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В условиях вегетационного опыта изучали влияние избытка цинка в корнеобитае-
мой среде (160 мг/кг субстрата) на состояние апекса побега и темпы органогенеза 
у ярового ячменя (Hordeum vulgare L.) сорта Нур во время прохождения растениями 
фазы выхода в трубку. Обнаружено, что у 30-дневных растений, находящихся в на-
чале данной фазы развития, цинк в изученной концентрации тормозит рост апекса 
побега, отрицательно влияет на его дифференциацию и задерживает органогенез. 
Предполагается, что подобный эффект связан с прямым воздействием металла 
на меристематическую активность клеток апекса, а также с его опосредованным 
действием, обусловленным изменениями в клеточном метаболизме. Спустя 45 
сут, при завершении растениями фазы выхода в трубку, негативный эффект цин-
ка на апекс побега нивелировался, что, по всей видимости, связано с активацией 
внутриклеточных механизмов детоксикации металла и, как следствие, восста-
новлением меристематической активности клеток. При этом за счет сокращения 
времени прохождения VI этапа органогенеза опытные растения догоняли в своем 
развитии растения контрольного варианта и переходили к VII этапу органогенеза 
практически одновременно с ними. Из полученных результатов также следует, что 
морфофизиологический метод наблюдения за состоянием апекса побега и тем-
пами органогенеза позволяет быстро и с высокой степенью надежности выявлять 
влияние тяжелых металлов на развитие злаков, причем даже в тех случаях, когда 
различий в наступлении фенофаз между опытными и контрольными растениями 
не наблюдается.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Hordeum vulgare L.; цинк; фенологические фазы развития; 
состояние апекса побега; этапы органогенеза.

N. M. Kaznina, Yu. V. Batova, A. F. Titov. THE EFFECT OF ZINC EXCESS 
ON THE SHOOT APEX AND ORGANOGENESIS RATE IN BARLEY PLANTS

The effect of zinc excess in the root area (160 mg / kg substrate) on the state of the shoot 
apex and the rate of organogenesis in spring barley (Hordeum vulgare L.) v. Nur during 
the stem elongation development phase was studied in a pot experiment. In 30-days-old 
plants at the beginning of this phase, zinc in the given concentration inhibited the shoot 
apex growth, hindered its differentiation, and delayed organogenesis. This effect is sup-
posed to be associated with the direct action of the metal on the meristematic activi-
ty of apex cells, as well as its mediated action due to changes in cellular metabolism. 
In 45-days-old plants, when the stem elongation phase was completed, the negative 
effect of zinc on the shoot apex was leveled off, apparently due to the activation of in-
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Введение

Способность растений к постоянному росту 
связана с функционированием у них апикаль-
ных меристем корня и стебля, где происходят 
процессы, определяющие рост и морфогенез 
органов [Зубов, 2016]. Помимо этого, апикаль-
ные меристемы – это основные места синтеза 
таких фитогормонов, как цитокинины (апикаль-
ная меристема корня) и ауксины (апикальная 
меристема побега) [Полевой, Саламатова, 
1991]. Известно, что меристематические клет-
ки весьма чувствительны к различным видам 
стрессового воздействия, в частности, к вы-
соким и низким температурам, засухе, засоле-
нию, повышенному уровню радиации [Довга-
люк и др., 2001; Кравец и др., 2011; Feller et al., 
2015]. Тяжелые металлы также оказывают не-
гативное влияние на клетки апикальных мери-
стем. Например, при повышении концентра-
ции в корнеобитаемой среде кадмия и свинца 
замедляется интенсивность клеточных де-
лений в меристеме корня душистого горош-
ка [Бессонова, 1991] и кукурузы [Нестерова, 
1991], а у паслена [Feller et al., 2015] и араби-
допсиса [Yang, Huang, 2016] снижается коли-
чество клеток на всех фазах митоза и умень-
шаются их размеры. Нами ранее был выявлен 
отрицательный эффект кадмия, свинца и цин-
ка на рост и дифференциацию апикальной 
меристемы стебля у ячменя и овса [Казнина 
и др., 2006; Казнина, 2016]. Кроме того, было 
показано, что на основании наблюдений за со-
стоянием апекса побега злаков и за темпами 
их органогенеза (с помощью морфофизиоло-
гического метода) можно с высокой степе-
нью надежности судить о развитии растений 
в присутствии тяжелых металлов (по сравне-
нию с общепринятой визуальной оценкой на-
ступления отдельных фенологических фаз). 
Однако эти исследования ограничивались 
лишь начальными этапами онтогенеза. Дан-
ных о влиянии тяжелых металлов на состояние 
апекса побега на более поздних этапах разви-
тия, когда происходит закладка органов цветка 

и формируется зачаточное соцветие, в извест-
ной нам литературе нет. Хотя такого рода све-
дения чрезвычайно важны, особенно в отно-
шении злаков, поскольку успешное прохожде-
ние этих этапов является основой их будущей 
высокой семенной продуктивности [Чельцова,  
1980].

В этой связи в задачу настоящего исследо-
вания входило изучение влияния избытка цин-
ка, как одного из наиболее распространенных 
загрязнителей окружающей среды из группы 
тяжелых металлов, на рост и дифференциацию 
апекса побега, а также на темпы органогенеза 
у растений ячменя во время прохождения ими 
фазы выхода в трубку, которая является у зла-
ков наиболее продолжительной (начинаясь 
с инициации зачатков первых колосков и закан-
чиваясь гаметогенезом).

материалы и методы

Растения ячменя (Hordeum vulgare L.) сор-
та Нур выращивали в условиях вегетационного 
опыта в сосудах с песком. Полив осуществля-
ли питательным раствором Хогланда – Арнона 
с оптимальной концентрацией цинка (2 мкМ) 
(контроль). Избыток цинка создавали путем его 
одноразового внесения в песчаный субстрат 
в концентрации 160 мг/кг субстрата в виде 
сернокислой соли при закладке опыта. Объем 
питательного раствора для полива выбирался 
с учетом сохранения исходных концентраций 
цинка. Спустя 30 и 45 сут после посева у рас-
тений устанавливали фенологическую фазу, 
с использованием бинокулярной лупы МБС-10 
измеряли длину апекса главного побега и ко-
личество колосков II порядка, а также опреде-
ляли этап органогенеза [Куперман, 1984]. По-
вторность в пределах одного варианта опыта 
составляла 10 растений, весь опыт повторяли 
дважды. Достоверность различий между вари-
антами опыта оценивали с помощью критерия 
Стьюдента при уровне значимости р < 0,05. 
На рисунках представлены средние значения 
и их стандартные ошибки.

tracellular mechanisms of metal detoxification and, as a consequence, the recovery 
of cell meristematic activity. Owing to the shortening of the organogenesis stage VI, 
the experimental plants caught up with the control plants in their development and pro-
ceeded to stage VII of organogenesis almost simultaneously with them. It also follows 
from the obtained results that the morphophysiological method of monitoring the state 
of shoot apex and the rate of organogenesis allows one to quickly and quite reliably detect 
the effect of heavy metals on cereals development, even where there are no visible diffe-
rences in the onset of phenophases between experimental and control plants.

K e y w o r d s: Hordeum vulgare L.; zinc; phenological phases of development; stages 
of organogenesis; state of shoot apex.
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результаты и обсуждение

В ходе проведенного исследования четко 
выраженных визуальных различий между рас-
тениями контрольного и опытного вариантов 
по наступившей фенологической фазе выявлено 
не было: через 30 сут после посева у всех расте-
ний зафиксировано начало фазы выхода в труб-
ку. В то же время обнаружено отрицательное 
воздействие избытка цинка на рост и дифферен-
циацию апекса побега. В частности, его длина 
у растений опытного варианта оказалась на 30 % 
меньше, чем в контроле (рис. 1, А). Уменьшалось 
также (почти на 20 % по сравнению с контролем) 
количество закладываемых на апексе побега 
осей II порядка (колосковых бугорков) – будущих 
элементов соцветия (рис. 1, Б). При этом наблю-
далось и значительное замедление темпов орга-
ногенеза (рис. 1, В). Например, если в контроле 
у 80 % растений был отмечен V этап органогене-
за, а у 20 % даже VI этап, то при избытке цинка 
в корнеобитаемой среде только половина расте-
ний достигли V этапа органогенеза, а остальные 
находились на IV этапе.

Спустя 45 сут от посева у растений обоих ва-
риантов опыта было зафиксировано окончание 
фазы выхода в трубку. В это время ингибирую-
щее действие металла на рост апекса побега 
несколько ослабевало. В частности, его длина 
у растений опытного варианта практически не 
отличалась от контроля (рис. 2, А). Не было об-
наружено и отставаний в наступлении очеред-
ного этапа органогенеза: все растения находи-
лись на VII этапе (рис. 2, Б).

По аналогии с другими видами стрессовых 
воздействий торможение роста апекса побега 

у ячменя в присутствии избытка цинка в корне-
обитаемой зоне, очевидно, является следстви-
ем снижения меристематической активности 
клеток. Это может быть связано с увеличени-
ем продолжительности отдельных фаз мито-
за [Шматько и др., 1994] или с уменьшением 
в клетках апикальной меристемы содержа-
ния нуклеиновых кислот и белков [Аветисова, 
1971]. Нельзя исключить и снижение обес-
печенности меристематических клеток асси-
милятами, что обусловлено отрицательным 
воздействием металла на фотосинтетический 
аппарат, а также элементами минерального пи-
тания вследствие нарушения процессов погло-
щения и транспорта ионов [Куперман, 1984]. 
Наконец, учитывая, что цинк способен накапли-
ваться в апексе побега [Feller et al., 2015], воз-
можно его прямое влияние на клеточное деле-
ние, в основе которого лежит связывание ионов 
металла с сульфгидрильными группами белков 
веретена и ферментов, ответственных за про-
хождение митоза [Иванов и др., 2003; Серегин, 
Кожевникова, 2006]. С другой стороны, хоро-
шо известно, что при воздействии на растения 
тяжелых металлов в их клетках активируются 
различные защитные механизмы, обеспечи-
вающие детоксикацию их ионов, в частности, 
связывание токсичных ионов в цитозоле хела-
торами [Титов и др., 2014]. Очевидно, благо-
даря эффективному функционированию этих 
механизмов негативное влияние избытка цинка 
на меристематические клетки в процессе роста 
и развития ячменя постепенно снижалось, что 
привело к восстановлению активного деления 
клеток меристемы. Однако меньшее количест-
во сформированных в эту фазу развития ко-

Рис. 1. Влияние избытка цинка (160 мг/кг субстрата) на длину апекса побега (А), количество осей II порядка 
(Б) и темпы органогенеза (В) (⎕ – IV этап органогенеза; ⍁ – V этап; ∎ – VI этап) у растений ячменя сорта Нур 
в начале фазы выхода в трубку
Fig. 1. Impact of zinc excess (160 mg / kg substrate) on the shoot apex length (A), number of second-order axes 
(Б) and rate of organogenesis (В) (⎕ – IV stage of organogenesis; ⍁ – V stage; ∎ – VI stage) in barley plants v. Nur at 
the beginning of the stem elongation development phase

БА В
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лосков II порядка, зафиксированное в нашем 
опыте, в дальнейшем неизбежно отрицательно 
отразится на размере колоса и семенной про-
дуктивности растений [Казнина и др., 2006; Ба-
това и др., 2012].

Необходимо отметить, что проведенные 
нами исследования затрагивали только одну 
фазу развития культурных злаков – фазу выхо-
да в трубку. Однако в течение этого временного 
периода растения проходят четыре этапа орга-
ногенеза – с IV по VII, которые характеризуют-
ся серьезными изменениями в апексе побега. 
В частности, на IV этапе органогенеза проис-
ходит дифференциация апекса, образуются 
оси II порядка (будущие колоски). На V этапе 
наблюдается начало образования и диффе-
ренциации качественно новых органов – цвет-
ков, определяется потенциальная семенная 
продуктивность колоса. На VI–VII этапах орга-
ногенеза происходят процессы макро- и мик-
роспорогенеза, формируются мужской и жен-
ский гаметофиты. VII этап органогенеза важен 
также тем, что в этот период усиленно растут 
в длину все элементы колоса [Куперман, 1984]. 
Установлено, что от успешного протекания этих 
процессов во многом зависит будущая семен-
ная продуктивность злаков и любое стрессовое 
воздействие на растения на этих этапах разви-
тия может заметно снизить ее. Тем не менее, 
как показывают исследования, факторы окру-
жающей среды, не выходящие за границы суб-
повреждающих значений, в большинстве слу-
чаев вызывают лишь изменение продолжитель-
ности этапов органогенеза, и только сильные 
стрессовые воздействия приводят к его нару-
шениям [Казнина и др., 2006; Gol et al., 2017]. 

В частности, в наших опытах в присутствии из-
бытка цинка в корнеобитаемой среде у ячменя 
несколько задерживалось наступление V этапа 
органогенеза. Однако в дальнейшем благода-
ря сокращению продолжительности VI этапа 
растения опытного варианта догоняли в своем 
развитии контрольные растения и переходили 
к VII этапу органогенеза практически одновре-
менно с ними.

Заключение

Результаты проведенного исследования 
показывают, что избыток цинка в корнеобита-
емой среде тормозит рост апекса побега у яч-
меня, негативно влияет на его дифференциа-
цию и задерживает органогенез растений, что 
отчетливо проявляется в начале фазы выхода 
в трубку. Очевидно, это связано как с прямым 
воздействием металла на меристематическую 
активность клеток, так и с его опосредован-
ным действием через изменение клеточного 
метаболизма. Однако в дальнейшем в процес-
се развития растений (в конце фазы выхода 
в трубку) негативный эффект цинка на изучен-
ные процессы нивелируется, что, по всей види-
мости, обусловлено активацией внутриклеточ-
ных механизмов детоксикации металла. В ре-
зультате меристематическая активность клеток 
восстанавливается и апекс побега возобнов-
ляет свой рост. При этом за счет сокращения 
времени прохождения VI этапа органогенеза 
опытные растения догоняют в своем развитии 
растения контрольного варианта и переходят 
к VII этапу органогенеза практически одновре-
менно с ними.

Рис. 2. Влияние избытка цинка (160 мг/кг субстрата) на длину апекса 
побега (А) и темпы органогенеза (Б) (⍁ – VII этап органогенеза) у рас-
тений ячменя сорта Нур в конце фазы выхода в трубку
Fig. 2. Impact of zinc excess (160 mg / kg substrate) on the shoot apex 
length (A) and rate of organogenesis (Б) (⍁ – VII stage of organogenesis) 
in barley plants v. Nur at the end of the stem elongation development 
phase

БА
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Проведенные исследования также подтвер-
дили, что морфофизиологический метод на-
блюдения за состоянием апекса побега и тем-
пами органогенеза у злаков позволяет быстро 
и с высокой степенью надежности выявлять 
воздействие тяжелых металлов на развитие 
растений даже в тех случаях, когда визуальные 
различия в наступлении фенофаз между опыт-
ными и контрольными вариантами отсутствуют.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания КарНЦ РАН (0221-2017-0051).
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