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Изучали последствия кросс-адаптации растений на примере проростков, стеблевых и листовых черенков огурца 
действием NaCl, СuSO4 или ZnSO4 на жизнеспособность. Засоление среды способствовало повышению интен-
сивности флуоресценции и содержания пролина в листьях, дисбалансу ионов, снижению выживаемости, прирос-
та и укореняемости черенков. Предварительная экспозиция в растворе NaCl сопровождалась повышением устой-
чивости проростков и черенков огурца при дополнительном действии сернокислых солей меди и цинка. 

The consequences of plant cross adaptation on cucumber seedlings and shoots under NaCl, СuSO4 and ZnSO4 influ-
ence on life's activiny was studied. Medium salification produced an increase of fluorescence and proline content in 
leaves, ion disbalance, decrease of survival percentage, accretion and rooting of cuttings. The pretreatment of cuttings 
and seedlings by NaCl solutions increases their tolerance to subsequent effect of copper sulphate and zinc sulphate. 
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Площадь засоленных территорий на Земле достигла 25% и имеет тенденцию к росту [10], 

не является в этом отношении исключением и Дагестан [2]. Действие высоких концентраций 

непитательных солей на растения и возможность повышения галотолерантности исследуется 

давно [7,9,17,19,23,29,32]. Из-за антропогенного загрязнения почв тяжелыми металлами 

[1,20,22] ныне на повестку дня встает вопрос изучения реакции растений на комплексное дей-

ствие природных и антропогенных факторов [6]. 

В литературе приводятся сведения о неоднозначной реакции растений на сочетание раз-

личных экстримов [11,12]. Предполагается наличие общих систем устойчивости к двум и более 

стрессорам. Наиболее обстоятельные эксперименты касаются кросс-адаптации к солевому и 

температурному факторам, хотя рассматриваются комбинации и других стрессоров [4,6]. Од-

ним из механизмов такой сопряженной устойчивости растений к разным стрессорам может 

быть накопление в тканях растений низкомолекулярных соединений, в частности, пролина, вы-

зываемого различными природными и антропогенными факторами, индуцирующими в расте-

ниях водный стресс [3,15,24,31]. Пролин выполняет в растениях в условиях стресса роль осмо-

регулятора или протектора [12,25]. Между содержанием пролина и уровнем солеустойчивости 

отмечается как прямая, так и обратная связь. В последнем случае содержание пролина рассмат-

ривается как критерий стресса [21,28,29]. 

 В этой связи возникает необходимость выяснения последствий комплексного воздейст-

вия солей натрия и тяжелых металлов на отдельные структуры огурца разной целостности и 

оценки роли пролина в устойчивости растений к ним. 

Методика 

Известно, что именно культурные растения наиболее часто подвергаются воздействию 

почвенного засоления и тяжелых металлов. С учетом этого 10-дневные проростки и срезанные 

на фазе двух настоящих листьев стеблевые и листовые черенки огурца (Cucumis sativus L.) c. 

Феникс экспонировали в растворе NaCl (10-40 мM) в течение трех суток и затем переносили 

для постоянного культивирования в растворы CuSO4 или ZnSO4 (0,01мM) или оставляли в том 

же растворе. Часть черенков предварительно инкубировали в 0,025% растворе полиэтиленгли-

коля (ПЭГ) с молекулярной массой 6000 (нейтральный осмотик не проникающий в ткани, но 

создающий в них водный дефицит) [18]. Проростки и стеблевые черенки помещали в пеницил-
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линовые стаканчики с растворами солей, изолированные листья культивировали в чашках Пет-

ри на смоченной ими фильтровальной бумаге. В вариантах опыта бумагу и растворы регулярно 

сменяли. Опыты проводили в условиях естественного освещения и температуры 24
0
/17 

0
С. 

У проростков и изолированных сруктур огурца определяли выживаемость, прирост побе-

гов и корней, темпы ризогенеза и общую укореняемость.  

Морфологический анализ сочетался с изучением интенсивности флуоресценции [14], на-

копления свободного пролина [8] и изменения содержания ионов (натрия, калия, кальция, меди 

и цинка) после сжигания (при 450-500
0
С) высушенного материала [16]. Определение ионов 

проводили на атомно-адсорбционном спектрометре (AASIN, ГДР, Carl Zeiss, Jena). Повтор-

ность опытов 2-4 кратная, в вариантах 10-20 структур. Определение пролина проводили в 4-6 

кратной биологической повторности (при этом в каждую навеску брали 2-4 растения из вариан-

тов), ионов – 2-4 кратной. Статистическую обработку проводили по общепринятой методике, 

все выводы сделаны на основании достоверных различий [13]. 

Результаты 

Наибольший прирост побегов и корней у проростков огурца наблюдали при их постоян-

ном культивировании в дистиллированной воде - контроль (рис.1). Экспонирование проростков 

в растворах солей, особенно CuSO4, подавляло их рост. При этом реакция разных органов про-

ростков неоднозначна. Большую чувствительность к засолению среды проявляли корни. Так, 

длина наибольшего корня в варианте с постоянным инкубированием в среде с CuSO4 составила 

46 мм, тогда как в контроле – 137 мм (рис.1). При предобработке проростков NaCl и докульти-

вировании в растворе CuSO4 длина побегов и корней составила соответственно 92 и 54 мм. В 

этом варианте возрастало и количество боковых корней – в среднем на одном растении разви-

валось по 4 корешка. Предварительная обработка NaCl при последующем выдерживании про-

ростков в растворе ZnSO4 также стимулировала прирост побегов и корней, хотя в варианте 

NaCl→H2O темпы прироста линейных структур были ниже, чем в случае постоянного инкуби-

рования в воде. 

Для облиственных черенков огурца характерна высокая выживаемость и ризогенная ак-

тивность. При культивировании в воде на 15-ые сутки сохранились все черенки. Дифференциа-

ция корней у них началась на 7 сутки и общая укореняемость составила 100%. Инкубирование 

черенков в растворах солей снижало их выживаемость и частоту ризогенеза. При постоянном 

культивировании в растворе CuSO4 выживаемость на 15-е сутки снизилась до 35 %. В варианте 

с ZnSO4 жизнеспособность сохранили 60 % и с NaCl – 90 % черенков. Засоление среды вызыва-

ло задержку сроков развития корней и подавляло общую укореняемость черенков. При инкуби-

ровании в растворах CuSO4, ZnSO4 и NaCl закладка корешков у черенков наблюдалась соответ-

ственно на 21, 15 и 10 сутки. Постоянное культивирование черенков в растворах солей подав-

ляло их общую укореняемость (табл.1). В варианте с NaCl укореняемость черенков была на 

25% ниже контроля. В условиях засоления среды CuSO4 корнеобразование составило 15% , 

ZnSO4 – 35%. 
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Рис. 1. Влияние засоления среды на прирост побегов и корней у проростков огурца 

Примечание: варианты опыта 1-7 см. табл.1 

Таблица 1 

Жизнеспособность черенков огурца при чередовании растворов солей 

 
Варианты культивирования 

Выживае-мость 
на 15 сут., % 

Укореняемость Выход флуо-
рес-ценции, % к 

контролю 
Пред-обработка Постоянно Начало, сут. Общая, % 

1. H2O* 

2. CuSO4 
3. ZnSO4 
4. NaCl 

5. 
6. 
7. 

8. H2O 
9. 

10. 

H2O 

CuSO4 
ZnSO4 
NaCl 

CuSO4 
ZnSO4 

H2O 
CuSO4 
ZnSO4 
NaCl 

100 
35 
50 
90 
45 
65 

100 
35 
55 

100 

7 
21 
15 
10 
18 
12 
8 

20 
14 
9 

100 
15 
35 
75 
25 
50 

100 
15 
40 
85 

100 
167 
146 
120 
149 
133 
100 
156 
139 
114 

Примечание: H2O* - контроль, NaCl -10 mM, CuSO4 и ZnSO4 – 0,01 mM, предобработка – 3 суток, затем постоянное 
культивирование. 

 

Одним из показателей степени воздействия различных экстримов на растения является 

физиологическое состояние фотосинтетического аппарата, в частности интенсивность флуо-

ресценции [27]. В наших опытах засоление среды повышало выход флуоресценции в листьях 

интактных проростков и изолированных структур огурца. Так, при культивировании стеблевых 

черенков в среде с CuSO4 флуоресценция была наибольшей и достигла 167 % от контроля, в 

вариантах с ZnSO4 и NaCl соответственно 146 % и 120 %. 

 Смена среды инкубирования изменяла параметры жизнеспособности черенков. Так, в 

варианте с предварительным экспонированием черенков в воде и докультивированием в рас-

творе ZnSO4, выживаемость черенков на 15-ые сутки составила 55%, дифференциация корней 
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начиналась на сутки раньше и общая укореняемость достигла 40%. В случае докультивирова-

ния в растворе CuSO4 показатели выживаемости черенков и частоты ризогенеза совпадали с 

результатами постоянного инкубирования в среде с сульфатом меди (табл.1). При смене воды 

раствором NaCl выживаемость и корнеобразование составляли соответственно 100% и 85%. 

Предобработка NaCl оказалась более эффективной в плане повышения устойчивости че-

ренков к действию сернокислых солей меди и цинка (табл.1). При переносе черенков из рас-

твора NaCl в среду с CuSO4 их выживаемость на 15-ые сутки возрастает до 45%. В этом вари-

анте развитие корней начиналось на 3 суток раньше, чем при постоянном культивировании в 

CuSO4 и общая укореняемость составила 25%. При предварительном выдерживании в растворе 

NaCl и докультивировании в среде с ZnSO4 или CuSO4 в листовых пластинках черенков снижа-

ется интенсивность флуоресценции соответственно на 13 и 18 % по сравнению с вариантами 

постоянного культивирования в сернокислых солях (табл.1).  

Таблица 2 

Содержание ионов в 20-ти дневных структурах огурцов после 5-ти суток 

 культивирования 

 

Варианты, мM 
Содержание ионов, мг/г сухой биомассы 

Na+ K+ Ca2+ Mg2+ Cu2+ Zn2+ 

H2O 

а 
б 
в 
г 

3,22 
6,85 
7,74 
2,90 

9,06 
11,29 
15,19 
13,54 

19,62 
13,54 
19,63 
16,64 

0,56 
0,36 
0,46 
0,50 

0,00021 
0,00041 
0,00050 
0,00024 

0,00033 
0,00039 
0,00076 
0,00038 

CuSO4 
0,1 

а 
б 
в 
г 

3,19 
7,54 
5,57 
3,19 

9,35 
12,89 
20,52 
10,52 

21,26 
33,28 
24,87 
26,29 

0,53 
0,25 
0,19 
0,60 

0,00055 
0,00041 
0,00078 
0,00039 

- 
- 
- 
- 

CuSO4 
0,01 

а 
б 
в 
г 

4,12 
8,43 
6,80 
3,53 

11,83 
15,03 
22,86 
16,93 

46,47 
26,53 
16,63 
27,34 

0,86 
0,51 
0,38 
0,46 

0,00052 
0,00032 
0,00069 
0,00035 

- 
- 
- 
- 

ZnSO4 
0,1 

а 
б 
в 
г 

3,69 
4,53 
8,69 
3,81 

10,97 
12,78 
20,87 
14,77 

29,54 
35,24 
33,86 
23,45 

0,71 
0,65 
0,57 
0,44 

- 
- 
- 
- 

0,00073 
0,00062 
0,00115 
0,00089 

ZnSO4 
0,01 

а 
б 
в 
г 

3,99 
4,48 
3,45 
3,17 

11,47 
10,54 
17,35 
16,91 

39,62 
16,86 
19,37 
14,79 

0,65 
0,52 
0,50 
0,49 

- 
- 
- 
- 

0,00059 
0,00050 
0,00098 
0,00063 

Интактные 

а 
б 
в 
г 

2,95 
6,39 
5,57 
4,61 

11,09 
13,17 
18,07 
21,19 

25,26 
10,54 
27,22 
22,11 

0,51 
0,28 
0,55 
0,42 

- 
- 
- 
- 

- 
- 
- 
- 

Примечание: а, б, в, г – семядоли, гипокотили, корни и листья. 

 

Для конкретизации действия на растения избыточных концентраций минеральных эле-

ментов необходимо иметь представление не только об уровне их содержания во внешнем рас-

творе, но и в самих тканях. Опыты показали (табл. 2), что в биомассе отдельных структур - се-

мядолей, гипокотилей и особенно корней при культивировании даже в невысоких концентра-

циях солей, не только повышается содержание того катиона, который находится в маточном 

растворе, но и также меняется содержание и соотношение других ионов (K
+
, Ca

2+
, Mg

2+
), при-

чем наблюдалась органоспецифичность этих изменений. Так, у проростков огурцов при куль-

тивировании в растворах CuSO4 и ZnSO4, более значительно изменялось содержание Ca
2+

 и 
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Mg
2+

 в семядолях и гипокотилях по сравнению с корнями и листьями. При этом изменения в 

уровне Na
+
 и K

+
 были менее выражены. В растворе ZnSO4 изменения в содержании Ca

2+
, Mg

2+
 и 

Cu
2+

 были большими по сравнению с Na
+
 и K

+
. Подобные явления отмечены у всех структур. В 

обоих растворах заметны изменения в содержании Zn
2+

 и Cu
2+

 в гипокотилях и листьях. В це-

лом в листьях содержание ионов выше, чем в семядолях, а в корнях – выше, чем в листьях. 

Биомасса корней и гипокотилей, как правило, содержит ионов больше, чем листьев и семядо-

лей.  

В листовых пластинках стеблевых и листовых черенков огурца при действии солей NaCl, 

CuSO4 и ZnSO4 возрастало содержание пролина. При этом быстрое увеличение содержания 

аминокислоты в условиях высоких концентраций NaCl (40-80 мМ) наблюдаемое уже на вторые 

сутки опыта (табл.3) не способствовало повышению их выживаемости. Так, более чувствитель-

ные к засолению изолированные листья в этих вариантах полностью отмирали уже на 3-5 су-

тки. При более длительном культивировании черенков в среде с концентрациями 10-20 мМ 

NaCl (максимальная концентрация, в которой еще наблюдается укоренение листьев) наблюда-

лось небольшое, но достоверное повышение содержания пролина, которое сопровождалось и 

некоторым повышением жизнеспособности самих черенков. Их средняя продолжительность 

жизни возрастала до 10-15 дней, несколько превышая контроль. Эти результаты позволяют 

предположить, что защитное действие пролина на выживаемость изолированных листьев про-

является лишь для относительно невысоких концентраций солей.  

Таблица 3 

Содержание пролина на 5 сутки в тканях гипокотильных черенков 

 

Растворы, мМ 
На мкМ/г сырой биомасы На мкМ/г сухой биомассы 

А Б А Б 

H2O 
CuSO4 

1 
0,1 

ZnSO4 
1 

0,1 
 

0,43±0,02 
 

0 
4,77±0,41 

 
2,00±0,28 
0,85±0,05 

0,76±0,05 
 

0 
0,49±0,04 

 
0,94±0,17 
1,09±0,02 

6,55±0,23 
 

0 
10,90±0,85 

 
25,55±3,50 
15,85±0,89 

20,25±1,24 
 

0 
14,25±1,24 

 
17,733,26 

27,38±0,57 

Примечание: А - интактные семядоли; Б- гипокотили, 0- к этому сроку отмерли 

  

Увеличение содержания пролина в тканях вызывают не только избыточные концентра-

ции солей, но и ПЭГ [18]. В наших опытах достоверный рост пролина наблюдался при инкуби-

ровании листовых черенков огурца в растворе ПЭГ двое и более суток. По жизнеспособности 

такие листья не отличались от культивируемых в воде: у них не снижалась выживаемость и ре-

генерационные процессы, а уровень пролина составлял на 7-ые сутки более 300% от контроля 

(табл.4). В варианте с предварительным выдерживанием в ПЭГ в течение 5 суток и последую-

щим культивированием в растворе NaCl выживаемость и укореняемость изолированных листь-

ев огурца была на 20% выше, чем при постоянном инкубировании в среде с хлоридом натрия, а 

активность каллусогенеза возрастала в два раза. В случае же предобработки NaCl и переносе в 

ПЭГ выживаемость и частота ризогенеза листовых черенков резко снижалась (табл.5). 

Таким образом, отмечена высокая чувствительность проростков и черенков огурца к за-

солению. Культивирование в растворах различных солей сопровождалось повышением выхода 

флуоресценции, накоплением пролина и дисбалансом ионного гомеостаза тканей. Интеграль-

ным показателем общего состояния проростков и изолированных структур является интенсив-

ность ростовых процессов (рис.1).  
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Таблица 4 

Содержание пролина (мкМ/г сырой ткани) в изолированных листьях огурцов, культиви-

руемых в растворах NaCl (7 сут) 

 

Варианты 
культивирования  

На 1 г сырой массы На 1 г сухой массы 

мкМ % к контролю мкМ % к контролю 

Контроль (Н2О) 1.70.1 

2.30.4 

2.20.1 

2.30.1 
3.4 

5.2 0.5 

7.30.7 

100 
135 
129 
135 
200 
306 
429 

22.00.4 

24.0 1.5 

25.11.0 

26.52.0 
40 

40.52.9 

43.43.8 

100 
109 
114 
120 
190 
184 
197 

Предобработка 
NaCl, мМ 

 

10 
20 
40 
80* 

ПЭГ, в % 
0,025 
0,05 

Примечание: Данные для варианта 80 мМ приведены на 3 сут опыта, поскольку при более длительном культивиро-
вании в этом варианте листья отмирали. 

Таблица 5 

Влияние последовательности обработок NaCl (10 мМ) и ПЭГ (0.025%) на состояние отде-

ленных листьев огурца (14 сут) 

 
Варианты Выживаемость, % Каллусообразование 

Общая укореня-емость, 
 % 

Пред- 
обработки [120ч] 

Культивирования 12 сут 15 сут % мощность 

NaCl 
NaCl 
ПЭГ 
ПЭГ 
Н20 

NaCl 
ПЭГ 
ПЭГ 
NaCl 
Н20 

50 
25 
75 
70 

100 

10 
5 

55 
30 
90 

50 
80 

100 
100 
100 

++ 
+ 

+++ 
+++ 
+++ 

10 
15 
50 
30 
80 

Примечание: +,++ и +++ - слабое, среднее и сильное проявление признака 

 

Степень снижения жизнеспособности структур огурца зависела от состава солей. Наи-

большая токсичность характерна для сульфата меди, отмечено накопление ионов меди в корнях 

и в других органах. Корневой барьер играет заметную роль в формировании толерантности к 

избытку меди [5]. Подобная картина наблюдалась нами и в отношении ZnSO4. Однако быстрое 

нарушение ионного гомеостаза и соотношения всех основных катионов (K
+
, Ca

2+
, Mg

2+
, Na

+
) 

(табл.2) говорит о недостаточном вкладе такого механизма в толерантность проростков огурца 

на последовательное действие разных солей. В этой связи интересно отметить, что ингиби-

рующее жизнеспособность действие сульфата меди или цинка снижалось при кратковременной 

(3-5 суток) предварительной обработке проростков и черенков хлоридом натрия, что, возмож-

но, связано с индуцированным NaCl ростом содержания пролина. Следует отметить, что за-

щитное действие пролина проявляется лишь для относительно невысоких концентраций солей 

в среде (табл.3). Опыты по перекрестному культивированию в растворах ПЭГ и NaCl свиде-

тельствуют о необходимости создания определенного уровня пролина в тканях огурца и о пер-

спективности использования такого подхода для повышения комплексной стресс-устойчивости 

растений.  
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