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Представлен обзор литературных данных, касающихся влияния дефицита цинка на основные фи-
зиологические процессы и продуктивность культурных злаков. Подчеркнута важная роль цинка в
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результаты исследований влияния недостатка цинка на рост, развитие, фотосинтез и водный обмен
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металла так называемых цинк-эффективных видов (сортов, генотипов) злаков. Делается вывод о том,
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мент или в активации которых он участвует, и транскрипционных факторов, содержащих в своем
составе домен “цинковые пальцы”. Предложена гипотетическая схема событий, происходящих в
растениях при дефиците цинка и приводящих в конечном итоге к снижению их продуктивности.
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ВВЕДЕНИЕ
Дефицит микроэлементов в почвах, использу-

емых в хозяйственных целях, является серьезной
проблемой для многих регионов и стран, по-
скольку он приводит к существенным потерям
урожая сельскохозяйственных культур, а также к
ухудшению качества получаемой продукции, что
в свою очередь может негативно отражаться на
здоровье человека и животных. Наиболее опас-
ным в этом плане считается дефицит цинка, что
связано с его чрезвычайно важной и многоплано-
вой ролью в клеточном метаболизме (Marschner,
1995; Hänsch, Mendel, 2009). Например, недоста-
ток цинка в организме человека приводит к ухуд-
шению работы иммунной системы, ослаблению
памяти, отрицательно сказывается на внутри-
утробном развитии ребенка. По последним дан-
ным, более 3 млрд человек в мире в той или иной
степени испытывают дефицит цинка, причем,
как оказалось, особенно широко это распростра-
нено в районах, где значительную часть рациона
питания населения составляют злаки (Hafeez et al.,
2013). Поэтому вопросам поглощения и накопле-
ния этого элемента в органах культурных злаков,
в том числе в зерне, а также влияния недостатка
микроэлемента на их продуктивность, уделяется
самое серьезное внимание.

У высших растений дефицит цинка впервые
был выявлен у риса Oryza sativa L. при его выра-
щивании на известковых почвах Индии (Nene,
1966; Yoshida, Tanaka, 1969: цит. по Wissuwa et al.,
2006). В дальнейшем симптомы дефицита цинка
были обнаружены и у других злаков. Как оказа-
лось, дефицит металла обусловлен двумя основ-
ными причинами: его недостатком в почве и/или
его низкой доступностью из-за высокого содер-
жания СаСО3, характерного для известковых
почв с кислым рН, или из-за пониженной
температуры почвы (Graham, Welch, 1996; Cak-
mak et al., 1998; Alloway, 2004; Cakmak, 2008).

Как следует из многочисленных работ, силь-
ное влияние дефицита цинка на жизнедеятель-
ность растений связано с многообразием функ-
ций, которые он выполняет. Этот микроэлемент
входит в состав или является активатором более
300 ферментов, относящихся ко всем 6 классам
(Auld, 2001). Он играет важную роль в защите кле-
точных мембран от перекисного окисления ли-
пидов (ПОЛ) и белков, что связано с его способ-
ностью взаимодействовать с фосфолипидами и
SH-группами мембранных белков, обеспечивая
поддержание структурной и функциональной це-
лостности мембран (Marschner, 1995; Cakmak,
2011; Ghanepour et al., 2015). Цинк участвует в син-
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тезе триптофана, который является предшествен-
ником одного из наиболее важных гормонов роста –
индолилуксусной кислоты (ИУК) (Wang, Jin,
2005). Доказана необходимость этого микроэле-
мента для процесса деградации белков, поскольку
некоторые протеазы представляют собой Zn-
зависимые белки. Наконец, цинк является ком-
понентом ДНК-связывающего домена под назва-
нием “цинковые пальцы”, который входит в состав
целой группы транскрипционных факторов, иг-
рающих ключевую роль в различных внутрикле-
точных процессах, включая связывание ДНК и
РНК, белок-белковые и РНК-белковые взаимо-
действия, регуляцию апоптоза и др. (Alloway,
2004). Если учитывать столь многоплановую роль
цинка, то становится неудивительным то, что его де-
фицит оказывает сильное негативное воздействие на
растения: у них замедляется рост, снижается на-
копление биомассы, а у злаков резко уменьшается
(иногда до 80%) семенная продуктивность (Fage-
ria, 2002; Cakmak, 2011; Lombi et al., 2011; Lu et al.,
2013).

До настоящего времени недостаток цинка
обычно восполняли внесением высоких доз
цинксодержащих минеральных удобрений. Од-
нако это нередко приводит к увеличению содер-
жания металла в почве и в растениях до токсич-
ных значений. Поэтому проводится поиск других
путей решения проблемы дефицита цинка у
растений, в том числе у злаков. Например, ведет-
ся селекция, направленная на создание новых
сортов, обладающих способностью даже в усло-
виях значительного дефицита цинка в почве и в
растениях осуществлять нормальную жизнедея-
тельность и давать высокие урожаи за счет уси-
ленного поглощения этого микроэлемента и/или
его активной метаболизации и более эффектив-
ного использования в обмене веществ. Тем не ме-
нее, приходится констатировать, что пока эти ис-
следования не привели к ощутимым результатам,
что в немалой степени связано с недостаточно-
стью знаний о нарушениях физиологических
процессов у растений, обусловленных дефици-
том цинка, а также о механизмах их устойчивости
к этому виду стрессового воздействия.

Исходя из вышеизложенного, задачей настоя-
щего обзора явилось обобщение имеющихся ли-
тературных данных о влиянии дефицита цинка на
основные физиологические процессы и продук-
тивность культурных злаков.

ВЛИЯНИЕ ДЕФИЦИТА ЦИНКА
НА ОСНОВНЫЕ ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ 

ПРОЦЕССЫ У ЗЛАКОВ
Симптомы дефицита цинка у злаков сравни-

тельно легко выявляются визуально: у растений
тормозится рост, наблюдается потеря листьями
тургора, уменьшается их площадь, изменяется

окраска (бронзовость листьев), а у молодых ли-
стьев обнаруживается межжилковый хлороз
(Broadley et al., 2007). Указанные нарушения от-
мечены у ячменя (Genc et al., 2003; Lombnaes,
Singh, 2003), пшеницы (Rengel, Graham, 1995;
Cakmak et al., 1996; Cakmak, Braun, 2001), кукурузы
(Wang, Jin, 2005), риса (Chen et al., 2008; Hajiboland,
Beiramzaden, 2008; Frei et al., 2010). Однако, как
отмечают авторы, они проявляются только при
довольно сильном недостатке цинка, тогда как при
более слабом его дефиците негативный эффект мо-
жет выявляться лишь на уровне физиолого-био-
химических процессов (Alloway, 2004; Höller et al.,
2014).

Рост. Влияние недостатка цинка на рост куль-
турных злаков сравнительно хорошо изучено.
Установлено, что при дефиците металла замедля-
ется рост корневой системы у риса (Gao et al.,
2005; Hajiboland, Beiramzaden, 2008), кукурузы
(Wang, Jin, 2005), ячменя (Hajiboland, Beiramzaden,
2008), у твердой и мягкой пшеницы разных гено-
типов (Cakmak et al., 1996, 1997, 1998). При этом у
растений уменьшаются длина наиболее развитого
корня и биомасса корней, диаметр корней (ис-
тончение корней) и количество корневых волосков
(Genc et al., 2003; Broadley et al., 2007; Ricachen-
evsky, 2015). При недостатке цинка задерживается
также рост надземных органов. В результате
растения характеризуются меньшей высотой по-
бега, длиной междоузлий, размерами листа, зна-
чительно уменьшается и их надземная биомасса
(табл. 1).

Анализ литературы показывает, что торможе-
ние роста растений при недостатке металла явля-
ется следствием целого ряда структурно-функци-
ональных изменений и нарушений. В частности,
обнаружено, что недостаток металла негативно от-
ражается на активности меристематических кле-
ток, подавляя в 2–3 раза скорость их деления, а
также нарушая растяжение и дифференциацию
(Hossian et al., 1997). Отчасти это может быть свя-
зано со снижением активности цинк-зависимых
ферментов, участвующих в дыхании (глицер-аль-
дегид-3-фосфатдегидрогеназа, альдолаза), по-
скольку в период активного деления клеток по-
вышается запрос на энергетические и пластиче-
ские ресурсы, образуемые в ходе этого процесса
(Marschner, 1995; Hacisalihoglu et al., 2003; Li et al.,
2013). Показано также, что недостаток цинка вы-
зывает, например, у кукурузы, нарушения в био-
синтезе РНК (Удрис, Нейланд, 1983). Замедление
растяжения клеток в этих условиях может являться
следствием снижения поступления в них воды из-за
уменьшения размеров корневой системы.

Помимо этого, при дефиците цинка снижается
уровень ИУК. Предполагается, что это обусловлено
уменьшением количества триптофана (предше-
ственника ИУК), синтез которого в отсутствие
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металла заметно тормозится в результате сниже-
ния активности триптофансинтетазы – одного из
ферментов, участвующих в процессе его образова-
ния на заключительном этапе (Broadley et al., 2007).
Кроме того, при дефиците цинка уменьшается ак-
тивность транскрипционного фактора miRl66 (со-
держащего домен “цинковые пальцы”), который
участвует в регуляции синтеза ИУК (Boualem et al.,
2008; Ilegems et al., 2010; Li et al., 2013). Нельзя не
отметить и то, что цинк входит в состав активного
центра рецептора ауксина – белка ABP1 (auxin-

binding protein 1), который при связывании аук-
сина запускает экспрессию всех ауксин-регули-
руемых генов. Считают, что утрата функции этого
белка, в том числе при отсутствии цинка в клет-
ках, приводит к потере жизнеспособности расте-
ния (Лутова и др., 2011).

Помимо причин, указанных выше, отрица-
тельное воздействие дефицита цинка на рост рас-
тений обусловлено также его участием в поддер-
жании структурной целостности мембран клетки,
о чем уже упоминалось. При его недостатке повы-

Таблица 1. Влияние дефицита цинка на биомассу побегов у злаков

Примечание: * – здесь и в табл. 2–4 за контроль принимался вариант опыта с оптимальным содержанием цинка; прочерк –
не измерялось.

Вид, сорт (генотип)
Содержание Zn2+

в надземной биомассе, 
мг/г сухой массы

Биомасса побегов,
% по отношению

к контролю*
Источник

Avena sativa

сорт Garry 6.3 32 Cakmak et al., 1998

Hordeum vulgare

сорт Yesevi 7.6 67 Cakmak et al., 1998

сорт BRRI 33 7.7 83 Kabir et al., 2017

генотип К150 7.8 50 Gao et al., 2005

генотип Jalmagna 10.0 32 Wissuwa et al., 2006

генотип IR 74 14.8 63 Höller et al., 2014

генотип IR 74 17.0 64 Frei et al., 2010

генотип Dashti – 31 Hajiboland, Beiramzadeh, 2008

Oryza sativa

генотип Erjiufeng 18.6 71 Chen et al., 2008

Secale sereale

сорт Aslim 9.3 76 Cakmak et al., 1998

Sorghum bicolor

cорт BTx623 8.0 75 Li et al., 2013

Triticale

сорт Presto 7.3 73 Cakmak et al., 1998

Triticum aestivum

сорт Bezostaja-1 6.7 66 Cakmak et al., 1998

cорт Excalibur 7.0 38 Rengel, Graham, 1995

сорт Xinmai13 12.0 31 Mai et al., 2011

генотип Vatan 20.0 33 Maqsood et al., 2011

Triticum durum

cорт Kunduru-1149 6.1 40 Cakmak et al., 1998

Zea mays

сорт Zhongdan 9409 16.1 56 Wang et al., 2009
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шается уровень ПОЛ, увеличивается проницае-
мость мембран, что в конечном итоге негативно
отражается на ростовых процессах.

Наконец, рост злаков при дефиците цинка мо-
жет замедляться вследствие изменений и/или на-
рушений других физиологических процессов. Так,
обнаружено, что недостаток этого микроэлемента
приводит к нарушениям в минеральном питании
растений, вызывая дисбаланс между макро- и
микроэлементами (Hafeez et al., 2013). В частно-
сти, в надземных органах уменьшается содержа-
ние фосфора, калия, кальция, магния и натрия
(Huang et al., 2000; Zhu et al., 2001), тогда как по-
ступление ряда других элементов, таких, напри-
мер, как медь, магний или железо, наоборот, увели-
чивается до избыточных значений (Wissuwa et al.,
2006). Помимо этого, торможению роста злаков в
условиях недостатка цинка способствуют также
снижение фотосинтетической активности и нару-
шение водного режима, о чем речь пойдет ниже.

Развитие. Наряду с торможением роста недо-
статок цинка приводит к задержке развития зла-
ков. В частности, обнаружено, что цинк играет
важную роль в индукции процессов перехода от
вегетативной фазы развития к генеративной (Pan-
dey et al., 2010), и при недостатке этого микроэле-
мента у злаков задерживается наступление фаз выхо-
да в трубку и колошения, замедляется формирование
репродуктивных органов (Römheld, Marschnar,
1991; Hacisalihoglu, Kochian, 2003; Broadley et al.,
2007). Полагают, что подобный эффект во мно-
гом связан с уменьшением активности белков с
доменом “цинковые пальцы” (в том числе ряда
транскрипционных факторов), участвующих в
процессе формирования репродуктивной мери-
стемы из вегетативной (Colasanti et al., 1998), по-
скольку таких белков довольно много. Например,
у риса во время перехода растений к репродуктив-
ному развитию обнаружено увеличение уровня
экспрессии 39 генов транскрипционных факто-
ров, имеющих этот домен (Agarwal et al., 2007).

Необходимо указать и на отмеченную рядом
авторов задержку наступления у цинк-дефицит-
ных растений фазы созревания семян, которая
включает многочисленные биохимические про-
цессы, в том числе связанные с ассимиляцией уг-
лерода и азота и с синтезом различных белков и
липидов в зерне. Обнаружено, что на ранних ста-
диях созревания семян цинк аккумулируется в
больших количествах в вакуолях эндосперма в
виде фитата, однако на более поздних фазах раз-
вития семени он полностью исчезает (Otegui et al.,
2002). Отсюда сделан вывод о том, что цинк необ-
ходим в фазе созревания cемян, однако в каких
конкретно процессах, происходящих в это время
в семени, он участвует, пока не ясно.

Фотосинтез. Хорошо известно, что снижение
продуктивности растений в неблагоприятных

условиях во многом связано с уменьшением ак-
тивности их фотосинтетического аппарата (ФСА).
В целом ряде исследований было обнаружено, что
при недостатке цинка у злаков значительно тормо-
зится скорость фотосинтеза (табл. 2), что является
следствием многочисленных изменений и/или
нарушений в ФСА. В первую очередь отмечают
уменьшение в этих условиях содержания хлоро-
филлов, визуально выявляемое по хлорозу ли-
стьев (Wang, Jin, 2005; Chen et al., 2008; Hajibo-
land, Beiramzadeh, 2008). Подобный эффект свя-
зывают со снижением активности некоторых
ферментов, участвующих в биосинтезе зеленых
пигментов (Balashouri, 1995). Кроме того, обнару-
жено, что дефицит металла вызывает у злаков
различные изменения в ультраструктуре хлоро-
пластов: деформацию пластид, нарушение струк-
туры внешней мембраны (Chen et al., 2008) и мем-
бран тилакоидов (Sasaki et al., 1998; Chen et al.,
2008), деградацию ламелл, а в некоторых случаях
наблюдали даже полное разрушение ультраструк-
туры хлоропластов (Chen et al., 2008).

Некоторые авторы связывают замедление ско-
рости фотосинтеза при дефиците цинка с измене-
ниями, затрагивающими световую фазу этого про-
цесса. В частности, обнаружено, что при недо-
статке металла у кукурузы (Wang, Jin, 2005) и
пшеницы (Römheld, Marschnar, 1991) замедляется
фотосинтетический транспорт электронов, а у мяг-
кой пшеницы (Wang, Jin, 2005) и риса (Chen et al.,
2008) снижается потенциальная и реальная кван-
товая эффективность фотосистемы II (ФС II). По
последним данным это может быть связано, по
крайней мере отчасти, со снижением активности
цинксодержащего фермента – карбоангидразы
(КА), разные формы которой обнаружены во
многих клеточных органеллах растений, в том
числе и в хлоропластах (Руденко и др., 2015). По
мнению авторов, влияние КА, обнаруженной в
люмене тилакоидов (а именно, βКА), на световые
реакции фотосинтеза может быть связано с ее
участием в процессах, происходящих в системе
окисления воды.

Необходимо также отметить важную роль КА
(в частности, αКА) для темновых реакций фото-
синтеза, а именно для обеспечения рибулозобис-
фосфаткарбоксилазы (РУБИСКО) молекулами
СО2 (Руденко и др., 2015; Ignatova et al., 2011). Ока-
залось, что у цинк-дефицитных растений сниже-
ние активности КА приводит к подавлению
карбоксилазной активности РУБИСКО, что от-
рицательно отражается на скорости фотосинтеза.
Кроме того, некоторые КА (αКА1 и βКА4) участ-
вуют в контроле газообмена между растением и
атмосферой за счет регуляции движения устьиц
(Hu et al., 2010). Возможно, нарушением движе-
ния устьиц вследствие снижения активности КА
и можно объяснить наблюдаемое при дефиците
цинка уменьшение устьичной проводимости у
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злаков: риса (Chen et al., 2008; Hajiboland, Bei-
ramzadeh, 2008), кукурузы (Wang et al., 2009) и
тритикале (Arough et al., 2016), что корреспонди-
ровало со снижением скорости фотосинтеза.

Еще одной причиной замедления скорости
фотосинтеза у злаков в условиях недостатка цин-
ка является развитие в клетке окислительного
стресса. Цинк, как известно, играет заметную
роль в регуляции генерации активных форм кис-
лорода (АФК) и в предотвращении нарушений
клеточных мембран различными АФК (Cakmak,
2000), что связано с его функцией сохранения
структурной целостности мембран (Höller et al.,
2014; Ma et al., 2017). Однако, помимо этого, цинк
влияет на активность ряда антиоксидантных фер-
ментов (Cakmak, 2000), например, Cu/Zn-
супероксиддисмутазу (Cu/ZnСОД) – один из
ключевых ферментов антиоксидантной защиты,
в состав которого входит этот металл. Обнаруже-
но, что при дефиците цинка активность
Cu/ZnСОД у ржи снижается в 2–3 раза по сравне-
нию с вариантом, где его содержание было опти-
мальным (Cakmak et al., 1998; Hajiboland, Beiramza-
deh, 2008), а у твердой пшеницы – более чем в 5 раз
(Cakmak et al., 1998). Помимо этого, в условиях не-
достатка цинка зафиксировано снижение актив-
ности и других антиоксидантных ферментов, а
также неферментативных компонентов антиок-
сидантной системы (АОС) (табл. 3). Снижение
активности АОС в условиях дефицита цинка при-
водит к увеличению содержания АФК в клетках и
развитию в них окислительного стресса, что в

свою очередь вызывает структурные и функцио-
нальные нарушения в клеточных мембранах, не-
гативно отражаясь на процессе фотосинтеза. По
мнению ряда авторов, именно нарушение окисли-
тельно-восстановительных процессов у растений
при недостатке цинка служит основной причиной
его отрицательного влияния на фотосинтез (Shar-
ma et al., 2004; Höller et al., 2014).

Водный обмен. Одним из наиболее ярко выра-
женных внешних симптомов дефицита цинка у
растений является потеря тургора листьями и их
завядание. Тем не менее до сих пор роль этого
микроэлемента в водном обмене остается слабо
изученной. В основном указывается, что у цинк-
дефицитных растений замедлена интенсивность
транспирации (Hajiboland, Beiramzadeh, 2008;
Wang et al., 2009; Hajiboland, Amirazad, 2010), что
в значительной степени связано с частичным за-
крытием устьичной щели. Полагают, что силь-
ный стресс, вызванный недостатком этого
микроэлемента, приводит к снижению содержа-
ния калия в замыкающих клетках и, как след-
ствие, к нарушению регуляции открытия устьиц
(Sharma et al., 1995). В свою очередь, увеличение
оттока калия из клеток в этих условиях связано с
нарушением целостности мембран (Khan et al.,
2004), а также с уменьшением содержания ИУК,
которая обеспечивает поступление калия в замы-
кающие клетки (Мейчик, Балнокин, 2005).

Как известно, в условиях умеренного стресса
снижение интенсивности транспирации может

Таблица 2. Влияние дефицита цинка на интенсивность фотосинтеза у злаков

Вид, сорт (генотип) Интенсивность фотосинтеза,
% по отношению к контролю Источник

Oryza sativa

генотип Erjiufeng 13 Chen et al., 2008

генотип Dashti 45 Hajiboland, Beiramzadeh, 2008

Sorghum bicolor

сорт BTx623 22 Li et al., 2013

Triticum aestivum

cорт Московская 39 65 Kaznina, Titov, 2017

Zea mays

сорт L 41 18 Munirah et al., 2015

сорт Zhongdan 9409 17 Wang et al., 2009

cорт Yuzhou County 42 Liu et al., 2016

cорт не указан 68 Salama et al., 2012
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являться адаптивной реакцией растений, направ-
ленной на поддержание необходимого уровня
оводненности тканей. Вместе с тем, как обнару-
жено в ряде исследований, у злаков при недостат-
ке цинка уменьшается содержание воды в тканях
корня и побега, вызывая падение тургора листьев
(Hafeez et al., 2013; Munirah et al., 2015). Предпола-
гается, что это является, с одной стороны, след-
ствием замедления роста корня и уменьшения
площади поглощающей поверхности, а с другой –
ухудшением транспорта воды в надземные орга-
ны, возможно, из-за участия этого металла в фор-
мировании проводящих сосудов ксилемы (Hafeez
et al., 2013). Но в целом, можно сделать вывод, что
нарушение водного обмена растений наблюдает-

ся лишь при довольно сильном или длительном
стрессе, вызванном дефицитом цинка.

СЕМЕННАЯ ПРОДУКТИВНОСТЬ ЗЛАКОВ
В УСЛОВИЯХ ДЕФИЦИТА ЦИНКА

Одним из наиболее важных последствий нега-
тивного воздействия дефицита цинка на растения
злаков является значительное снижение их семен-
ной продуктивности (табл. 4). При этом помимо
уменьшения общего урожая семян наблюдается от-
рицательное влияние и на отдельные компоненты
семенной продуктивности. В частности, обнаруже-
но уменьшение числа репродуктивных побегов,
размеров колоса, количества колосков и зерен в ко-
лосе, массы зерновки и 1000 семян. Например, у

Таблица 3. Влияние дефицита цинка на активность компонентов АОС у злаков

Вид, сорт (генотип) Компонент АОС

Изменение 
активности 

(содержания),
% по отношению

к контролю

Источник

Ферменты АОС

Oryza sativa
сорт BRRI 33

КАТ 73 Kabir et al., 2017
ПОД 42 Kabir et al., 2017

генотип Dashti СОД 47 Hajiboland, Beiramzadeh, 2008
Secale sereale

сорт Aslim СОД 34 Cakmak et al., 1998
Triticum aestivum

сорт Bezostaja-1 СОД 29 Cakmak et al., 1998
генотип BDME Cu/Zn СОД 32 Hacisalihoglu et al., 2003
сорт Yumai 49-198 CОД 74 Ma et al., 2017

ГР 68 Ma et al., 2017
КАТ 63 Ma et al., 2017
АПО 52 Ma et al., 2017

Triticum durum

cорт Kunduru-1149 CОД 20 Cakmak et al., 1998
Zea mays

сорт Zhongdan 9409 СОД 66 Wang, Jin, 2005
сорт Zhongdan 9409 ПОД 75 Wang, Jin, 2007

Неферментативные компоненты АОС

Oryza sativa

генотип IR 74 Аскорбат 62 Frei et al., 2010

генотип IR 74 Аскорбат 62 Höller et al., 2014
Triticum aestivum Общее содержание фенолов 86 Ma et al., 2017
сорт Yumai 49-198 Общее содержание флаваноидов 89 Ma et al., 2017
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гибрида кукурузы Pioneer-32F при недостатке
цинка почти в 2 раза уменьшалось число зерен в
колосе (Ehsanullah et al., 2015), а у сорта Xundan N 29
уменьшались длина початка и масса 1000 семян (Liu
et al., 2016). У мягкой пшеницы сорта Yumai 49-198
при дефиците цинка меньше, чем при его опти-
мальном содержании, – зерен в колосе и масса
семени (Ma et al., 2017), а у сорта Siran 2008 – мас-
са 1000 семян (Khattak et al., 2015). Как показывает
анализ литературы, такого рода изменения явля-
ются следствием, с одной стороны, нарушений в
физиолого-биохимических процессах, а с другой –
отрицательного эффекта недостатка цинка на
формирование органов цветка, процессы опыления
и оплодотворения растений. В частности, при де-
фиците металла происходит нарушение микроспо-
рогенеза и гаметогенеза (Marschner, 1995; Mousavi,
2011), выявлены изменения морфологии органов
цветка, а именно, уменьшение размеров пестика
(Pandey et al., 2006), тычиночной нити и пыльни-
ков (Sharma et al., 1987); обнаружена задержка
формирования пыльцевой трубки и уменьшение
фертильности пыльцы (Outten, o’Halloran, 2001;
Pandey et al., 2006), а также нарушение формиро-
вания пыльцевых зерен (Sharma et al., 1987; Pand-
ey et al., 2010). Вопрос о причинах указанных из-
менений пока остается открытым. Предположи-
тельно, они могут быть связаны с торможением
митоза, с уменьшением активности факторов
транскрипции с доменом “цинковые пальцы”, ко-

торые участвуют в развитии и функционировании
пыльников и пыльцевых зерен (Agarwal et al., 2007),
и со снижением активности эстеразы – фермента,
участвующего в прорастании пыльцы (Pandey et al.,
2010).

ЭФФЕКТИВНОСТЬ ИСПОЛЬЗОВАНИЯ 
ЦИНКА РАСТЕНИЯМИ

В настоящее время в зарубежной литературе,
посвященной недостатку цинка в растениях, ши-
роко используется понятие “zinc efficiency”, что
можно перевести как эффективность использо-
вания растением цинка (ЭЦ). Установлено, что
цинк-эффективные растения, в отличие от цинк-
неэффективных, способны поддерживать высо-
кие темпы роста и давать высокие урожаи семян
даже при низком содержании металла в почве и в
органах. При этом они характеризуются более ак-
тивным поглощением металла корнями в условиях
дефицита этого элемента, а также более активным
транспортом ионов в надземные органы (Graham,
Rengel, 1993), что, по крайней мере отчасти, до-
стигается изменением морфологии корневой си-
стемы (Rengel et al., 1998; Chen et al., 2009), а также
способностью растений лучше сохранять ста-
бильность клеточных мембран в этих условиях
(Rengel et al., 1995). Кроме того, у цинк-эффек-
тивных растений при недостатке металла в почве
в гораздо большей степени увеличивается кон-

Таблица 4. Влияние дефицита цинка на семенную продуктивность злаков

Вид, сорт (генотип) Cнижение урожая зерна,
% по отношению к контролю Источник

Triticale

сорт Presto 57 Cakmak et al., 1997

сорт Joanilo 69 Arough et al., 2016

Triticum aestivum

сорт Siran 2008 55 Khattak et al., 2015

сорт Faisalabad-2008 74 Chattha et al., 2017

сорт Yumai 49-198 87 Ma et al., 2017

Triticum durum

генотип Gediz-75 69 Abdoli, Esfandiari, 2017

генотип Ozbek 64 Abdoli, Esfandiari, 2017

Zea mays

сорт L 41 75 Munirah et al., 2015

сорт Xundan N 29 87 Liu et al., 2016

гибрид Pioneer-32F10 68 Ehsanullah et al., 2015
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центрация фитосидерофоров – производных му-
геновых кислот, которые, связывая двухвалентные
катионы металлов, в том числе цинка, обеспечива-
ют лучшее их поглощение корнями (Carmak et al.,
1996; Suzuki et al., 2006; Arnold et al., 2010). Это за-
фиксировано у некоторых генотипов мягкой пше-
ницы (Genc et al., 2003), ячменя и риса (Suzuki et al.,
2006). Необходимо отметить и обнаруженное у
цинк-эффективных растений усиление в условиях
дефицита металла экспрессии генов ряда транс-
портных белков и увеличение их активности, что
обеспечивает более активный транспорт цинка из
внешней среды в клетки корня и далее из корней
в надземные органы (Чен и др., 2008; Cakmak et al.,
1996; Rengel et al., 1998; Cakmak, Braun, 2001).

Однако отметим, что существует и другая точка
зрения (Cakmak, Engels, 1999; Hacisalihoglu et al.,
2003; Sinclair, Krämer, 2012), согласно которой го-
раздо более важны в этом плане физиолого-био-
химические процессы, происходящие в надземных
органах. В частности, изменения во внутриклеточ-
ной компартментации цинка, позволяющие повы-
сить уровень металла в цитоплазме клеток листа,
что может способствовать более эффективному
его использованию в тех процессах, где этот ме-
талл необходим (Hacisalihoglu, Kochian, 2003).
Близки к этому пониманию также те авторы, ко-
торые объясняют высокую ЭЦ более эффективной
метаболизацией цинка. Так, у цинк-эффективных
генотипов пшеницы, ячменя и риса активность
ферментов СОД и карбоангидразы, содержащих в
своем составе этот элемент, заметно выше, чем у
цинк-неэффективных, при практически равных
концентрациях металла в листьях (Rengel, Gra-
ham, 1995; Cakmak et al., 1997; Hacisalihoglu, Ko-
chian, 2003).

ЗАКЛЮЧЕНИЕ
Как отмечено во введении, дефицит цинка у

злаков был выявлен еще в 1960-х гг., однако ясное
понимание причин его негативного влияния на
растения, в том числе на физиологические про-
цессы, до сих пор отсутствует. На наш взгляд, это
объясняется рядом причин. Во-первых, крайне
сложно провести сравнительную оценку устой-
чивости к недостатку цинка отдельных физиоло-
гических процессов растений из-за недостаточ-
ной изученности некоторых из них, в частности,
водного режима и процесса развития. Во-вторых,
весьма затруднен анализ имеющихся в литературе
данных, поскольку во многих работах отсутству-
ют сведения относительно содержания цинка в
подземных и надземных органах. В результате
практически невозможно объективно оценить
уровень стрессового воздействия, которое испы-
тывают растения при дефиците цинка в том или
ином случае. Хотя известно, что концентрации
металла в органах, вызывающие четко выражен-

ные симптомы его дефицита, различны у разных
видов. Например, по некоторым данным для риса
эта концентрация составляет 15 мг/кг сухой мас-
сы листьев, для пшеницы – 20 мг/кг, а для куку-
рузы – 22 мг/кг (Zinc…, 2001). Наконец, весьма
ограничено число изученных с этой точки зрения
видов злаков (сортов, генотипов), проявляющих
высокую ЭЦ, вследствие чего не вполне ясно, чем
она обеспечивается.

Тем не менее, исходя из анализа литературы
можно сделать вывод, что в основе негативных
эффектов недостатка цинка на физиологические
процессы у растений, в первую очередь, лежит
снижение активности большого количества фер-
ментов, в состав которых входит этот микроэле-
мент или в активации которых он участвует, и
транскрипционных факторов, содержащих в своем
составе домен “цинковые пальцы”. Это приводит
к целому ряду изменений в клеточном метабо-
лизме, включая нарушение гормонального ба-
ланса (уменьшение содержания ИУК), снижение
содержания фотосинтетических пигментов и
квантовой эффективности ФС II, подавление
скорости темновых реакций фотосинтеза, а также
отток калия из замыкающих клеток устьиц, при-
водящий к нарушению регуляции устьичных дви-
жений. При сильном дефиците цинка в клетках
резко возрастает количество АФК и развивается
окислительный стресс, одним из следствий кото-
рого является увеличение проницаемости кле-
точных мембран. Указанные изменения отрица-
тельно сказываются на основных физиологиче-
ских процессах: у растений тормозится рост и
развитие, замедляется скорость фотосинтеза, на-
рушается водный обмен, и как результат – замет-
но снижается их продуктивность, что отражено
на схеме (рисунок).

Вполне понятно, что предложенная нами схе-
ма влияния дефицита цинка на растения доволь-
но условна и в дальнейшем требует доработки.
Однако для этого необходимо продолжать изуче-
ние влияния дефицита цинка на основные фи-
зиологические процессы у растений, в том числе
с целью выявления основных причин снижения у
них семенной продуктивности. Кроме того, пред-
ставляется важным уделить особое внимание
изучению цинк-эффективных видов (сортов, гено-
типов) культурных растений, и прежде всего злаков,
и выявить механизмы, которые позволяют им да-
же при значительном дефиците цинка поддержи-
вать на высоком уровне активность основных фи-
зиологических процессов и давать высокие уро-
жаи семян при сохранении качества получаемой
продукции.
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The review of literature data concerning the influence of zinc deficiency on the basic physiological processes
and productivity of cereals is presented. The important role of zinc in cellular metabolism is emphasized, and
the main reasons for its deficiency are named. The results of studying the effect of zinc deficiency on the
growth, development, photosynthesis and water metabolism of plants are analyzed. The current data on the
possible mechanisms of resistance to the metal deficiency of the zinc-effective species (varieties, genotypes)
of cereals are discussed. It is concluded that at the heart of the zinc deficiency negative effects on the plants
physiological processes, first of all, is a decrease in the activity of enzymes, which include this micronutrient
or involved in their activation, and transcription factors, which contain the domain “zinc fingers”. A hypo-
thetical scheme of events occurring in plants with a zinc deficiency and ultimately leading to a decrease in
their productivity has been proposed.
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