
Япония (Lichtenthaler, Wellburn, 1983; Maslova,
Popova, 1993). Пробы листьев каждого вида отби-
рали в 5-кратной биологической повторности, а
затем анализировали их в 3-кратной аналитиче-
ской повторности.

Параметры интенсивности флуоресценции
хлорофиллов (ИФХ) регистрировали с помощью
флуориметра JUNIOR-PAM с импульсно-моду-
лированным освещением (Heinz, Walz, Герма-
ния). После 30-минутной темновой адаптации
определяли начальную (F0) и максимальную (Fm)
флуоресценцию (PPFD насыщающего импульса
составила 10 000 мкмоль м–2 c–1), рассчитывали
максимальный фотохимический квантовый вы-
ход ФС II (Fv/Fm); эффективный квантовый вы-
ход ФС II (Y(II)), скорость фотосинтетического
транспорта электронов (ETR) и нефотохимиче-
ское тушение флуоресценции хлорофилла a
(NPQ). Параметры флуоресценции измеряли при
интенсивности действующего света 90–
1150 мкмоль м–2 c–1 в 3-кратной биологической
повторности.

Статистическая обработка данных проведена с
использованием стандартных пакетов программ
Microsoft Excel 7 и Statgraphics for Windows. Обра-
ботка результатов флуориметра осуществлена с
помощью программного обеспечения WinCon-
trol.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Пигменты пластид. T. arcticum представлен не-

большими популяциями в сообществах арктиче-
ской тундры, особи мелкие с одним цветоносом,
высота не более 5–8 см, 3–5 листьев в розетке,
распластанных по поверхности почвы. Масса
сформированного листа составила 10 ± 0.74 мг су-
хой массы, площадь – около 4.4 ± 0.6 см2 (табл. 1).
Суммарное содержание хлорофиллов в ассими-
лирующих органах T. arcticum составило в сред-
нем 7.47 ± 0.54 мг г–1 сухой массы или 2.39 ±
± 0.17 мг дм–2. Среди исследованных нами сосу-
дистых растений сообществ арктических тундр
Западного Шпицбергена (Markovskaya, Shmako-
va, 2017), этот вид относится к группе со средним
содержанием хлорофиллов. Величина соотноше-
ния хлорофиллов a/b в листьях T. arcticum равна
3.3 ± 0.21, доля хлорофиллов, принадлежащих
светособирающему комплексу – 51% (ССК), что
характерно для растений светолюбивого типа.
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Содержание каротиноидов мало изменчиво и в
среднем составило 2.0 ± 0.51 мг г–1 сухой массы
(0.64 ± 0.16 мг дм–2), соотношение хлорофил-
лы/каротиноиды – 3.7 ± 0.47 (табл. 1).

Заносный вид T. officinale представлен круп-
ными особями с розеткой из 5–8 листьев, пло-
щадь и масса которых в 15–20 раз больше, чем у
аборигенного вида T. arcticum. Высота некоторых
цветоносов достигала 30 см. Достоверных разли-
чий между исследованными видами по содержа-
нию хлорофиллов при расчете на сухой вес (7.74 ±
± 0.56 мг г–1 сухой массы) выявлено не было, не-
смотря на отличия по морфологическим показа-
телям. Однако, при расчете на единицу площади
достоверность различий подтверждена при
p < 0.001 (табл. 1), содержание хлорофиллов у
T. officinale на 55% больше, чем у аборигенного
вида. Количество каротиноидов при разных спо-
собах расчета достоверно отличается у обоих ви-
дов одуванчиков. У заносного вида содержание
желтых пигментов на единицу площади листа на
23% больше. В значительной степени изменялось

соотношение форм пигментов у T. officinale по
сравнению с T. arcticum: a/b уменьшилось до
2.6 ± 0.14 (ССК–61%), соотношение хлорофил-
лы/каротиноиды, наоборот, увеличилось до 4.7 ±
± 0.39 (табл. 1), что говорит о влиянии микрокли-
матических условий на свойства светособираю-
щего комплекса. При антропогенном воздей-
ствии, как правило, соотношение хлорофиллов
уменьшается, а соотношение хлорофиллы/каро-
тиноиды – увеличивается, что было показано для
T. officinale, изученного в качестве биоиндикатора
при разном уровне антропогенного воздействия в
районе г. Тамбова (Shubina, 2011).

Удельная поверхностная плотность листа
(УППЛ) является интегральным показателем со-
держания структурных и функциональных эле-
ментов мезоструктуры листа. Этот параметр ли-
ста отражает адаптацию фотосинтетического ап-
парата растений к комплексу условий среды.
Ключевыми факторами, определяющими этот
показатель, являются объем и количество клеток
мезофилла, которые через изменения толщины и

Таблица 1. Морфолого-физиологические показатели двух видов рода Taraxacum (Западный Шпицберген)
Table 1. Morphological and physiological indices of two types genus Taraxacum (West Svalbard)

Примечание. M – среднее арифметическое значение, σ – стандартное отклонение.
* – достоверные отличия изучаемых параметров между видами при уровне значимости p < 0.05; *** – достоверные отличия
при уровне значимости p < 0.001.
Note. M – the arithmetic mean, σ – a standard deviation are presented.
* – significant differences between the parameters of T. arcticum and those of T. officinale at the level of significance p < 0.05; *** – sig-
nificant differences at the level of significance p < 0.001.

Показатели/Indices T. arcticum M ± σ T. officinale M ± σ

Содержание сухого вещества, %
Dry matter content, %

15.4 ± 0.6*** 16.9 ± 1.1

Площадь листа, см2

Leaf area, cm2

4.4 ± 0.6*** 64.0 ± 19.9

Удельная поверхностная плотность листа (УППЛ), мг дм–2

Specific surface density of the leaf, mg dm–2

320 ± 47*** 480 ± 79
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Хлорофиллы (Х)
Chlorophylls (X)

мг г–1 сух. массы
mg g–1 of dry weight

7.47 ± 0.54 7.74 ± 0.56

мг дм–2

mg dm–2

2.39 ± 0.17*** 3.71 ± 0.27

Каротиноиды (К)
Carotenoids (K)

мг г–1 сух. массы
mg g–1 of dry weight

2.0 ± 0.51* 1.65 ± 0.32

мг дм–2

mg dm–2

0.64 ± 0.16* 0.79 ± 0.15

a/b (chlorophylls ratio) 3.3 ± 0.21*** 2.6 ± 0.14

Х/К (ratio of chlorophylls to carotenoids) 3.7 ± 0.47*** 4.7 ± 0.39
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плотности тканей листа, определяют УППЛ (Iva-
nov et al., 2009). Удельная плотность листа T. arcti-
cum в 1.5 раза меньше, чем у T. officinale (табл. 1).

Флуоресценция хлорофилла. Потенциальный
квантовый выход (Fv/Fm) у обоих видов одуван-
чиков оказался сходным и варьировал в пределах
0.70–0.77, что свидетельствует об оптимальном
состоянии растительного организма. Реальный
квантовый выход (Y(II)) у T. arcticum при низких
освещенностях (90–190 мкмоль м–2 c–1) составил
около 90%, а при высокой освещенности отмече-
но его снижение до 60%. У T. officinale значения
реального квантового выхода в широком диапа-
зоне освещенности составили всего 50–60%. Бо-
лее низкие значения у заносного вида могут быть
связаны с меньшей скоростью утилизации АТФ и
НАДФН в темновой фазе фотосинтеза (Li et al.,
2013).

При изменении освещенности у обоих видов
скорость транспорта электронов (ETR) увеличива-
лась: у T. arcticum от 20.0 ± 0.8 (при 90 мкмоль м–2 c–1)
до 178.3 ± 34.0 (при 1150 мкмоль м–2 c–1), у

T. officinale от 19.0 ± 1.1 (при 90 мкмоль м–2 c–1) до
165.6 ± 26.6 (при 1150 мкмоль м–2 c–1). Сходная
световая зависимость ETR сопровождалась неко-
торыми различиями по световой зависимости
нефотохимического тушения флуоресценции
(NPQ), единственного показателя, который до-
стоверно отличался у исследованных видов на
всех уровнях освещенности (табл. 2). Величина
NPQ отражает возможность защиты растения
от фотоповреждений, которые могут возник-
нуть, например, при несогласованности коли-
чества поглощенной световой энергии и воз-
можности ее утилизации в фотохимических ре-
акциях при низкой температуре. Так, у
T. arcticum значение NPQ изменялось в преде-
лах от 0.27 ± 0.03 (при 90 мкмоль м–2 c–1) до
0.87 ± 0.14 (при 1150 мкмоль м–2 c–1), а у T. offici-
nale значения выше 1 были отмечены уже при
освещенности 820 мкмоль м–2 c–1. Считается, что
растения с более низкими значениями NPQ более
устойчивы к высокой освещенности и способны
к наибольшей эффективности утилизации свето-

Таблица 2. Показатели флуоресценции хлорофилла двух видов рода Taraxacum (Западный Шпицберген)
Table 2. Chlorophyll f luorescence indices of two types genus Taraxacum (West Svalbard)

Примечание. Y(II) – реальный квантовый выход ФС II, отн. ед., ETR – скорость транспорта электронов, мкмоль м–2 с–1,
qP – коэффициент фотохимического тушения, отн. ед., NPQ – нефотохимическое тушение флуоресценции, отн. ед.
Представлены средние арифметические значения и стандартное отклонение; * – отличия исследуемых параметров между ви-
дами достоверны при уровне значимости p < 0.05; ** – достоверные отличия при уровне значимости p < 0.01; *** – достовер-
ные отличия при уровне значимости p < 0.001.
Note. Y(II) – real quantum exit PS II, relative units; ETR – the rate of electron transport, μmol m–2 s–1; qP – coefficient of photo-
chemical quenching, relative units; NPQ – non-photochemical f luorescence quenching, relative units.
Arithmetic mean and standard deviation are presented. * – significant differences between the parameters of T. arcticum and those of T.
officinale at the level of significance p < 0.05; ** – significant differences at the level of significance p < 0.01; *** – significant differences
at the level of significance p < 0.001.

Показатели
Indices

Освещенность, мкмоль м–2 с–1

Light intensity, μmol m–2 s–1

90 190 420 820 1150

T. arcticum

Y(II) 0.53 ± 0.02 0.52 ± 0.01 0.51 ± 0.03*** 0.44 ± 0.02*** 0.37 ± 0.07

ETR 20.0 ± 0.8 41.4 ± 0.6** 90.6 ± 5.7* 151.4 ± 9.2* 178.3 ± 34.0

qP 0.75 ± 0.03 0.82 ± 0.01** 0.76 ± 0.03*** 0.70 ± 0.04** 0.63 ± 0.11

NPQ 0.27 ± 0.03** 0.40 ± 0.03** 0.62 ± 0.14** 0.73 ± 0.08*** 0.87 ± 0.14***

T. officinale

Y(II) 0.50 ± 0.03 0.50 ± 0.04 0.43 ± 0.02 0.38 ± 0.03 0.34 ± 0.05

ETR 19.0 ± 1.1 39.0 ± 2.4 75.0 ± 4.6 130.4 ± 11.0 165.6 ± 26.6

qP 0.71 ± 0.04 0.75 ± 0.07 0.71 ± 0.02 0.65 ± 0.04 0.60 ± 0.08

NPQ 0.44 ± 0.08 0.64 ± 0.21 0.80 ± 0.10 1.20 ± 0.14 1.27 ± 0.16
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вой энергии на круглосуточном полярном дне. Об
этом свидетельствуют полученные данные для
аборигенного вида T. arcticum. Значение коэффи-
циента фотохимического тушения флуоресцен-
ции хлорофилла (qP) указывает на эффектив-
ность работы реакционных центров ФС II. До-
стоверные различия значений этого показателя у
исследованных видов отмечены в диапазоне
освещенностей 190–820 мкмоль м–2 c–1 (табл. 2).

ОБСУЖДЕНИЕ
Несмотря на значительные отличия морфоло-

гических показателей, суммарное содержание
хлорофиллов у исследованных видов сопостави-
мо, что, скорее всего, связано с одинаковым све-
товым режимом в условиях Западного Шпицбер-
гена. Значения фотосинтетически активной ра-
диации (ФАР) во второй половине июля, в ясные
солнечные дни с 10 до 17 часов (в периоды изме-
рений) варьировали от 600 до 900 мкмоль м–2 c–1.
В редкие дни величина интенсивности ФАР мог-
ла быть и выше. Адаптация видов к режиму осве-
щенности местообитания отражается не столько
на общем содержании пигментов пластид, сколь-
ко на соотношении их форм. Наибольшие изме-
нения отмечены в соотношении форм хлорофил-
лов a/b. У T. officinale адаптационные процессы
связаны с изменением светособирающего ком-
плекса, что подтверждает большая доля хлоро-
филла b и, соответственно, большее значение
ССК. Для T. arcticum, по-видимому, нет потреб-
ности в дополнительной защите ФА от высокой
инсоляции. Нормализация метаболических про-
цессов осуществляется за счет более активной
диссипации избыточной энергии (Lange et al.,
1999).

Сопоставление функциональной активности
видов по фотохимической составляющей показа-
ло, что оба вида по исследуемым показателям до-
статочно близки. Некоторые различия заметны в
чувствительности фотосинтетического аппарата
(ФА), который оказался более уязвимым на уров-
не ФС II у T. officinale в условиях высокой осве-
щенности по сравнению с аборигенным видом.
Это означает, что потенциальная фотохимиче-
ская активность единицы ФА обоих видов высо-
кая и сходная. Однако биомасса T. arcticum почти
в 10 раз меньше, чем у T. officinale, что свидетель-
ствует о разной направленности использования
энергии. Два вида одного семейства в условиях
Арктики одинаково поглощают и утилизируют
световую энергию, а различия связаны только с ее
последующей тратой. Известно, что минимиза-
ция размеров связана с необходимостью большой
траты энергии в условиях Арктики у аборигенных
видов на дыхание (Semikhatova et al., 2010), обес-
печивающее энергией жизнедеятельность видов в
изменчивых условиях среды, часть энергии ухо-

дит на нефотохимическое тушение, которое пре-
вращается в тепло. Недостаток тепла у T. officinale
компенсируется более высокими значениями не-
фотохимического тушения. В этом же направле-
нии работает и гормональная система, для кото-
рой характерен недостаток гормонов и накопле-
ние ингибиторов метаболизма (Gamaley, 2004;
Vasilevskaya, 2010), так как ростовые показатели у
этого вида высокие. Сохранение способности к
формированию большой ассимилирующей по-
верхности у заносного вида связано с его локаль-
ными условиями местообитания: произрастание
на небольшой территории, ограниченной здани-
ями, а значит защищенностью от холодных вет-
ров, что обеспечивает, в том числе, и наличие на-
дежного снежного покрова.

Таким образом, представленность исследо-
ванных видов на территории Западного Шпиц-
бергена (распространение T. аrcticum в широком
спектре экотопов и абсолютно локальное произ-
растание T. officinale) обусловлена разными путя-
ми утилизации световой энергии. 
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The physiological features of two species of the genus Taraxacum (native T. arcticum and adventive T. offici-
nale) in the West Svalbard f lora are studied. A similar total chlorophylls content in the studied species was
noted. The high potential photochemical activity of a unit of photosynthetic apparatus of both species was
shown. In the Arctic, both species equally absorb and utilize light energy; the differences are only related to
its subsequent expenditure. The lack of heat in T. officinale leads to a higher level of non-photochemical
quenching.

Keywords: Taraxacum arcticum, Taraxacum officinale, pigment content, f luorescence parameters, West Sval-
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