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Продемонстрирован стимулирующий эффект нитрата иттербия на прорастание семян, фотосин-
тез и  накопление углеводов в  корнях одуванчика Крым-сагыз (Taraxacum hybernum). Выявлены 
различия между лантаном и иттербием по влиянию на эффективность ФС II (Y(II)). В концентра-
ции 100 мкмоль лантан снижал Y(II) за счет увеличения вклада квантового выхода регулируемой 
диссипации части энергии (Y(NPQ)), а иттербий – за счет вклада необратимой диссипации энер-
гии (Y(NO)). При снижении концентрации лантаноидов в 10 раз стимулирующий эффект Y(II) 
наблюдался только в варианте с иттербием. В полевых экспериментах у растений, обработанных 
раствором нитрата иттербия в концентрации 10 мкмоль, интенсивность фотосинтеза была выше 
на 31%, что, вероятно, повлияло на накопление в корнях одуванчика каучука и углеводов, которое 
было большим по сравнению с необработанными растениями на 13 и 26%, соответственно. 
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ВВЕДЕНИЕ
Лантаноиды (Ln+3) могут повышать всхо-

жесть семян, благоприятно влиять на фотосин-
тез, накопление биомассы, усвоение микро- 
и макроэлементов растениями, что в конечном 
итоге повышает их урожайность [1, 2]. Как пра-
вило, эффект влияния легких лантаноидов (лан-
тана и церия) объясняется замещением в метал-
лоорганических соединениях кальция на Ln+3 
с сохранением функций (или даже с некоторой 
активацией) последних. Считается, что заме-
щение возможно потому, что ионные радиусы 
(в особенности лантана) близки к радиусу иона 
кальция, а следовательно, влияют на кальций-за-
висимые процессы в  растительных клетках как 

в  направлении их стимуляции при малых кон-
центрациях, так и угнетения при больших. При 
дефиците кальция и магния их замена на церий 
в  концентрациях от 1.14 до 5.74 мкмоль приво-
дила к стимуляции роста и активности фотосин-
теза микроводоросли Desmodesmus quadricauda 
[3]. В таких же условиях у шпината активизиро-
вались процессы фотосинтеза и  работа антиок-
сидантной системы [4–6]. При дефиците магния 
легкие Ln+3 способны восстанавливать биосин-
тез хлорофилла, что положительно сказывается 
на эффективности ФС II (Y(II) и скорости элек-
тронного транспорта) у кукурузы [7, 8]. Исполь-
зование удобрений, содержащих оксид церия, 
приводило к росту биомассы редиса за счет по-
вышения содержания хлорофилла, а  не за счет 
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скорости фотосинтеза листьев. При этом церий 
накапливался в  области плазмалеммы клеток 
корня редиса, что негативно влияло на пищевую 
ценность корнеплодов [9].

Тяжелые Ln+3 (Tb, Dy, Ho, Er, Tm, Yb, Lu), 
имея меньший ионный радиус, более токсичны 
[10], а потому не находят применения в сельско-
хозяйственной практике, что упускает возмож-
ность гормезисных эффектов [11], когда низкие 
дозы токсических веществ способны активиро-
вать физиологические процессы. Особое место 
в ряду тяжелых лантаноидов занимает иттербий 
(Yb3+). Низкие концентрации Yb3+ увеличивают 
экспрессию генов некоторых аквапоринов, что 
приводит к увеличению водной проницаемости 
мембран клеток корней кукурузы [12]. Ионный 
радиус Yb3+ наиболее близок к  ионному радиу-
су Мg2+ поэтому можно ожидать, что использо-
вание этого лантаноида в  определенных кон-
центрациях может стимулировать некоторые 
процессы, в которых Мg2+ выполняет роль коф-
актора, например, в синтезе каучука у одуванчи-
ка Крым-сагыз.

Цель работы – оценка влияния лантаноидов, 
отличающихся ионным радиусом, на эффектив-
ность ФС II, скорость фотосинтеза, накопление 
углеводов и каучука в корнях одуванчика Крым-
сагыз.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Растительный материал

Семена одуванчика Крым-сагыз (Taraxacum 
hybernum Steven) были собраны в  окрестностях 
Никитского ботанического сада (Крымский 
полуостров). Собранные семена хранили в  бу-
мажных пакетах при комнатной температуре 
в  сухом месте. Проращивание семян осуще-
ствляли в  четырех повторностях (по 50 семян 
каждая) в чашках Петри на водопроводной воде 
[13] в следующих вариантах: до стратификации; 
после 30-суточной стратификации при темпера-
туре –20°С; после стратификации и инфильтра-
ции. Инфильтрацию проводили при давлении 
10  Па в  течение 60 мин в  дистиллированной 
воде, в  растворах 100 мкмоль La(NO3)3  6H2O  
и 100 мкмоль Yb(NO3)3  6H2O (Aldrich Chemical 
Co., США). Известно, что стимулирующий эф-
фект от нитрата лантана происходит при кон-
центрации 5–10 мкмоль, а  негативное влияние 
наблюдается с 20 мкмоль [14]. Энергию прорас-
тания определяли на четвертые сутки проращи-
вания, затем проростки высаживали в  0.5-лит-
ровые емкости с  коммерческим грунтом “Terra 
vita” (Россия). Выращивание растений для 
экспериментов по влиянию лантаноидов на 
эффективность ФС II проводили в  климати-
ческой камере при температуре 22°С с  фотопе-
риодом 16/8 и интенсивности светового потока  

150  мкмоль фотонов м2/с. В  экспериментах по 
флуоресценции листья 3-недельных растений 
однократно опрыскивали с  помощью пульвери-
затора растворами лантаноидов в  концентраци-
ях 100 или 10 мкмоль в объеме 3 мл. 

Полевые эксперименты проводили на опыт-
ном участке ботанического сада Казанского фе-
дерального университета. Стратифицирован-
ные и  инфильтрированные в  воде и  растворах 
лантаноидов семена высаживали в  открытый 
грунт. Через месяц после высадки листья каж-
дого растения с  помощью пульверизатора од-
нократно опрыскивали раствором лантаноидов 
в концентрации 10 мкмоль в объеме 3 мл. Через 
четыре месяца после обработки снимали пока-
зания интенсивности ассимиляции СО2, после 
чего растения использовали для биохимических 
анализов. 

Флуоресценция хлорофилла
Переменную флуоресценцию хлорофил-

ла измеряли на флуориметре PAM 2500 (Heinz 
Walz GmbH, Германия) при температуре 22°C. 
Флуоресценцию регистрировали в  ответ на им-
пульс насыщающего света (λ = 625 нм, 12000 мк-
моль фотона м2/с, продолжительность 500 мс). 
Действующая интенсивность света составляла 
194 мкмоль фотона м2/с (λ = 625 нм). Эффектив-
ный квантовый выход ФС II (Y(II)), квантовый 
выход вызванного светом нефотохимического 
гашения (Y(NPQ)) и  квантовый выход нерегу-
лируемого рассеяния тепла и  флуоресцентного 
излучения (Y(NO)) измеряли в  адаптирован-
ных к свету (150 мкмоль фотонов м2/с) образцах 
в соответствии с руководством PAM 2500 (Heinz  
Walz GmbH, Германия) и рассчитывали по фор-
муле:

Y(II) = (F’m – Fs)/F’m; Y(NPQ) = 
= Fs/F’m – F/Fm; Y(NO) = Fs/Fm, 

где Fs – стационарный уровень флуоресценции 
хлорофилла;

F’m – индуцированный светом макси-
мальный уровень флуоресценции хлорофилла 
в адаптированных к свету листьях [15]; 

Y(II) + Y(NPQ) + Y(NO) = 1.

Скорость фотосинтеза

Характеристики газообмена были проана-
лизированы перед сбором корней с  использо-
ванием инфракрасного анализатора Li-6800 
(LI-COR, США). Скорость фотосинтеза изме-
ряли в четырех повторностях каждой обработки 
у  трех полностью распустившихся листьев при 
естественном освещении, которое в среднем со-
ставляло 100 мкмоль/(м2 с).
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Количественное определение углеводов
Количество углеводов определяли феноль-

ным методом по Dubois с соавт. [16]. В стеклян-
ные пробирки добавляли по 250 мкл 5% фенола 
и  250 мкл измельченных и  сублимированных 
корней. После тщательного перемешивания 
к  смеси добавляли 1.25 мл концентрированной 
серной кислоты. Полученную смесь выдержи-
вали 10 мин при комнатной температуре и  за-
тем термостатировали на водяной бане в  тече-
ние 15  мин при 100°С. Оптическую плотность 
раствора измеряли на спектрофотометре (Carl 
Zeiss Jena type MK 6/6, Германия) при 490 нм. 
Содержание углеводов определяли относительно 
калибровочной кривой.

Гравиметрическое определение каучука
Инкубировали 1 г измельченных и  субли-

мированных корней в  25 мл гексана в  течение 
24 ч при 20°С с мягким перемешиванием. Остат-
ки клеток удаляли центрифугированием (1160 g, 
5  мин) и  фильтрацией. Супернатант осаждали 
путем инкубации с  двумя объемами метанола 
в  течение 30 мин, затем промывали ацетоном 
и водой в течение 40 мин для удаления смол и су-
шили в течение 16 ч при комнатной температуре 
перед взвешиванием. 

Статистическая обработка результатов
Все эксперименты проведены в четырех или 

шести биологических проворностях. Статисти-
ческий анализ полученных результатов осуще-
ствляли с использованием программы OriginPro 
9.0. Для множественного сравнения использо-
вали однофакторный дисперсионный анализ 
(ANOVA) и  тест Тьюки. Статистически значи-
мым считалось значение Р < 0.05. 

РЕЗУЛЬТАТЫ
Естественная всхожесть семян одуванчика 

была низкой, всего 3.25%, тогда как стратифика-
ция повысила ее до 39% (табл. 1). Инфильтрация 
стратифицированных семян в воде и в растворах 
нитратов лантана и  иттербия в  концентрации 
100 мкмоль привела к увеличению энергии про-
растания на 65% (табл. 1). 

На рис. 1 представлены гистограммы пока-
зателей эффективности ФС II в  ответ на дей-
ствие лантана и иттербия. В листьях контроль-
ных растений во всех вариантах величина 
эффективного квантового выхода флуорес-
ценции хлорофилла (Y(II)) была на уровне 0.6 
± 0.01, а  значения (Y(NPQ) и  (Y(NO)), соот-
ветственно, равнялись 0.1 ± 0.03 и  0.3 ± 0.02. 
Через 24 ч после обработки листьев La(NO3)3 
в  концентрации 100 мкмоль отмечалось сни-
жение величины Y(II) до 0.41, в  то время как 
вклад Y(NPQ) увеличился с  0.1 до 0.31. Вклад 
Y(NO) незначительно снизился с  0.30 до 0.28 
(рис. 1a). Восстановление уровня Y(II) до на-
чального (контрольного) значения отмечалось 
только на четвертые сутки после обработки. 
При уменьшении дозы La(NO3)3 в  10 раз отме-
чалась схожая картина, однако значение Y(II) 
на следующий день после обработки снизилось 
до 0.5 ± 0.04, значение Y(NPQ) выросло на 0.13, 
а  восстановление уровня Y(II)) до начально-
го (контрольного) значения произошло уже на 
второй день (рис. 1б). 

При обработке растений Yb(NO3)3 в концен-
трации 100 мкмоль снижение Y(II) на следующие 
сутки было менее значительным (на 0.07), чем 
под влиянием La(NO3)3 при той же концентра-
ции, а восстановление Y(II) до уровня необрабо-
танных растений отмечалось только на восьмые 
сутки (рис. 1в). При этом вклад Y(NPQ) менялся 
незначительно. Основное изменение эффек-
тивности ФС II было обусловлено увеличением 
Y(NO) (на 0.09), которое не восстанавливалось 
до уровня контрольных значений на восьмые 
сутки. Снижение концентрации Yb(NO3)3 в 10 раз 
до 10 мкмоль не оказывало негативного действия 
на активность ФС II. Напротив, эффективный 
квантовый выход флуоресценции хлорофилла 
был даже несколько выше, чем у  необработан-
ных растений при одинаковом уровне Y(NO).  
На восьмые сутки Y(II) был выше значений 
необработанных растений на 7% (Р = 0.03), 
при этом вклад процессов Y(NPQ) снижался до 
минимума и  составлял всего лишь 0.04 ± 0.01  
(рис. 1г). 

Проведенные исследования позволили опре-
делить концентрацию лантаноидов, которая 

Таблица 1. Энергия прорастания семян одуванчика Крым-сагыз 

Без стратификации Стратификация
Стратификация 
и инфильтрация 

в H2O

Стратификация 
и инфильтрация в 100 

мкмоль La(NO3)3

Стратификация 
и инфильтрация 

в 100 мкмоль 
Yb(NO3)3

3.2 ± 3.6a 39 ± 9.1b 40 ± 1.7b 66 ± 1.2c 66 ± 1.3c

Примечание. Семена подвергали стратификации и инфильтрации при давлении 10 Па в течение 60 мин. Одинаковыми 
буквами обозначено отсутствие статистически значимых различий между вариантами при P < 0.05.
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не должна оказывать негативного влияния на 
фотосинтетический аппарат при внекорневой 
обработке растений в  полевом эксперименте. 
На рис. 2 показано, что скорость фотосинтеза 
у  растений, обработанных лантаноидами, была 
выше, чем у  необработанных растений: в  вари-
анте с лантаном на 20%, в варианте с иттербием 
на 31%. В  этих условиях повышенный уровень 
накопления углеводов в пересчете на сухую мас-
су корней был только у  варианта с  иттербием 
(рис. 3).

Установлено, что содержание каучука в  кор-
нях одуванчика Крым-сагыз, выращенного 
в  условиях Республики Татарстан без примене-
ния лантаноидов, на 21% ниже, чем у растений 
аналогичного онтогенетического состояния, 
произраставших в  условиях Крымского по-
луострова (табл. 2). Обработка Yb(NO3)3 по-
вышала содержание каучука у  растений, вы-
ращенных в  условиях Республики Татарстан,  
на 13%. 

Рис. 1. Динамика эффективности ФС II после обработки листьев 3-недельных растений тремя мл растворов 
La(NO3)3 (а  – 100 мкмоль; б – 10 мкмоль) и Yb(NO3)3 (в – 100 мкмоль; г – 10 мкмоль). Точечная заливка – Y(NO), 
без заливки – Y(NPQ), серая заливка – Y(II). Средние значения и стандартные отклонения получены от нижних 
листьев шести растений. Одинаковыми буквами обозначено отсутствие статистически значимых различий между 
вариантами при P  <  0.05. 

Рис. 2. Скорость фотосинтеза в  листьях одуванчи-
ка Крым-сагыз. Измерения проводили на зрелых 
листьях у  четырех растений каждого варианта (воз-
раст растений – 5 месяцев). Одинаковыми буквами 
обозначено отсутствие статистически значимых раз-
личий между вариантами при P  <  0.05.
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ОБСУЖДЕНИЕ
Одуванчик осенний, или Крым-сагыз, отно-

сится к каучуконосам, активно выращивавшим-
ся наряду с  одуванчиком Кок-сагыз в  первой 
половине XX в. в СССР для получения резины. 
В  настоящее время, исходя из соображений 
импортозамещения и  ресурсной безопасности, 
представляется интересным влияние лантанои-
дов на фотосинтетические процессы и накопле-
ние каучука у этого растения. 

Имеющиеся данные по влиянию лантанои-
дов на прорастание семян различных культур не 
однозначны. Обнаружены как ингибирующие, 
так и стимулирующие эффекты [1], которые за-
висят от вида растений, самого лантаноида, его 
концентрации и дозы [17]. Несмотря на различия 
в  токсичности легких и  тяжелых лантаноидов 
[10], часовая инфильтрация семян Крым-сагыза 
в  растворах La(NO3)3 и  Yb(NO3)3 в  концентра-
ции 100 мкмоль в  равной степени увеличивала 
их энергию прорастания (табл. 1). 

Отличия во влиянии лантана и иттербия про-
являлись в эффективности ФС II при обработке 
листьев одуванчика растворами этих солей. Из-
вестно, что при обработке листьев растворами, 
содержащими ионы лантаноида, инициируются 
процессы эндоцитоза и  лантаноид проникает 
в  клетку [18]. В  первые сутки после обработки 
растворами в концентрации 100 мкмоль лантан 
инициировал активацию Y(NPQ), а  иттербий - 
Y(NO), что в обоих случаях приводило к сниже-
нию Y(II) (рис. 1a, в). Если в варианте с лантаном 
вклад Y(NO) в  Y(II) был на уровне необрабо-
танных листьев, то после обработки иттербием 
Y(NO) он был больше. Таким образом, нами вы-
явлено различие во влиянии легкого и тяжелого 
лантаноида на процессы нефотохимического 
преобразования энергии в ФС II. Известно, что 
Y(II) соответствует доле энергии, которая фото-
химически преобразуется в ФС II [19]. Оставша-
яся доля Y(II) представляет собой общий кван-
товый выход всех потерь, которые разделяют на 
два отдельных компонента: Y(NO) и  Y(NPQ). 
Y(NPQ) соответствует доле энергии, рассеивае-
мой в  форме тепла посредством регулируемого 
фотозащитного механизма NPQ. Y(NO) пред-
ставляет собой конститутивную потерю энергии, 
которая пассивно рассеивается в  форме тепла 
и флуоресценции в основном за счет закрытых 
реакционных центров [19–22]. Уменьшение кон-
центрации в 10 раз не меняло характера действия 
лантана за исключением того, что Y(II) восста-
навливался уже на второй день после обработки 
(рис. 1б). Влияние иттербия стало заметным 
только на восьмые сутки после обработки, когда 
Y(II) стал выше, чем у необработанных растений 
(рис. 1г). Используемые лантаноиды La3+ и Yb3+ 
имеют отличия по ионному радиусу. У La3+ ра-
диус иона сравним с радиусом Са2+. Ионный ра-
диус иттербия ближе к магнию, чем, возможно, 
объясняются различия в действии La3+ и Yb3+ на 
эффективность ФС II.

В большинстве исследований лантаноиды 
вносят в  почву и  фиксируют эффекты посто-
янного влияния поллютанта. В  наших экспери-
ментах обработка была в начале вегетационного 

Рис. 3. Накопление углеводов в корнях одуванчика 
Крым-сагыз. В  каждом варианте данные получены 
от растительного материала четырех растений (воз-
раст растений – 5 месяцев). Одинаковыми буквами 
обозначено отсутствие статистически значимых раз-
личий между вариантами при P  <  0.05.

Таблица 2. Накопление каучука в корнях 5-месячных растений одуванчика Крым-сагыз

Вариант Растения, выросшие 
в Крыму

Контроль (растения, 
выросшие 

в Татарстане)

Растения, выросшие 
в Татарстане 

и обработанные 
La(NO3)3

Растения, выросшие 
в Татарстане 

и обработанные 
Yb(NO3)3

Содержание каучука, 
мг/г сухой массы 
корней 

78.5 ± 5.4a 61 ± 4.2b 62 ± 3.1b 70 ± 4.3c

Примечание. Средние значения и  стандартные отклонения получены из растительного материала четырех растений 
каждого варианта. Одинаковыми буквами обозначено отсутствие статистически значимых различий между вариантами 
при P  <  0.05.
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периода, а  скорость фотосинтеза оценивалась 
в  конце. В  варианте с  лантаном скорость фото-
синтеза была увеличена на 20% от контроля 
(рис. 2). Статистически значимые различия были 
получены между вариантом с  применением ит-
тербия и  контролем (31%). Ранее было получе-
но сравнимое увеличение скорости фотосинте-
за (на 23%) у  растений сои при концентрации 
лантана 5–10 мкмоль [14]. Такой долговремен-
ный эффект сложно объяснить. Обработанные 
лантаноидами листья к  моменту измерения 
уже были отмершими. Можно осторожно пред-
положить, что при биоразложении опавших 
листьев микродозы лантаноидов были возвра-
щены в  растения и  вызвали активацию фото-
синтеза. Повышенный уровень фотосинтеза 
мог привести к большему накоплению углеводов 
в запасающем органе. Известно, что накопление 
инулина и  сахаров коррелирует с  накоплением 
каучука у одуванчика Кок-сагыз [23]. Как проде-
монстрировано в  наших экспериментах, стиму-
лирующий эффект иттербия проявился и  в  на-
коплении каучука (табл. 2). 

Полученные отличия во влиянии лантанои-
дов на фотосинтез и накопление каучука можно 
объяснить с позиции ионных радиусов. Ионный 
радиус La3+ (1.032) сопоставим с Ca2+(1.06), а Yb3+ 
(0.868) с  Мg2+ (0.78). С Мg2+ связаны не только 
фотосинтетические процессы. Он является коф-
актором как в реакциях синтеза изопентенилпи-
рофосфата из мевалоновой кислоты в цитозоле, 
так и  в  реакциях полимеризации в  каучуковых 
частицах, где Мg2+ регулирует работу цис-пре-
нилтрансферазы [23–26]. Обработка растений 
низкими концентрациями нитрата иттербия 
приводит к  увеличению эффективности ФС II 
и скорости фотосинтеза, накоплению углеводов 
и каучука в корнях одуванчика Крым-сагыз.

Настоящая статья не содержит описания 
каких-либо экспериментов с  участием людей 
и животных в качестве объектов исследования. 

Авторы заявляют об отсутствии конфликта 
интересов.
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