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В контролируемых условиях среды изучали влияние загрязнения почвы свинцом (50 и  250 мг 
Pb2+ на кг сухого веса почвы) на скорость фотосинтетической ассимиляции СО2 (An), содержа-
ние основных макроэлементов в  листьях, фотосинтетическую эффективность использования 
N (PNUE), P (PPUE) и K (PKUE), а также воды (PWUE) и света (α) у растений листового сала-
та сорта Медвежье ушко. Выявлено отрицательное воздействие металла на скорость фотосинте-
за (An), что связано с  уменьшением содержания хлорофилла, снижением PNUE, PPUE, PKUE 
и величины α. Показатель квантовой эффективности ФС II (Fv/Fm) снижался, но оставался в до-
пустимых для нормального функционирования фотосистемы пределах. Выраженного влияния 
свинца на содержание микроэлементов в листьях растений не обнаружено. У растений опытных 
вариантов уменьшение PNUE, PPUE и  PKUE сопровождалось увеличением соотношения мас-
сы листа к его площади, что отражает тесные структурно-функциональные связи при адаптации 
растений к стрессовым условиям загрязнения почвы тяжелым металлом. Показано, что свинец 
даже в самой высокой из исследованных концентраций (250 мг/кг почвы) не влиял на скорость 
транспирации, а также на фотосинтетическую эффективность использования воды у растений.
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ВВЕДЕНИЕ 
Проблема загрязнения окружающей сре-

ды тяжелыми металлами и  накопление их 
в  больших количествах в  органах сельскохозяй-
ственных культур не ослабевает уже на протя-
жении нескольких десятков лет. Это связано 
с сильным отрицательным воздействием данных 
химических элементов на жизнедеятельность 
растений и  их продуктивность, а  также с  повы-
шенным риском здоровью животных и человека 
[1]. Как следствие, исследования, посвященные 
изучению механизмов поступления и  накопле-
ния металлов в  органах растений и  их влияния 
на основные физиологические процессы, и в на-
стоящее время сохраняют свою актуальность. 

Сокращения: ФАР – фотосинтетически активная радиация; 
LMA – отношение сухой массы листа к его площади (англ. Leaf 
mass per area); PKUE – фотосинтетическая эффективность 
использования калия; PNUE – фотосинтетическая эффек-
тивность использования азота; PPUE – фотосинтетическая 
эффективность использования фосфора; SPAD – показатель 
содержания хлорофилла (англ. Soil Plant Analysis Development). 

Свинец изучен в  гораздо меньшей степени, 
чем, например, кадмий или цинк, несмотря на то 
что он является одним из наиболее распростра-
ненных загрязняющих веществ среди тяжелых 
металлов. Тем не менее известно, что повышение 
содержания свинца в почве приводит к увеличе-
нию его концентрации в подземных и надземных 
органах растений и негативно отражается на всех 
физиологических процессах и  продуктивности 
[2]. Так, обнаружено отрицательное воздействие 
этого элемента на поглощение других ионов, что 
приводит к дисбалансу элементов минерального 
питания [3–5]. При высоких концентрациях ме-
талла нарушается водный обмен растений, тор-
мозится поступление воды в  корень, замедля-
ется транспирация, уменьшается оводненность 
тканей [6]. В  присутствии свинца у  растений 
замедляется скорость фотосинтеза, что является 
одной из основных причин его ингибирующего 
действия на рост и развитие. Негативный эффект 
свинца на фотосинтез связан с целым рядом из-
менений и  нарушений в  фотосинтетическом 
аппарате растений (ФСА), в  том числе, с  дегра-
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дацией хлорофилла, снижением эффективно-
сти преобразования энергии ФС II и транспорта 
электронов, активности ферментов цикла Каль-
вина [1, 7, 8]. Данных о  воздействии свинца на 
фотосинтетическую эффективность использо-
вания макроэлементов, воды и  света практиче-
ски нет, хотя именно этот показатель считается 
важным функциональным признаком растений, 
от которого во многом зависит их продуктив-
ность [9]. Эффективностью фотосинтетического 
использования макроэлементов называется ско-
рость видимого фотосинтеза, осуществляемого 
на единицу содержания азота, фосфора или ка-
лия в  листе (PNUE, PPUE или PKUE, соответ-
ственно) [9]. Эффективность фотосинтетическо-
го использования воды (или света) определяется 
как скорость фотосинтеза на единицу транспи-
рационного потока (или поглощенной световой 
энергии) [10, 11] Именно от этих показателей, ва-
риабельность которых может быть обусловлена 
другими физиологическими процессами, а также 
факторами среды [12], во многом зависит фото-
синтетическая способность растений.

Цель работы – оценка влияния загрязнения 
почвы свинцом на фотосинтетическую эффек-
тивность использования основных макроэле-
ментов, воды и света у одной из популярных пи-
щевых культур – листового салата.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
В опыте использовали дерново-подзоли-

стую почву, содержащую 0.39% общего азота, 
1.6 г/кг подвижного фосфора и калия и 0.13 мг/
кг подвижного свинца [13]. Воздушно-сухую 
почву просеивали, вносили по 150 мг/кг N, P 
и K, в опытные варианты добавляли Pb2+ в виде 
Pb(NO3)2 в  концентрации 50 или 250 мг/кг (по 
элементу). Подготовленную почву помещали 
в сосуды объемом 0.8 л, увлажняли и инкубиро-
вали при температуре 21° ± 2°С в течение 14 сут. 
Каждый вариант опыта включал восемь сосудов.

Семена листового салата (Lactuca sativa L., 
сорт Медвежье ушко) высаживали в сосуды. Рас-
тения выращивали в контролируемых условиях 
при фотопериоде 16 ч, температуре 23/20°С день/
ночь, интенсивности освещения 250 мкмоль/(м2 

с) фотосинтетически активной радиации (ФАР). 
Полив осуществляли дистиллированной водой.

Спустя 46 сут. у  растений контрольного 
и  опытных вариантов измеряли скорость ви-
димого фотосинтеза (An) и  транспирационного 
потока (Tr) с единицы площади листа с исполь-
зованием портативной фотосинтетической си-
стемы HCM-1000 (Walz, Германия) при темпе-
ратуре листа 23°С, освещенности листа 1200, 60, 
40 и  20 мкмоль/(м2 с) ФАР, влажности воздуха 
в  измерительной камере 65–70%, содержании 
СО2, равном 400–420 ppm. Измерения выпол-
няли после полной стабилизации процессов 

газообмена СО2 и  Н2О. Максимальную эффек-
тивность ФС  II (Fv/Fm) определяли с  использо-
ванием флуориметра MINI-PAM (Walz, Герма-
ния) после 30-минутной темновой адаптации 
листьев. Содержание хлорофилла оценивали 
экспресс-методом с  использованием SPAD-502 
(Minolta, Япония). Для указанных выше измере-
ний был взят самый молодой лист из полностью 
сформированных.

Для определения величины массы листа 
к единице площади (LMA, leaf mass per area) все 
листья с  растений срезали, сканировали и  вы-
числяли площадь с использованием программы 
AreaS. Затем листья высушивали при 70°С до 
постоянного веса и  рассчитывали LMA как со-
отношение массы листовой пластинки к ее пло-
щади [14].

Содержание макроэлементов (N, P, K) 
и свинца (Pb) в единице массы листа выполняли 
в аналитической лаборатории Института леса на 
научном оборудовании Центра коллективного 
пользования Федерального исследовательского 
центра “Карельский научный центр Российской 
академии наук”. Для измерения содержания N 
и  P растительную навеску подвергали мокро-
му озолению по методу Кьельдаля. Общий азот 
и  фосфор определяли, соответственно, с  реак-
тивом Несслера и молибденовокислым аммони-
ем на спектрофотометре СФ-2000 (ОКБ-Спектр, 
Россия). Для оценки содержания K и  Pb расти-
тельные образцы измельчали и  навесками по 
0.2–0.3  г помещали во фторопластовые стака-
ны. Минерализацию проводили смесью кис-
лот в  течение 30 мин при температуре 135°С 
в  микроволновой системе разложения Berghof 
Speedwave (MWS four digestion system, Герма-
ния). Содержание K измеряли атомно-абсорб-
ционным методом с пламенной атомизацией на 
спектрофотометре AA-6800 (Shimadzu, Япония), 
содержание Pb – электротермической атомиза-
цией на спектрофотометре АА-7000 (Shimadzu, 
Япония). В качестве калибровочных стандартов 
использовали сертифицированные многоэле-
ментные растворы (Inorganic Ventures, США).

Для расчета содержания макроэлементов 
в  единице площади листа использовали значе-
ния LMA и содержание элементов в единице мас-
сы листа. Фотосинтетическую эффективность 
использования N, P и K (PNUE, PPUE и PKUE, 
соответственно) рассчитывали как отношение 
An к содержанию N, P и K в единице площади ли-
ста [9]. Эффективность использования воды при 
фотосинтезе (PWUE) вычисляли как соотноше-
ние An и Tr [10]. Фотосинтетическую эффектив-
ность использования растением света выражали 
посредством одного из параметров световой за-
висимости фотосинтеза, который в  отечествен-
ной литературе называется видимым квантовым 
выходом (α). Его вычисляли по тангенсу накло-
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на световой кривой фотосинтеза, построенной 
по значениям скорости фотосинтеза при 60, 40 
и 20 мкмоль/(м2 с) ФАР [11].

Биологическая повторность в зависимости от 
показателя составляла шесть и  более растений, 
аналитическая повторность была 3-кратной. В ра-
боте представлены средние значения и  их стан-
дартные ошибки. Достоверность различий между 
средними значениями определяли при P < 0.05 
на основе дисперсионного анализа (LSD-тест) 
с  использованием программного обеспечения 
Statistica 8.0 (StatSoft, Inc.). Линейный регрессион-
ный анализ был использован для оценки взаимо-
связи между исследованными параметрами.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Проведенные исследования показали, что 

при повышении концентрации свинца в  почве 
у  растений замедлялась скорость фотосинтеза 
относительно контрольного варианта, что более 

отчетливо проявилось при концентрации метал-
ла 250 мг/кг почвы (табл. 1). При этом в обоих 
вариантах опыта несколько уменьшалась (по 
сравнению с контролем) величина показателя Fv/
Fm, оставаясь, однако, в пределах, необходимых 
для нормального функционирования ФС II [15]. 
Содержание хлорофилла значимо снижалось 
только при наиболее высокой концентрации 
металла, использованной в  данной работе. Об-
наружено, что показатель LMA, широко исполь-
зуемый в  качестве индикатора функционирова-
ния таких процессов как фотосинтез, дыхание, 
водный обмен [16], наоборот, возрастал при за-
грязнении почвы свинцом, главным образом, за 
счет уменьшения площади листа (табл. 1). Ярко 
выраженного воздействия металла на скорость 
транспирации обнаружено не было, наблю
далась лишь тенденция к ее снижению. 

Увеличение концентрации свинца в  поч-
ве приводило к  повышению его содержания 
в  листьях салата (табл. 2). В  частности, при  

Таблица 1. Влияние загрязнения почвы свинцом на некоторые показатели фотосинтетического аппарата 
растений салата сорта Медвежье ушко

Показатель
Вариант опыта

контроль Pb2+ 50 мг/кг почвы Pb2+ 250 мг/кг почвы

An, мкмоль/(м2 с) 7.1 ± 0.3a 5.8 ± 0.3ab 4.9 ± 0.2b

Tr, ммоль/(м2 с) 1.06 ± 0.09а 0.93 ± 0.10а 0.94 ± 0.13а

Fv/Fm 0.844 ± 0.004a 0.827 ± 0.006b 0.830 ± 0.007b

SPAD index 15.3 ± 0.6a 14.1 ± 0.6a 11.0 ± 1.1b

LMA, г/м2 36 ±1b 42 ±2а 40 ±1а

Примечание. Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между контрольным и опытными 
вариантами при P < 0.05. Измерения An и Tr выполнены при ФАР, равной 1200 мкмоль/(м2 с).

Таблица 2. Содержание свинца и макроэлементов в листьях салата сорта Медвежье ушко при загрязнении 
почвы свинцом 

Элемент
Вариант опыта

контроль Pb2+ 50 мг/кг почвы Pb2+ 250 мг/кг почвы

Pb, мг/кг 0.4 ± 0.1c 2.3 ± 0.3b 4.6 ± w1.2a

N, % 2.0 ± 0.7a 2.4 ± 0.3a 2.3 ± 0.3a

P, % 0.17 ± 0.05a 0.17 ± 0.01a 0.19 ± 0.07a

K, % 8.1 ± 0.8c 10.1 ± 0.2b 11.0 ± 0.1a

N, г/м2 0.7 ± 0.2a 1.0 ± 0.1a 0.9 ± 0.1a

P, мг/м2 0.06 ± 0.02a 0.07 ± 0.01a 0.08 ± 0.03a

К, г/м2 2.90 ± 0.30b 4.26 ± 0.07a 4.40 ± 0.03a

Примечание. Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между контрольным и опытными 
вариантами при P < 0.05.
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концентрации металла в  почве 50 мг/кг его со-
держание оказалось более чем в 5 раз выше, чем 
у  растений контрольного варианта, а  при кон-
центрации 250 мг/кг – в  11.5 раз. Важно отме-
тить, что при этом содержание азота и фосфора 
в обоих опытных вариантах оставалось на уров-
не контрольного как при его расчете на массу, 
так и  при перерасчете на площадь листа. В  от-
личие от этого, содержание калия независимо от 
концентрации свинца в почве и способа расчета 
возрастало в 1.5 раза по сравнению с контролем. 

Загрязнение почвы свинцом приводило к су-
щественному снижению (более чем в 1.8 раз по 
сравнению с контролем) величин PNUE, PPUE 
и PKUE, причем практически в равной степени 
при обеих использованных в исследовании кон-
центрациях металла (табл. 3). Для всех вариан-
тов опыта оценка зависимости скорости фото-
синтеза и  фотосинтетической эффективности 
использования макроэлементов от величины 
LMA показала отрицательную связь с  LMA 
у An (рис. 1 а), PNUE (рис. 1 б), PPUE (рис. 1 в) 
и PKUE (рис. 1 г). Результаты исследования так-
же показали, что PWUE не зависела от присут-
ствия металла в почве, а величина α снижалась 
при наибольшей концентрации свинца (табл. 3).

ОБСУЖДЕНИЕ
Задачей нашего исследования была оценка 

влияния избытка свинца в  почве на накопле-
ние в листьях салата основных макроэлементов 
и  эффективность их использования в  процессе 
фотосинтетической ассимиляции углерода. Ра-
нее было показано, что ингибирование роста 
растений под воздействием свинца во многом 
связано с  нарушением ионного гомеостаза рас-
тений [5]. В  частности, в  присутствии свинца 
снижалось содержание кальция, магния, цинка 
и  серы в  надземных органах пшеницы, шпина-
та и  бобов [3, 4]. Основными причинами этого 
являются сокращение поступления ионов необ-

ходимых элементов вследствие уменьшения раз-
меров корня, конкуренция ионов питательных 
элементов и ионов свинца за сайты связывания 
при их транслокации в корень и далее по тканям 
растений, а также снижение активности некото-
рых транспортных белков, участвующих в пере-
носе необходимых ионов через мембраны клеток 
[17]. В  наших исследованиях негативного влия-
ния загрязнения почвы свинцом на содержание 
азота и  фосфора в  листьях салата не было об-
наружено, а  содержание калия даже возрастало 
(табл. 2). Полученный эффект, вероятно, мож-
но объяснить тем, что при изменении внешних 
условий именно для макроэлементов характерно 
поддержание постоянства элементного соста-
ва в отличие от микроэлементов, существенная 
вариабельность содержания которых была ранее 
выявлена в  контрастных условиях роста расте-
ний, включая контрастность по уровням загряз-
нения почвы тяжелыми металлами [18–20]. 

В отличие от содержания макроэлементов, 
фотосинтетическая эффективность использо-
вания N, P и К существенно падала в условиях 
загрязнения почвы свинцом (табл. 3). Это со-
провождалось уменьшением интенсивности 
фотосинтеза. Известно, что доступность элемен-
тов питания, и  особенно N, является одним из 
факторов, определяющих фотосинтетическую 
способность растений к  ассимиляции углерода 
[21]. Однако в нашем исследовании содержание 
азота в листьях опытных растений не снижалось. 
Следовательно, ингибирование фотосинтеза 
было в данном случае обусловлено другими при-
чинами, среди которых можно выделить сни-
жение эффективности использования света на 
ассимиляцию СО2 (α) (табл. 3). Фотосинтетиче-
ская эффективность световой энергии, или ви-
димый квантовый выход фотосинтеза, отражает 
эффективность работы ФСА преимущественно 
при малой и  средней интенсивности света [11] 
и может определять скорость первичной продук-
ции, изменяясь в зависимости от условий, в ко-

Таблица 3. Фотосинтетическая эффективность использования азота (PNUE), фосфора (PPUE), калия 
(PKUE), воды (PWUE) и света (α) у растений салата сорта Медвежье ушко при загрязнении почвы свинцом 

Показатель
Вариант опыта

контроль Pb2+ 50 мг/кг почвы Pb2+ 250 мг/кг почвы

α, моль СО2/моль квант 0.018 ± 0.001a 0.017 ± 0.001ab 0.014 ± 0.002b

PWUE, мкмоль СО2/ммоль H2O 6.8 ± 0.7a 6.4 ± 0.6a 6.4 ± 0.9a

PNUE, мкмоль СО2/(г(N) c) 12.9 ± 5.0a 6.0 ± 0.7b 5.3 ± 0.7b

PPUE, мкмоль СО2/(г(P) c) 157 ± 21a 83 ± 6b 75 ± 29b

PKUE, мкмоль СО2/(г(K) c) 2.49 ± 0.26a 1.35 ± 0.02b 1.11 ± 0.01c

Примечание. Разными латинскими буквами отмечены статистически значимые различия между контрольным и опытными 
вариантами при P < 0.05.
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торых осуществляется фотосинтез [22]. Пред-
полагается, что основным фактором падения 
эффективности использования света в  фото-
синтетических реакциях является повышение 
интенсивности фотодыхания [22], что отмеча-
ется при воздействии высоких концентраций 
свинца [6]. Снижение величины α связывают 
также с защитными реакциями растений на дей-
ствие стрессового фактора, осуществляемыми, 
в  том числе, посредством преобразования пиг-
ментного комплекса [11], включающего дегра-
дацию хлорофилла или замедление его синтеза 
[23]. Уменьшение содержания хлорофиллов на-
блюдалось и в нашем опыте в присутствии наи-
более высокой концентрации свинца.

Снижение фотосинтетической эффектив-
ности использования всех исследованных ма-

кроэлементов в  условиях загрязнения почвы 
свинцом (табл. 3) соотносилось с  повышением 
величины LMA (табл.1). Отрицательная связь 
скорости фотосинтетической ассимиляции СО2 
и величины LMA, выявленная в данной работе 
(рис. 1а), была ранее обнаружена и другими ис-
следователями [24–26]. Более высокие значения 
LMA могут соответствовать более низким зна-
чениям An из-за увеличения затрат на формиро-
вание листа, снижения доли фотосинтетически 
активных тканей по отношению к  объему кле-
точных стенок в  сухой массе [14] или уменьше-
ния проводимости СО2 в  строме хлоропластов 
[27]. Показана также отрицательная связь LMA 
с  эффективностью использования макроэле-
ментов на фотосинтез [25, 28], что подтвердили 
результаты данного исследования (рис.  1  б–г). 

Рис. 1. Зависимость скорости видимого фотосинтеза An, (a), фотосинтетической эффективности использования 
азота PNUE (б), фосфора PPUE (в) и калия PKUE (г) от величины отношения массы листа к единице его площади 
(LMA) в листьях салата сорта Медвежье ушко. R2 = 0.53 для An, R

2 = 0.84 для PNUE и PPUE, а также R2 = 0.77 для 
PKUE. 
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Снижение PNUE у  листьев салата при за-
грязнении почвы свинцом могло быть связа-
но со структурными изменениями, например, 
с большим инвестированием азота в клеточные 
стенки и снижением его использования для син-
теза фотосинтетических ферментов, в том числе 
RuBisCO/O. Это подтверждает и увеличение ве-
личины LMA [29]. Аналогично, перераспределе-
ние фосфора с его использования в метаболиче-
ских процессах на формирование структурных 
компонентов может быть причиной снижения 
PPUE в  листьях салата при повышенных кон-
центрациях свинца в почве. 

Отметим также, что эффективность исполь-
зования воды при обеих концентрациях свинца 
сохранялась на уровне контрольных растений 
(табл. 3), что могло быть связано с  некоторым 
уменьшением скорости транспирации, сопро-
вождавшим снижение An под влиянием свинца. 
В  среднем для всех опытных вариантов значе-
ния WUE, определенные для листового салата 
в  нашем эксперименте, являются достаточно 
высокими и характерны в большей степени для 
С4-, а не С3-растений [30], к которым относит-
ся L.  sativa, что, видимо, связано с  достаточно 
низкими значениями транспирационных потерь 
воды исследованным видом. 

Таким образом, загрязнение почвы свинцом 
не оказывало отрицательного воздействия на со-
держание азота, фосфора и калия в листьях сала-
та, однако эффективность фотосинтетического 
использования перечисленных макроэлементов 
в  этих условиях уменьшалась, что сопровожда-
лось замедлением скорости фотосинтеза. Одной 
из причин снижения фотосинтетической ак-
тивности растений при избытке свинца в почве 
может являться перенаправление использова-
ния макроэлементов в большей степени в струк-
турные, чем фотосинтетические процессы, что 
подтверждается увеличением значения LMA. 
Уменьшение эффективности использования 
света на фотосинтез также рассматривается как 
одна из причин снижения скорости фотосин-
тетической ассимиляции СО2 при повышенных 
концентрациях металла в  почве. Вместе с  тем 
сохранение фотосинтетической эффективности 
использования воды может способствовать под-
держанию активности ФСА растений в условиях 
загрязнения почвы свинцом.
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поддержке государственного задания КарНЦ 
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