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Изучено влияние повышенных концентраций цинка на рост, минеральный состав, содержание 
хлорофиллов и каротиноидов у северокавказского вида гулявника Липского Sisymbrium lipskyi 
N. Busch. Растения выращивали в песчаной культуре в присутствии 80, 160 и 320 мг Zn/кг суб-
страта. Показана относительно высокая устойчивость S. lipskyi к токсическому действию цинка 
при дозах 80 и 160 мг/кг, проявляющаяся в отсутствии значимого уменьшения накопления сухой 
биомассы, достоверных изменений в содержании и соотношении хлорофиллов (a/b) и сохране-
нии водного статуса. Существенное ингибирующее воздействие цинка на рост и развитие сеян-
цев наблюдалось лишь при его концентрации 320 мг/кг субстрата и сопровождалось значимым 
снижением биомассы и содержания хлорофилла b. Обнаружено нарушение баланса минеральных 
элементов, связанное в значительной степени со снижением транслокации элементов из корней в 
надземные органы сеянцев. Преимущественное накопление цинка в корневой системе (за исклю-
чением варианта 320 мг) характеризует S. lipskyi как вид, способный ограничивать поступление 
цинка в надземные органы, о чем свидетельствуют низкие значения величины фактора трансло-
кации. Эта особенность минерального обмена, наряду с относительно высокой устойчивостью к 
цинку, позволяет рассматривать S. lipskyi как перспективный вид для фитостабилизации почв при 
средних уровнях загрязнения.
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ВВЕДЕНИЕ
Повышенные концентрации потенциаль-

но токсичных элементов-металлов в почве воз-
никают в районах естественного обогащения 
подстилающих горных пород или вследствие 
антропогенной деятельности и могут оказывать 
токсическое действие на растения. В последние 
десятилетия из-за роста объемов их добычи, 
резкого увеличения количества автотранспорт-
ных средств, возрастания количества вносимых 
в почву минеральных удобрений значительно 
усилилось загрязнение окружающей среды. Ме-
таллы занимают особое положение среди других 
загрязняющих веществ, поскольку имеют спо-
собность накапливаться в верхнем горизонте 
почв и в течение долгого периода остаются до-
ступными для поглощения растениями, тем са-
мым включаясь в процессы миграции по трофи-
ческим цепям. Так, баланс Zn в поверхностном 

слое почв в различных экосистемах показыва-
ет, что атмосферное поступление этого металла 
превышает его вынос за счет выщелачивания в 
2–4 раза [1]. Цинк является одним из наиболее 
биологически доступных элементов в почве, а с 
ростом его концентрации отмечается значитель-
ное увеличение уровня подвижных соединений 
металла, в результате чего возрастает опасность 
загрязнения почв и сопредельных сред [2]. В ма-
лых количествах Zn является необходимым для 
растений элементом минерального питания, т.к. 
входит в состав ряда ферментов из всех извест-
ных групп в качестве интегрального компонента, 
но в избыточных концентрациях он становит-
ся токсичным. Наиболее общими симптомами 
токсического действия Zn являются замедление 
роста и развития растений, снижение темпов 
накопления биомассы, сопровождающиеся хло-
розом ассимилирующих органов вследствие на-
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рушения абсорбции, транспорта и утилизации 
необходимых питательных веществ [3].

Чувствительность видов по отношению к из-
бытку Zn неодинакова. В  целом, симптомы его 
токсичности проявляются при достаточно высо-
ком содержании в растении – больше 200 мг/ кг [4], 
по другим данным – больше 300 мг/ кг [5]. Расте-
ния, способные без ущерба для своей жизнеде-
ятельности аккумулировать в надземной части 
более 3000 мг Zn/кг сухой массы относят к гипе-
раккумуляторам этого элемента. Больше всего ги-
пераккумуляторов, более 20 видов, найдено среди 
представителей сем. Brassicaceae [6]. Феномен ги-
пераккумуляции привлекает усиленное внимание 
в связи с перспективностью использования таких 
видов для фитоэкстракции избытка металлов из 
почв с их повышенным содержанием. Наряду с 
изучением видов-гипераккумуляторов во многих 
странах проводятся исследования фиторемеди-
ационного потенциала обычных видов местной 
флоры, адаптированных к металлофитным ме-
стообитаниям [7, 8]. Многие из этих видов, усту-
пая гипераккумуляторам по уровню накопления 
металлов, превосходят их по количеству произво-
димой биомассы и могут быть успешно использо-
ваны в природоохранных технологиях, таких как 
фитостабилизация, фитоэкстракция, а также для 
целей фитомайнинга [9]. Наиболее эффективные 
с точки зрения аккумуляционного потенциала ме-
таллоустойчивые растения могут использоваться 
как непосредственно для целей фиторемедиа-
ции, так и косвенно: в качестве источников генов 
для усиления аккумулирующих способностей и 
устойчивости других видов [10].

В настоящее время для территории Северно-
го Кавказа имеется очень мало данных о видах 
природной флоры, которые могут быть исполь-
зованы в области фиторемедиации территорий, 
загрязненных металлами. Наши предыдущие ис-
следования аккумулирующей способности пред-
ставителей сем. Brassicaceae, произрастающих в 
этом регионе на почвах, обогащенных потенци-
ально токсичными элементами: Cd, Cu, Co, Ni, Pb 
и Zn, показали наличие среди них видов, которые 
могут быть использованы в современной био-
технологии фиторемедиации [11]. Дальнейшее 
исследование представителей этого семейства 
позволит пополнить список таких видов. Следу-
ет также отметить, что, несмотря на максималь-
ное количество видов-гипераккумуляторов Zn в 
сем. Brassicaceae, сведения о влиянии его высоких 
концентраций на метаболизм растений этого се-
мейства имеются лишь для ограниченного числа 
видов [12, 13].

Целью настоящего исследования являлось из-
учение аккумулирующих способностей и устой-
чивости по отношению к Zn вида флоры Север-
ного Кавказа Sisymbrium lipskyi сем. Brassicaceae и 
оценка его фиторемедиационного потенциала.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Растительный материал. Объект исследо-

вания  – гулявник Липского Sisymbrium lipskyi 
N. Busch – двулетнее травянистое растение вы-
сотой 30–50 см. Этот вид является субэндеми-
ком Северного Кавказа и произрастает в горных 
районах с диапазоном высот от 1000 до 3000 м 
над уровнем моря в условиях умеренного кон-
тинентального климата. Особенностями вида 
является быстрый рост, хорошая приспособляе-
мость к ксерофитным условиям местообитания, 
высокая продуктивность биомассы. S. lipskyi 
способен осваивать открытые местообитания, в 
том числе щебнистые горные склоны, где произ-
растает на хорошо дренированных примитив-
ных горных почвах [14].

Сбор семян S. lipskyi проводили с растений, 
произрастающих на каменистых россыпях с 
разреженной травянистой растительностью в 
долине реки Малка в районе села Хабаз Кабар-
дино-Балкарской Республики, 43°43ʹ59ʺ с. ш. 
42°56ʹ00ʺ в. д., средняя высота 1300 м над уров-
нем моря. Следует отметить, что район сбора 
находится в пределах Малкинского ультрабази-
тового массива, сопряженного с рудопроявле-
ниями тяжелых металлов: Fe, Ni и Zn [15].

Cемена S. lipskyi (0.1 г) высевали в вегетаци-
онные сосуды с 1 кг песка, которые в опытных 
вариантах предварительно поливали раствором 
сульфата Zn в концентрациях 80, 160 и 320 мг/л 
в пересчете на металл. Затем песок поливали 
через сутки дистиллированной водой, а после 
прорастания семян – разбавленным в два раза 
питательным раствором Арнона до полной вла-
гоемкости. Растения выращивали в течение 
двух месяцев в контролируемых условиях при 
температуре 23°С со световым периодом 14  ч 
и освещенностью 2730 лк на уровне розеток 
листьев. В  каждом варианте опыта было ис-
пользовано по шесть вегетационных сосудов. 
По  окончании эксперимента растения разде-
ляли на надземную часть и корни, которые вы-
держивали 30 мин в растворе хелатора двухва-
лентных катионов (15 мМ EGTA в буфере 2 мМ 
TRIS; 4 мМ MES, pH 6.0) для удаления поверх-
ностно адсорбированных солей, затем промы-
вали дистиллированной водой. Одновременно 
отбирали образцы листьев для анализа на со-
держание в них фотосинтетических пигмен-
тов. Сырую массу органов сеянцев определяли 
на аналитических весах с точностью до 0.1 мг, 
а затем фиксировали при 105°С и высушивали 
при 70°С до постоянного веса, после чего опре-
деляли сухую массу. Данные о различиях сырой 
и сухой массы использовали для расчета содер-
жания воды в органах сеянцев.

Для определения влияния Zn на всхожесть 
предварительно обработанные 0.1% раствором 
KMnO4 семена (по 100 штук) проращивали в 
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чашках Петри на фильтровальной бумаге, смо-
ченной дистиллированной водой (контроль) 
или раствором ZnSO4 × 7H2O в тех же концен-
трациях, которые использовали для выращива-
ния опытных растений. Число проросших семян 
подсчитывали через 7 дней.

Определение содержания макро- и микроэ-
лементов. Для  измерения содержания макро- и 
микроэлементов измельченные сухие образцы 
растений (2 г) озоляли в муфельной печи при 
450°С в течение 12 ч. Золу растворяли в 6 мл 
смеси кислот: 1.5 М HCl и 3.71 М HNO3 при на-
гревании, затем фильтровали и доводили объем 
до 25 мл бидистиллированной водой. Для извле-
чение подвижных форм Zn из образцов экспе-
риментального песка навеску (3 г) заливали 30 
мл 1 N ацетатно-аммонийного буфера с pH 4.8, 
встряхивали на ротаторе в течение 1 ч и филь-
тровали. Концентрации элементов в образцах 
растений и песке определяли на атомно-абсор-
бционном спектрофотометре фирмы “Кортек” 
(Россия). При  анализе использовали государ-
ственные стандартные образцы: ГСО 8065-94, 
ГСО 7272‑96 и ГСО 7325-96.

Определение содержания хлорофиллов и ка-
ротиноидов. Для определения содержания хло-
рофиллов и каротиноидов отдельно взвешива-
ли третий полностью развитый лист из розетки 
листьев (0.1–0.15 г) и экстрагировали в 1.8 мл 
метанола в темноте при +5°С в течение суток, 
затем экстракт хранили при –20°С не более 
5  сут до  спектрофометрирования. В  двухлуче-
вом сканирующем спектрофотометре УФ-6100 
(Эковью, Россия), получив полный спектр по-
глощения экстракта в диапазоне 400–750  нм, 
определяли максимумы поглощения хлоро-
филлов a, b и каротиноидов, затем вычисля-
ли содержание фотосинтетических пигмен-
тов по эмпирической формуле Lichtenthaler, 
Buschmann [16].

Статистическая обработка данных. Опре-
деления содержания макро- и микроэлемен-
тов, а также фотосинтетических пигментов в 
растениях проводилось в 6 биологических и 2 
аналитических повторностях. На  основании 
полученных данных был вычислен фактор 
транслокации  – отношение содержания Zn в 
надземной части к его содержанию в корнях 
и коэффициент биологического накопления 
как отношение концентрации микроэлемен-
та в надземной части к концентрации его под-
вижных форм в субстрате. Статистическую 
обработку материалов проводили в программе 
Statistica 12. Количественные данные представ-
лены как средние значения и их стандартные 
отклонения. Достоверность различий вариан-
тов опыта по изученным параметрам оценива-
ли по непараметрическому критерию Краске-
ла-Уоллиса при P < 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Содержание Zn в среде выращивания
Средняя концентрация подвижных форм Zn, 

оставшихся в субстрате после внесения сульфата 
Zn, увеличивалась линейно во всем диапазоне 
изученных концентраций (рис. 1). Из  образцов 
использованного в эксперименте песка 1 N аце-
татно-аммонийным буфером было извлечено 
приблизительно 70–80% от внесенного Zn, что 
указывает на его высокую подвижность и до-
ступность для растений. Данные об уровнях со-
держания Zn в субстрате были использованы для 
расчета величины коэффициента биологическо-
го накопления.

Всхожесть и рост
Влияние избытка Zn на прорастание семян 

S. lipskyi проявилось в снижении их всхожести 
при концентрациях в субстрате 160 и 320 мг на 
20 и 50% соответственно по сравнению с кон-
трольными значениями (рис. 2). В этих вариан-
тах отмечена также задержка появления всхо-
дов на 3–4 сут по сравнению с контрольным 
вариантом и вариантом с внесением 80 мг Zn, 
характеризующимися практически одинаковой 
всхожестью.

Дальнейшее развитие растений еще в боль-
шей степени, чем их всхожесть, зависело от 
концентрации Zn в субстрате. При минималь-
ной из использованных концентраций Zn 
80  мг рост и развитие растений практически 
не отличались от контрольного варианта. На-
против, в присутствии 160 мг Zn у 70% сеян-
цев и особенно значительно, у более чем 90% 
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Рис. 1. Содержание подвижных форм Zn в суб-
страте после 2-месячного произрастания сеянцев 
Sisymbrium lypskyi. Разными буквами обозначены 
значимые различия между вариантами опыта при 
P < 0.05.



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ          том 71          № 1          2024

	 УСТОЙЧИВОСТЬ РАСТЕНИЙ Sisymbrium lipskyi К ЦИНКУ	 73

сеянцев, при 320 мг Zn проявились симптомы 
его избытка, прежде всего, в визуально наблю-
даемом резком торможении роста и остановке 
развития растений в фазе семядольных ли-
стьев (рис. 2). У таких недоразвитых растений 
фиксировали утолщение и потемнение кореш-
ка, а также наличие хлорозов на семядольных 
листьях. Вместе с тем, нормально развитые 
растения имели в конце эксперимента розет-
ку с 5–7 настоящими листьями без визуальных 
признаков хлороза.

На момент окончания эксперимента не было 
обнаружено статистически значимых различий 
в аккумуляции сухой биомассы одного растения 
между сеянцами вариантов 80 мг Zn и контроль-
ного (рис. 2). В присутствии 160 мг Zn темпы ее 

накопления у нормально развитых особей этого 
варианта также статистически значимо не от-
личались от контроля, угнетение аккумуляции 
биомассы у таких растений проявлялось лишь 
на фоне концентрации 320 мг.

Содержание Zn в органах
Данные о содержании Zn в корнях и ли-

стьях нормально развитых сеянцев представ-
лены на рис. 3. Они показывают интенсивную 
аккумуляцию Zn в корнях и надземных орга-
нах сеянцев в условиях его избытка. В присут-
ствии Zn в концентрации 80 мг его содержа-
ние в листьях сеянцев достигало 114 мг/кг, что 
превысило уровень элемента в контрольных 
растениях в 4 раза. При  увеличении дозы Zn 
до 160 мг содержание его в надземных орга-
нах S.  lipskyi продолжало увеличиваться, но в 
меньшей степени. В дальнейшем при нараста-
нии избытка Zn до 320 мг его содержание в 
надземной части резко повышалось: в 22 раза 
по сравнению с контролем у нормально разви-
тых сеянцев и в 57 раз в семядольных листьях 
недоразвитых сеянцев, в которых оно достига-
ло 1700 мг/ кг. Обнаружены различия в нако-
плении Zn в надземных и подземных органах. 
Содержание Zn в корнях в контрольном вари-
анте было несколько выше, чем в листьях, од-
нако различия между органами статистически 
не значимы. В то же время, в вариантах опыта 
с концентрацией Zn в субстрате 80 и 160 мг его 
содержание в корнях было статистически зна-

0

a a
a a

b

b

c

c20

40

%
 о

т 
ко

нт
ро

ля

60

80

100

120

1 2 1 2 1 2 1 2
0 80 160

Концентрация внесенного Zn, мг/кг субстрата
320

Рис. 2. Влияние Zn на всхожесть (1) и рост (2) се-
янцев Sisymbrium lipskyi. Обозначения статистиче-
ской значимости различий приводятся отдельно для 
показателей всхожести и роста. Разными буквами 
обозначены значимые различия между вариантами 
опыта при P < 0.05.
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Рис. 3. Влияние 2-месячного воздействия Zn на 
накопление сухой биомассы надземных органов 
сеянцев Sisymbrium lypskyi. Приведены данные для 
нормально развитых растений. Разными буквами 
обозначены значимые различия между вариантами 
опыта при P < 0.05.
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Рис. 4. Содержание Zn в корнях (1) и листьях (2) се-
янцев Sisymbrium lypskyi после 2-месячного произ-
растания при разных уровнях Zn в субстрате. Обо-
значения статистической значимости различий 
приводятся отдельно для корней и листьев. Звездоч-
кой обозначены статистически значимые различия 
между корнями и листьями для каждого из вариан-
тов опыта. Приведены данные для нормально разви-
тых растений. Разными буквами обозначены значи-
мые различия между вариантами опыта при P < 0.05.
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чимо выше, чем в листьях. Следует отметить, 
что в отличие от надземных органов, в корнях 
уровень Zn возрастал более равномерно по 
сравнению с надземными органами во всем 
диапазоне концентраций (рис. 3).

Накопление и распределение минеральных 
элементов

Результаты опыта показывали, что во всех 
вариантах содержание макроэлементов Ca и Mg 
в листьях было на порядок выше, чем в корнях 
(табл. 1). Разница в содержании K менее суще-
ственная: в 2–3 раза. В  то  же время в корнях 
S. lipskyi аккумулировалось в 2–6 раз больше 
Cu, чем в листьях. Но  наибольшие различия 
по уровню содержания микроэлементов между 
корневой системой и надземной частью были 
обнаружены для Fe, уровень которого в кор-
нях был в 3–13 раз выше, чем в надземной ча-
сти. Следует отметить, что при выращивании в 
песчаной культуре растения S. lipskyi сохраняли 
присущий им в природных условиях ярко вы-
раженный кальциотрофный тип минерального 
обмена, аккумулируя в листьях в 4–5 раз боль-
ше Ca, чем K.

В интервале концентраций Zn 0–160 мг не 
обнаружено значимых изменений в содержании 
K и Ca в корнях и надземной части нормально 

развитых растений (табл. 1). Под действием дозы 
Zn 320 мг в корнях таких растений возрастало на-
копление Ca и значимо снижалось в их листьях. 
Наиболее существенно, в 2 раза по сравнению 
с соответствующими контрольными значени-
ями, было снижено содержание Ca и K в семя-
дольных листьях недоразвитых сеянцев. Следу-
ет отметить, что в листьях нормально развитых 
растений в этом варианте опыта содержание K, 
напротив, было выше контрольного значения. 
На фоне концентраций Zn 80 и 160 мг отмечено 
статистически значимое снижение уровня Mg в 
листьях сеянцев по сравнению с растениями в 
контрольном варианте.

В корнях растений, выращенных при дозе 
Zn 160 мг, наблюдали резкое увеличение нако-
пления Fe, концентрация которого возросла в 
4.4 раза по сравнению с контрольными расте-
ниями. При нарастании избытка Zn в субстрате 
до 320 мг содержание Fe в корнях продолжало 
расти, хотя и в меньшей степени. В то же вре-
мя, в листьях сеянцев его накопление при этих 
дозах Zn было снижено по сравнению с контро-
лем на 37 и 24% соответственно. Минимальное 
содержание Fe (падение на 43% от контроля) 
отмечалось в семядольных листьях недоразви-
тых особей. Под влиянием избытка Zn проис-
ходило изменение и в уровне накопления Mn и 

Таблица 1. Содержание макро- и микроэлементов в органах сеянцев Sisymbrium lipskyi, произраставших 
в течение двух месяцев в песчаной культуре при разном уровне Zn в субстрате

Вариант 
опыта

K Ca Mg Fe Mn Cu

% мг/кг сухой массы

Корни

Контроль 1.14 ± 0.07b 1.22 ± 0.02a 0.01 ± 0.001a 642 ± 8.95a 8.85 ± 0.71a 14.6 ± 0.67a

Zn 80 мг/кг 1.27 ± 0.01ab 1.21 ± 0.02a 0.01 ± 0.001a 626 ± 19.0a 34.8 ± 2.79b* 19.7 ± 0.83b

Zn 160 мг/кг 1.33 ± 0.09ab 2.01 ± 0.31b 0.03 ± 0.004b 1360 ± 12.2b 31.1 ± 3.63b* 17.2 ± 0.72c

Zn 320 мг/кг 2.14 ± 0.01c 1.60 ± 0.01b 0.01 ± 0.002a 1890 ± 58.1c 121 ± 15.7c 20.4 ± 0.15b

Листья

Контроль 3.03 ± 0.02a 12.9 ± 0.14a 0.61 ± 0.03a 186 ± 20.4a 41.1 ± 2.72a 8.19 ± 0.09a

Zn 80 мг/кг 3.02 ± 0.06a 14.2 ± 0.31b 0.48 ± 0.04b 189 ± 11.9a 25.8 ± 2.09b 8.08 ± 0.25a

Zn 160 мг/кг 3.42 ± 0.14a 12.7 ± 0.24a 0.47 ± 0.03b 118 ± 22.8b 26.6 ± 2.44b 8.36 ± 0.26a

Zn 320 мг/кг 3.69 ± 0.27b

1.60 ± 0.34c
10.4 ± 0.53c

6.28 ± 0.27d
0.54 ± 0.04ab

0.51 ± 0.05ab
123 ± 14.2b

106 ± 17.5c
28.2 ± 4.55b

37.1 ± 9.33b
10.2 ± 0.21b

6.80 ± 2.17c

Примечание: представлены среднеарифметические величины и стандартное отклонение, n = 6. Разными буквами обозна-
чены значимые различия между вариантами опыта (P < 0.05). Звездочкой обозначены статистически незначимые различия 
между корнями и листьями для каждого из вариантов опыта. Для варианта Zn 320 мг/кг над чертой приведены данные для 
нормально развитых растений, под чертой – для недоразвитых растений.
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Cu: содержание этих элементов в корнях также 
увеличивалось. Так, при воздействии 80 мг Zn 
содержание Mn в корнях возрастало в 4 раза, 
а 320 мг Zn  – в 14 раз. В  последнем варианте 
нельзя исключить, что увеличение содержания 
металла не явилось также следствием угнете-
ния роста (эффект концентрирования). В отли-
чие от корневой системы, рост содержания Zn 
в среде сопровождался падением уровня Mn в 
листьях сеянцев опытных вариантов на 30–40% 
по сравнению с его содержанием в контроль-
ных растениях.

Содержание фотосинтетических 
пигментов

Количественная оценка фотосинтетиче-
ских пигментов в листьях нормально разви-
тых растений, выросших на среде с избытком 
Zn, выявила отсутствие значимых различий в 
содержании как хлорофилла a, так и хлоро-
филла b при концентрациях 80 и 160 мг Zn/ кг 
субстрата по сравнению с соответствующими 
контрольными значениями (рис. 4). В  то  же 
время при дозе Zn 80 мг отмечено уменьше-
ние уровня содержания каротиноидов на 30%. 
Максимальное негативное действие ZnSO4 на 
содержание пигментов проявилось при дозе 
Zn 320 мг. Цинк в этой концентрации очень 
сильно  – на 90% снижал содержание хлоро-
филла b, и существенно, на 64% – уровень ка-
ротиноидов (рис. 4).

ОБСУЖДЕНИЕ
В экспериментах с дикорастущими и куль-

турными видами растений показано, что под 
влиянием избытка Zn в среде уменьшается 
всхожесть семян и энергия их прорастания [17]. 
С  другой стороны, имеются данные о том, что 
прорастание семян устойчиво к воздействию 
его повышенных концентраций в субстрате [18]. 
Показано, что избыток Zn не препятствовал 
значительному прорастанию семян у Coriandrum 
sativum L. и Medicago sativa L., хотя и заметно по-
давлял рост корней проростков [19, 20]. Устой-
чивость начальных этапов прорастания семян к 
стрессу, вызванному влиянием высоких концен-
траций металлов, связана с низкой проницае-
мостью для них семенной кожуры большинства 
видов, вследствие чего период от начала набу-
хания семени до ее прорыва кончиком корня 
наименее подвержен их токсическому действию. 
После образования первичного корня зародыш 
начинает получать питательные вещества из 
окружающей среды, что в условиях нашего экс-
перимента обусловило интенсивное поступле-
ние в растение Zn в повышенных концентраци-
ях, повлекшее, в свою очередь, ингибирование 
роста части растений при его дозах 160 и 320 мг. 
Этот процесс может быть результатом как инги-
бирования митотической активности [17], так и 
нарушения растяжения клеток из-за снижения 
эластичности клеточных стенок или снижение 
их тургора [21].

Однако даже в варианте с максимальной 
концентрацией Zn 320 мг наряду с недоразви-
тыми особями имелись растения, которые пе-
реходили к следующей фазе онтогенетического 
цикла, хотя при этом и наблюдалось ингибиро-
вание накопления их биомассы (рис. 3). Столь 
существенные различия в росте и развитии 
растений, которые мы наблюдали в нашем экс-
перименте, свидетельствуют о внутривидовой 
дифференциации S. lipskyi по степени устойчи-
вости к Zn, особенно ярко проявившейся при 
его максимальной концентрации. Ранее про-
веденные исследования устойчивости дикора-
стущих видов растений из районов обогащения 
почв Zn показали у ряда из них значительную 
внутрипопуляционную неоднородность метал-
лоустойчивости [22].

Известно, что уменьшение продуктивности 
является наиболее общей реакцией растений на 
воздействие избытка металлов в субстрате, по-
этому накопление биомассы может выступать в 
качестве индикатора устойчивости к этому воз-
действию [3]. Растения S. lipskyi показали высо-
кую устойчивость к Zn по этому показателю, о 
чем свидетельствует отсутствие статистически 
значимых различий в накоплении биомассы од-
ного растения при дозе Zn 80 и 160 мг (рис. 2). 
Избыток Zn в субстрате не вызывал также сни-
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Рис. 5. Влияние 2-месячного воздействия Zn на со-
держание хлорофилла a (1), хлорофилла b (2) и ка-
ротиноидов (3) в листьях сеянцев Sisymbrium lypskyi. 
Обозначения статистической значимости разли-
чий приводятся отдельно для хлорофилла a, хло-
рофилла b и каротиноидов. Приведены данные для 
нормально развитых растений. Разными буквами 
обозначены значимые различия между вариантами 
опыта при P < 0.05.
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жения оводненности листьев S. lipskyi. Причем 
этот показатель не отличался от контрольного 
даже у семядольных листьев недоразвитых расте-
ний и для всех вариантов опыта был достаточно 
высоким 89–91%. Предположительно, S. lipskyi 
как растение, приспособленное к ксерофитным 
условиям обитания, может быть адаптирован 
к факторам, влияющим на водный режим. Из-
вестно также, что в присутствии повышенных 
концентраций металлов оводненность клеток и 
тканей уменьшается в гораздо меньшей степени, 
чем остальные показатели водного режима рас-
тений, что связано главным образом с увеличе-
нием устьичного сопротивления и/или сниже-
нием транспирации [23].

Установлено, что при оптимальных содер-
жаниях Zn в среде чаще наблюдается акропе-
тальный характер его распределения, но при 
избыточных концентрациях  – базипетальный 
[1]. Это  соответствует результатам нашего ис-
следования, согласно которым на фоне повы-
шенных содержаний Zn (80 и 160 мг) уровень 
его аккумуляции в корнях возрастал в большей 
степени, чем в листьях. Вместе с тем увеличение 
содержания Zn в субстрате приводило не только 
к усилению его поступления в корневую систе-
му, но и увеличению накопления Zn в надзем-
ных органах сеянцев (рис. 3). При этом степень 
изменений в содержании элемента в надземной 
части при разном интервале концентраций не-
одинакова. Так, если в интервале 80–160 мг Zn 
его содержание в листьях увеличивается в 1.6 
раза, то при переходе от 160 к 320 мг – в 3.6 раза. 
Подобное явление наблюдалось у другого вида 
сем. Brassicaceae Lepidium ruderale, в побегах ко-
торого накопление Zn практически не менялось 
в интервале концентраций 20–40 мМ, в то время 
как при 40–80 мМ оно возрастало почти в 2 раза 
[12]. По нашим данным, при градиенте концен-
траций 0–160 мг Zn в среде у S. lipskyi возрастает 
значение корней как органов, выполняющих ба-
рьерную функцию при передвижении Zn в над-
земные органы, что обеспечивает повышенную 
толерантность растений к избытку металла [1]. 
Однако при дозе Zn 320 мг характер его распре-
деления в органах сеянцев изменился, и доля Zn, 
поступившего в надземную часть, относительно 
его содержания в целом растении повысилась с 40 
до 60%. По-видимому, доза Zn 320 мг оказалась 
токсичной для S. lipskyi, что проявилось в нару-
шении физиологических механизмов контроля 
передвижения Zn в растении. Полученные нами 
данные подтвердили также вывод, сделанный 
при изучении действия металла на 14-дневные 
сеянцы ячменя, о возрастании скорости погло-
щения Zn в условиях, когда общее его содержа-
ние в почве превышает некоторую пороговую 
величину в области 200–300 мг/кг [24]. Следует 
отметить, что в этом же интервале содержаний в 

нашем эксперименте начинают проявляться не-
гативные биологические эффекты токсического 
действия избытка Zn, регистрируемые по изме-
нению показателей накопления сухой биомассы 
(рис. 2).

Избыток Zn в среде оказал влияние и на на-
копление физиологически необходимых макро- 
и микроэлементов в органах сеянцев. Наиболее 
выраженный ингибирующий эффект на фоне 
повышенных доз Zn обнаружен в отношении 
накопления Mg в листьях сеянцев, аккумуля-
ция которого в них значимо снижалась в интер-
вале концентраций 0–160 мг Zn/кг субстрата 
(табл. 1). Известно, что благодаря сходному ион-
ному радиусу Zn может заменить Mg, ингибируя 
тем самым накопление хлорофилла [25]. Мень-
шее влияние оказал избыток Zn на содержание 
Ca и K в листьях. Причем реакция была разно-
направленной: концентрация Ca при дозе Zn 
320 мг уменьшалась, а содержание К увеличива-
лось. Возрастание уровня этого макроэлемента 
при действии избытка Zn наблюдали в мезофил-
ле листа, а также ксилеме и флоэме у Zygophyllum 
fabago [26]. При этом было высказано предполо-
жение, что транспорт K к надземным органам у 
растений, испытывающих стресс от избытка Zn, 
может способствовать улучшению фотосинте-
за и установлению трансмембранного градиен-
та pH, необходимого для синтеза АТФ.

При повышенных дозах Zn одновременно 
происходило увеличение накопления Fe в кор-
нях и снижение его концентрации в надзем-
ной части по сравнению с контролем (табл. 1). 
Это,  по-видимому, явилось следствием нару-
шения передвижения металла из корневой си-
стемы в надземные органы. Антагонистические 
взаимоотношения между Fe и Zn, усиливаю-
щиеся при повышенных концентрациях по-
следнего в среде, подтверждаются результатами 
многих исследований [1]. В частности, избыток 
Zn задерживал передвижение Fe в надземную 
часть, не снижая его поглощения, у Phlomis tu-
berosa [27]. Увеличение концентрации Fe в кор-
нях и торможение его транспорта под влиянием 
токсических доз Zn показано также в опытах с 
водной культурой Pinus sylvestris [28]. Согласно 
литературным данным, вызванное избытком 
Zn снижение концентрации Fe в побегах обу-
словлено конкуренцией в процессах хелатиро-
вания, обеспечивающих транслокацию обоих 
элементов из корней в надземные органы [29]. 
Так, оба металла как в ксилеме, так и во флоэме 
хелатируются одними и теми  же хелаторами  – 
никотианамином и цитратом. Следовательно, 
конкуренция между Zn и Fe за хелатирование 
может привести к Zn-индуцированному сниже-
нию содержания Fe в побегах, что было пока-
зано, например, для Arabidopsis halleri и Glycine 
max [30, 31].
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По-видимому, дефицит Fe явился одной из 
причин развития визуально наблюдаемых сим-
птомов хлороза семядольных листьев недоразви-
тых особей S. lipskyi, в которых был отмечен наи-
более низкий уровень элемента (табл. 1). Следует 
отметить, что на фоне избыточного поступления 
Zn аккумуляция его больших количеств в над-
земных органах нарушала нормальное соотно-
шение Zn с другими металлами, свойственное 
S. lipskyi. Резко упало, например, отношение Fe 
к Zn. Так, при исследованных концентрациях Zn 
в среде оно уменьшилось в 4–29 раз. Это может 
вызвать расстройство и дезорганизацию различ-
ных физиологических функций. Таким обра-
зом, можно предположить, что при избытке Zn в 
среде изменение элементного состава растений 
обусловлено не только его конкурентным влия-
нием на поглощение других металлов, что было 
описано ранее [1], но и изменением течения ме-
таболических реакций в растении в результате 
накопления Zn в токсических концентрациях.

Обращает на себя внимание тот факт, что в 
контрольном варианте концентрация Mn в ли-
стьях была выше, чем в корнях в 4.6 раза. При вы-
ращивании растений на субстратах, содержащих 
повышенные дозы Zn, концентрация Mn в кор-
нях резко увеличивалась, что сопровождалось 
статистически значимым падением уровня этого 
элемента в надземной части S. lipskyi (табл. 1). 
Аналогичные закономерности взаимодействия 
этих элементов были показаны и для других ви-
дов растений [32]. В  то  же время обнаружено, 
что у некоторых видов, например Saccharum spp., 
усиление аккумуляции Mn в корнях в условиях 
избытка Zn в среде не сопровождалось ингиби-
рованием его накопления в надземной части [33]. 
По  нашим данным, испытанные концентра-
ции Zn вызывали также увеличение уровня Cu 
в корнях сеянцев, способствуя ее поглощению 
(табл. 1). Подобное явление наблюдали в опытах 
с растениями Phlomis tuberosa, экспонировавши-
мися на растворах с повышенным содержанием 
Zn [27]. Значительное синергетическое действие 
Zn в условиях его избытка на поглощение Cu 
было установлено также для корневой системы 
Triticum aestivum [34].

Нарушение минерального питания и, пре-
жде всего, поступления и распределения Fe, Mn 
и Mg, является, по-видимому, основной причи-
ной токсического влияния избытка Zn на про-
цесс фотосинтеза [32]. Так, у многолетнего злака 
Polypogon monspeliensis было описано влияние Zn 
на процесс фотоокисления воды из-за замены 
марганца в Mn-содержащем комплексе ФС II, 
что препятствовало переносу электронов наряду 
с выделением O2 [35]. Цинк, замещая Mg2+ в Ру-
биско, снижал ассимиляцию CO2 у кустарника 
Limoniastrum monopetalum и тем самым вызывал 
снижение интенсивности фотосинтеза [36].

Обусловленное избытком Zn ингибирова-
ние фотосинтетического аппарата, может быть 
непосредственно связано и с изменениями в со-
держании пигментов. По литературным данным, 
в листьях Sinapis alba под влиянием Zn в дозе 
100  мг/кг субстрата концентрация хлорофилла 
a и каротиноидов снижалась на 30%, а хлоро-
филла b на 50% по сравнению с контрольными 
значениями [13]. Как показали результаты наше-
го исследования, в интервале концентраций Zn 
0–160 мг не наблюдалось статистически значи-
мых изменений в содержании хлорофиллов в ли-
стьях S. lypskiy (рис. 4). В этих пределах незначи-
тельно изменялось и соотношение хлорофиллов 
a/b (1.43–1.67), а также отношение суммы хлоро-
филлов к каротиноидам (3.73–3.96). Отсутствие 
значимых количественных изменений в содер-
жании хлорофиллов при концентрациях Zn в 
субстрате 80 и 160 мг указывает на устойчивость 
к ним фотосинтетического аппарата S. lypskiy. 
Негативное влияние на него проявилось только 
при наивысшей из использованных концентра-
ций 320 мг (рис. 4). При  этом наиболее значи-
тельно (в 6.5 раз) снижалось среднее содержание 
хлорофилла b, а соотношение a/b возрастало в 
3.5 раза по сравнению с контролем. Увеличение 
концентрации Zn в корнеобитаемой среде при-
водило к снижению содержания хлорофиллов и 
каротиноидов у целого ряда растений. Напри-
мер, на фоне высокой концентрации Zn отмече-
но уменьшение содержания хлорофилла b и по-
следующее увеличение отношения хлорофиллов 
a/b в листьях Miscanthus × giganteus, что указывает 
на более высокую чувствительность хлорофилла 
b к стрессу, вызванному избытком Zn, по срав-
нению с хлорофиллом a и каротиноидами  [37]. 
Вместе с тем более устойчивые к Zn виды, на-
пример Sinapis alba, отличались отсутствием ка-
ких-либо значимых изменений в концентрации 
пигментов, что обеспечивало успешную работу 
фотосинтетического аппарата растений в усло-
виях их выращивания в песчаной культуре при 
концентрациях Zn от 1 до 5 мМ [38].

В оценке фиторемедиационного потенциала 
вида ключевая роль принадлежит таким показа-
телям как фактор транслокации и коэффициент 
биологического накопления. По  величине пер-
вого оценивается эффективность транспорта 
элементов из подземных органов в надземные. 
Второй характеризует поглотительную способ-
ность растений. Эти показатели зависят от ряда 
причин, в том числе от природы элемента, ви-
довой стратегии растения по отношению к дан-
ному элементу, концентрации его в питательной 
среде. Растения, характеризующиеся величина-
ми коэффициента биологического накопления 
и фактора транслокации выше 1, могут быть 
использованы в целях фитоэкстракции метал-
лов из загрязненных почв, а имеющие коэф-
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фициент биологического накопления выше  1 
наряду с показателем фактора транслокации 
ниже 1 – пригодны для фитостабилизации почв, 
загрязненных металлами [6]. По нашим данным 
коэффициент биологического накопления Zn в 
растениях S. lipskyi во всех вариантах опыта пре-
вышал 1 (рис. 6). При этом его значение снижа-
лось от 12.3 (контроль) до 1.34 (160 мг Zn) и уве-
личивалось в 2 раза при дозе 320 мг. В диапазоне 
концентраций Zn 0–160 мг величина фактора 
транслокации была ниже 1 (рис. 6). Она умень-
шалась от 0.78 до 0.67 с ростом дозы Zn в среде и 
лишь на фоне 320 мг Zn возрастала до 1.38. До-
статочно низкие значения фактора транслока-
ции свидетельствуют об ограниченном переме-
щение Zn из корней в листья сеянцев. На этом 
основании можно утверждать, что S. lipskyi 
представляет собой вид растений исключателей, 
у которых металлы накапливаются, в большей 
степени, в корнях. Такие растения можно рас-
сматривать как перспективные для целей фито-
стабилизации почв, загрязненных потенциально 
токсичными элементами.

Таким образом, в настоящей работе выявле-
ны особенности аккумуляции Zn и его влияния 

на накопление биомассы, содержание хлоро-
филлов, каротиноидов и минеральный состав 
северокавказского вида гулявника Липского 
S.  lipskyi. В  целом, полученные данные позво-
ляют сделать вывод об относительно высокой 
устойчивости данного вида к повышенным кон-
центрациям Zn. В  интервале концентраций от 
0 до 160 мг Zn/ кг субстрата не было отмечено 
статистически значимого снижения аккумуля-
ции сухой биомассы и содержания хлорофиллов 
в листьях нормально развитых сеянцев S. lipskyi. 
Во всем диапазоне изученных концентраций Zn 
не обнаружено нарушение водного статуса над-
земных органов сеянцев. Следует отметить, что 
концентрация 160 мг/Zn характеризует средний 
уровень загрязнения, в 7 раз превышающий по-
казатель предельно допустимой концентрации 
подвижных форм Zn в почве [39].

Однако доза 320 мг Zn оказалась токсичной 
для S. lipskyi. В  присутствии элемента в этой 
концентрации было обнаружено прекращение 
ростовых процессов у более чем 90% сеянцев, 
ингибировалось накопление биомассы и содер-
жания хлорофилла b, а также каротиноидов в 
ассимилирующих органах, происходило нару-
шение физиологических механизмов контроля 
поступления Zn в растение.

Изучение минерального состава S. lipskyi в 
условиях высоких концентраций Zn выявило 
однонаправленность изменений в содержании 
Fe и Mn: избыток Zn способствовал аккуму-
ляции этих элементов в корнях и тормозил их 
поступление в надземные органы. На фоне по-
вышенных концентраций Zn в среде уменьша-
лось содержание Mg в листьях сеянцев. Сни-
жение накопления Mg, Fe и Mn в надземных 
органах сеянцев, подвергшихся стрессу из-за 
избытка Zn в субстрате, было следствием ин-
гибирования механизмов активного транспор-
та данных элементов. Вместе с тем, нарушение 
минерального питания при концентрациях Zn 
80 и 160 мг в субстрате не вызвало значимых 
количественных изменений в содержании пиг-
ментов, что указывает на устойчивость к ним 
фотосинтетического аппарата S. lypskiy и под-
тверждается отсутствием визуальных проявле-
ний хлороза на листьях нормально развитых 
сеянцев. Значения фактора транслокации Zn 
во всех вариантах опыта, за исключением ва-
рианта 320 мг Zn/ кг субстрата, были меньше 1. 
В соответствии с относительно низкими значе-
ниями этого показателя можно утверждать, что 
S. lipskyi представляет собой вид растений, спо-
собных ограничивать поступление потенциаль-
но токсичных элементов в надземные органы и 
аккумулировать более высокое их количество 
в корнях. Эта  особенность минерального об-
мена, наряду с относительно высокой устойчи-
востью к Zn, позволяет рассматривать S. lipskyi 

Рис. 6. Отношение содержания Zn в листьях сеянцев 
Sisymbrium lypskyi к его содержанию в субстрате (ко-
эффициент биологического накопления) (а) и отно-
шение содержания Zn в листьях к его содержанию в 
корнях (фактор транслокации) (б) после 2-месячно-
го произрастания при разных уровнях Zn в субстра-
те. Разными буквами обозначены значимые разли-
чия между вариантами опыта при P < 0.05.
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как перспективный вид для фитостабилизации 
почв при средних уровнях загрязнения. При-
нимая во внимание тот факт, что S. lipskyi хо-
рошо адаптирован к ксерофитным условиям 
местообитания, его способность произрастать 
с большим обилием на горных примитивных 
почвах, данный вид можно рекомендовать для 
рекультивации отвалов горнодобывающей про-
мышленности, восстановления растительности 
в районах геологоразведки и т. п.
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