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Проанализировано содержание и состав жирных кислот (ЖК) суммарных липидов в листьях доми-
нирующих и редко встречающихся 11 видов сосудистых растений арктических тундр Западного
Шпицбергена в период активной вегетации. Виды различаются по биологии, ареалу, степени рас-
пространения и приуроченности к экотопу. Идентифицирован 21 тип ЖК c длиной цепи от 16 до 24
атомов углерода, содержащих от 2 до 4 двойных связей. Установлено, что у всех исследованных рас-
тений высокий вклад в состав ЖК вносят пальмитиновая (16:0), линоленовая (18:3(n-3)), стеарино-
вая (18:0), пальмитоолеиновая (16:1(n-7)), олеиновая (18:1(n-9)), линолевая (18:2(n-6)) кислоты. Для
10 видов характерно присутствие длинноцепочных ЖК с более 20 атомами углерода, а у 5 арктиче-
ских видов отмечено присутствие тетраеновых ЖК. При использовании кластерного анализа соста-
ва ЖК выделено 7 групп высших сосудистых растений. Показана связь между составом липидов
кластера и геоботаническим показателем “активности вида”, что свидетельствует об активном уча-
стии липидной составляющей в их распространении на исследованной территории.
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Разнообразие и совершенство адаптационных
механизмов позволяет организмам заселять раз-
личные экологические ниши, в том числе в экс-
тремально суровых условиях высоких и низких
широт (Svoboda, Henry, 1987; Chernov, Matveeva,
1997). Основными факторами, которые лимити-
руют географическое распространение видов в
различных экстремальных местообитаниях, яв-
ляются высокие и низкие температуры (Levitt,
1980; Körner, 2003; Penfield, 2008). Анализируя
климатические особенности Арктики, Антаркти-
ки, высокогорий Альп, Алтая, Тян-Шаня, Цен-
тральной Азии и Гималаев, Кернер (Körner, 2003)
пришел к выводу, что в глобальной перспективе
только температура может быть специфическим
фактором, который дает типичную характеристи-
ку экстремальности. Растения, обитающие в су-
ровых климатических условиях при низких тем-
пературах, испытывают ограничения для роста и
развития (Hashem, Mohamed, 2020). На морфоло-

гическом уровне это карликовость, морфотипы,
жизненные формы. Вместе с тем растения экс-
тремальных территорий имеют высокую пластич-
ность, вариабельность жизненных стратегий и
высокую степень адаптивности (Körner, 2003; Ва-
силевская, 2007; Penfield, 2008).

Растения экстремальных местообитаний вхо-
дят в группу психрофилов с температурным диа-
пазоном жизнедеятельности и устойчивости от
‒20 до +15°C (Nievola et al., 2017). Диапазон суще-
ствования растений ограничен приблизительным
температурным диапазоном от –10 до +60°C и
определяется точкой замерзания внутриклеточ-
ной воды и температурой денатурации белка
(Nievola et al., 2017). Важность температуры как
физического фактора для распространения орга-
низмов определяется следствием его прямого влия-
ния на молекулярные (ДНК, белки) или супрамоле-
кулярные (мембраны, хромосомы) структуры и яв-
ляется результатом термодинамического эффекта
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(Ruelland, Zachowski, 2010). Эти изменения обыч-
но происходят быстро и тут же идентифицируют-
ся клеточными органеллами, включаются в био-
химический и молекулярный ответы, которые ин-
тегрируются на уровне реакции клетки на
изменение температуры. Для поддержания нор-
мальной физиологической функции и выживания
в неблагоприятных условиях окружающей среды
растения имеют различные защитные механизмы,
в том числе и физиолого-биохимические.

Липиды, как структурно-функциональные
компоненты мембран и других органоидов расти-
тельной клетки, как защитные вещества, сиг-
нальные молекулы и форма накопленного угле-
рода и энергии, являются важными участниками
адаптационного процесса (Schmid, Ohlrogge,
2002; Furt et al., 2011). Роль липидов и жирных
кислот (ЖК) в поддержании текучести мембран
считается одной из ведущих в адаптации расте-
ний к низкой и высокой температуре в период ве-
гетации в широком спектре климатических усло-
вий (Лось, 2014; Rozentsvet et al., 2014; Нохсоров
и др., 2015; Narayanan et al., 2016). Многочислен-
ными исследованиями показано, что растения
способны формировать функционально актив-
ную мембранную систему в разных климатиче-
ских условиях (Sakai, Larcher, 1987; Körner, 2003;
Петров и др., 2011; Zheng et al., 2011; Нохсоров
и др., 2015; Markovskaya et al., 2019).

Так, исследование липидов арктического вида
Stellaria humifusa Rottb. (Caryophyllaceae), произ-
растающего на скальном приморском экотопе
около п. Баренцбург (архипелаг Шпицберген),
показало, что в липидах доминирует фракция
фосфолипидов, среди насыщенных жирных кис-
лот (НЖК) – пальмитиновая, из ненасыщенных
(ННЖК) – линоленовая кислота. Индекс нена-
сыщенности ЖК у гликолипидов, ответственных
за структуру мембран хлоропластов фотосинтети-
ческого аппарата, равен 4.0, у фосфолипидов, об-
разующих внепластидные мембраны, – 3.0 (Mar-
kovskaya et al., 2019). На территории Канадской
Арктики отмечено, что растения реагируют не
столько на климат региона, сколько на микро-
климат напочвенного яруса (Svoboda, 2009). Тол-
щина микроклиматического слоя для большин-
ства арктических растений варьирует по высоте
до 20 см и зависит от рельефа, структуры и состава
растительного сообщества локального местооби-
тания. Показано, что в июле в солнечный день
около поверхности почвы в тропическом лесу и
арктической тундре температура может быть оди-
накова – около +30°С. Но если в тропиках теп-
лый микроклимат удерживается целый год, то в
Арктике – несколько часов в течение одного или
нескольких дней короткого лета.

Большое число исследований выполнено на
кормовых дикорастущих растениях Российской

Субарктики в Якутии – “Полюсе холода” Север-
ного полушария. В условиях криолитозоны у рас-
тений выявлено увеличение содержания полине-
насыщенных ЖК, что рассматривается как ос-
новная стратегия повышения устойчивости во
время закалки к зимнему низкотемпературному
стрессу (Петров и др., 2011; Нохсоров и др., 2015).
Так, у кормового многолетнего хвоща обыкновен-
ного (Equisetum variegatum) в течение вегетации
доминируют НЖК (пальмитиновая) и ННЖК
(олеиновая, линолевая, линоленовая). Осенью
содержание ЖК увеличивается в 8.6 раз (насы-
щенных – в 13 раз, ненасыщенных – в 3 раза),
что связано с ролью липидов и в большей степе-
ни ННЖК в процессе закаливания растений к
экстремально низким температурам в зимний пе-
риод (Петров и др., 2011). Исследование липидов
у однолетнего вида Amaranthus retroflexus в этих же
условиях показало, что содержание суммарных
липидов (СЛ) варьирует по фазам развития в диа-
пазоне от 60 до 80 мкг/г сухого веса с максимумом
на этапе вегетативного развития и последующим
снижением до фазы плодоношения. Во все пери-
оды вегетации более высокие значения содержа-
ния ЖК отмечены во фракции фосфолипидов. Сре-
ди НЖК доминирует пальмитиновая (С16:0), среди
ННЖК – линоленовая кислота (С18:3(n-3)). Ин-
декс ненасыщенности изменяется от 2.4 до 3.4 с
максимальным значением в фазу бутонизации
(Слепцов и др., 2017). В результате обобщения
собственных многолетних исследований (Petrov
et al., 2010; Нохсоров и др., 2015) авторы разрабо-
тали общую теорию механизмов устойчивости
растений и животных к длительной гипотермии в
условиях многолетней мерзлоты (криолитозоны)
на примере Якутии. Эти механизмы обеспечива-
ют формирование высокой питательной ценности
замороженных естественным холодом растений.
У исследованных растений отмечают высокое со-
держание липидов, доминирование фракции
фосфолипидов и высокое содержание ненасы-
щенной линоленовой кислоты (18:3(n-3)). Одной
из особенностей холодового закаливания много-
летних растений криолитозоны является участие
в качестве основных источников энергии липи-
дов и полиеновых жирных кислот, а также накоп-
ление значительных количеств первичных и вто-
ричных каротиноидов, являющихся антиокси-
дантами (Demmig-Adams, Adams, 2006).

На растениях альпийского пояса разных высо-
когорных районов были проведены многочис-
ленные исследования, в которых показано повы-
шение текучести мембран как одно из условий
выживания этих растений в условиях температур-
ных климатических стрессов (Sakai, Larcher, 1987;
Wallis, Browse, 2002). Кроме того, при температу-
ре ниже 0°C отмечено увеличение фракции лизо-
фосфолипидов в 5–10 раз, что свидетельствует о
стрессовой реакции (Welti et al., 2002). Холодовая
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акклимация у альпийских растений увеличивает
соотношение НЖК/ННЖК, и у вида Cicer arieti-
num на фоне этих изменений отмечено увеличе-
ние индекса двойной связи от 1.18 до 1.54 (Bakht
et al., 2006). Для некоторых альпийских видов по-
казано, что галактолипиды, доминантные компо-
ненты тилакоидных мембран хлоропластов, име-
ют больше триеновых ЖК, чем фосфолипидные
мембраны, и вносят основной вклад в ненасы-
щенность (Murakami et al., 2000). Исследования
основных физиологических функций, стресс-
устойчивости, вторичных метаболитов у альпий-
ских растений выявили широкий диапазон ва-
рьирования как между видами, так и в зависимо-
сти от условий обитания (Levitt, 1980; Körner,
2003; Василевская, 2007; Penfield, 2008). Функци-
ональная устойчивость видов способствует под-
держанию уникальной структуры арктических,
субарктических и альпийских экосистем (Lütz,
2010; Марковская, Шмакова, 2017).

Растения Арктики и высокогорий в период ак-
тивной вегетации наряду с низкой среднесуточ-
ной температурой воздуха часто подвергаются
большим суточным температурным изменениям
(Lütz, 2010). Так, для альпийских видов Saussurea
medusa и Solms-Laubachia linearifolia при быстрой
смене контрастных температур в суточном цикле
отмечены изменения в шести классах фосфоли-
пидов и двух классах галактолипидов, но степень
ненасыщенности общих липидов и трех классов
лизофосфолипидов (изменения в которых явля-
ются показателем стресса) в этот период остава-
лись неизменными (Zheng et al., 2011). На основа-
нии обширных литературных данных и собствен-
ных результатов исследований альпийских
растений авторами (Zheng et al., 2011) предложена
гипотеза о разных механизмах поддержания теку-
чести мембран. Первый механизм включает уве-
личение степени ненасыщенности липидов в от-
вет на длительное действие низкой температуры
(сезонные, многосуточные изменения темпера-
туры), а второй – поддержание имеющегося
уровня текучести мембран в ответ на кратковре-
менные суточные изменения температуры за счет
обмена головными группами липидов. Первый
механизм хорошо изучен и исследован для раз-
ных таксономических групп растений и климати-
ческих зон (Körner, 2003; Розенцвет, 2006; Петров
и др., 2011; Розенцвет и др., 2016), а второй меха-
низм изучен у растений высокогорий, произрас-
тающих в условиях суточного температурного
градиента (Murphy, 2005; Zheng et al., 2011).

Уникальная ситуация сложилась с растениями
в Антарктиде, где флора высших сосудистых рас-
тений представлена только двумя видами – Des-
champsia antarctica Desv. (Poaceae) и Colobanthus
quitensis (Kunth) Bartl. (Caryophyllaceae). Исследова-
ние различных механизмов адаптации на уровне
структуры растения, активности фотосинтетиче-

ского аппарата, особенностей липидного состава
показало разные пути адаптации, но их сопостав-
ление с уже известными механизмами позволило
авторам (Parnikoza et al., 2011) сделать вывод, что
никаких специфических механизмов адаптации к
высоко экстремальным условиям не выявляется.
Исследователи предполагают, что результат уни-
кальности этих видов для Антарктики связан с
постепенной и длительной адаптацией этих так-
сонов к экстремальным условиям в ледниковые
периоды, их широкое распространение и почвен-
ный банк семян обеспечивают выживание видов
в снежном и ледяном покрове Антарктиды.

В отличие от многочисленных исследований в
альпийских лугах разных высокогорий, исследо-
вания роли липидов в адаптации растений аркти-
ческих территорий остаются единичными (Lütz,
2010; Марковская и др., 2017). К особенностям
высоких широт, в отличие от других районов, от-
носится круглосуточный полярный день, что
обеспечивает высокий приход рассеянной сол-
нечной радиации (Nilsen, 1983). Роль этого фак-
тора представляет интерес, поскольку он регули-
рует морфогенез, онтогенетическое развитие рас-
тений, активность фотосинтетического аппарата,
а значит и функциональную активность мем-
бранных систем (Сысоева, Марковская, 2008).

Сезонность светового режима является самым
древним экологическим фактором, существовав-
шим на протяжении эволюции растений на этой
территории, даже во времена каменноугольного
периода (Герман, 2009). В реакции растений на
сезонность климата в те далекие эпохи липиды
должны были принимать активное участие в под-
держании функциональной активности мембран
как в период вегетации при наличии полярного
дня, так и в период полярной ночи. Важно отме-
тить, что в настоящее время в период активной
вегетации за счет круглосуточного полярного дня
в течение трех–пяти месяцев приход солнечной
радиации такой же, как в низких широтах. Доми-
нирующий рассеянный свет лучше поглощается
при фотосинтезе (Nilsen, 1983). Реакции жирных
кислот, а значит и функциональная активность
мембранных систем растений на круглосуточное
освещение в период активной вегетации остают-
ся не исследованными, хотя участие антиокси-
дантных систем в защите мембранных систем рас-
тений Арктики изучается (Lütz, 2010; Марковская,
Шмакова, 2017). Вместе с тем флора одного из ре-
гионов Арктики – архипелага Шпицберген – име-
ет сравнительно высокое видовое и экотопиче-
ское разнообразие (Svoboda, Henry, 1987; Chernov,
Matveeva, 1997). Особенности климата Шпицбер-
гена (наличие теплых морских течений) позволяют
наряду с холодоустойчивыми и широко распро-
страненными видами произрастать термофильным,
редким растениям, занимающим локальные экотопы,



422

ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 6  2021

МАРКОВСКАЯ и др.

жизнеспособность которых ограничивает био-
климатическая зона (Alsos et al., 2007).

Одним из показателей, позволяющим оценить
жизнеспособность вида в разных экологических
условиях, может быть “активность вида” (Юрцев,
1968). По представлениям автора термин “актив-
ность” включает широту экологической амплиту-
ды вида, частоту его встречаемости в сообществах
какой-либо ассоциации и его участие (“обилие”).

Цель исследования – выявить связь между со-
держанием липидов, ЖК и экологической актив-
ностью разных по термоустойчивости видов, про-
израстающих в арктических тундровых сообще-
ствах Западного Шпицбергена.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Западный Шпицберген – крупный остров ар-
хипелага Шпицберген, расположенный между
северной частью Атлантического океана и Север-
ным Ледовитым океаном. Рельеф острова горный,
ледники занимают больше половины площади,
берега изрезаны фьордами, породы многолетне-
мерзлые (мощность слоя до 200 м), естественное
оттаивание грунтов в летний период колеблется
от 0.5 до 2.6 м, климат океанический, на западе
значительно смягчен теплым Шпицбергенским
течением (часть Гольфстрима) (Мавлюдов, 2006).
Вследствие высокой влажности воздуха даже
зимние осадки могут выпадать дождем или тума-
ном. Среднегодовая температура воздуха состав-
ляет –5.8°С. Средняя температура самого теплого
месяца (июля) +8.0°С, самого холодного (февра-
ля) –18°С (Семенов и др., 2002). В среднем за год
выпадает 563 мм осадков. В течение всего года на-
блюдается высокая относительная влажность
воздуха, в среднем 78%. На широте Баренцбурга с
19 апреля по 24 августа (127 дней) длится полярный
день. Климатические особенности обусловливают
короткий вегетационный период (40−70 дней).

Работа выполнена в окрестностях п. Баренц-
бург на приморских и предгорных террасах и
склонах горной цепи Гренфьордфьеллет, в аркти-
ческих тундрах в окрестностях п. Колсбей в июле
2018 г. В качестве объектов исследования выбра-
ны 11 видов растений из 8 семейств арктических
тундр о. Западный Шпицберген. Из них
7 травянистых многолетников: сем. Caryophylla-
ceae – звездчатка приземистая (Stellaria humifusa
Rottb.), ясколка альпийская (Cerastium alpinum L.),
смолевка бесстебельная (Silene acaulis L.); сем.
Polygonaceae – кисличник двупестичный (Oxyria
digyna (L.) Hill); сем. Ranunculaceae – лютик сер-
но-желтый (Ranunculus sulphureus Soland.); сем.
Saxifragaceae – камнеломка дернистая (Saxifraga
cespitosa L.), камнеломка поникающая (S. cernua L.);
4 вида кустарничков: сем. Salicaceae – ива поляр-
ная (Salix polaris Walenb.); сем. Rosaceae – дриада

восьмилепестная (Dryas octopetala L.); сем. Erica-
ceae – голубика обыкновенная, мелколистная
(Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum (Lange)
Hulten.) и cем. Betulaceae – береза карликовая
(Betula nana L.) (Rǿnning, 1996).

Материал собран в середине июля, в фазу цве-
тения. Для биохимических анализов отбирали хо-
рошо развитые листья 5–10 растений одного вида,
которые лиофинизировали в аналитической ла-
боратории Института Арктики и Антарктики в
п. Баренцбург. Исследование фракционного и
жирнокислотного состава липидов были выпол-
нены на научном оборудовании Центра коллек-
тивного пользования Федерального исследова-
тельского центра “Карельский научный центр
Российской академии наук” (лаборатория анали-
тическая ИЛ КарНЦ РАН). Суммарные липиды
экстрагировали смесью хлороформа и метанола в
соотношении 2 : 1. Жирные кислоты анализиро-
вали в виде метиловых эфиров, которые получали
реакцией с ацетилхлоридом в метаноле. Анализ
проводили на газожидкостном хроматографе
“Хроматэк-Кристалл-5000.1” (Россия) при следу-
ющих условиях: капиллярная колонка HP INNO-
WAX (30 м, 0.32 мм); температура колонки, испари-
теля, пламенно-ионизационного детектора – 205,
240 и 260°С соответственно; газ-носитель – азот;
скорость пропускания через колонку азота, водоро-
да, воздуха – 50, 40, 400 мл/мин соответственно.
Идентификацию ЖК проводили по временам
удерживания стандартных образцов (Supelko, 37
компонентов, США). Определение количествен-
ного содержания ЖК проводили методом внут-
реннего стандарта (в качестве стандарта – маргари-
новая кислота) (Шуляковская и др., 2014). Расчет
делали в мг/г сухой массы и далее рассчитывали в
весовых процентах от суммы.

Содержание пигментов пластид в ассимилиру-
ющих органах определяли в спиртовых вытяжках
(96%) спектрофотометрическим методом (UV-1800,
“Shimadzu”, Япония) по оптической плотности в
максимумах поглощения хлорофиллов (a и b) и
каротиноидов (Lichtenthaler, Wellburn, 1983).
Пробы листьев каждого вида растений отбирали в
5-кратной биологической повторности, а затем
анализировали в 3-кратной аналитической по-
вторности.

Описательная статистика, сравнительный и
корреляционный анализ проведены по стандарт-
ной методике (Коросов, 2007). Анализ сходства
исследованных сосудистых растений проведен на
основе количественных данных (мг/г сухой мас-
сы) по ЖК суммарных липидов методом кластер-
ного анализа, для подтверждения результатов кото-
рого число итераций бутстрепинга составило
10000 (Шитиков, Розенберг, 2013). Оценку соот-
ношения НЖК и ННЖК для выделенных групп
растений, сформированных на основе примене-



ЖУРНАЛ ОБЩЕЙ БИОЛОГИИ  том 82  № 6  2021

УЧАСТИЕ ЛИПИДОВ В АДАПТАЦИИ ВЫСШИХ СОСУДИСТЫХ РАСТЕНИЙ 423

ния кластеризации, проводили с использованием
нормированного отклонения – универсального
способа унификации данных в вариационной
статистике (Коросов, 2007). Сначала проводили
нормирование каждого признака (количество
конкретной ЖК – j = 1, 2, …, m) определенного
вида (i = 1, 2, …, n): tij = (x − M)/S, где x – количе-
ство ЖК на единицу массы (мг/г), M – среднее
арифметическое и S – стандартное отклонение по
всем ЖК отдельного вида растений. Далее безраз-
мерные признаки усредняли по группе ЖК суммар-
ных липидов (СЛ) (диеновые, моноеновые, триено-
вые, тетраеновые, насыщенные): ti = 1/m∑(1 → m)tij.
Данные по видам одного кластера усредняли, а
для более наглядного представления результатов
соотношения НЖК и ННЖК использованы абсо-
лютные значения индекса, рассчитанного на осно-
ве нормированного отклонения |t| =|1/n∑(1 → n)ti|.

Статистическая обработка выполнена в про-
граммах Microsoft Excel 2010, STATGRAPHICS
Plus 5.0 и бесплатном пакете PAST v3.17.

РЕЗУЛЬТАТЫ

В исследуемой группе сосудистых растений
о. Западный Шпицберген доминируют предста-
вители арктической фракции флоры с циркум- и
амфиареалами (более 70%), представлены гипо-
аркты (Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum) и
представители бореальной фракции флоры (Betu-
la nana). Экологическая группа представлена в
основном мезофитами и гигрофитом (Stellaria hu-
mifusa), но также присутствуют эвритопные виды
(Betula nana, Saxifraga cespitosa, S. cernua) (Секре-
тарева, 2004).

Количество СЛ в ассимилирующих органах
исследованных видов варьирует в широком диа-
пазоне от 75.8 до 401.5 мг/г сухого веса (табл. 1).
Для травянистых растений показатель сдвинут в
сторону более высоких значений (85.8–401.5), а
для одревесневающих – более низких (75.8–
125.4). Среди трав максимальное значение отме-
чено у широко распространенного вида Oxyria
digyna, а минимальное – у представителя примор-
ских экотопов Stellaria humifusa. В группе “кустар-
нички” максимум наблюдается у распространенно-
го вида Salix polaris, а минимум у термофильного ви-
да локальных экотопов Dryas octopetala (табл. 1).
К растительным липидам относят многие изо-
преноидные соединения, в число которых входят
и хлорофиллы. Суммарное содержание хлоро-
филлов (a + b) изменяется в широких пределах от
2.4 до 8.1 мг/г сухого веса (табл. 1). Между содер-
жанием СЛ и пигментов установлена высокая
значимая корреляция (r = 0.72, р < 0.05), что мо-
жет свидетельствовать о большом значении ли-
пидов в фотосинтетической функции у растений
Арктики (Schmid, Ohlrogge, 2002; Марковская,
Шмакова, 2017).

В составе СЛ ассимилирующих органов всех ис-
следованных растений идентифицирована 21 ЖК,
которые различаются по длине углеродных цепей
(от 16 до 24 атомов углерода) и числу двойных
связей (табл. 2). Доминирующими ЖК у всех ви-
дов (65–91% от СЛ) являются пальмитиновая
(С16:0), линолевая (С18:2(n-6)) и α-линоленовая
(С18:3(n-3)), что соответствует данным по расте-
ниям более низких широт (Zhivet’ev et al., 2010).

Оценка варьирования содержания жирных
кислот показала, что межвидовая изменчивость
достоверно выше внутривидовой для всех рас-
смотренных типов жирных кислот (критерий

Таблица 1. Содержание суммарных липидов и хлорофиллов в растениях арктических тундр Западного Шпиц-
бергена, средние значения ±SE (n = 5)

Вид Суммарные липиды, мг/г с. в. Хлорофиллы (a + b), мг/г с. в.

Травы
Oxyria digyna 401.5 ± 36.2 8.1 ± 0.07
Ranunculus sulphureus 178.8 ± 10.7 5.5 ± 0.08
Cerastium alpinum 126.8 ± 8.9 4.5 ± 0.07
Saxifraga cernua 124.7 ± 6.2 3.6 ± 0.03
Silene acaulis 118.6 ± 8.4 2.6 ± 0.02
Saxifraga cespitosa 101.9 ± 8.1 2.4 ± 0.01
Stellaria humifusa 85.8 ± 2.6 3.8 ± 0.06

Кустарнички
Salix polaris 125.4 ± 7.8 5.0 ± 0.09
Betula nana 108.6 ± 4.9 6.4 ± 0.11
Vaccinium uliginosum 86.5 ± 5.2 5.2 ± 0.07
Dryas octopetala 75.8 ± 4.3 3.8 ± 0.09
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Бартлетта, р < 0.08). Содержание НЖК в СЛ ис-
следованных растений варьирует от 16 до 56% от
суммы ЖК: у травянистых многолетников этот
диапазон составляет 16–44%, а у одревесневаю-
щих видов – 25–56%. Из травянистых растений
наибольшее значение (44%), сходное с одревес-
невающими видами, обнаружено у Silene acaulis, у
остальных трав доля не превышает 27%. Самое
низкое количество НЖК из группы одревеснева-
ющих растений зарегистрировано у кустарничка
Salix polaris (25%), что сближает его с травянисты-
ми растениями. Высокие значения наблюдаются
у Dryas octopetala, где в составе СЛ доминируют
НЖК (56%). Основной вклад в состав НЖК вно-
сит пальмитиновая кислота С16:0. У одревеснева-
ющих растений ее значение выше и составляет
23–35%, у трав не превышает 23% от суммы ЖК.
У кустарничков Dryas octopetala, Vaccinium uligino-
sum и травянистого вида Silene acaulis выявлены
редкие длинноцепочечные ЖК: арахиновая (С20:0)
и бегеновая (С22:0) с содержанием выше 5%.

Содержание ННЖК варьирует в диапазоне от
44 до 84% от суммы СЛ: у травянистых растений
56–84%, у одревесневающих 44–75%. При этом
содержание моноеновых ЖК в целом у растений
невысокое (5–13%), основной вклад в их состав у
большинства видов вносит олеиновая кислота
С18:1(n-9). Например, ее содержание у Stellaria
humifusa составляет 80% от суммы моноеновых
кислот. В составе липидов Ranunculus sulphureus,
Oxyria digyna, Salix polaris отмечено более высокое
содержание С16-моноеновых кислот с разным
положением двойных связей: С16:1(n-7) и
С16:1(n-5) по сравнению с содержанием олеино-
вой кислоты С18:1(n-9). У нескольких видов (Si-
lene acaulis, Vaccinium uliginosum, Dryas octopetala)
присутствует гондоиновая кислота С20:1(n-9),
которая у Vaccinium uliginosum занимает второе
место после С18:1(n-9).

Количество диеновых ЖК у большинства ви-
дов увеличивается, как правило, в 2–6 раз по
сравнению с моноеновыми ЖК. Однако для ку-
старничков Dryas octopetala и Vaccinium uliginosum
их количество остается на уровне моноеновых.
Группа диеновых кислот представлена двумя се-
мействами: с двойными связями в положении (n-6)
и (n-9). Главной из них является линолевая кис-
лота С18:2(n-6), содержание которой составляет
более 90% среди диеновых ЖК у большинства ви-
дов, а для Dryas octopetala и Vaccinium uliginosum
является единственной (табл. 2).

Содержание триеновых кислот у многих видов
значительно увеличивается по сравнению с дие-
новыми кислотами. Главной триеновой ЖК яв-
ляется α-линоленовая С18:3(n-3), как основной
компонент липидов листьев, ее содержание до-
стигает наибольших значений у Saxifraga cernua
(61%), Salix polaris (57%), Ranunculus sulphureus

(52%), Oxyria digyna (52%). Однако у видов Silene
acaulis, Stellaria humifusa содержание триеновых
оказалось ниже, чем диеновых ЖК. Низкое со-
держание α-линоленовой кислоты (20–29%) от-
мечено и у одревесневающих растений: Betula
nana, Vaccinium uliginosum, Dryas octopetala. У неко-
торых видов обнаружена γ-линоленовая кислота
С18:3(n-6) с максимальным количеством (4.2%) в
листьях Stellaria humifusa. В минорных количе-
ствах идентифицированы кислоты других био-
синтетических семейств, например, 16:3(n-4),
16:3(n-6) и 18:4(n-4). Содержание ЖК 16:3(n-6) у
Ranunculus sulphureus составило около 11% от об-
щей суммы и около 20% от суммы триеновых кис-
лот. Тетраеновые кислоты появляются у 5 видов в
количестве от 0.7 до 6.1% от суммы ЖК (табл. 2).

Для установления сходства растений арктиче-
ской тундры Шпицбергена по количественному
составу ЖК проведен кластерный анализ (рис. 1).
В результате было выделено 7 кластеров расте-
ний, которые отличаются с доверительной веро-
ятностью >95% (рис. 1). Для трактовки диффе-
ренциации растений в зависимости от состава
ЖК липидов был использован метод обработки
данных на основе нормированного отклонения и
проведена оценка соотношения НЖК и ННЖК в
выделенных кластерах растений (рис. 1, 2).

Для видов первой группы или кластера (Dryas
octopetala и Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum)
характерно высокое содержание НЖК, более
низкое – триеновых и присутствие тетраеновых
ННЖК, которые повышают величину ненасыщен-
ности липидов. Во втором кластере (Betula nana)
также наблюдается высокое содержание НЖК,
увеличивается роль триеновых ННЖК и отсут-
ствуют тетраеновые ННЖК. У видов третьей
группы (Silene acaulis и Stellaria humifusa) отмеча-
ется максимальное значение диеновых ННЖК и
остаются высокими значения НЖК; в небольшом
количестве, но имеются тетраеновые ННЖК. У
видов четвертого кластера (Cerastium alpinum и
Saxifraga cespitosa) содержание НЖК снижается,
но увеличивается количество триеновых ННЖК,
сохраняется значимость диеновых ННЖК и при-
сутствуют тетраеновые ННЖК. В пятой (Salix polaris
и Saxifraga cernua) и шестой (Ranunculus sulphureus)
группах резко доминируют триеновые ННЖК, а в
седьмом кластере (Oxyria digyna), наряду с доми-
нированием триеновых ННЖК увеличивается
значимость диеновых (рис. 2).

Таким образом, существует большое разнооб-
разие в соотношении компонентов НЖК и
ННЖК. Это определяет реакцию растений на
стресс и связано со способностью регуляции те-
кучести и проницаемости мембран разных видов
растений (Tsydendambaev et al., 2013). Следова-
тельно, в адаптивных процессах у растений высо-
кой Арктики принимают участие как НЖК, так и
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ННЖК (избирательно диеновые, моноеновые и
более значимо триеновые) суммарных липидов.

ОБСУЖДЕНИЕ

Полученные результаты показали, что имеется
зависимость между биологическими особенно-
стями видов (жизненная форма, степень устой-
чивости, географический ареал) и составом жир-
ных кислот в суммарных липидах. Для оценки
предполагаемой зависимости был выбран инте-
гральный эколого-биологический показатель,
учитывающий биологические особенности ви-
дов – “активность вида” (Юрцев, 1968). Соглас-
но понятию термина “активность”, выделяется
пять категорий активности (I–V), с буквенным

обозначением степени обилия: a – высокое и b –
низкое обилие. В работе Н.Е. Королевой с соав-
торами (2008) было проведено исследование ак-
тивности видов высших сосудистых растений
флоры Западного Шпицбергена, что позволило
проанализировать и рассмотреть выявленные на-
ми закономерности кластеризации группы видов
по липидной фракции метаболитов. Использова-
ние геоботанической характеристики (актив-
ность вида) показало, что в первый и второй кла-
стеры вошли растения с низкой и средней актив-
ностью (категория I и III), в третий кластер
вошли виды со средней и высокой активностью
категорией IIIа и IVа, в четвертый–седьмой кла-
стеры вошли виды активные и высокоактивные
(категории IV и V). Выявленная связь между био-

Рис. 1. Дендрограмма сходства видов по количественному составу жирных кислот, полученная методом ближайшего
соседа по матрице нормированных евклидовых дистанций с нанесенными оценками бутстреп-вероятностей ветвей;
пунктиром разделены кластеры растений с доверительной вероятностью >95%: Saxifraga cespitosa (S_ces), Oxyria digyna
(Ox_dig), Dryas octopetala (Dr_oct), Salix polaris (S_pol), Silene acaulis (S_ac), Stellaria humifusa (St_hum), Saxifraga cernua
(S_cern), Vaccinium uliginosum microphyllum (V_ul_m), Ranunculus sulphureus (R_sul), Cerastium alpinum (C_alp), Betula nana
(B_nana).
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Рис. 2. Соотношение насыщенных и ненасыщенных жирных кислот (ЖК) суммарных липидов (СЛ) у семи выделен-
ных кластеров растений арктической тундры Шпицбергена, рассчитанное на основе нормированного отклонения
(использованы абсолютные значения для более наглядного представления данных – |t|).
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химической и геоботанической характеристика-
ми исследованных растений позволяет подойти к
рассмотрению участия отдельных ЖК в адапта-
ции видов к условиям Арктики.

Так, в первые два кластера объединены виды
(Betula nana I, Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum I,
Dryas octopetala IIIa), у которых в составе СЛ до-
минируют НЖК (42–55% от суммы), что и опре-
деляет их низкую функциональную активность
(категория I и III) и ограничения в освоении ши-
рокого спектра экотопов (Rǿnning, 1996). Это
теплолюбивые растения (Alsos et al., 2007), кото-
рые либо спорадически заходят в высокую Арктику,
либо находятся на периферии ареала своего рас-
пространения (Betula nana). Они занимают более
благоприятные локальные местообитания (Dryas
octopetala) или встречаются только в единичных
местообитаниях (Betula nana, Vaccinium uliginosum
subsp. microphyllum).

К третьему кластеру относятся виды (Silene
acaulis IIIa и Stellaria humifusa IVa), у которых зна-
чимо присутствуют НЖК. У Silene acaulis отмечены
длинноцепочные НЖК (22:0) и тетраеновая ЖК
(20:4). У Stellaria humifusa присутствуют длинно-
цепочные тетраеновые ЖК (20:4), доминируют
диеновые ННЖК, что отличает их от других видов.
Silene acaulis является подушковидным растением,
но в условиях Шпицбергена ее произрастание
ограничено прогреваемыми, малоснежными ме-
стообитаниями, в отличие от более южных высо-
когорий (Körner, 2003; Волков, 2006). Stellaria hu-
mifusa – арктическое растение приморских эко-
топов, высокая активность связана с широким
распространением данных экотопов во внутрен-
них фьордах, где и проводились исследования
(Rǿnning, 1996).

Четвертый кластер включает два активных ви-
да (Cerastium alpinum Vb и Saxifraga cespitosa IVb),
которые широко представлены в экотопах иссле-
дуемой территории (Rǿnning, 1996). В липидном
спектре у них доминируют диеновые и триеновые
ННЖК. У Cerastium alpinum уровень ненасыщен-
ности поддерживается еще и группой тетраено-
вых ННЖК.

Пятый кластер представлен высокоактивны-
ми видами (Salix polaris Va и Saxifraga cernua IVa),
которые занимают широкий спектр экотопов
(Rǿnning, 1996). Для них отмечено высокое содер-
жание триеновых ННЖК (57–61% от суммы ЖК).
Высокая активность Salix polaris подтверждена
литературными данными (Słupianek et al., 2019).
Этот вид является коллективным доминантом в
большинстве растительных сообществ арктиче-
ских тундр Шпицбергена, отмечен почти во всех
типах местообитаний (за исключением примор-
ских маршей и пляжей), где встречается с высо-
ким постоянством (Королева и др., 2008).

Шестой кластер содержит Ranunculus sulphu-
reus – активный арктический вид, но не имеющий
высокого участия в сообществах (категория IVb).
R. sulphureus занимает различные местообитания,
но никогда не входит в состав доминантов в сооб-
ществах исследованного района (Королева и др.,
2008). У него доминируют триеновые ННЖК и
присутствуют длинноцепочные тетраеновые ЖК
(20:4(n-3)).

Седьмой кластер представлен одним видом –
Oxyria digyna (категория IVа). Это категория до-
вольно обычных видов, которые встречаются не-
сколько реже и с меньшим постоянством, чем вы-
сокоактивные виды, но в некоторых местообита-
ниях входят в состав доминантов сообществ
(Королева и др., 2008). У этого вида отмечено
максимальное содержание СЛ и низкое разнооб-
разие индивидуальных ЖК, число которых не
превышает шести, если не учитывать ЖК с низ-
ким содержанием (меньше 1%). O. digyna – арк-
тоальпийский вид, широко представлен на ан-
тропогенно трансформированных экотопах, где
может иметь высокую биомассу, в десятки раз
превышающую биомассу растений в естествен-
ных экотопах.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Исследованная группа видов сосудистых рас-
тений Западного Шпицбергена, контрастных по
своей систематической, географической и эколо-
гической принадлежности, объединена в семь
кластеров на основе количественного состава
суммарных липидов и соотношения насыщенных
и ненасыщенных жирных кислот. Нормирование
количественных данных по ЖК предоставило
возможность оценить их соотношение в разных
по термоустойчивости растениях. В группе СЛ
доминирование НЖК или ННЖК зависит от хо-
лодоустойчивости видов растений, что определяет
их степень распространения на экотопах иссле-
дованной территории.

Два первых кластера объединили термофиль-
ные кустарнички. Для данных видов установлены
минимальные температуры жизнедеятельности
по июлю: Vaccinium uliginosum subsp. microphyllum
(5−6°С), Betula nana (6−7°С), Dryas octopetala
(3−4°С) (Alsos et al., 2007). Эти растения имеют
высокие значения НЖК, что ограничивает их
функциональную активность и широкое распро-
странение. Для видов остальных кластеров харак-
терно доминирование содержания ННЖК. Это
обеспечивает поддержание текучести мембран и
является ведущим показателем в адаптации рас-
тений к более широкому диапазону условий и, со-
ответственно, расширяет возможности в освое-
нии арктических экотопов.
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Следует отметить, что для растений Арктики
характерно большое разнообразие минорных
ННЖК, которые значительно увеличивают раз-
нообразие путей синтеза ЖК и, соответственно,
число участвующих в адаптации индивидуальных
липидов (Betula nana, Stellaria humifusa, Silene
acaulis и др.). Однако особенностью некоторых
хорошо адаптированных к условиям Арктики ви-
дов является резкое ограничение числа индиви-
дуальных липидов, например, Oxyria digyna, Salix
polaris, Saxifraga cernua.

Таким образом, к особенностям липидной
фракции видов высших сосудистых растений
Арктики можно отнести: активное участие НЖК
и/или ННЖК в жизнедеятельности растений в
период активной вегетации, большое количество
минорных ЖК, присутствие у большинства видов
длинноцепочных как НЖК, так и ННЖК.
У большинства исследованных видов отмечено
доминирование триеновой – линоленовой ЖК,
увеличение содержания которой связывается с
высоким уровнем функциональной активности
мембранных систем, что подтверждается и дан-
ными других авторов (Слепцов и др., 2017).

Работа выполнена в рамках проекта ПАБСИ
КНЦ РАН “Растительно-почвенные ресурсы, со-
вершенствование методов управления охраняе-
мыми природными территориями в условиях
климатических изменений и антропогенного воз-
действия и оптимизации среды обитания челове-
ка на архипелаге Шпицберген” (№ гос. регистра-
ции АААА-А17-117121120045-5).
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Involvement of lipids into adaptations of higher vascular plants
to the conditions of West Spitsbergen

E. F. Markovskaya1, *, O. A. Rozentzvet2, N. Y. Shmakova3, A. A. Zorina1, M. A. Il’inova4

1Petrozavodsk State University
 Pr. Lenina, 33, Petrozavodsk, 185910 Russia

2Institute of Volga Basin Ecology, RAS
 Komzina, 10, Togliatti, 445003 Russia

3Polar-Alpine Botanical Garden-Institute of Karelian Research Centre, RAS
 Fersmana, 18А, Apatity, 184209 Russia

4Forest Research Institute of Karelian Research Centre, RAS
 Pushkinskaya, 11, Petrozavodsk, 185910 Russia

*e-mail: volev10@mail.ru

Fatty acid (FA) content and composition of total lipids in the leaves of eleven dominant and rare plant species
inhabiting Arctic tundra of West Spitsbergen during the active vegetation were analyzed. The species differ in
biology, ranges, distribution, and ecotope association. Totally 21 types of FAs with a chain length of 16 to 24
carbon atoms containing from 2 to 4 double bonds have been identified. It was found that in all studied plants,
palmitic (16:0), linolenic (18:3(n-3)), stearic (18:0), palmitooleic (16:1(n-7)), oleic (18:1(n-9)), linoleic
(18:2(n-6)) acids make a high contribution to the FA composition. Ten species are characterized by the pres-
ence of long-chain FAs with more than 20 carbon atoms. The presence of tetraene FAs was noted in 5 Arctic
species. Seven groups of higher vascular plants were identified with cluster analysis of FAs composition. The
relationship between the composition of the cluster lipids and the geobotanical index of “species activity” is
shown, which indicates the active participation of the lipid component in the species distribution in the study
area.
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