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ВВЕДЕНИЕ 

Медь является важным микроэлементом, определяющим рост и 

развитие растений. Ионы этого металла участвуют в многочисленных 

физиологических процессах и являются существенным кофактором многих 

металлопротеинов, однако, избыток меди ингибирует рост растений и 

ухудшает важные клеточные процессы (в т.ч. работу ЭТЦ фотосинтеза). В 

связи с этим в растениях развивались различные стратегии регуляции 

гомеостаза меди в зависимости от её уровня в окружающей среде. Такие 

стратегии должны предотвратить накопление металла в свободной 

реактивной форме (пути детоксикации металла и т.д.) и обеспечить 

своевременную доставку этого элемента к целевым металлопротеидам 

[Yruela, 2005]. Однако, механизмы, связанные с усвоением этого 

незаменимого микроэлемента на селективном свету, пока не были чётко 

определены. В связи с этим, целью нашей работы было определить влияние 

ионов меди на микроклонирование Lychnis chalcedonica в условиях 

селективного света. 

В соответствии с целью были сформулированы следующие задачи: 

1) Получить микроклоны Lychnis chalcedonica L., выращенные на свету 

красной  и синей областей спектра ФАР; 

2) Изучить влияние меди на рост микроклонов Lychnis chalcedonica L. 

(длина междоузлий, количество ярусов, длина и количество  корней, сухая и 

сырая масса побега и корня) на красном и синем свету; 

3) Определить содержание фотосинтетических пигментов в листьях 

микроклонов Lychnis chalcedonica L. в зависимости от концентрации 

экзогенной меди и спектрального состава света; 

Работа выполнена в лаборатории биотехнологии и биоинженерии при 

кафедре физиологии растений и биотехнологии Биологического института 

ТГУ. 
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1 ЗНАЧЕНИЕ ИОНОВ МЕДИ В ПРИРОДЕ 

1.1 Медь в почве и растениях 

1.1.1 Медь в почве 

1.1.1.1 Общие сведения 

Среди пород земной коры повышенные содержания меди (Cu) 

свойственны основным и средним горным породам, а пониженные – 

карбонатным (табл. 1). 

Таблица 1 – Медь в главных типах 

горных пород [Кабата-Пендиас, 

Пендиас, 1989] 

 

Cu образует большое число минералов, из которых наиболее 

распространенные первичные минералы – простые и сложные сульфиды. 

Они довольно легко растворяются при выветривании и высвобождают ионы 

меди. Особенно характерно это для кислых сред. Поэтому Cu считается 

одним из наиболее подвижных тяжелых металлов в гипергенных процессах. 

Однако катионы меди обладают многообразными свойствами и в почвах и 
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осадках проявляют большую склонность к химическому взаимодействию с 

минеральными и органическими компонентами. Ионы Cu могут также легко 

осаждаться такими анионами, как сульфид, карбонат и гидроксид. В итоге Cu 

– относительно  малоподвижный элемент в почвах, и ее суммарные 

содержания обнаруживают сравнительно слабые вариации в почвенных 

профилях (рис. 1). 

 

Рисунок 1 – Распределение меди в профиле различных почв, 

развившихся в условиях гумидного климата [Кабата-

Пендиас, Пендиас, 1989] 

Несмотря на то, что в агрономической практике важное значение 

имеют растворимые, а, следовательно, подвижные и доступные формы Cu в 

почвах, при геохимических исследованиях основная доля получаемой 

информации – это валовые содержания Cu в почвах. Что касается средних 

содержаний Cu, то они колеблются в пределах 6–60 мг/кг, достигая 

максимума в ферралитовых почвах и минимума – в песчаных и 

органических. Закономерное в широком масштабе распределение Cu в 

почвах показывает, что ее начальным состоянием в них управляют два 

главных фактора – материнское вещество и почвообразовательные процессы 

[Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 

Аккумуляция в верхних горизонтах – обычная черта распределения Cu 

в почвенном профиле. Это явление есть результат действия разных факторов, 

но, прежде всего концентрация Cu в верхнем слое почвы отражает ее 

биоаккумуляцию, а также современное антропогенное влияние. 

Приведенный в табл. 2 баланс меди в верхнем слое почв для различных 
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экосистем показывает, что атмосферный привнос этого элемента может 

отчасти возмещать удаление Cu при образовании биомассы живого вещества, 

а в некоторых случаях даже превышать общее удаление этого металла из 

почв. 

Таблица 2 – Годовой баланс привноса/выноса микроэлементов для почв 

из различных экосистем (г/(га.год)) [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989] 

Поступление из 

атмосферы 

(суммарное)

Вынос потоком 

воды или 

поглощение 

растениями Тип почвы Экосистема

18 7 Бурый подзол

Сосновый лес, 

Шварцвальд (ФРГ)

224 108

Бурая кислая 

суглинистая

Берёзово-еловый лес, 

плато Золлинг (ФРГ)

20 29

Подзолистая 

лесная почва

Еловый лес (лизиметр), 

Хеслехольм (Южная 

Швеция)

39

18 (дренажные 

воды)

Подзолистая 

лёгкая 

суглинистая

Лизиметры и участки 

полей, Пулавы (Польша)

40 40 Бурая почва

Дубовый лес, Зволлин 

(Чехословакия)  

Наблюдаемое ныне загрязнение почв медью может приводить к 

экстремально высокому ее накоплению в верхнем слое почв. 

1.1.1.2 Реакции с компонентами почв  

Преобладающей обычно в поверхностных средах подвижной формой 

меди является катион с валентностью +2, однако в почвах могут 

присутствовать и другие ионные формы (рис. 2). 

Впрочем, ионы меди способны прочно удерживаться в обменных 

позициях как на неорганических, так и на органических веществах. 

Процессы, контролирующие фиксацию меди на восстанавливающих почву 

компонентах, связаны со следующими явлениями: 

1) адсорбцией; 

2) окклюзией и соосаждением; 

3) образованием органических хелатов и комплексообразованием; 
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4) микробиологической фиксацией. 

 

Рисунок 2 – Ионные формы, соединения и 

химические связи Cu, проявляющиеся в 

почвах [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989] 

Все минералы почв способны адсорбировать ионы Cu из раствора. Это 

свойство зависит от заряда поверхности адсорбента. Поверхностный заряд 

строго контролируется величиной рН, следовательно, адсорбцию ионных 

форм Cu можно представить как функцию рН (рис. 3). 

 

Рисунок 3 – Схематическая диаграмма 

растворимости ионных форм меди и медь-

содержащих компонентов почв [Maliszewska, 

Wierzbicka, 1978; Laul et al., 1979]. 
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Этот тип адсорбции Cu, по-видимому, самый важный в почвах с 

высоким содержанием минералов с переменным поверхностным зарядом 

[Ивлев и др., 1971]. 

Неспецифическая адсорбция меди включает окклюзию, соосаждение и 

замещение в кристаллической решетке. Фракция меди, неспособная к 

диффузионному переносу в почве, представляет собой Cu, заключенную в 

различные минеральные структуры. Некоторые почвенные минералы, такие, 

как гидроксиды А1 и Fe, карбонаты, фосфаты, а до некоторой степени и 

глинистые силикаты, имеют большую склонность к связыванию Cu в 

неподвижные соединения, которые представляют собой наиболее 

устойчивую ее форму в почве. Это явление – хемосорбция – может включать 

в себя также образование кислородных мостиковых связей (рис. 2). 

Ключевые реакции, управляющие поведением Cu в большинстве почв, – 

хелато- и комплексообразование. Способность органических составляющих 

почв связывать Cu хорошо известна, и этому вопросу посвящено огромное 

число публикаций [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 

Множество органических соединений образуют растворимые или 

нерастворимые комплексы с Cu, поэтому способность почв связывать Cu или 

содержать ее в растворенном виде сильно зависит от характера и количества 

органического вещества в почвах. Гуминовые и фульвокислоты способны 

образовывать устойчивые комплексы с Cu, когда она присутствует в малых 

количествах, и органическое вещество может изменять характер некоторых 

реакций Cu с неорганическими компонентами почв [Bloom et al., 1979; 

Bloomfield, 1981]. 

Микробиологическая фиксация играет важную роль в связывании Cu в 

некоторых типах почв. Количество Cu, связанной в биомассе 

микроорганизмов, меняется в широких пределах и зависит от многих 

факторов – концентрации меди, свойств почвы, сезона года (табл. 3). 

Микробиологическая фиксация Cu – важный этап в ее экологическом 

круговороте.  
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Таблица 3 – Аккумуляция Cu в биомассе 

микроорганизмов верхнего слоя почвы по сезонам года 

[Korkman, 1980]. 

 

Хотя медь является одним из наименее подвижных тяжелых металлов в 

почве, ее содержание в почвенных растворах достаточно велико во всех 

типах почв. В заключение необходимо особо подчеркнуть, что концентрация 

Cu в почвенных растворах контролируется главным образом реакциями Cu с 

активными группами на поверхности твердой фазы и реакциями Cu со 

специфическими веществами. 

1.1.1.3 Загрязнение почв  

Загрязнение почв соединениями меди – это результат использования 

медьсодержащих веществ: удобрений, растворов для опрыскивания, 

сельскохозяйственных и коммунальных отходов, а также поступления из 

индустриальных источников (табл. 4). Некоторые локальные аномалии Cu в 

почвах могут возникать в результате коррозии конструкционных материалов, 

содержащих сплавы меди (например, электрических проводов, труб). 

Самое важное обстоятельство в загрязнении почв медью – это большая 

склонность поверхностного слоя почв к ее накоплению. Вследствие этого 

содержание Cu в почвах выросло в некоторых случаях до крайне высоких 

значений – около 3500 мг/кг вблизи индустриальных источников загрязнения 

и примерно 1500 мг/кг в случае источников загрязнения агротехнического 
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происхождения (табл. 4). Пороговое значение в 100 мг/кг уже давно 

превышено во многих загрязненных почвах.  

Таблица 4 – Загрязнение поверхностного слоя почв медью      

(мг/кг сухой массы) [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989] 

 

Методы обезвреживания почв, основанные главным образом на 

внесении извести, торфа (в качестве органического вещества) и фосфатов, 

оказывают различное действие в зависимости от особенностей почв и 

растительности. Следует учитывать, что медь, сохраняющаяся в 

поверхностном слое, влияет на биологическую активность почвы и может 

становиться доступной для растений в самых различных условиях [Кабата-

Пендиас, Пендиас, 1989]. 

1.1.2 Медь в растениях 

1.1.2.1 Биохимические функции меди 

Считается, что первыми обосновали необходимость меди для высших 

растений в 1931 г. С. Липман и Ж. Мак-Кинней [Marschner, 1997]. Медь 

способна образовывать стабильные комплексы и изменять валентность 

(Cu2+↔ Cu+). Одновалентная медь, в отличие от двухвалентной, нестабильна. 

В растениях до 98 – 99% меди содержится в виде комплексных форм, 
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концентрация свободных ионов Cu2+ и Cu+ предельно низкая [Marschner, 

1997]. Более 50% меди, локализованной в хлоропластах, связано с 

пластоцианином. Медь характеризуется большим сродством к 

аминокислотам, чем к органическим кислотам, и средней мобильностью во 

флоэме.  

Большинство функций меди как микроэлемента связано с ее участием в 

ферментативных окислительно-восстановительных реакциях. Выделено 

несколько групп белков [Sandmann, Böger, 1983]:  

1) белки голубого цвета, не обладающие оксидазной активностью 

(пластоцианин), участвующие в передаче одного электрона;  

2) белки (пероксидазы), участвующие в окислении монофенолов до 

дифенолов;  

3) белки, содержащие, по меньшей мере, четыре атома меди на 

молекулу, действующие как оксидазы (аскорбатоксидаза, дифенолоксидаза).  

Далее приведена характеристика важнейших Cu-ферментов. 

Пластоцианин. Более 50% меди, локализованной в хлоропластах, 

связано с пластоцианином [Marschner, 1997]. Этот голубой белок содержит 

по одному атому меди на каждую молекулу. Медь координирована двумя 

молекулами гистидина, одной молекулой цистеина и одной молекулой 

метионина в тетраэдрической конфигурации. Как правило, на 1000 молекул 

хлорофилла приходится три-четыре молекулы пластоцианина [Sigfridsson, 

1998]. Осуществляет функции цитохром f-ФС 1-оксидоредуктазы; в связи с 

этим в условиях дефицита меди активность ФС 1 снижается значительно 

больше, чем активность ФС 2 [Henriques, 1989]. Пластоцианин невелик по 

массе (около 10,5 кД); как переносчик он должен легко диффундировать 

внутри тилакоида [Sigfridsson, 1998]. 

Цитохромоксидаза. Представляет собой оксидазу митохондриальной 

ЭТЦ, содержит два атома меди и два атома железа в гемовой конфигурации. 

Атомы меди (CuА) принимают участие в транспорте электрона от цитохрома 

с к гему a3 а затем к биядерному центру, состоящему из гема a3 и атома меди 
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(Cu3), где происходит связывание и восстановление кислорода [Ferguson-

Miller, Babcock, 1996; Michel, 1998]. В условиях недостатка меди активность 

фермента снижается [Ayala, Sandmann, 1988]. 

Полифенолоксидаза. Катализирует перенос электронов от ряда фенолов 

(гидрохинон, пирокатехин, пирогаллол) на молекулярный кислород (рис. 4) 

 

Рисунок 4 – Катализирующее действие 

полифенолоксидазы [Битюцкий, 2011]. 

Фермент включен в биосинтез лигнина, алкалоидов, меланинов, иногда 

формирующихся при ранении растительных тканей (яблоки, клубни 

картофеля). Эти вещества способны ингибировать прорастание спор и рост 

грибов. В условиях недостатка меди активность фермента коррелирует с 

аккумуляцией в растениях фенолов и меланиновых веществ. При 

нормальном снабжении медью споры Aspergillus niger черного цвета, при 

незначительном дефиците – светло-коричневого, а при полном дефиците – 

белого. Снижение полифенолоксидазной активности, обусловленное 

недостатком меди, отмечается как одна из причин нарушений в цветении 

растений [Marschner, 1997]. 

Супероксиддисмутаза. Изофермент СОД (CuZnСОД) молекулярной 

массой около 32 кД, содержит по одному атому меди и цинка, соединенных 

общим азотом гистидина. Играет важную роль в детоксикации 

супероксидного радикала О2
-. 

Аскорбатоксидаза. Катализирует окисление аскорбиновой кислоты до 

дегидроаскорбиновой (рис.5). 
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Рисунок 5– Катализирующее действие аскорбиновой 

кислоты [Битюцкий, 2011]. 

Содержит по четыре атома меди на молекулу, обеспечивающих 

восстановление кислорода до воды. Локализована в клеточных стенках и 

цитоплазме. Может работать как терминальная дыхательная оксидаза или в 

комбинации с полифенолоксидазой, используя молекулярный кислород в 

качестве акцептора электронов. При недостатке меди активность фермента 

снижается и потому используется как показатель обеспеченности растений 

медью [Marschner, 1997]. 

Аскорбиновая кислота – важный компонент антиоксидантной системы, 

ответственной за трансформацию H2O2 [Noctor, Foyer, 1998]. Активность 

аскорбатоксидазы контролируется ауксином, что обеспечивает связь между 

метаболизмом аскорбиновой кислоты и формированием корней [Esaka et al., 

1992]. 

Аминоксидаза. Содержащая медь аминоксидаза относится к большому 

классу оксидаз, катализирующих окислительное дезаминирование аминов. 

Эти ферменты обнаружены у различных организмов: бактерий, растений, 

млекопитающих [Brazeau et al., 2004]. В растениях Cu-изоформа 

аминокидазы принимает участие в защитных реакциях растений и в 

многочисленных процессах развития, включая лигнификацию и отложение 

суберина в ходе формирования пробковой ткани [Moller, McPherson, 1998; 

Rea et al., 2002]. 

Выделенный из различных организмов белок фермента состоит из двух 

субъединиц, содержащих по одному атому меди. В молекуле фермента медь 

координирована тремя остатками гистидина и двумя молекулами воды (в 
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аксиальном и экваториальном по отношению к атому меди положении). 

Кроме участия в образовании комплексов, медь задействована в активации 

молекулярного кислорода [MacPherson, Murphy, 2007]. Фермент локализован 

главным образом в апопласте эпидермиса и ксилемы зрелых растительных 

тканей. Функционирование фермента сопровождается высвобождением H2O2 

– субстрата для пероксидазы в процессах лигнификации и суберинизации 

[Angelini et al., 1990]. В условиях дефицита меди активность энзима 

понижена [Marschner, 1997]. 

Лигнификация. Заметно влияние меди на формирование и химический 

состав клеточных стенок. По крайней мере, два фермента, содержащих медь, 

– полифенолоксидаза и диаминоксидаза – участвуют в синтезе лигнина. В 

условиях недостатка меди происходит уменьшение отношения массы 

материала клеточных стенок к общей сухой массе растений, а также 

содержания лигнина. Причем, нарушения в лигнификации обнаруживаются 

даже при незначительном недостатке меди [Robson et al., 1981]. 

Формы нахождения и поведение меди в растениях изучаются очень 

интенсивно. Все данные, опубликованные в ряде работ, можно суммировать 

следующим образом: 

1. Cu присутствует в основном в комплексных соединениях с 

низкомолекулярными органическими веществами и протеинами. 

2. Cu присутствует как в составе энзимов, имеющих жизненно важные 

функции для метаболизма растений, так и в веществах с неизвестными 

функциями. 

3. Cu играет значительную роль в некоторых физиологических 

процессах – фотосинтезе, дыхании, перераспределении углеводов, 

восстановлении и фиксации азота, метаболизме протеинов и клеточных 

стенок. 

4. Cu влияет на проницаемость сосудов ксилемы для воды и таким 

образом контролирует баланс влаги. 
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5. Cu контролирует образование ДНК и РНК, и ее дефицит заметно 

тормозит репродуцирование растений (уменьшает образование зерен, 

приводит к стерильности спор). 

6. Cu оказывает влияние на механизмы, определяющие устойчивость к 

заболеваниям. 

Как показал Басслер [Bussler, 1979], в большинстве процессов, на 

которые влияет дефицит Cu, ее недостаточность проявляется косвенно.  

Главные симптомы отравления медью показывают, что наиболее 

обычными из них являются: темно-зеленый цвет листьев; толстые, короткие 

или похожие на колючую проволоку корни, угнетение образования побегов.  

Последствия интоксикации Cu+ и Cu2+, как правило, таковы:  

1) повреждение тканей, вытянутость клеток корней; 

2) изменение проницаемости мембран, вызывающее потерю корнями 

ионов (например, К+ и РO4
3-) и растворенных веществ; 

3) переокисление липидов в мембранах хлоропластов и ингибирование 

переноса электронов при фотосинтезе; 

4) иммобилизация Cu на стенках и в вакуолях клеток и в виде 

неспособных к диффузии Cu-протеиновых комплексов. 

Таким образом, как дефицит, так и избыток ионов меди влияет на 

физиологические процессы, а, следовательно, и на устойчивость и 

продуктивность растительного организма. 

1.1.2.2 Поглощение и перенос меди 

В интервале токсичных содержаний меди в растворах преобладает 

пассивная абсорбция. В тканях корней Cu почти целиком присутствует в 

комплексных формах, однако наиболее вероятно, что в клетки корневой 

системы она проникает в диссоциированных формах. Было установлено 

[Gorlach Gorlach, 1976], что скорости абсорбции Cu корневыми системами 

высших растений сравнимы с наименьшими, полученными для жизненно 

важных элементов, и изменялись от пикомолей до микромолей в час на 
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грамм сухой массы корней при физиологически нормальных концентрациях 

меди (0,01– 20 мкмоль/л). 

Несмотря на большую сложность механизмов абсорбции, между 

концентрациями меди, измеренными в питательных или почвенных 

растворах, и концентрациями в растениях можно наблюдать взаимосвязь, 

особенно в области токсичных содержаний (рис. 6) 

 

Рисунок 6 – Соотношения между содержаниями Cu в растениях и почвенных 

растворах, полученные на загрязненных медью почвах [Jonson, Pehrson, 1980]. 

Примечание: а – корни кукурузы; б – гречиха; в – конский боб; г – стебли кукурузы  

(x 10). 

Перемещение Cu между различными частями растения играет главную 

роль в ее утилизации. Была обнаружена способность корневых тканей 

удерживать Cu от переноса в побеги как в условиях ее дефицита, так и 

избытка. Эти процессы еще не совсем понятны, однако в работах Линсона и 

Сандермана [Linzon, 1970; Sunderman, 1980] сделан вывод о том, что 

выделение Cu из клеток корней в соки ксилемы и флоэмы, где Cu находится 

в подвижных формах, – ключевой процесс питания растения медью. 

Распределение меди в растении очень изменчиво. Cu имеет меньшую 

подвижность в растениях по сравнению с другими элементами. Большая ее 

доля, вероятно, остается в тканях корней и листьев, пока они не отомрут, и 
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только малые количества могут переместиться в молодые органы. 

Вследствие этого именно с молодых органов растения обычно развиваются 

симптомы дефицита меди. В корнях Cu связана в основном с клеточными 

стенками и крайне малоподвижна. В ростках наибольшие концентрации меди 

обнаруживаются всегда в фазе интенсивного роста при оптимальном уровне 

ее поступления [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 

1.1.2.3. Взаимодействие с другими элементами  

Для нормального развития растения необходимы не только 

оптимальный уровень активности меди в клетках, но и правильное 

соотношение химических элементов. Из-за важной роли меди в энзимах и ее 

переменной валентности другие ионы, обладающие таким же, как Cu, 

сродством к протеинам и прочим соединениям, могут проявлять 

антагонистическое действие. Во многих случаях установлены сложные 

взаимосвязи Cu с другими элементами в растительных тканях. Это 

наблюдается в средах, где находятся корни, и особенно в процессах 

поглощения и переноса [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 

Так, Cu и Zn выступают в роли антагонистов, так как имеют сходный 

механизм поглощения, и каждый из них может вследствие взаимной 

конкуренции ингибировать поглощение другого корневой системой. 

Антагонизм Cu и Fe проявляется как Cu-индуцированный хлороз. 

Высокий уровень Cu в растении снижает содержание Fe в хлоропластах 

[Preer, 1980]. Токсическое действие Cu может быть снижено при внесении Fe. 

Взаимодействие Cu-Мо тесно связано с метаболическим циклом азота. 

Cu мешает участию Мо в энзиматическом восстановлении NO3
-. Взаимный 

антагонизм, существующий между этими элементами, сильно зависит от 

вида растений и типа азотного питания. Cu обостряет дефицит молибдена в 

растениях, особенно в потребляющих азот в виде NO3
-, ибо мешает 

энзиматическому восстановлению NO3
- с участием Мо. 
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Взаимодействие Cu-Cd при поступлении этих элементов в корневую 

систему, по сообщениям разных авторов, бывает как антагонистическим, так 

и синергическим. Синергизм может быть вторичным эффектом повреждения 

мембран, вызванного несбалансированным соотношением этих элементов. 

Взаимодействие Cu-Se проявляется главным образом в ингибировании 

потребления Cu при высоком уровне содержаний Se. Взаимодействие Cu-Mn 

в процессах потребления их растениями также может быть как 

синергическим, так и антагонистическим в зависимости от условий и 

величины концентраций. Синергизм Cu-Ni наблюдается в тех же условиях, 

что и для Cu-Мn. Антагонизм Cu-Аl ведет к ослаблению поступления Cu в 

корневую систему при токсичных уровнях содержаний Аl, особенно в 

кислых почвах [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 

Взаимосвязи Cu и Сr могут проявляться как в растительных тканях, так 

и в среде, окружающей корни. Антагонистические реакции, видимо, связаны 

с переменной валентностью хрома. 

Наиболее сильно в питании растений взаимодействуют Cu и N. 

Концентрации этих двух элементов сильно коррелируют в ростках широкого 

круга видов, что связано с образованием прочных комплексов Cu с 

протеинами. С другой стороны, у растений с высоким уровнем содержания 

азота вследствие быстрого роста легко проявляются симптомы дефицита Cu. 

Антагонизм между Cu и Р существует в корневой среде, поскольку 

фосфаты способны к адсорбции Cu. Высокий уровень содержания фосфатов 

в почве также понижает абсорбцию Cu микоризой. Избыток меди, напротив, 

ингибирует активность фосфатазы, вследствие чего уменьшается 

доступность Р для растений [Tiffin, 1972]. 

Взаимоотношения Cu с Са очень сложны и могут меняться на 

противоположные в зависимости от рН среды. Как правило, к дефициту Cu в 

почвах с щелочной средой или содержащих свободный СаCO3, приводит 

склонность карбонатов к осаждению Cu. Для восстановления загрязненных 

медью почв чаще всего применяется известкование. Частые случаи 
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понижения содержания Cu в растениях, получающих усиленное питание, 

нередко связаны с вторичным эффектом – разбавлением Cu вследствие 

повышенной скорости роста растений [Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989]. 



21 

 

2 СВЕТ В ЖИЗНИ РАСТЕНИЯ 

2.1. Общие сведения 

Свет является важнейшим фактором жизнедеятельности и 

продуктивности зеленых растений. Интенсивность света, его спектральный 

состав, периодичность освещения проявляются морфогенетическими 

изменениями в системе целого растения. Адаптация к световому режиму 

затрагивает различные уровни организации автотрофного организма, 

конечным результатом которой может быть оптимизация всей деятельности 

растений [Карначук и др., 1987]. Поглощение растениями лучистой энергии 

зависит от содержания хлорофилла, биосинтез и разрушение которого 

постоянно происходит в растении. У высших растений на свету происходит 

образование хлорофилла [Велит и др., 2004]. Кроме использования света как 

источника энергии, фотосинтетические организмы имеют фоторегуляторные 

системы, которые могут использовать свет различной длины волны как 

регуляторные сигналы для многих метаболических процессов 

[Воскресенская, 1975]. Свет контролирует рост и развитие растений через 

фотоинформационные низкоэнергетические реакции, включаемые 

регуляторными пигментами. Известно, что рост некоторых видов 

двудольных и однодольных растений при длительной адаптации к свету 

разного спектрального состава зависит от качества света, что особенно 

отчетливо проявлялось для медленно растущих видов [Карначук, 1987]. 

Регуляторная роль света зависит от его спектрального состава и 

реализуется через многочисленные рецепторы, активируемые красным / 

дальним красным светом (фитохромы), синим светом / УФ-А (криптохромы), 

синим светом (фототропины), красным / синим светом (суперхромы) 

[Ефимова, 2010]. 
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2.2. Красный свет и растение 

Регуляция жизни растений красным светом осуществляется 

фоторецептором, называемым фитохромом (от phyton – растение и chroma – 

цвет, окраска) [Волотовский, 1992]. 

Фитохромная система, представленная в растении несколькими 

фитохромами (ФХ), каждый из которых может находиться в двух 

взаимопревращающихся под действием света формах (ФХК 

ФХДК), позволяет растению улавливать изменения спектрального состава 

света (соотношения в нем красного и дальнего красного света) и реагировать 

на это изменение соответствующими ростовыми и формообразующими 

процессами, определяющими фотоморфогенез. Фотоморфогенез играет 

важную приспособительную роль в жизни растения. Так, при действии 

красного света вытягиваются черешки листьев, снижается число устьиц, а 

клетки меняют свою форму, становясь более округлыми [Tepperman et al., 

2006]. В клетках таких растений меняется размер вакуолей, локализация и 

размер хлоропластов [Trouwborst et al., 2010]. При этом сухая масса растений, 

выросших на красном узкополосном свету, меньше, чем у контрольных 

растений, выросших на белом свету [Brazaityte et al., 2010]. Фитохромная 

система позволяет растению реагировать на свет крайне низкой 

интенсивности и в некоторых случаях секундной продолжительности. 

Фитохромная система контролирует прорастание семян, перестройку 

ростовых процессов, связанную с выходом проростка из почвы на свет 

(деэтиоляция), обеспечивает растению оптимальную адаптацию к условиям 

освещения, необходимую для его фотосинтетической активности, участвует 

в регуляции цветения и многих других процессов в жизни растений [Кулаева, 

2001]. 

Красные лучи, спектр которых находится в пределах от 600 до 720 нм, 

наиболее значимы для жизни растения [Дорофеев и др., 2011]. Для 

образования хлорофилла необходимы именно эти световые волны. Эта часть 
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спектра является основным поставщиком энергии для фотосинтеза и влияет 

на процессы, связанные с изменением скорости развития растения. Вместе с 

тем избыток красной части спектра задерживает процессы образования 

генеративных органов [Коломиец и др., 2013]. В настоящее время показано, 

что  красный свет стимулирует развитие цветочных почек у побегов табака в 

условиях in vitro [Константинова и др., 1998] 

На основании экспериментальных данных выявлены основные 

закономерности действия досветки красным светом на фотосинтетический 

аппарат и некоторые метаболические процессы в растениях, показана 

зависимость структуры и роста фотосинтезирующей поверхности от качества 

света. Досветка красным светом увеличивает площадь листовой поверхности 

6–9-го ярусов микроклона, обеспечивает наибольший прирост сухой массы 

побега. 

В процессе адаптации к качеству света изменяется содержание 

фотосинтетических пигментов в единице массы листа: досветка красным 

светом увеличивает уровень хлорофилла а, хлорофилла b и каротиноидов по 

сравнению с уровнем пигментов на белом свету [Головацкая и др., 2013]. 

2.3. Синий свет и растение 

2.3.1 Фоторецепция 

Другой важной группой фоторецепторов является криптохром, 

возбуждаемый синим светом [Smith H., 1984]. Криптохром содержит две 

хромофорные группы: птерин и ФАД. Птерин (метенилтетрагидрофолат) 

служит как светособирающий хромофор. При попадании синего кванта света 

возбуждение передается в «реакционный центр» криптохрома – на молекулу 

флавинадениндинуклеотида (ФАД). Флавины и цитохромы, так же способны 

поглощать эту область спектра (рис. 7). 
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Оптические свойства этих фоторецепторов отражают особенности 

спектра cолнца, связанные со скачками интенсивности в синей (430 нм) и на 

границе видимой и ультрафиолетовой области (400 нм). 

 

Рис. 7. Спектры поглощение флавина (1, 2) и цитохрома (3, 4). 1,3 – окисленные формы.  

2, 4 – восстановленные формы [Каневский В.А., Сиваш А.А., 1988]. 

2.3.2 Структура криптохрома 

Наиболее изучена криптохромная система у Arabidopsis thaliana L.. Она  

представлена двумя белковыми комплексами: белками CRY 1 и CRY 2. 

Показано, что CRY 1 может связываться с фитохромом А, после чего 

криптохром фосфорилируется. По-видимому, без фосфорного остатка 

криптохром не активен. Фитохром А, получив из окружающей среды сигнал, 

фосфорилирует криптохром. Возможно, запуск каскада 

фосфорилирования/дефосфорилирования является одним из механизмов 

передачи сигнала. ФАД в составе CRY 1 находится в стабильной частично 

восстановленной форме. В таком состоянии ФАД может поглощать не только 

в синей, но частично – в зеленой части спектра. Поэтому физиологический 

ответ можно вызвать не только синим, но и интенсивным зеленым светом. 

CRY 2 пока еще недостаточно изучен. По-видимому, как и в системе 

фитохромов, у криптохромов есть разделение по функциям: CRY 1 дает 

«приблизительный» сигнал о наличии большого количества света в синей и 

зеленой областях, а CRY 2 сигнализирует более точно об интенсивности 
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света. Криптохромы обладают консервативным участком с двумя карманами 

для хромофорных группировок и дополнительным участком на С-конце (рис. 

8). 

 

Рис. 8. Структура криптохрома [Алехина Н. Д. и др., 2005] 

1 – получение кванта синего света птериновым ядром; 2 – передача возбуждения на 

ядро флавина; 3 – ответ в форме редокс-реакции; 4 – функциональные домены белковой 

части криптохрома 

2.3.3 Взаимодействие рецепторов 

Активно затрагивается вопрос о взаимодействии фоторецепторов. 

Некоторые авторы предполагают, что эффекты синего света могут быть 

опосредованы и фитохромом за счёт переноса энергии в комплексе флавин – 

фитохром [Song P.S., 1981; Lagarias J., 1985]. Совместное действие 

фитохрома и пигмента синего света, скорее всего, предусмотрено эволюцией 

наземных растений при их адаптации к физиологически активной радиации 

солнечного спектра. Однако другие авторы в своих экспериментах не 

обнаруживают переноса энергии с веществ, поглощающих в синей области 

спектра, на хромофор фитохрома [Синещёков В.А., Синещёков А.В., 1987]. 

Синие и фиолетовые (380–490 нм) лучи, как и красная составляющая, 

принимают непосредственное участие в фотосинтезе, стимулируют 

образование белков и регулируют скорость развития растения [Белоус и др., 
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2012]. При синем свете формируются листья с большим содержанием 

хлорофилла. Данная область спектра характеризуется как основной 

компонент морфогенеза [Катаева, Аветисов, 1981]. Известно, что различные 

спектры света могут вызывать у растений и различные процессы 

морфогенеза. В настоящее время показано, что синий свет усиливает 

закладку вегетативных почек у побегов табака в условиях in vitro 

[Константинова и др., 1998]. 
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3 ОБЪЕКТ И МЕТОДИКИ ИССЛЕДОВАНИЯ 

Глава 3 (стр. 27–30) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъята из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

3.1 Описание вида Lychnis chalcedonica L. и преимущества его 

использования в качестве модельного объекта  

Раздел 3.1 (стр. 27) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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3.2 Методики исследования 

Раздел 3.2 (стр. 28–30) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

3.2.1 Приготовление питательной среды 

Раздел 3.2.1 (стр. 28) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

3.2.2 Ламинарный бокс и техника работы в нём 

Раздел 3.2.2 (стр. 28–29) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 3.2.2 (стр. 28–29) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

3.2.3 Количественное определение фотосинтетических пигментов в 

микроклонах Lychnis chalcedonica L. 

Раздел 3.2.3 (стр. 29–30) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 3.2.3 (стр. 29–30) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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4 ВЛИЯНИЕ ИОНОВ МЕДИ НА МИКРОКЛОНИРОВАНИЕ LYCHNIS 

CHALCEDONICA L. В УСЛОВИЯХ СЕЛЕКТИВНОГО СВЕТА 

Глава 4 (стр. 31–39) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъята из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

4.1 Влияние ионов меди на морфогенез микроклонов Lychnis 

chalcedonica L. в условиях селективного света  

Раздел 4.1 (стр. 31–38) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

4.1.1 Влияние ионов меди на развитие побега микроклонов Lychnis 

chalcedonica L. в условиях селективного света  

Раздел 4.1.1 (стр. 31–33) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.1 (стр. 31–33) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.1 (стр. 31–33) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

4.1.2 Влияние ионов меди на развитие корневой системы микроклонов 

Lychnis chalcedonica L. в условиях селективного света  

Раздел 4.1.2 (стр. 33–35) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.2 (стр. 33–35) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.2 (стр. 33–35) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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4.1.3. Влияние ионов меди на массу растения Lychnis chalcedonica L. в 

условиях селективного света 

Раздел 4.1.3 (стр. 36–38) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.3 (стр. 36–38) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.1.3 (стр. 36–38) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   

4.2 Влияние ионов меди на содержание фотосинтетических пигментов 

в микроклонах Lychnis chalcedonica L. в условиях селективного света 

Раздел 4.2 (стр. 38–39) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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Раздел 4.2 (стр. 38–39) содержит результаты интеллектуальной 

деятельности в научной сфере, изъят из выпускной квалификационной 

работы в соответствии с пунктом 3.2. «Регламента размещения текстов 

выпускных квалификационных работ в электронной библиотеке Научной 

библиотеки НИ ТГУ» Приказ №413/ОД от 24.05.2016 г.   
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

При сравнении полученных результатов наших экспериментов 

становится очевидным, что накопление сырой массы микроклонами L. 

chalcedonica на красном свету в условиях избытка меди было в среднем ниже 

на 30–35%, чем на синем (рис. 23). Наибольшие изменения затронули 

корневую систему. 

 

Рисунок 23 – Влияние меди на сырую массу побега и корня микроклона L. 

chalcedonica при сравнении условий красного и синего света.  

Примечание: 100% – уровень сырой массы на синем свету, взятый за 

контроль для сравнения. 

В то же время нами отмечено, что накопление воздушно-сухой массы 

стимулировалось красным светом и было максимальным при тройной 

концентрации меди в среде МС. Происходило увеличение сухой массы 

побега и корня, соответственно в 2,5 и 4 раза, относительно параметров 

микроклонов на синем свету (рис. 24). Эти данные свидетельствовали о том, 

что синий свет способствовал увеличению обводнённости растения, а 

красный – стимулировал синтетические процессы. В тоже время различия 

могли быть связаны с разным количеством и качеством образующихся 

веществ. Например, известно, что синий свет стимулирует образование 

белков, а красный – углеводов [Воскресенская, 1975]. 

Аналогичный диапазон концентраций меди в наших опытах с 

проростками Lychnis chalcedonica [Головацкая, Хиониди (Никиткина) и др., 
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2015] оказывал положительное действие на их ростовые и синтетические 

процессы на красном свету, что противоречит полученным нами результатам 

на микроклонах растений этого вида, демонстрирующим угнетение данных 

показателей с повышением концентрации меди. 

 

Рисунок 24 – Влияние меди на сухую массу побега и корня микроклона L. 

chalcedonica при сравнении условий красного и синего света. 

Примечание: 100% – уровень сухой массы на синем свету, взятый за 

контроль для сравнения. 

Согласно данным, полученным учёными Томского государственного 

университета [Окладникова, 2007], досветка синим светом способствует 

наибольшему накоплению флавоноидов в побеге растения. Предполагается, 

что благодаря способности поглощать ультрафиолетовое излучение (330–350 

нм) и часть видимого света (520–560 нм) они защищают растительные ткани 

от избыточной радиации. Возможно, это обуславливает меньшую 

чувствительность к неблагоприятным факторам микроклонов лихниса, 

выращенных на синем свету. Следует также отметить, что большую роль в 

фоторегуляции процессов растений играют регуляторные фоторецепторы: 

криптохромы, фототропины и фитохромы. Собственно с их активностью 

могут быть связаны различные ответные реакции на действие спектрального 

состава света. 
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Отмеченный нами эффект красного света на повышение 

чувствительности микроклонов к меди, связанный с большим угнетением их 

ростовых и синтетических процессов относительно синего света, вероятно 

обусловлен функционированием регуляторных фоторецепторов – 

фитохромов. 

Известно, что избыток серы препятствует усвоению меди 

[Куражовский, Чуйков, 2011]. Так как в опыте нами использовался CuSO4, 

возможно, ионы сульфата этой соли препятствовали усвоению меди 

растением при повышенных их концентрациях в среде, что обусловливало 

отсутствие симптомов отравления медью у микроклонов лихниса.  
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ВЫВОДЫ 

1. При пробирочном микроклонировании в питательной среде растения 

L. chalcedonica росли до 48-суточного возраста, увеличение их ростовых 

параметров продолжалось в течение всего времени культивирования, что 

свидетельствовало о достаточном количестве минеральных компонентов 

среды для жизнедеятельности микроклонов. 

2. Наблюдали тенденцию к снижению количества ярусов и длины 

побега, количества и длины корней L. chalcedonica с увеличением 

концентрации CuSO4 в питательной среде. Наибольший ингибирующий 

развитие корневой системы эффект оказала двойная доза меди. Двойная и 

тройная концентрации меди ингибировали накопление сухой и сырой массы 

побега, хотя наибольшая (десятикратная) доза меди обладала подобным 

эффектом в меньшей степени. В соответствии с полученными данными 

можно предположить, что все исследуемые нами концентрации соли меди 

являются физиологически допустимыми для роста и развития микроклонов 

на фоне минеральных компонентов среды Мурасиге-Скуга. 

3. Синий свет способствовал незначительному уменьшению количества 

ярусов побега, но сильному (в пять раз) уменьшению общей длины побега 

микроклонов относительно красного света. Это свидетельствует об 

ингибировании растяжения междоузлий светом коротковолновой области 

спектра ФАР. Длина корней не зависела от спектрального состава света, 

однако, наблюдалось увеличение количества корней микроклонов, 

выращенных на синем свету.  

4. Анализ содержания фотосинтетических пигментов в листьях 2 яруса 

лихниса (рис. 17, 18) показал, что на синем свету уровень пигментов был 

ниже на 50% относительно красного света. На красном свету увеличение 

содержания меди в 2 раза способствовало повышению уровня пигментов 

микроклонов, тогда как 10-кратное увеличение меди снижало уровень всех 

фотосинтетических пигментов в два раза. На синем свету увеличение меди в 
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2 раза не изменяло уровень пигментов, тогда как 3- и 10-кратное увеличение 

снижало уровень пигментов на 30%. 

 Отмечено, что красный свет повышал чувствительность микроклона к 

увеличению концентрации меди, что проявлялось в большем угнетении 

ростовых и синтетических процессов относительно синего света. 
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ПРИЛОЖЕНИЕ 

Приложение 1. Lychnis chalcedonica L.  
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Приложение 2. Питательная среда по Мурасиге и Скугу 

 

 

Компоненты питательной среды Концентрация, мг/л 

Макросоли 

KNO3 1900 

NH4NO3 1650 

MgSO4 • 7 H2O 370 

KH2PO4 170 

Хелат-железа 

FeSO4 • 7H2O 27.8 

Na2ЭДТА • 2H2O 37.3 

Микросоли 

MnSO4 • 4H2O 22.3 

ZnSO4 • 4H2O 8.6 

H3BO3 6.2 

Nа2MoO4 • 2H2O 0.25 

CuSO4 • 5H2O 0.025 

Кальций 

CaCI2 • 2H2O 440 
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