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Загрязнение городских территорий достигло
уровня экологически значимого фактора, лими�
тирующего выживаемость многих видов расте�
ний. Реализуя в рамках возможностей свой адап�
тивный потенциал, растения модифицируют ме�
таболические процессы, что позволяет повысить
сопротивляемость антропогенным стрессорам
(Безель и др., 2001).

Одуванчик лекарственный широко использу�
ется в качестве тест�объекта экологических ис�
следований (Безель и др., 1998; Евсеева и др.,
2002; Савинов и др., 2007; Шашурин, Журавская,
2007). Адаптивные возможности популяций оду�
ванчика оцениваются по жизнеспособности се�
менного потомства (Позолотина, 2001; Позоло�
тина и др., 2006), уровню сопряженности морфо�
метрических признаков (Жуйкова, Безель, 2009),
степени пероксидации мембранных липидов (Са�
винов и др., 2007) и др. Проявляя два типа защит�
ных реакций на внешнее воздействие, растения
способны на онтогенетические переключения от
сопротивления к устойчивости при минимизации
энергетических затрат с возрастом (Boege et al.,
2007). Увеличение устойчивости с возрастом ха�
рактерно для многих видов растений (Brandt,
Lamb, 1994; Warner, Cushman, 2002).

В настоящей работе сделана попытка выявить
различия в защитных реакциях, определяемых по
корреляции тепловыделения, дыхания и водной
проницаемости мембранного “сандвича” (плаз�
малемма + тонопласт), у растений одуванчика ле�
карственного (Taraxacum officinale s.l.) двух мор�
фологических форм (T. off. f. dahlstedtii и T. off. f.
рectinatiforme) городских ценопопуляций.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследований был выбран
одуванчик лекарственный Taraxacum officinale
Wigg. s.l. – растение из семейства Asteraceae Du�
mort. (Compositae Giseke), род Taraxacum officinale
Wigg. (Бакин и др., 2000). Одуванчик – факульта�
тивный апомикт. В пределах вида различают
большое количество апомиктических разновид�
ностей – микровидов, биотипов меньшего разме�
ра, имеющих морфологические отличия, утра�
тивших способность к перекрестному опылению
и существующих в одних биотопах. В практиче�
ской систематике с определенной долей условно�
сти такие группы приравниваются к “нормаль�
ным” амфимиктическим видам. Жизненная фор�
ма, структура однолетних и многолетних органов
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у всех микровидов комплекса Taraxacum officinale
Wigg. s.l. одинакова. Одуванчик – многолетний
травянистый стержнекорневой факультативно
корнеотпрысковый поликарпик с симподиаль�
ной системой вегетативных побегов (Ермакова,
1990). Биотипы различаются формой и степенью
рассеченности листовой пластинки, долей и их
зубцов (Жуйкова, 2009). Нами определены две
морфологические формы: одуванчик Дальштедта
(T. off. f. dahlstedtii Lindb. fil.) и одуванчик гребен�
чатовидный (T. off. f. рectinatiforme Lindb. fil.), ко�
торые хорошо различимы на генеративной стадии
онтогенеза. Известно, что данные морфологиче�
ские формы на популяционном уровне проявляют
различия в устойчивости к химическому загрязне�
нию среды (Жуйкова, Безель, 2009). 

Для исследований использовали растения мо�
лодого генеративного (q1) онтогенетического со�
стояния, которые отбирали с пробных площадок
размером 10 × 40 м, поделенных на три участка.
Ценопопуляция № 1 рассматривалась в качестве
условно�контрольной: она расположена на опуш�
ке смешанного леса, находящегося в 7 км от горо�
да и в 0.1 км от проселочной дороги (район пос.
Усады). Предполагается, что воздействие выбро�
сов автомобильного транспорта на нее мини�
мально. Ценопопуляции № 2 и № 3 представлены
газонами, расположенными вблизи регулируе�
мых перекрестков на ул. Татарстан и ул. Горьков�
ское шоссе соответственно. 

Расчет выбросов автотранспорта в районе ре�
гулируемого перекрестка проводился согласно
“Методике определения выбросов автотранспор�
та для проведения сводных расчетов загрязнения
атмосферы городов” (утверждена приказом Гос�
комэкологии России № 66 от 16 февраля 1999 г.)
(интернет ресурс). Согласно этим расчетам, ис�
следуемые ценопопуляции можно отнести к за�
грязненной (№ 2) и сильно загрязненной (№ 3,
табл. 1).

Собранные семена хранили в бумажных паке�
тах при комнатной температуре в сухом месте.
Для экспериментов были использованы выпол�
ненные семена, отличающихся по цвету семен�
ной оболочки. Семена одуванчика проращивали
в двух повторностях (по 50 семян каждая) в чаш�
ках Петри на отстоянной водопроводной воде
(Martinkova et al., 2011). Энергию прорастания
определяли на 7�е сутки проращивания.

Сегменты апикальной части главного корня
четырех или шести растений длиной 10 мм поме�
щали в измерительную ампулу датчика ЯМР�ре�
лаксометра. Для оценки трансмембранного обме�
на воды использовался метод спинового эхо ЯМР
(Анисимов, Раткович, 1992). Времена спин�ре�
шеточной – Т1 (Идиятуллин и др., 1990) и спин�
спиновой – Т2 (Carr, Purcell, 1954; Meiboom, Gill,
1958) релаксаций измеряли на частоте протонно�
го резонанса 19.2 МГц при комнатной температу�
ре с точностью более 95%. На основании полного
набора релаксационных данных определяли вре�
мя протонного обмена (τ) между водой вакуоли и
водой клеточной стенки. Обратная величина это�
го показателя (1/τ) характеризует скорость про�
тонного обмена через полупроницаемый барьер,
или проницаемость мембран (Анисимов, Ратко�
вич, 1992). Средние значения 1/τ были рассчита�
ны по трем биологическим повторностям. 

Тепловыделение регистрировали дифференци�
альным темновым микрокалориметром LKB�2277
(Bio Activity Monitor, Швеция). Для определения
тепловыделения усредненную для трех растений
навеску корней (30–40 мг) помещали в калори�
метрическую ампулу объемом 3 см3 с 1 см3 отсто�
явшейся водопроводной воды. Время термоста�
тирования образца до начала измерений –
30 мин. Рабочий диапазон чувствительности уси�
лителя – 100 мкВ. Измерения проводили при тем�
пературе 30°C (Alyabyev et al., 2007). Одна биоло�
гическая повторность – три ампулы. Средние
значения были рассчитаны по трем биологиче�
ским повторностям.

Дыхательный газообмен регистрировали ма�
нометрическим методом в аппарате Варбурга
(Семихатова, Чулановская, 1965). Навеску отсе�
ченных корней (по 150 мг от трех растений в трех
повторностях) помещали в сосудики Варбурга и
после 10�минутного термостатирования измеря�
ли потребление кислорода при температуре 30°C.
Средние значения были рассчитаны по трем био�
логическим повторностям.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Исследуемые морфологические формы одуван�
чика лекарственного различаются по стратегии
выживания. У Т. dahlstedtii проявляется защитная
компонента в онтогенетической стратегии выжи�

Таблица 1. Удельные значения выбросов автомоби�
лей в зоне регулируемого перекрестка (среднее ± SD,
n = 4), г/мин

Вещество

Популяция

№ 2�Татарстан № 3�Горьковское 
шоссе 

CO 6248 ± 93 16120 ± 192

NOх 
(в расчете на NO2) 203 ± 5.2 399 ± 2.9

CH 542 ± 9.2 1353 ± 18.2

SO2 32 ± 0.74 68 ± 0.49

Формальдегид 4.8 ± 0.13 8.8 ± 0.08

Свинец 6.8 ± 0.09 18.36 ± 0.22

Бенз(а)пирен 0.0044 ± 8.E�5 0.0105 ± 0.0001
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вания, а у Т. pectinatiforme – комбинированная
стрессово�защитная (Жуйкова, Безель, 2009). Тип
стратегии был определен из уровня сопряженно�
сти морфометрических признаков. На уровне фи�
зиологических процессов исследуемые морфоло�
гические формы проявляют различия в интенсив�
ности дыхания и тепловыделения в зависимости
от загрязненности (табл. 2). Эти показатели были
существенно ниже у форм, произраставших в
условиях ул. Горьковское шоссе (сильное загряз�
нение), а при сравнении двух форм более низкие
показатели были у T. off. f. pectinatiforme.

Известно, что резкое снижение тепловыделе�
ния при экстремальном засолении в 500 мМ NaCl
(Alyabyev et al., 2007) является защитной реакцией
клетки и сопряжено с защитным торможением
метаболизма (Мелехов, 1983). При существую�
щей конкуренции за метаболическую энергию
между процессами повреждения и репарации
торможение метаболизма способствует сдвигу со�
отношения в направлении использования энер�
гии на репарацию (Criddle et al., 1989). Рассчитать
количество этой энергии можно, сделав некото�
рые преобразования. Образующуюся при дыха�
нии энергию (Едых) оценивали по изменению эн�
тальпии на 1 нмоль потребленного для окисления

субстрата О2 (Hansen et al., 1994), используя коэф�
фициент, равный 455 мкВт/нмоль. Полученное
преобразование дает возможность определить ко�
личество сохраненной при дыхании энергии (ΔH)
(Петров, 1975), которую рассчитывали как раз�
ность между общим количеством энергии, обра�
зовавшейся при окислении дыхательного суб�
страта (Едых), и потерями энергии в форме тепла
(рис. 1). 

Для T. off. f. dahlstedtii характерен более высокий
уровень как Едых, так и ΔH во всех исследованных
ценопопуляциях. Достоверно различимы (р < 0.001)
величины ΔH у одуванчика гребенчатовидного из
популяций условно�контрольной и № 3. Не до�
стоверны различия ΔH между T. off. f. dahlstedtii и
T. off. f. рectinatiforme из ценопопуляций № 2 и
№ 3. Можно отметить рост Едых у одуванчика гре�
бенчатовидного (р < 0.053) в условиях ценопопуля�
ции № 2. Представление об изменениях затрачива�
емой на жизнедеятельность энергии дает отноше�
ние ΔH/Едых (рис. 2). В условно�контрольной
ценопопуляции обе морфологические формы на
процессы метаболизма тратят менее 50% Едых, в
ценопопуляции № 2 – более 55% (р < 0.05). Из�
вестно, что стресс, индуцируя избыточную акти�

Таблица 2. Интенсивность дыхания (мкл О2/г сырой массы · ч) и тепловыделения (мкВт/г сырой массы) кор�
ней морфологических разновидностей одуванчика лекарственного молодого генеративного состояния (q1)
(среднее ± SD, n = 3)

Популяция
T. off. f. рectinatiforme T. off. f. dahlstedtii

дыхание тепловыделение дыхание тепловыделение

№ 1�Усады 179 ± 10 358 ± 10 273 ± 17 657 ± 24

№ 2�Татарстан 212 ± 46* 634 ± 65*** 263 ± 25 831 ± 127**

№ 3�Горьковское шоссе 128 ± 24** 282 ± 51** 170 ± 7.7*** 482 ± 113**

Примечание: * – p < 0.055; ** – p < 0.01; *** – p < 0.001.
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Рис. 1. Изменение Едых и ΔH T. off. f. dahlstedtii и T. off. f. рectinatiforme в зависимости от загрязненности.
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вацию метаболизма, может повышать общие
адаптивные механизмы неспецифической устой�
чивости (Ishikama et al., 1995; Hughes, Dunn, 1996;
Franco et al., 1999; Шакирова, 2001). При сильном
загрязнении ΔH/Едых не достоверно уменьшается

у T. off. f. dahlstedtii и достоверно (р < 0.01) у T. off.
f. рectinatiforme. Можно предположить, что боль�
шее количество энергии, расходуемое T. off. f.
dahlstedtii на жизнедеятельность, позволяет расте�
ниям эффективнее адаптироваться к сильному
загрязнению. 

Реализуя в рамках возможностей свой адап�
тивный потенциал, растения модифицируют ме�
таболические процессы, в первую очередь направ�
ляя энергоресурсы на поддержание структуры и
функций биомембран и при этом минимизируя
или полностью тормозя биосинтезы (Мелехов,
1985), что позволяет повысить сопротивляемость
антропогенным стрессорам (Безель и др., 2001).
Физиологические механизмы устойчивости рас�
тений обусловлены состоянием биомембран
(Чиркова, 1997). Стрессор (загрязнение) в первую
очередь вызывает нарушение структурной це�
лостности мембран и изменение их проницаемо�
сти (Bohnert et al., 1995; Тарчевский, 2000). На
рис. 3 представлены диаграммы проницаемости
мембранного «сандвича» (плазмалемма + тоно�
пласт), определяемой по скорости протонного
обмена (1/τ) между водой вакуоли и водой кле�
точной стенки. 

В ценопопуляции № 2�Татарстан 1/τ клеток
корней исследуемых морфологических форм оду�
ванчика практически не отличается, и не отлича�
ются показатели ΔH и ΔH/Едых. С ростом загряз�
ненности проницаемость мембран для воды не�
значительно увеличилась у T. off. f. dahlstedtii, а
проницаемость мембранного “сандвича” клеток
корней T. off. f. рectinatiforme возросла в 2 раза (см.
рис. 3) при том, что ΔH/Eдых снизился (см. рис. 2).
Логично предположить, что различия в исследо�
ванных физиологических параметрах найдут от�
ражение в качестве семенного потомства q1. 

При подготовке семян к проращиванию было
отмечено различие в интенсивности окраски се�
менной оболочки, что отразилось в энергии про�
растания семян, разделенных по принципу
окраски семенной оболочки (табл. 3). С ростом
загрязненности энергия прорастания снижается.
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Рис. 2. Изменение затрачиваемой энергии на жизне�
деятельность T. off. f. dahlstedtii (1) и T. off. f. рectinati-
forme (2) в зависимости от загрязненности.
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Рис. 3. Скорость протонного обмена клеток корней
T. off. f. dahlstedtii (1) и T. off. f. рectinatiforme (2) в цено�
популяциях Татарстан и Горьковское шоссе.

Таблица 3. Энергия прорастания семян (среднее ± SD, n = 6) морфологических форм одуванчика лекарственно�
го q1 исследуемых популяций, %

Популяция
T. off. f. рectinatiforme T. off. f. dahlstedtii

без пигмента норма без пигмента норма

№ 1�Усады 51 ± 7 62 ± 6 62 ± 6 77 ± 5

№ 2�Татарстан 33 ± 6 36 ± 11.5 50 ± 9.8 50 ± 11

№ 3�Горьковское шоссе 3.3 ± 1.3 20 ± 5.8 15 ± 8.5 58 ± 11.3

R2 (p) 0.938** 0.788** 0.854** 0.212*

Примечание: * – p < 0.005; ** – p < 0.0001.
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Для нормально окрашенных семян T. off. f. dahlst-
edtii зависимость не столь очевидна.

Проведенные исследования показывают, что
высокий уровень метаболизма T. off. f. dahlstedtii
позволяет им сохранять физиологическую функ�
циональность мембран, выраженную в проница�
емости, что в конечном итоге приводит к более
высокому качеству семенного потомства. 

Перераспределение энергетических ресурсов у
T. off. f. рectinatiforme в условиях ценопопуляции
№ 2 позволят поддерживать проницаемость мем�
бран на уровне T. off. f. dahlstedtii. При этом каче�
ство семенного потомства несколько снижено. В
условиях сильного загрязнения недостаток энер�
гетических ресурсов для процессов репарации
приводит к росту 1/τ в 2 раза и значительному
снижению энергии прорастания. 

Увеличение устойчивости с возрастом харак�
терно для многих видов растений (Brandt, Lamb,
1994; Warner, Cushman, 2002). Учитывая способ�
ность растений минимизировать энергетические
затраты с возрастом при онтогенетических пере�
ключениях от сопротивления к устойчивости
(Boege et al., 2007), нами проведено исследование
тепловыделения и проницаемости мембран у
корней растений старого онтогенетического со�
стояния. Обнаружено, что к этому возрастному
состоянию растения обеих морфологических
форм ценопопуляции № 3 имеют сходные пока�
зания по 1/τ (1.6 ± 0.2 и 2.0 ± 0.4 мс) и практически
не отличаются по тепловыделению (рис. 4).

Видимо, ранее обнаруженные (Жуйкова, Бе�
зель, 2009) различия в стратегиях выживания ис�
следованных морфологических форм обусловле�
ны энергетическими ресурсами, направляемыми
на сопротивление негативному фактору среды. В
молодом генеративном состоянии (q1) растения
проявляют эти отличия, а к старому генеративно�

му (q3) онтогенетическому состоянию вырабаты�
вают сходные механизмы устойчивости, миними�
зируя энергетические затраты. 
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