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В условиях контролируемой среды изучено влияние повышенных концентраций 
цинка (1000, 2500 и 5000 мкМ) в субстрате на рост и фотосинтетический аппарат 
(ФСА) горчицы белой (Sinapis alba L.). Обнаружено, что при воздействии цинка 
в концентрациях 1000 и 2500 мкМ у растений увеличивается площадь листовых 
пластинок настоящих листьев, повышается содержание хлорофиллов и каротинои-
дов, возрастает устьичная проводимость. Достоверных изменений в соотношении 
хлорофиллов (а/b) и активности фотосистемы II (ФС II), определяемой по показа-
телю Fv/Fm, характеризующему потенциальный квантовый выход фотохимической 
активности ФС II, не выявлено. При этом у опытных растений скорость фотосинтеза 
поддерживалась на уровне контрольных, что отчасти обеспечило их успешный рост 
и накопление сухой биомассы в этих условиях. Лишь увеличение концентрации 
цинка до 5000 мкМ приводило к торможению роста корня и побега и к полной оста-
новке развития растений в фазе семядольных листьев. Полученные результаты 
свидетельствуют об относительно высокой устойчивости горчицы белой к избыт-
ку цинка в субстрате, что позволяет предположить возможность ее использования 
для восстановления плодородия почв, загрязненных цинком.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Sinapis alba L.; цинк; рост; фотосинтетический аппарат.

A. K. Zadvornaya, N. M. Kaznina, E. S. Kholoptseva. EFFECT OF 
ELEVATED ZINC CONCENTRATIONS IN THE SUBSTRATE ON THE GROWTH 
AND PHOTOSYNTHETIC APPARATUS OF WHITE MUSTARD

The effect of elevated zinc concentrations (1000, 2500 and 5000 µM) on the growth and 
photosynthetic apparatus (PSA) of white mustard (Sinapis alba L.) was studied in a con-
trolled environment. It was found that where zinc concentrations were 1000 and 2500 
µM, the leaf surface area, the content of chlorophylls and carotenoids increases, and 
stomatal conductance increased. No significant changes were detected in the ratio of 
chlorophylls (a/b) and the activity of photosystem II (PS II), as determined by the Fv/Fm 
index, which represents the potential quantum yield of the photochemical activity of PS II. 
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Введение

Важной мировой проблемой современно-
сти является ухудшение состояния почв сель-
скохозяйственного назначения, находящихся 
вблизи крупных промышленных предприятий 
и испытывающих постоянное техногенное воз-
действие различных загрязнителей, в том чис-
ле тяжелых металлов [Белоус, 2005]. Во мно-
гом это связано с тем, что повышение концент-
рации тяжелых металлов в почве отрицательно 
сказывается на росте и развитии растений, 
снижая их продуктивность. Кроме того, уве-
личение содержания тяжелых металлов в ор-
ганах растений, используемых в пищу челове-
ком и животными, представляет опасность для 
здоровья [Титов и др., 2007]. Вследствие этого 
в последние десятилетия актуален поиск тех-
нологий, направленных на удаление тяжелых 
металлов из почвы и повышение почвенного 
плодородия. Одной из перспективных в этом 
плане является технология фиторемедиации, 
которая подразумевает использование ра-
стений для очистки техногенно загрязненных 
почв. Однако для успешного применения этой 
технологии на практике требуется поиск и из-
учение растений, обладающих фитомелиора-
тивными и фиторемедиационными свойствами 
[Прасад, 2003].

Известно, что многие представители се-
мейства Brassicaceae устойчивы к тяжелым 
металлам и накапливают довольно большие 
их концентрации в органах, а некоторые из них 
даже являются гипераккумуляторами этих 
элементов [Van Ginneken et al., 2007; Gall, Ra-
jakaruna, 2013; Mourato et al., 2015]. Горчи-
ца белая, судя по данным литературы, также 
обладает способностью успешно произра-
стать на загрязненных тяжелыми металлами 
почвах, а также извлекать и аккумулировать та-
кие металлы, как свинец, медь, кадмий, ртуть 
и цинк [Постников, 2009]. При этом она еще 
и положительно воздействует на почвенное 
плодородие. Вследствие этого можно предпо-
ложить возможность использования горчицы 
белой в качестве перспективной культуры для 
восстановления плодородия почв с высоким 

уровнем загрязнения тяжелыми металлами. 
Однако данных о воздействии высоких концен-
траций тяжелых металлов на физиологические 
процессы и продуктивность этого вида относи-
тельно немного, что не позволяет объективно 
оценить его металлоустойчивость.

Исходя из вышеизложенного, целью работы 
было изучение влияния повышенных концен-
траций цинка в субстрате, как одного из наи-
более распространенных загрязнителей окру-
жающей среды из группы тяжелых металлов, 
на ряд физиологических процессов и показате-
лей у горчицы белой.

Материалы и методы

Растения горчицы белой (Sinapis alba L.) 
сорта Радуга выращивали в сосудах с пе-
ском (объем 800 г) под светоустановкой при 
дневной/ночной температуре 22/18 °С, отно-
сительной влажности воздуха 60–70 %, ФАР 
100 мкмоль/(м2·с), 14-часовом фотопериоде. 
Полив осуществляли питательным раствором 
Хогланда – Арнона, содержащим 2 мкМ цинка 
(контроль), или его высокие концентрации – 
1000, 2500 и 5000 мкМ. В опыте использовали 
сернокислую соль цинка. Спустя 14 суток оце-
нивали влияние различных концентраций цинка 
на ряд показателей роста (длина корня, высота 
побега, сухая биомасса подземных и надзем-
ных органов, площадь листьев) и активности 
ФСА (содержание фотосинтетических пигмен-
тов, квантовая эффективность фотосистемы 
(ФС II), скорость фотосинтеза, устьичная про-
водимость). Площадь листовых пластинок вто-
рого настоящего листа, полностью закончив-
шего рост, определяли с помощью програм-
мы AreaS 2.1. Фотосинтетические пигменты 
экстрагировали 96%-м этанолом, содержа-
ние хлорофиллов и каротиноидов определяли 
спектрофотометрически (спектрофотометр 
СФ-2000, Россия). Потенциальный кванто-
вый выход фотохимической активности ФС II 
(Fv/Fm) измеряли после 20-минутной темновой 
адаптации листьев с использованием анализа-
тора фотосинтеза с импульсно-модулирован-
ным освещением MINI-PAM (Walz, Германия). 

With that, the photosynthesis rate in the experimental treatments remained at the control 
level, partially securing their successful growth and build-up of dry biomass under these 
conditions. Only the zinc concentration of 5000 µM led to inhibition of root and shoot 
growth and a cessation of any plant development in the cotyledon leaf phase. The results 
indicate a relatively high resistance of white mustard to zinc excess in the substrate, and 
suggest it can be used to restore the fertility of zinc-contaminated soils.

K e y w o r d s: Sinapis alba L.; zinc; growth; photosynthetic apparatus.
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Интенсивность фотосинтеза и устьичную про-
водимость измеряли с помощью портативной 
системы для исследования СО2-газообмена 
и водяных паров (HСM-1000, Германия).

Каждый вариант опыта состоял из четырех 
повторностей по 12 растений в каждой. При 
измерении показателей роста и фотосинтети-
ческой активности биологическая повторность 
в пределах одного варианта опыта составляла 
5–10 растений в зависимости от показателя. 
Аналитическая повторность – 3–5-кратная. Ре-
зультаты экспериментов обработаны с помо-
щью методов вариационной статистики с ис-
пользованием программы Excel. О достовер-
ности различий судили с помощью критерия 
Стьюдента при p < 0,05.

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользова-
ния Федерального исследовательского центра 
« Карельский научный центр Российской акаде-
мии наук».

Результаты и обсуждение

Известно, что растения, характеризующи-
еся высокой устойчивостью к тяжелым метал-
лам, способны успешно расти и накапливать 
биомассу при довольно больших их концент-
рациях в окружающей среде. Вследствие это-
го нами изучено влияние цинка в повышенных 
концентрациях на некоторые показатели роста 
горчицы. ОДК для Zn были на порядок мень-
ше. Результаты исследования показали, что 
металл в концентрации 1000 мкМ не оказывал 
отрицательного влияния на рост корня и побе-
га (табл. 1). Более того, высота побега, а так-
же биомасса подземных и надземных органов 
у растений этого варианта оказались даже 
выше, чем у контрольного варианта, что, веро-

ятно, связано с необходимостью этого элемен-
та для процессов роста.

Дальнейшее повышение концентрации ме-
талла приводило к некоторому замедлению ро-
ста корня. В частности, в присутствии концент-
раций цинка 2500 и 5000 мкМ длина корня со-
ставила 88 и 80 % от контроля соответственно. 
Торможение роста побега наблюдалось лишь 
при наибольшей из изученных концентраций 
цинка. При этом у опытных растений его высота 
и сухая биомасса оказались меньше, чем в кон-
троле, на 42 и 24 % соответственно.

Замедление роста растений в присутствии 
высоких концентраций цинка в корнеобитае-
мой среде уже отмечалось ранее в целом ряде 
исследований. Например, цинк в концентра-
ции 120 мг/кг субстрата (1850 мкМ) вызывал 
замедление роста корня у овса щетинистого 
(Avena strigosa) [Tiecher et al., 2016]. При кон-
центрации металла 500 мкМ почти в два раза 
снижалась биомасса побега у фасоли (Phaseo‑
lus vulgaris) [Vassilev et al., 2011], а в концен-
трации 2000 мкМ – у риса (Oryza sativa) [Song 
et al., 2014]. Полагают, что подобный эффект 
во многом связан с непосредственным воздей-
ствием металла на деление клеток, в том чис-
ле на продолжительность фаз митоза и всего 
митотического цикла, и/или на их растяжение 
[Серегин и др., 2011]. Однако нельзя исклю-
чить и опосредованное действие металла, свя-
занное с изменениями/нарушениями других 
физиологических процессов, например, фото-
синтеза, водного режима и минерального пита-
ния [Алексеева-Попова и др., 1983; Титов и др., 
2007]. Тот факт, что торможение роста корня 
в отличие от побега происходит при более низ-
кой концентрации цинка в субстрате, можно 
объяснить более высоким содержанием метал-
ла именно в корне, что характерно для так на-

Таблица 1. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на показатели роста растений горчицы 
белой
Table 1. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on the growth parameters of white mustard

Показатель
Parameter

Контроль
Control

Концентрация цинка, мкМ
Zinc concentration, µM

1000 2500 5000
Длина корня, см
Root length, cm 10,47 ± 0,72 11,15 ± 0,99 9,25 ± 0,70* 8,37 ± 1,52*

Сухая биомасса корня, г
Dry root biomass, g 0,013 ± 0,003 0,019 ± 0,001* 0,015 ± 0,004 0,013 ± 0,006

Высота побега, см
Shoot height, cm 11,22 ± 0,55 13,07 ± 0,59* 11,19 ± 1,008 6,47 ± 1,84*

Сухая биомасса побега, г
Dry shoot biomass, g 0,059 ± 0,008 0,085 ± 0,009* 0,071 ± 0,014 0,045 ± 0,017

Примечание. Здесь и далее: * – различия с контролем достоверны при р < 0,05.
Note. Hereinafter: * – differences with the control are significant at p < 0.05.
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зываемых растений-исключателей, к которым 
относится и горчица белая [Gabrielli et al., 1990; 
Punz, Sieghardt, 1993].

Отдельно следует отметить влияние цин-
ка на рост листа как основного органа фото-
синтеза. В целом ряде исследований показа-
но уменьшение размеров листьев у растений 
в присутствии высоких концентраций цинка 
[Misra et al., 2005; Durand et al., 2010]. В част-
ности, при воздействии металла в концент-
рации 2500 мкМ у рапса (Brassica napus) сни-
жалась масса листьев [Иванова и др., 2010]. 
У сахарной свеклы (Beta vulgaris var. sacchari‑
fera) значительное уменьшение площади ли-
ста отмечалось уже при концентрации метал-
ла в питательном растворе 100 мкМ [Sagardoy 
et al., 2010], а у полыни (Artemisia annua) – при 
300 мг/г сухой массы почвы [Khudsar et al., 
2004]. Одной из причин этого, по мнению ав-
торов, является отрицательное воздействие 
цинка на деление клеток листа. В наших опытах 
в присутствии цинка в наибольшей из изучен-
ных концентраций (5000 мкМ) у горчицы были 
сформированы лишь семядольные листья. При 
воздействии же металла в концентрациях 1000 
и 2500 мкМ помимо семядольных оказались 
сформированными и два настоящих листа. 
При этом площадь листовой пластинки второ-
го настоящего листа у растений этих опытных 
вариантов была больше на 40 и 30 % соответ-
ственно, чем в контроле (рис. 1). Cохранение 
активного роста листьев в присутствии повы-
шенных концентраций цинка в субстрате ранее 
было отмечено у культурных злаков: ячменя 
(Hordeum vulgare) при концентрации металла 
160 мг/кг субстрата [Казнина, 2016] и пшеницы 
(Triticum aestivum) при 1000 мкМ цинка [Kazni-

na, Titov, 2017]. Предполагается, что это явля-
ется одним из важных адаптационных меха-
низмов, обеспечивающих эффективную работу 
ФСА в стрессовых условиях.

Известно, что успешная адаптация расте-
ний к тяжелым металлам во многом зависит 
от их способности поддерживать в неблаго-
приятных условиях активность ФСА на не-
обходимом уровне [Khudsar et al., 2001]. Как 
показано в целом ряде работ, цинк в высоких 
концентрациях может замедлять скорость фо-
тосинтеза, что связано с его отрицательным 
воздействием на отдельные составляющие 
этого процесса [Vassilev et al., 1998; Nouai-
ri et al., 2006 и др.]. В частности, у тростника 
(Phragmites australis) при содержании цин-
ка 2 мМ почти в два раза снижалась интен-
сивность фотосинтеза [Caldelas et al., 2011], 
у риса эта же концентрация металла приводи-
ла к заметному уменьшению содержания пиг-
ментов, снижению устьичной проводимости 
и скорости фотосинтеза [Song et al., 2014], 
а у сахарной свеклы, которая характеризуется 
невысокой металлоустойчивостью, уже кон-
центрация 300 мкМ приводила к аналогичному 
эффекту [Sagardoy et al., 2010].

Считается, что одной из основных «мише-
ней» отрицательного воздействия избытка 
ряда тяжелых металлов, в том числе цинка, 
на ФСА растений является пигментный аппарат 
[Титов и др., 2007]. Увеличение концентрации 
металла в корнеобитаемой среде приводило 
к снижению содержания хлорофиллов и каро-
тиноидов у целого ряда растений [Panda et al., 
2003; Khudsar et al., 2004]. Вместе с тем более 
устойчивые к избытку цинка виды (сорта, ге-
нотипы) отличались отсутствием каких-либо 
значимых изменений в концентрации пигмен-
тов, что обеспечивало успешную работу ФСА. 
Например, у дорикниума пятилепесткового 
(Dorycnium pentaphyllum) концентрация цинка 
1 мМ не вызывала снижения содержания каро-
тиноидов [Lefevre et al., 2009], у ячменя металл 
в концентрации 160 мг/кг субстрата не приво-
дил к изменению (по отношению к контролю) 
количества зеленых и желтых пигментов [Каз-
нина, 2016], а в концентрации 40 и 80 мг/кг 
субстрата – оказывал стимулирующий эффект 
на содержание пигментов у щетинника зелено-
го (Setaria viridis) [Казнина и др., 2009]. В усло-
виях данного эксперимента отрицательного 
воздействия цинка на содержание хлорофил-
лов и каротиноидов у горчицы не обнаружено 
(табл. 2). Более того, количество пигментов 
у опытных растений оказалось даже выше, чем 
у контрольных, что характерно для более ме-
таллоустойчивых видов.

Рис. 1. Влияние повышенных концентраций цинка 
в субстрате на площадь листа у растений горчицы 
белой
Fig. 1. The impact of increased zinc concentrations 
in the substrate on the leaf area in white mustard plants
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Отметим также, что соотношение хлорофил-
лов (а/b) во всех вариантах опыта оказалось 
практически равным. Это указывает на сохра-
нение оптимального распределения хлорофил-
лов между отдельными хлорофилл-содержа-
щими комплексами [Рубин, Кренделева, 2003].

Для оценки активности ФСА растений 
в условиях стресса довольно часто использу-
ют показатели, отражающие эффективность 
работы фотосистемы II [Рубин, Кренделева, 
2003]. При этом показано, что на основе изме-
рений параметров флуоресценции хлорофил-
ла может быть получена общая информация 
о состоянии этой фотосистемы [Рубин, 2005]. 
Нами было изучено влияние цинка на величину 
параметра Fv/Fm, характеризующего потен-
циальную квантовую эффективность ФС II. Ре-
зультаты исследования не выявили значимого 
изменения (по сравнению с контролем) Fv/Fm 
ни в одном из вариантов опыта, что свидетель-
ствует об отсутствии нарушений в ФС II.

Помимо содержания пигментов скорость 
фотосинтеза зависит от степени открытия 
устьиц, обеспечивающих газообмен в листьях. 
При воздействии металла в концентрации 
1000 мкМ у растений горчицы увеличивалась 
(на 57 % по отношению к контролю) устьичная 
проводимость (рис. 2, а). Это, как известно, об-
условливает более высокую скорость фотосин-
теза и таким образом усиливает адаптивные 
возможности растений. При дальнейшем повы-
шении концентрации цинка до 2500 мкМ усть-
ичная проводимость у растений оставалась 
на уровне контроля.

Увеличение устьичной проводимости, обна-
руженное нами в присутствии цинка в концен-
трации 1000 мкМ, могло быть связано с изме-
нением гормонального баланса. Например, 
показано, что в присутствии относительно не-
высоких концентраций кадмия у проростков 
пшеницы увеличивается содержание цитоки-
нинов, влияющих на степень открытия устьиц 

Таблица 2. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на фотосинтетический аппарат горчицы 
белой
Table 2. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on the photosynthetic apparatus of white mus-
tard plants

Показатель
Parameter

Контроль
Control

Концентрация цинка, мкМ
Zinc concentration, µM

1000 2500
Общее содержание хлорофиллов (a+b),  
мг/г сырой массы
Total chlorophyll content (a+b), mg/g fw

1,431 ± 0,010 1,425 ± 0,006 1,478 ± 0,015*

Соотношение хлорофиллов (a/b)
Chlorophyll ratio (a/b) 2,525 ± 0,001 2,583 ± 0,002 2,564 ± 0,001

Содержание каротиноидов, мг/г сырой массы
Carotenoid content, mg/g fw 0,31 ± 0,001 0,332 ± 0,003* 0,324 ± 0,006*

Fv/Fm 0,826 ± 0,005 0,824 ± 0,001 0,829 ± 0,002

Рис. 2. Влияние повышенных концентраций цинка в субстрате на устьичную проводимость (а) и скорость фо-
тосинтеза (б) у горчицы белой
Fig. 2. The impact of increased zinc concentrations in the substrate on stomatal conductance (a) and photosynthesis 
rate (b) in white mustard plants
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[Веселов, Фахрисламов, 1999], что, по мнению 
авторов, может представлять собой защитную 
реакцию растений на стрессовое воздействие.

Относительно влияния цинка на интенсив-
ность фотосинтеза в литературе имеются раз-
личные данные. Ряд авторов отмечают ярко вы-
раженное замедление скорости этого процесса 
даже при относительно невысоких концентра-
циях металла в окружающей среде [Sagardoy 
et al., 2010; Vassilev et al., 2011]. Вместе с тем 
в некоторых работах указывается на отсутст-
вие какого-либо эффекта цинка на этот про-
цесс [Ouni et al., 2016]. Возможно, такие рас-
хождения отчасти связаны с разной металлоу-
стойчивостью изучаемых видов. У горчицы мы 
не обнаружили значимых изменений скорости 
фотосинтеза при воздействии цинка в концен-
трациях 1000 и 2500 мкМ (рис. 2, б). Вероятно, 
увеличение концентрации пигментов, повыше-
ние устьичной проводимости, а также сохране-
ние эффективной работы ФС II, наблюдаемое 
нами у растений опытных вариантов, способст-
вовало сохранению у них скорости фотосинте-
за на необходимом уровне.

Заключение

Проведенное исследование показало, что 
горчица белая сорта Радуга способна успеш-
но произрастать при довольно высоких (1000 
и 2500 мкМ) концентрациях цинка в корне-
обитаемой среде. Успешному росту растений 
в этих условиях способствует: увеличение пло-
щади листовой пластинки, повышение содер-
жания хлорофиллов и каротиноидов, усиление 
устьичной проводимости. Кроме того, растения 
оказались способными поддерживать в указан-
ных условиях эффективную работу ФС II. Все 
это позволило растениям обеспечить необхо-
димую скорость фотосинтеза, а также накопле-
ние ими надземной биомассы на уровне конт-
рольных растений. Вместе с тем дальнейшее 
увеличение концентрации цинка в субстрате до 
5000 мкМ приводило к сильному торможению 
роста корня и побега и остановке развития ра-
стений в фазе семядольных листьев.

В целом на основании полученных резуль-
татов можно сделать вывод об относительно 
высокой устойчивости горчицы белой сорта Ра-
дуга к избытку цинка в окружающей среде, что 
позволяет предположить возможность ее ис-
пользования для повышения плодородия почв 
сельскохозяйственного назначения, загряз-
ненных цинком.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 

бюджета на выполнение государственного за‑
дания КарНЦ РАН (тема № 0218‑2019‑0074).
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