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ВВЕДЕНИЕ 

 

Актуальность проблемы. Проблема устойчивости растительных организмов к 

неблагоприятным факторам внешней среды многие годы занимает одно из централь-

ных мест в физиологии растений. Благодаря большому количеству исследований на 

сегодняшний день убедительно доказано, что устойчивость растений к неблагоприят-

ным абиотическим и биотическим факторам обеспечивается функционированием 

большого числа разнообразных механизмов, действующих на разных уровнях органи-

зации.  

В последние десятилетия внимание ученых многих стран сосредоточено на изу-

чении механизмов устойчивости растений к тяжелым металлам, что вызвано значи-

тельным усилением загрязнения окружающей среды этими химическими элементами 

вследствие быстрого развития промышленности, резкого увеличения числа авто-

транспортных средств, возрастания количества вносимых в почву минеральных удоб-

рений и т.д. (Sharma, Agrawal, 2005; Verbruggen et al., 2009; Sarwar et al., 2010; Nazar et 

al., 2012). Результатам изучения разнообразных механизмов металлоустойчивости 

растений посвящены многочисленные экспериментальные работы и целый ряд обзор-

ных статей (Алексеева-Попова, 1991; Prasad, 1995; Rauser, 1999; Cobbett, 2000; Clem-

ens, 2001; Серегин, Иванов, 2001; Hall, 2002; Hall, Williams, 2003;  Hussain et al., 2004; 

Clemens, 2006; Krämer et al., 2007; Серегин, Кожевникова, 2007; Morel et al., 2009; Lee 

et al., 2010; Mendoza-Cózatl et al., 2010; Ueno et al., 2010; Lux et al., 2011; Репкина и 

др., 2012; Uraguchi, Fujiwara, 2012) и монографий (Physiology and Biochemistry ..., 

2002; Титов и др., 2007, 2014; Башмаков, Лукаткин, 2009; Гришко, Сыщиков, 2012; 

Heavy metal .., 2013 и др.). Их анализ показывает, что важная роль в адаптации расте-

ний к высоким концентрациям тяжелых металлов в окружающей среде принадлежит 

физиолого-биохимическим механизмам, поскольку способность растений поддержи-

вать интенсивность фотосинтеза и дыхания на необходимом для жизнедеятельности 

уровне, а также сохранение оптимального водного режима и минерального питания 

обеспечивают их рост и развитие в неблагоприятных внешних условиях. 

В последнее десятилетие особое внимание исследователей уделяется молеку-
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лярно-генетическим механизмам металлоустойчивости растений (Blindauer, Schmid, 

2010; Mendoza-Cόzatl et al., 2011; Hossian et al., 2012 и др.), благодаря чему в этой об-

ласти достигнут значительный прогресс. Тем не менее, многие вопросы все еще до-

вольно слабо изучены. Например, спорным остается участие в механизмах металло-

устойчивости целого ряда генов транспортных белков, осуществляющих перенос  ио-

нов металлов и их комплексов через клеточные мембраны. Нет окончательного ответа 

в отношении существования зависимости между устойчивостью растений к тяжелым 

металлам и количеством хелаторов в клетках, а также уровнем экспрессии генов, ко-

дирующих ферменты, участвующие в синтезе этих соединений.  

Необходимо также отметить, что с точки зрения механизмов металлоустойчиво-

сти наиболее изученными среди высших растений являются представители семейств 

Brassicaceae и Fabaceae. Семейство Poaceae, особенно  дикорастущие виды, изучено 

в гораздо  меньшей  степени. Вместе с тем оно является одним из наиболее крупных 

семейств покрытосеменных растений, произрастающих почти во всех природно-

климатических зонах. К этому семейству принадлежат основные зерновые культуры, 

составляющие значительную часть рациона питания человека, тогда как доказано, что 

более 85% тяжелых металлов поступают в организм человека именно с растительной 

пищей. Дикорастущие злаки играют важную ценотическую роль во многих расти-

тельных сообществах. При этом обнаружено, что некоторые виды дикорастущих зла-

ков способны произрастать на почвах с высоким уровнем загрязнения тяжелыми ме-

таллами, что может представлять интерес для технологии фиторемедиации. Таким 

образом, изучение механизмов устойчивости к тяжелым металлам культурных и ди-

корастущих видов растений семейства Poaceae является не только актуальным в тео-

ретическом плане, но и имеет большое практическое значение. 

   

Цель и задачи исследования. Цель работы состояла в изучении физиолого-

биохимических и молекулярно-генетических механизмов устойчивости культурных и 

дикорастущих злаков к повышенным концентрациям тяжелых металлов в корнеоби-

таемой среде. 
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Для достижения намеченной цели были поставлены следующие задачи: 

1) изучить влияние кадмия, свинца и цинка, как наиболее распространенных за-

грязнителей окружающей среды из группы тяжелых металлов, на основные физиоло-

гические процессы у культурных и дикорастущих злаков и выявить физиолого-

биохимические механизмы их металлоустойчивости, действующие на разных уровнях 

организации;  

2) исследовать влияние возрастных различий на устойчивость культурных зла-

ков к кадмию, как наиболее токсичному тяжелому металлу, и выявить некоторые мо-

лекулярно-генетические механизмы металлоустойчивости, функционирующие у рас-

тений разного возраста: 

а) определить уровень транскриптов генов (HvGS, HvPCS, HvMT1 и HvMT2) бел-

ков, участвующих в cинтезе хелаторов тяжелых металлов, а также содержание вос-

становленного глутатиона и фитохелатинов в корнях и листьях растений в присутст-

вии кадмия; 

б) выявить возможное участие генов (на уровне матриц) (HvHMA3, HvCAX2, 

HvVHA-с и HvVHA-E), продукты которых обеспечивают транспорт тяжелых металлов 

в вакуоль, в механизмах устойчивости растений к кадмию; 

в) определить уровень перекисного окисления липидов и активность ряда анти-

оксидантных ферментов в корнях и листьях растений в присутствии кадмия. 

      3) исследовать некоторые внутриклеточные механизмы устойчивости дикорасту-

щих злаков к тяжелым металлам: 

   а) определить содержание восстановленного глутатиона и фитохелатинов в 

корнях и листьях растений в присутствии тяжелых металлов; 

   б) исследовать интенсивность перекисного окисления липидов и активность 

ряда антиоксидантных ферментов в корнях и листьях растений при действии тяжелых 

металлов. 

4) изучить роль и состояние злаков в травянистых сообществах, сформирован-

ных на техногенно загрязненных тяжелыми металлами территориях; оценить пер-

спективы использования наиболее устойчивых видов злаков в фиторемедиации за-

грязненных тяжелыми металлами почв в условиях таежной зоны. 
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Научная новизна. Впервые на растениях культурных (Avena sativa и Hordeum 

vulgare) и дикорастущих (Agrostis gigantea, Dactylis glomerata, Elytrigia repens, Phleum 

pratense и Setaria viridis) злаков выявлены общие и специфические физиолого-

биохимические механизмы, обеспечивающие их устойчивость к повышенному со-

держанию кадмия, свинца и цинка в корнеобитаемой среде. 

Впервые показано негативное влияние тяжелых металлов на рост и дифферен-

циацию стеблевых апикальных меристем у культурных злаков, а также на темпы их 

органогенеза. 

На основании изучения физиологических процессов впервые доказано сущест-

вование отчетливо выраженных возрастных различий в устойчивости проростков яч-

меня к кадмию и обнаружено, что они во многом связаны с количественными и каче-

ственными различиями в активности ряда клеточных механизмов металлоустойчиво-

сти растений. 

Впервые проведено изучение воздействия повышенных концентраций кадмия и 

цинка на физиологические процессы у дикорастущего однолетнего злака Setaria viri-

dis, характеризующегося С4- типом фотосинтеза. Обнаружена высокая устойчивость 

растений данного вида к тяжелым металлам, которая обеспечивается анатомо-

физиологическими особенностями как С4-вида, а также комплексом адаптационных 

механизмов, действующих на разных уровнях организации, среди которых важную 

роль играет связывание ионов металлов хелаторами (GSH и ФХ) в клетках корня и 

листа. Впервые установлена способность растений этого вида к накоплению в значи-

тельных количествах кадмия и цинка как в подземных, так и в надземных органах.  

Впервые на территории южной и северной Карелии выявлены виды злаков – 

Dactylis glomerata и Phleum pratense –  являющихся доминантами в травянистых со-

обществах, сформированных на загрязненных тяжелыми металлами территориях 

вблизи крупных промышленных предприятий, и установлены некоторые физиолого-

биохимические механизмы, позволяющие этим видам успешно произрастать в подоб-

ных условиях.  

Практическая значимость работы. Выявленные у культурных и дикорастущих 

злаков физиолого-биохимические и молекулярно-генетические механизмы устойчи-
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вости к тяжелым металлам имеют важное значение для более полного понимания об-

щих механизмов адаптации растений к этим химическим элементам и могут служить 

основой при определении стратегии селекционно-генетических работ, направленных 

на поиск генотипов и выведение сортов, обладающих, с одной стороны, высокой ме-

таллоустойчивостью, а  с другой – способных задерживать значительную часть по-

ступивших ионов металлов в корнях. Данные о возрастных различиях в устойчивости 

злаков к тяжелым металлам углубляют знания об адаптационных возможностях рас-

тений на разных этапах их онтогенеза. Результаты изучения молекулярно-

генетических механизмов металлоустойчивости растений позволяют уточнить роль 

ряда генов (HMA3, CAX2), ответственных за синтез белков, осуществляющих транс-

порт катионов металлов в вакуоль,  а также генов субъединиц вакуолярной Н+-

АТФазы в повышении устойчивости растений к кадмию, тем самым расширяя суще-

ствующие представления о механизмах транспорта тяжелых металлов в растительной 

клетке. На основании результатов исследований устойчивости к тяжелым металлам 

дикорастущих злаков рекомендовано использование Setaria viridis в фитоэкстракции, 

а Dactylis glomerata и Phleum pratense – в фитостабилизации почв с повышенным 

уровнем тяжелых металлов  в условиях таежной зоны.  

Основные научные результаты и выводы диссертационной работы могут быть 

использованы при чтении курсов лекций по физиологии растений, экологии, а также 

отдельных спецкурсов. Полученные в работе данные отражены в учебных пособиях 

«Физиологические основы устойчивости растений к тяжелым металлам» и «Устойчи-

вость растений к кадмию», а также практикуме по курсу «Физиологические основы 

устойчивости растений к тяжелым металлам». 

 

Основные положения, выносимые на защиту. 

1. Культурные и дикорастущие виды семейства Poaceae способны в течение 

продолжительного времени произрастать в присутствии повышенных концентраций 

кадмия, свинца и цинка в корнеобитаемой среде и формировать семена. Их высокая 

устойчивость к тяжелым металлам обеспечивается наличием целого ряда физиолого-

биохимических и молекулярно-генетических механизмов, среди которых есть как 
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общие для всех изученных видов, так и специфические, характерные для отдельных 

видов. 

2. На ранних этапах онтогенеза у растений культурных злаков существуют от-

четливо выраженные возрастные различия в их устойчивости к кадмию – наиболее 

токсичному среди тяжелых металлов, – которые обусловлены их физиолого-

биохимическими особенностями, характерными для определенной фазы развития, а 

также  количественными и/или качественными различиями в активности действую-

щих у них механизмов металлоустойчивости растений. В частности, более высокая 

устойчивость 7-дневных проростков ячменя к кадмию связана с активацией экспрес-

сии генов, продукты которых участвуют в синтезе хелаторов тяжелых металлов, а 

также транспорте их ионов в вакуоль.  

3. Важным фактором повышения устойчивости культурных и дикорастущих зла-

ков к тяжелым металлам является увеличение содержания  глутатиона и фитохелати-

нов в клетках корня и листа, а также усиление активности ферментов антиоксидант-

ной защиты.  

4. Высокая устойчивость дикорастущих злаков к тяжелым металлам обеспечивает 

их важную ценотическую роль в сообществах, сформировавшихся на техногенно за-

грязненных территориях вблизи крупных промышленных предприятий. Способность 

доминирующих на таких территориях злаков (Dactylis glomerata и Phleum prаtense) не 

только расти и развиваться, но и занимать ведущие позиции на участках, располо-

женных в непосредственной близости от источника загрязнения, обусловлена нали-

чием эффективно работающих адаптационных механизмов.  

5. Высокая металлоустойчивость дикорастущих многолетних злаков и их способ-

ность накапливать тяжелые металлы в относительно больших количествах в подзем-

ных органах, а у Setaria viridis и в надземных органах, указывает на возможность ис-

пользования этих видов в фиторемедиации загрязненных тяжелыми металлами почв в 

условиях таежной зоны.  
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ГЛАВА 1. ОБЗОР ЛИТЕРАТУРЫ 

 

1.1. Тяжелые металлы в окружающей среде 

 

Термин «тяжелые металлы» был впервые употреблен еще в 1817 году немецким 

химиком Леопольдом Гмелиным (Leopold Gmelin), который разделил известные в то 

время химические элементы на три группы: неметаллы, легкие металлы и тяжелые 

металлы (Habashi, 2009). К тяжелым металлам было отнесено 25 элементов с плотно-

стью от 5.31 до 22.00 г/см3.  

Однако до сих пор не существует единого понимания, что же такое «тяжелые 

металлы». Более того, в техническом отчете IUPAC (International Union of Pure and 

Applied Chemistry – Международный союз теоретической и прикладной химии) за 

2002 год отмечено, что термин «тяжелый металл» имеет неверное толкование из-за 

противоречивых определений. На сегодняшний день выделены лишь критерии, по ко-

торым определяется принадлежность того или иного химического элемента к данной 

группе. Среди них: плотность, атомный вес и атомное число. Тем не менее словосоче-

тание «тяжелые металлы» часто рассматривается с природоохранной точки зрения 

(Duffus, 2002), и тогда при включении элемента в эту группу учитываются не столько 

его физические и химические свойства, сколько биологическая активность, токсич-

ность для живых организмов, распространенность в природной среде, степень вовле-

ченности в природные и техногенные циклы. Мы в своей работе придерживались 

наиболее распространенного определения, согласно которому к тяжелым металлам 

относят элементы, обладающие свойствами металлов или металлоидов, имеющие 

плотность более 5 г/см3, атомную массу свыше 40 Да, атомное число 23 и выше  (Куз-

нецов, Дмитриева, 2006).  

Необходимо отметить, что среди тяжелых металлов имеются элементы, необхо-

димые для жизнедеятельности растений (микроэлементы), а также элементы, функ-

циональная роль которых в настоящее время неизвестна (Clemens et al., 2003). Мик-

роэлементы (Co2+, Cr2+, Сu2+, Fe2+, Mn2+, Ni2+ и Zn2+) участвуют практически во всех 

процессах, проходящих в растительной клетке: энергетическом обмене, первичном и 
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вторичном метаболизме, гормональной регуляции, передаче сигнала и др. Следует 

также отметить, что 25-50% всех белков работают только в присутствии ионов метал-

лов (Blindauer, Schmid, 2010), из них наибольшее количество (более 1200) функцио-

нально связаны с цинком (Krämer et al., 2007; Hänsch, Mendel, 2009; Husted et al., 

2011). Кроме того, некоторые металлы-микроэлементы присутствуют в качестве ко-

факторов в молекулах целого ряда ферментов. Обычно концентрации микроэлемен-

тов в растениях невелики (0.001% от сухой массы клетки и ниже), но при повышении 

их уровня в окружающей среде их содержание в органах растений может значительно 

увеличивается, что представляет угрозу их жизнедеятельности (Williams, Salt, 2009). 

В отличие от этого, тяжелые металлы, не являющиеся микроэлементами, среди кото-

рых  важнейшие загрязнители окружающей среды – кадмий, ртуть и свинец, негатив-

но влияют на растения даже в относительно невысоких концентрациях (Башкин, Ка-

симов, 2004; Hassan, Aarts, 2011). 

Установлено, что токсичность тяжелых металлов для живых организмов обу-

словлена целым рядом их физических и химических особенностей: электронной кон-

фигурацией, электроотрицательностью, ионизацией, величиной окислительно-

восстановительного потенциала, сродством к отдельным химическим группам, а так-

же способностью проникать через клеточную оболочку и образовывать прочные со-

единения на поверхности и внутри клетки (Кожанова, Дмитриева, 1989; Башмаков, 

Лукаткин, 2009).  

Тяжелые металлы относятся преимущественно к рассеянным химическим эле-

ментам, и загрязнению ими подвергается почвенный покров, гидросфера, а также ат-

мосфера (Добровольский, 1983, 2004). В силу этого повышение их концентрации в 

окружающей среде вследствие естественного или антропогенного поступления может 

носить глобальный характер (Алексеев, 1987; Ильин, 1991; Merrington, Alloway, 1994; 

Nicholson et al., 1994; Grant et al., 1998; Никифорова, 2003).  

В зависимости от источника загрязнения (естественный или техногенный) на-

блюдаются заметные различия в профильном распределении тяжелых металлов в 

почве. При естественном высоком уровне этих элементов на фоне небольшого их на-

копления в гумусовом горизонте прослеживается увеличение содержания металлов 
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вниз по почвенному профилю. При техногенном загрязнении тяжелые металлы, на-

оборот, концентрируются в поверхностном слое. Различаются также и формы нахож-

дения металлов в почве: если в почвах естественных аномалий они представлены в 

основном в виде сульфатов, сульфидов и карбонатов, то при техногенном загрязнении 

– в виде оксидов и свободных ионов (Ильин, 2012). Помимо этого, на территориях с 

естественно высоким уровнем тяжелых металлов формируются особые виды флор, 

например, галмейная (на почвах с повышенным содержанием цинка) и серпентинито-

вая (с повышенным содержанием ряда металлов, в том числе никеля и хрома) флоры, 

в состав которых входят металлоустойчивые виды растений. Растительность же, про-

израстающая на техногенно загрязненных территориях, в большинстве случаев со-

стоит из видов местной флоры и характеризуется сильно выраженной внутривидовой 

дифференциацией по устойчивости к тяжелым металлам (Косицин, Алексеева-

Попова, 1983). 

Для тяжелых металлов характерно весьма неравномерное распределение в при-

родных средах. При сравнительно невысоком естественном содержании тяжелых ме-

таллов в окружающей среде, в районах рудных месторождений концентрации некото-

рых из них могут в сотни раз превышать фоновые значения (Косицин, Алексеева-

Попова, 1983; Башкин, Касимов, 2004). Кроме того, необходимо иметь в виду, что ин-

тенсивное развитие современной промышленности и сельского хозяйства неизбежно 

сопровождается искусственным возрастанием их содержания в окружающей среде 

(Ягодин и др., 1989; Prasad, 1995; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999).  

Основные источники поступления любого металла в окружающую среду можно 

разделить на природные (естественные) и техногенные (Алексеев, 1987; Кабата-

Пендиас, Пендиас, 1989; Prasad, 1995), что показано в представленной нами схеме 

(рис. 1). Причем в большинстве случаев поступление тяжелых металлов в окружаю-

щую среду, связанное с хозяйственной деятельностью человека, значительно превы-

шает природное (Ильин, 1991; Цибульский, Яценко-Хмелевская, 2004).  
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Рис. 1. Основные источники поступления тяжелых металлов в окружающую среду 
 

Природные источники тяжелых металлов. К естественным источникам тяже-

лых металлов в первую очередь относятся горные породы, из продуктов выветрива-

ния которых сформировался почвенный покров (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Бо-

гдановский, 1994). В земной коре тяжелые металлы приурочены к определенной 

группе минералов и образуют большое количество природных химических соедине-

ний – сульфатов, сульфидов, фосфатов, карбонатов и др. Количество минералов, в со-

став которых входят тяжелые металлы, колеблется от 16 (Hg) до 200 (Pb, Cu). Причем 

многие из металлов встречаются совместно в  залежах полиметаллических руд. На-

пример, в число рудных компонентов месторождений свинца входят Zn, Cu, Ag, Cd, 

Se, Hg, Bi, Au и ряд других элементов. В свою очередь, свинец является постоянным 

элементом–спутником в рудах многих других металлов – Cu, Mo, Sn, W, U, Au (Ада-
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мян и др., 1987). При выветривании горных пород простые и комплексные ионы тя-

желых металлов могут входить в глинистые минералы, связываться органическим 

веществом почвы, а также поступать в воздух, поверхностные и грунтовые воды.   

Важным естественным источником поступления тяжелых металлов в атмосферу 

являются вулканы. В частности, масса свинца, выбрасываемая при извержениях вул-

канов, обычно составляет от 30 · 106 до 300 · 106 т/год, а цинка – около 216 · 103 т/год 

(Buart, Arnold, 1978). Из газовой фазы тяжелые металлы адсорбируются дисперсными 

твердыми продуктами выбросов и переносятся воздушными потоками. Кроме вулка-

нов природными источниками загрязнения воздуха тяжелыми металлами могут быть: 

дым лесных пожаров, космическая пыль, эрозия  почв, испарение с поверхности мо-

рей и океанов, а также выделение этих элементов растительностью (Pacyna, 1986; 

Добровольский, 1987, 1992). При этом концентрации свинца и цинка в воздухе над 

территориями, свободными от техногенного воздействия, варьируют в большей сте-

пени, чем кадмия (табл. 1).  

Таблица 1 

Фоновые значения тяжелых металлов в окружающей среде 

(по: Перельман, Касимов, 1999 и Ровинский и др., 1982*) 

Тяжелые металлы 
Среда 

кадмий свинец цинк 

Земная кора, % 1.3  · 10-5 1.6 · 10-3 8.3  · 10-3 

Атмосферный воздух, 

нг/м3 
0.3–1.3 0.1–20 2–70* 

Атмосферные осадки, 

мкг/л 
0.2–2.0 1–30 10–40* 

Почвы (валовое содер- 

жание), мг/кг 
0.3–0.5 10–25 20–80 

 

Значительная часть металлов, поступающих в атмосферу, переносится воздуш-

ным путем в твердом или водорастворимом виде на большие расстояния (Hovmand et 

al., 1983). В зависимости от размера и веса частиц, направления и силы ветра, а также 
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других метеорологических факторов пыль, содержащая металлы, оседает на подсти-

лающую поверхность и участвует в загрязнении компонентов биосферы – воды, поч-

вы, растительности.  

Естественные уровни тяжелых металлов в почвах подвержены определенным 

колебаниям и зависят от их содержания в минералах и почвообразующих породах, от 

рельефа и климата. Причем, состав почвообразующих пород является главным фак-

тором, определяющим содержание свинца, кадмия и цинка в почвах (Обухов, Лоба-

нова, 1987; Обухов и др., 1992). Процессы выветривания и почвообразования, естест-

венные потоки тяжелых металлов в ландшафтах и неоднородность растительного по-

крова также могут оказывать влияние на их содержание в почвах. Однако фоновое 

содержание металлов в почвах, в целом, варьирует незначительно.  

Техногенные источники тяжелых металлов. Основной источник поступления 

тяжелых металлов в окружающую среду – техногенный, связанный с интенсивным 

развитием современной промышленности: угледобывающей, металлургической, хи-

мической, энергетической (Ягодин и др., 1989; Ильин, 1991; Merrington, Alloway, 

1994, Снакин, 1998). Загрязнение воздуха происходит при сжигании угля и других го-

рючих ископаемых, а также вызвано выбросами промышленных предприятий. При-

чем, если загрязнение от промышленных предприятий, как правило, носит локальный 

характер, то выбросы при сжигании топлива распространяются повсеместно (Барсу-

кова, 1997). Основная часть (60–80%) от выбросов в атмосферу кадмия, цинка и меди 

приходится на предприятия по переработке руд. Содержание этих металлов в атмо-

сфере может более чем в 1000 раз превышать их обычные концентрации в воздухе. 

Например, в пыли ряда машиностроительных предприятий обнаружено до 2800 мг/кг 

свинца, а при производстве цемента – до 1400 мг/кг (Сает, 1982).  

Транспортные средства также являются одним из главных источников загрязне-

ния почв и растений тяжелыми металлами. В частности, около 60–70% всех выбросов 

в атмосферу свинца связано с использованием свинецсодержащего бензина (Минеев и 

др., 1981; Снакин, 1998). Вдоль дорог с активным движением автотранспорта свин-

цом загрязняется полоса земли шириной 50–100, а иногда и 300 м (Савицкене и др., 

1993). Основное же его количество оседает на почву в пределах 10–15 м и концентри-
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руется в слое глубиной до 10 см. Исследованиями также установлено, что содержание 

свинца в почвах вблизи автомагистралей в десятки, а иногда и в сотни раз превышает 

фоновые значения (Лепнева, Обухов, 1987; Сает, 1987; Amrhein et al., 1994). Помимо 

свинца с выхлопными газами автотранспорта выбрасываются кадмий, кобальт, хром, 

медь, цинк, железо, молибден, стронций (Парибок, 1983). 

 При длительном техногенном поступлении тяжелых металлов в окружающую 

среду содержание их в почве может быть очень высоким. Причем, в почвах, загряз-

няемых металлургическими предприятиями, накапливается не только профилирую-

щий, но и другие металлы, сопутствующие ему в рудах. Например, в почве около од-

ного из цинкоплавильных заводов в Польше на глубине 1–5 см содержалось цинка 

13800, свинца – 249-2480, кадмия – 15-270 мг/кг (Greszta et al., 1985).  

Среди антропогенных источников поступления тяжелых металлов в почву опре-

деленную роль играют и агротехнические мероприятия: внесение удобрений, пести-

цидов и орошение (Алексеев, 1987; Nicholson et al., 1994; Grant et al., 1998; Никифо-

рова, 2003). В частности, при использовании минеральных удобрений в почву вно-

сится свинца от 7 до 225 мг/кг сухой массы почвы, при применении органических 

удобрений – от 6 до 15 мг/кг (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). Содержание кадмия в 

минеральных удобрениях колеблется от 0.3 до 179 мг/кг сухой массы (Williams, 

David, 1977). Даже при относительно небольшом содержании кадмия в фосфорных 

удобрениях, его ежегодное поступление в почву составляет 10 г/га (Sauerheck, Rictz, 

1981). Сточные воды, используемые в сельском хозяйстве, также являются источни-

ком загрязнения почв тяжелыми металлами. Кадмий, цинк и некоторые другие эле-

менты чаще всего становятся основными токсикантами, ограничивающими примене-

ние осадков сточных вод в качестве удобрения. Например, содержание кадмия в 

осадках сточных вод достигает 90, а цинка – 6000 мг/кг сухой массы (Касатиков и др., 

1990), что в 1.5-3.0 раза превышает принятые нормы ПДК (предельно допустимых 

концентраций).  

Таким образом, естественное (фоновое) содержание тяжелых металлов в окру-

жающей среде, как правило, незначительное. Основной же причиной увеличения их 

концентрации является хозяйственная деятельность человека. Однако, независимо от 
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источника загрязнения территории тяжелыми металлами, повышение их уровня в 

почве практически всегда приводит к увеличению концентрации токсичных ионов в 

растениях. И поскольку тяжелые металлы поступают в организм человека и живот-

ных, в основном, с растительной пищей, создавая серьезную угрозу их здоровью, во-

просы, связанные с поглощением ионов металлов растениями и их транспортом в 

надземные органы, представляют не только чисто научный, но и большой практиче-

ский интерес.  
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1.2. Поступление тяжелых металлов в растения  

 

Важное место при исследовании влияния тяжелых металлов на растения занима-

ет изучение процессов их поглощения и передвижения. Растения способны поглощать 

из окружающей среды в больших или меньших количествах практически все химиче-

ские элементы. Однако с точки зрения минерального питания тяжелые металлы мож-

но разделить на две группы: 1) необходимые в незначительных концентрациях для 

метаболизма растений (Fe2+, Cu2+, Zn2+, Mn2+, Mo2+), которые становятся токсичными, 

если их содержание превышает определенный уровень; 2) не участвующие в метабо-

лизме растений (Pb2+, Cd2+, Hg2+), которые токсичны даже в очень низких концентра-

циях (Siedlecka, 1995). 

Наземные растения могут поглощать тяжелые металлы из двух источников – 

почвы и воздуха (Парибок и др., 1981; Виноградов, 1985). В контексте данной работы 

остановимся только на поступлении этих элементов через корни.  

Механизмы поглощения тяжелых металлов корнями включают пассивный (не-

метаболический) перенос ионов в клетку без использования дополнительной энергии, 

и активный (метаболический) процесс поглощения, сопряженный с затратой энергии, 

которая используется для перемещания ионов против градиента электрохимического 

потенциала (Costa, Morel, 1993; Lux et al., 2011). 

Пассивный транспорт тяжелых металлов в клетку осуществляется посредством 

катионных неселективных каналов трех видов: 1) кальциевых каналов, активируемых 

деполяризацией мембраны (DACC – depolarization-activated calcium channels), 2) 

кальциевых каналов, активируемых гиперполяризацией мембраны (HACC – hyperpo-

larization-activated calcium channels) и 3) катионных каналов, не чувствительных к из-

менению электрического потенциала (VICC – voltage-insensitive cation chanels) (White, 

2005; DalCorso et al., 2008; Verbruggen et al., 2009; Kudo et al., 2011). 

Активный транспорт тяжелых металлов в клетку происходит с участием специ-

альных белков-переносчиков. В последние десятилетия достигнут значительный про-

гресс в идентификации трансмембранных транспортеров металлов, что отражено в 

целом ряде работ, в том числе обзоров (Hall, Williams, 2003; Eide, 2006; Krämer et al., 
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2007; Verbruggen et al., 2009; Blindauer, Schmid, 2010; Ueno et al., 2010; Hassan, Aarts, 

2011; Waters, Sankaran, 2011; Uraguchi, Fujiwara, 2012; Khan et al., 2014). На основании 

анализа литературы можно сделать вывод, что в поступлении и транспорте ионов тя-

желых металлов в клетках растений принимают участие большое количество белков, 

относящиеся к различным семействам. Наиболее изученные семейства: ZIP (zink-iron-

regulated transporter), в том числе подсемейство IRT (iron regulated transporter); ABC 

(ATP-binding cassette) подсемейство PDR (pleirotropic drug resistance) и подсемейство 

MRP (multidrug resistance-associated proteins); ОРТ (oligopeptide transporters) подсе-

мейство YS (yellow-stripe) и подсемейство YSL (yellow-strip1-like); P1B -АТФ-азы под-

семейство HMA (heavy metal АТPase); CDF (cation diffusion facilitator); NRAMP (natu-

ral resistance associated macrophage protein); CTR (copper transporter family); CAX 

(cation exchanger). При этом обнаружено, что все они участвуют в транспорте метал-

лов-микроэлементов как при их недостатке в почве, так и при избытке. Специфиче-

ских транспортеров для тяжелых металлов, не являющихся необходимыми для расте-

ний, не выявлено. В данном разделе остановимся только на тех белках, которые у 

растений-исключателей участвуют в транспорте металлов через плазмалемму, в том 

числе в их загрузке в ксилему и флоэму. 

ZIP -белки малоизбирательны и могут транспортировать несколько двухва-

лентных катионов металлов (Grotz et al., 1998; Cohen et al., 2004; Ishimaru et al., 2006; 

Waters et al., 2007; Assunção et al., 2010; Conte, Walker, 2011). На сегодняшний день у 

целого ряда видов растений обнаружено участие этих белков в поглощении корнями 

и транспорте через плазмалемму таких катионов, как Cu2+, Fe2+, Mn2+, Zn2, а также 

Cd2+ (табл. 2). В частности, показано, что усиление экспрессии генов AtZIP1, AtZIP2 и 

AtZIP5 приводит к увеличению содержания цинка в корнях растений Arabidopsis 

thaliana (L.) Heynh. (Hassan, Aarts, 2011), а гена OsZIP1 – цинка и кадмия в корнях ри-

са (Orysa sativa L.) (Ramesh et al., 2003). Экспрессия генов других представителей это-

го семейства (ZIP3/4/9) в большей степени возрастает в условиях дефицита цинка в 

субстрате (van de Mortel et al., 2006). Предполагается, что ZIP-транспортеры различа-

ются также локализацией на внутриклеточных мембранах и в разных тканях корня 

(van de Mortel et al., 2006). 
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Таблица 2 

Белки ZIP-семейства, участвующие в транспорте катионов тяжелых металлов через 

плазмалемму (по: Waters, Sankaran, 2011) 

Катионы металлов Вид 

растения 
Белок 

Cu2+ Fe2+ Mn2+ Zn2+ Cd2+ 
Источник 

 

IRT1  + + + + Korshunova et al., 1999;  
Rogers et al., 2000 

Arabidopsis 
thaliana 

IRT2  +  +  Vert et al., 2001 

 IRT3  +  +  Lin et al., 2009 

 ZIP1 
ZIP3 
ZIP5 

   + 
+ 
+ 

 Grotz et al., 1998 
Grotz et al., 1998 
Hassan, Aarts, 2011 

 ZIP2 
ZIP4 

+ 
+ 

  + 
+ 

 Wintz et al., 2003; Assun-
ção et al., 2010 

 ZIP8    +  Van de Mortel et al., 2006 
 ZIP10    +  Van de Mortel et al., 2006 
 ZIP12    +  Van de Mortel et al., 2006 
Cucumis sati-
vus 

IRT1  +    Waters et al., 2007 

Glycine max ZIP1 
 

   + + Moreau et al., 2002 

IRT1  + + + + Pedas et al., 2008 Hordeum vul-
gare ZIP3 

ZIP5 
ZIP8 

   + 
+ 
+ 

 Pedas et al., 2009 

ZIP1    +  
ZIP3  +    
ZIP4 
ZIP7 

  + 
+ 

  

Medicago 
truncatula 

ZIP5 
ZIP6 

 + 
+ 

 + 
+ 

 

Lopez-Millan et al., 2004 

IRT1  
 
IRT2 

 + 
 
+ 

  + 
 
+ 

Bughio et al., 2002; 
Lee, An, 2009 
Ishimaru et al., 2006; 
Nakanishi et al., 2006 

ZIP1    + + Ramesh et al., 2003 
ZIP3 
ZIP5 
ZIP7 

   + 
+ 
+ 

 Ramesh et al., 2003 
Lee et al., 2010b 
Yang et al., 2009 

Oryza sativa 

ZIP8  +  +  Lee et al., 2010c 
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Основная функция транспортных белков IRT1 и IRT2  – перенос ионов Fe2+ че-

рез плазмалемму в клетки корня (Ishimaru et al., 2012). При этом у двудольных расте-

ний и однодольных видов, не относящихся к семейству Poaceae, со стратегией I 

транспорта Fe2+ эти белки, как полагают, являются основными транспортерами ионов 

железа (II), однако они могут участвовать и в транспорте других ионов (Mn2+, Zn2+ и 

Cd2+) (Rogers et al., 2000; Conte, Walker, 2011). При этом у гипераккумуляторов он в 

настоящее время считается важным кандидатом на роль основного переносчика кад-

мия (Hassan, Aarts, 2011). Исследований, касающихся изучения роли этого белка в 

транспорте ионов тяжелых металлов у злаков крайне мало. Однако обнаружено его 

участие в ассимиляции Fe2+ и всасывании комплекса Fe3+-фитосидерофоры (Vert et al., 

2002). Показано, также, что при усилении экспрессии гена OsIRT1 в клетках корня 

риса возрастает содержание кадмия в корнях и побегах растений (Lee, An, 2009). 

У растений из семейства Poaceae реализуется стратегия II, и Fe3+ транспортиру-

ется в комплексе с фитосидерофорами с участием белка – YS1. Этот белок обнаружен 

у целого ряда видов из этого семейства: у кукурузы (Yen et al., 2001), ячменя (Murata 

et al., 2006), риса (Lee et al., 2009). Функционирует он в симпорте с протоном (Schaaf 

et al., 2004). Установлено, что у ячменя (Hordeum vulgare L.) HvYS1 является специ-

фическим транспортером, который переносит только комплексы Fe3+ c фитосидеро-

форами (Harada et al., 2007), тогда как у кукурузы (Zea mays L.) ZmYS1 и у риса 

OsYS1 белки способны транспортировать также комплексы Co2+, Cu2+ и Zn2+ (Ma, 

Nomoto, 1993). У мутантных растений кукурузы с отсутствием гена YS1 транспорт 

комплексов Zn2+ с фитосидерофорами в клетки корня был нарушен (von Wiren et al., 

1996). 

NRAMP – семейство транспортеров, участвующих в переносе двухвалентных 

ионов металлов в цитоплазму (Krämer et al., 2007). Наиболее изученными белками из 

этого семейства являются NRAMP3 и NRAMP4, локализованные на тонопласте и 

осуществляющие транспорт ионов из вакуоли в цитозоль. Относительно недавно бы-

ло высказано предположение, что возможным участником транспорта тяжелых ме-

таллов (в частности, Cd2+ и Mn2+) через плазмалемму является белок NRAMP5 (Ishi-

maru et al., 2012). Он выявлен на наружной стороне плазматической мембраны клеток 
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эндодермы и экзодермы корня риса. В опытах с рисом, выращенным в условиях по-

вышенной УФ-радиации, были выделены мутантные растения с очень низкой способ-

ностью к накоплению кадмия, что оказалось связанным с функционированием гена 

OsNRAMP5 (Ishikawa et al., 2012). Кроме того, при сравнении степени участия белков 

OsIRT1 и OsIRT2 с белком OsNRAMP5 в транспорте ионов кадмия было обнаружено, 

что именно последний является основным транспортером этого металла у растений 

риса (Sasaki et al., 2012). Позднее было выявлено, что OsNRAMP5 транспортирует 

также ионы марганца и цинка (Uraguсhi, Fujiwara, 2013). 

Специфическими транспортерами, которые осуществляют транспорт только 

ионов меди (II) через плазмалемму, являются белки подсемейства COPT (copper 

transporter) семейства CTR. У Arabidopsis thaliana и риса выявлены семь белков этого 

типа (COPT1–COPT7), экспрессия генов которых была обнаружена практически во 

всех тканях корня и побега (Yuan et al., 2011; Puig, 2014). При этом экспрессия четы-

рех из них – COPT1, COPT2, COPT4 и COPT6 – усиливалась в присутствии избытка 

ионов меди (Jung et al., 2012). Обнаружено также, что в присутствии кадмия у A. 

thaliana возрастал уровень экспрессии генов AtCOPT1,  AtCOPT2 и  AtCOPT6, что 

приводило к увеличению содержания меди в корнях растений (Gayomba et al., 2013). 

При этом copt1copt2copt6 мутантные растения оказались гораздо менее устойчивыми 

к кадмию по сравнению с диким типом.  

Помимо активности белков-переносчиков и катионных каналов на поглощение 

тяжелых металлов корнями растений большое влияние оказывают свойства почвы, в 

частности тип почвы, ее химический и механический состав, рН, содержание органи-

ческого вещества, обменная катионная способность, микрофлора и др. (Ильин, 1991; 

Rauser, 1999; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999). Существенное влияние оказывают и 

другие ионы, находящиеся в почве (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). При этом наи-

больший антагонизм проявляют элементы одинаковой валентности, способные обра-

зовывать сходные комплексы (Wierzbicka, 1987; Hart et al., 1998). Например, свинец 

подавляет поглощение и передвижение в побеги железа, марганца и цинка (Kannan, 

Keppler, 1976). Всасывание кадмия корнями растений снижается при добавлении в 

раствор Ca2+, Zn2+, Mn2+, Cu2+ и Fe2+ (Costa, Morel, 1993; Jalil et al., 1994; Gussarsson et 
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al., 1995). В свою очередь, выявлен ингибирующий эффект кадмия на поглощение и 

аккумуляцию Zn2+, Cu2+, Mn2+ и Ca2+ (Metwally et al., 2005; Liu et al., 2006; Zhang et al., 

2010).  

Соотношение пассивного и активного механизмов поступления тяжелых метал-

лов в растения во многом зависит от их концентрации в почве. Отмечено, что при со-

держании металлов в микроколичествах (в пределах фонового уровня) основной 

вклад вносит активное метаболическое поглощение (Cataldo et al., 1983; Godbold, 

1991). При наличии же во внешней среде высоких концентраций металлов поглоще-

ние носит преимущественно неметаболический характер, и является результатом их 

диффузии в свободное пространство корня (Culter, Rains, 1974). 

Поступление тяжелых металлов в растения корневым путем может регулиро-

ваться механизмами, которые уменьшают их концентрацию в ризосфере. В частности, 

клетки корня выделяют слизи, способные связывать металлы в почве, ограничивая 

тем самым их проникновение в растение. Помимо этого растения выделяют в ризо-

сферу целый ряд соединений, связывающих ионы тяжелых металлов и осаждающих 

их на поверхности корня. Такими соединениями являются органические кислоты, 

аминокислоты, фенолы, пептиды, ферменты (в частности, редуктазы). В результате 

этого создается своеобразный барьер для проникновения свободных токсичных ионов 

в клетки корня растений (Чиркова, 2002; Wenzel et al., 2003; Xiong et al., 2008). Расте-

ния семейства Poaceae помимо органических кислот выделяют в ризосферу фитоси-

дерофоры – органические вещества, которые синтезируются из метионина и принад-

лежат к семейству мугеиновых кислот. Основной функцией фитосидерофоров счита-

ется хелатирование Fe3+, необходимое для лучшего его поглощения  (Haydon, Cobbett, 

2007). При этом обнаружено, что уровень экспрессии генов белков, участвующих в 

биосинтезе этих кислот, возрастает при дефиците железа в растениях (Nagasaka et al., 

2009). Помимо железа фитосидерофоры играют важную роль и в поглощении цинка, 

как это было обнаружено у ячменя и риса (Suzuki et al., 2008). Причем у риса они уча-

ствуют еще и в распределении данного металла по растению. Имеются сведения и об 

усилении поглощения растениями кадмия. Так, выделение фитосидерофоров в ризо-

сферу растениями сорго, пшеницы (Römheld, Awad, 2000) и кукурузы (Kochian, 2000) 
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приводило к увеличению количества металла в клетках их корней. Вместе с тем вы-

сказано мнение, что выделение фитосидерофоров корнями злаков может препятство-

вать поглощению растением некоторых металлов, не являющихся жизненно необхо-

димыми для растений, за счет связывания их ионов в ризосфере (Hall, 2002).  
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1.3. Транспорт тяжелых металлов по растению 

 

 Обнаружено, что общее содержание тяжелых металлов в органах растений зави-

сит от двух процессов: активности поглощения металла клетками корня и эффектив-

ности его перемещения по растению, где важную роль играет радиальный транспорт 

ионов (Clemens, 2006b).  

Радиальный транспорт ионов тяжелых металлов по тканям корня до сосудов 

ксилемы может осуществляться как по апопласту, так и по симпласту. Известно, что 

апопластный путь движения катионов металлов возможен в тех областях корня, где 

отсутствуют пояски Каспари, например, в зоне меристематических клеток, в начале 

зоны растяжения и в начале зоны появления корневых волосков (Lux et al., 2004). Он 

осуществляется  посредством диффузии через клеточные стенки и внутриклеточное 

свободное пространство (Мейчик и др., 2003). Вклад апопласта в поступление ток-

сичных ионов в проводящие сосуды, как полагают, невелик, при этом он возрастатет 

с увеличением концентрации металла в субстрате (Redjala et al., 2009). Однако экспе-

риментальных данных по этому вопросу крайне мало.  

В симпластном транспорте ионов тяжелых металлов через плазмалемму клеток 

в сосуды ксилемы участвуют белки-переносчики НМА2 и НМА4 (Hussian et al., 2004; 

Verret et al., 2004). Эти белки обнаружены в клетках проводящих тканей практически 

во всех органах растений, относящихся и к исключателям, и к гипераккумуляторам 

(Eren, Argüello, 2004; Hussain et al., 2004). Многочисленными экспериментами пока-

зано, что мутации по генам AtHMA4 и AtHMA2 делают растения Arabidopsis thaliana 

неспособными транспортировать цинк из корней в побеги (Hussian et al., 2004). У 

двойных мутантов hma2hma4 с пониженной функцией этих генов практически все 

поступившие в растения ионы металла накапливаются в корнях, тогда как в надзем-

ных органах цинк полностью отсутствует (Puig, Penarrubia, 2009). Показано также, 

что подавление экспрессии генов HMA2 и HMA4 у A. thaliana почти полностью бло-

кирует перемещение кадмия из корней в побеги (Wong, Cobbett, 2008). Кроме того, в 

уровне экспрессии генов этих белков выявлены значительные межвидовые и орга-

носпецифические различия. Например, у риса при действии металла наиболее высо-
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кий уровень экспрессии гена OsHMA2 был обнаружен в корнях (Satoh-Nagasawa et al., 

2012), у ячменя (HvHMA2) – в листьях (Mills et al., 2012), а у пшеницы (Triticum aesti-

vum L.) (TaHMA2) – в узлах стебля (Tan et al., 2013). В литературе имеются также 

данные об участии НМА2-белков в загрузке флоэмы у злаков (Yamaji et al., 2013; 

Khan et al., 2014). В частности, у риса белок OsHMA2 был обнаружен в паренхимных 

и ситовидных клетках флоэмы (Yamaji et al., 2013). Авторы полагают, что этот белок 

участвует на заключительном этапе транспорта металлов из ксилемы. 

Предполагается, что тяжелые металлы могут транспортироваться в сосуды кси-

лемы и в комплексе с хелаторами, например, с глутатионом или фитохелатинами, од-

нако механизм этого транспорта не изучен  (Clemens, 2006b; Verbruggen et al., 2009). 

На транспорт тяжелых металлов из корня в стебель оказывают влияние такие процес-

сы, как перенос ионов через плазмалемму клеток корня, симпластический транспорт 

до сосудов ксилемы, загрузка в ксилему и связывание ионов металлов в ксилемном 

соке различными лигандами (Harris, Taylor, 2004).  

В целом ряде исследований показано, что тяжелые металлы могут транспортиро-

ваться и по сосудам флоэмы в системе органов “донор–акцептор” (Cakmak et al., 2000; 

Harris, Taylor, 2001). С использованием радиографических методов у растений разных 

видов зафиксирован флоэмный транспорт изотопов 109Cd, 63Ni, 65Zn из листьев в цвет-

ки и плоды (семена), а также от листа к листу или к корню (Cakmak et al., 2000; Harris, 

Taylor, 2001; Page, Feller, 2005). Транспорт металлов по флоэме играет важную роль в 

доставке питательных элементов, в том числе и микроэлементов, относящихся к тя-

желым металлам, в развивающиеся семена (Bauer, Hell, 2006). Отметим, что в послед-

нее время все большую актуальность приобретает проблема увеличения содержания 

тяжелых металлов в зерне при выращивании хлебных злаков или зернобобовых куль-

тур на загрязненных ими почвах. Например, кадмий в количествах, заметно превы-

шающих ПДК, установленного для хлебных злаков (0.2 мг/кг сухого веса), был обна-

ружен в зерне пшеницы (Harris, Taylor, 2001), риса (Shah, Dubey, 1998) и ячменя 

(Chen et al., 2007) при выращивании этих видов на почвах, содержащих металл. При 

этом, как было выявлено у риса, более 90% кадмия поступает в зерно именно по фло-
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эме (Tanaka et al., 2007). Хотя в целом, несмотря на важность этого вопроса, поступ-

ление ионов металлов во флоэму изучено в гораздо меньшей степени, чем в ксилему. 

К настоящему времени доказано, что по флоэме тяжелые металлы могут транс-

портироваться в комплексе с никотинамином, GSH и фитохелатинами, которые были 

обнаружены во флоэмном соке (Van Belleghem et al., 2007; Mendoza-Cόzatl et al., 

2008). При этом никотинамин связан, как полагают, в основном с микроэлементами 

(Cu2+, Fe2+, Mn2+, Zn2+), и в транспорте этих комплексов предполагается участие YSL-

белков (Curie et al., 2009; Klatte et al., 2009; Verbruggen et al., 2009). Эти белки обна-

ружены на внутренних мембранах клеток, прилегающих к сосудам флоэмы, как в по-

бегах,  так и в корнях (DiDonato et al., 2004; Le Jean et al., 2005; Schaaf et al., 2005; Cu-

rie et al., 2009). Вероятно, они помогают поступлению комплексов металлов с никоти-

намином из сосудов флоэмы в развивающиеся ткани. На сегодняшний день белки, 

осуществляющие транспорт комплексов тяжелых металлов с фитохелатинами во фло-

эму, неизвестны. 

Таким образом, несмотря на значительный прогресс, достигнутый к настоящему 

времени в понимании механизмов поступления и транспорта тяжелых металлов по 

растению, все еще остается достаточно много вопросов, для выяснения которых не-

обходимо проведение дальнейших исследований. Помимо теоретической важности, 

лучшее понимание  механизмов транспорта тяжелых металлов, а также выяснение 

вклада различных белков-переносчиков в передвижении необходимых растению эле-

ментов и тех, которые не играют функциональной роли, будет способствовать созда-

нию сельскохозяйственных культур с высоким качеством продукции и низким со-

держанием тяжелых металлов в органах, используемых в пищу. 
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1.4. Накопление тяжелых металлов растениями 

 и их распределение по органам, тканям и внутри клетки  

По способности накапливать тяжелые металлы растения можно разделить на три 

группы: 1) аккумуляторы, накапливающие металлы, главным образом, в надземных 

органах как при низком, так и высоком содержании их в почве; 2) индикаторы, в ко-

торых концентрация металла отражает его содержание в окружающей среде и 3) ис-

ключатели, у которых поступление металлов в побеги ограничено, несмотря на их 

высокую концентрацию в окружающей среде и накопление в корнях (Baker, 1981; An-

tosiewicz, 1992). В данной работе рассматриваются только растения, относящиеся к 

группе исключателей. 

Известно, что в зависимости от вида растений содержание в них тяжелых метал-

лов может изменяться во много раз (до 100 и более) (Покровская, 1995). Более того, 

разные виды растений, а также сорта (линии) одного вида различаются по способно-

сти накапливать тяжелые металлы даже при одной и той же их концентрации в почве 

(Kuboi et al., 1986; Yang et al., 1995; Grant еt al., 1998). Например, при выращивании 

овощных культур на загрязненных кадмием почвах концентрация металла в листьях 

салата, шпината, сельдерея и капусты оказалась выше, чем в листьях томата, кукуру-

зы, бобов и гороха (Davis, White, 1981). Выявлены существенные различия в содер-

жании кадмия во всех органах (в том числе в клубнях) двух сортов картофеля (Dunbar 

еt al., 2003) и в зерне изогенных линий твердой пшеницы (Harris, Taylor, 2001). 

На накопление тяжелых металлов оказывает влияние и возраст растений (Мель-

ничук, 1990). В экспериментах И.И. Скрипниченко и Б.Н. Золотаревой (1981) уста-

новлено, что содержание свинца в надземных органах 30-дневных растений овса по 

сравнению с 7-дневными существенно уменьшалось (в 1.5–14 раз в зависимости от 

концентрации металла в корнеобитаемой среде). В отличие от этого у растений бобов 

отмечено увеличение содержания цинка и кадмия в корнях и побегах от фазы 4-х ли-

стьев к фазе созревания семян. У пшеницы же с возрастом растений содержание цин-

ка в надземной биомассе повышалось, а кадмия – снижалось (Гармаш, 1989).  

Накопление тяжелых металлов в растениях может также зависеть от сезона и по-

годных условий года. Например, у растений бука концентрация кадмия в ксилемном 
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соке резко повышалась в апреле и ранней осенью, а в летние месяцы – сохранялась на 

сравнительно низком уровне (Glavac et al., 1990). Аналогичные результаты получены 

и в отношении травянистых растений: наименьшее содержание кадмия и свинца в 

фитомассе пастбищных растений отмечено в летние месяцы, а ранней весной и позд-

ней осенью оно повышалось (Vetter, 1982 – цит. по Ильин, 1991). Полагают, что это 

обусловлено несовпадением темпов прироста биомассы растений (которые летом 

достигают максимума) с более или менее равномерным поступлением тяжелых ме-

таллов из почвы (Ильин, 1991).  

 

Распределение тяжелых металлов по органам растений. В отличие от накоп-

ления характер распределения тяжелых металлов по органам в большинстве случаев 

не зависит от эдафических и сезонных факторов и определяется, главным образом, 

свойствами металлов и видовыми особенностями растений (Сhoudhary et al., 1994; 

Yang et al., 1995). Типичное распределение металлов по органам у растений-

исключателей следующее (по убыванию): корень > стебель > листья > плоды или се-

мена (Ильин, Степанова, 1981; Wagner, 1993; Grant et al., 1998). При этом у разных 

видов растений, а также сортов (генотипов) оно может несколько различаться в про-

центном соотношении, что связано с особенностями поглощения ионов металлов 

корнями и их перемещения из корней в побеги (Florjin, Van Beusichem, 1993a; Guo et 

al., 1995; Hart et al., 1998).  

Способность корней задерживать бόльшую часть тяжелых металлов снижает их 

поступление в надземные органы растений, что является важным адаптационным ме-

ханизмом, обеспечивающим их нормальный рост и развитие в условиях высокого со-

держания этих элементов в почве (Wagner, 1993; Grant et al., 1998). В то же время, 

многочисленными опытами установлено, что с увеличением концентрации тяжелых 

металлов во внешней среде, наряду с возрастанием их содержания в корнях, повыша-

ется количество металлов и в надземных органах – стеблях и листьях, и даже в соцве-

тиях и семенах. Это говорит о том, что защитные механизмы и барьеры, функциони-

рующие на уровне клеток и тканей корня, не в состоянии полностью предотвратить 

попадание тяжелых металлов в побеги растений. Однако в среднем, надземные орга-
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ны содержат в 10–15 раз (Krupa, Basźynski, 1995; Kovačević et al., 1999), а по некото-

рым данным в 200 раз меньше тяжелых металлов (Шевякова и др., 2003), чем корни.  

Содержание тяжелых металлов в репродуктивных органах и семенах, как прави-

ло, невелико вследствие функционирования разнообразных защитных механизмов, 

связывающих ионы металлов в клетках корня, побега или листьев (Ильин, 1991; 

Moral et al., 1994). Это имеет большое биологическое значение, связанное с сохране-

нием способности к репродукции и семенной продуктивности. Тем не менее, некото-

рые металлы, в частности, кадмий, обладая большой подвижностью, способен к пе-

ремещению в генеративные органы (Harris, Taylor, 2001). На примере культурных 

злаков показано, что кадмий может поступать в соцветие как по ксилеме из корня, так 

и по флоэме из листьев с потоком ассимилятов (Greger, Löfstedt, 2004; Tanaka et al., 

2007). При этом он накапливается в относительно больших количествах в зерне, что 

представляет серьезную угрозу здоровью человека и животных.  

Проблема увеличения содержания тяжелых металлов в зерне хлебных злаков 

при их выращивании на загрязненных почвах приобретает в последнее время все 

большую актуальность. Полагают, что высокое содержание тяжелых металлов  в зер-

не злаков в большей степени связано с увеличением активности их транспорта из 

корня в стебель и концентрацией в надземных органах, а не с интенсивностью погло-

щения корнями (Greger, Löfstedt, 2004; Uraguchi et al., 2009). В этой связи изучение 

механизмов передвижения металлов из корней в надземные органы злаков чрезвы-

чайно актуально, поскольку может способствовать правильному выбору культур, ис-

пользуемых для выращивания на загрязненных металлами почвах (или почвах, где 

существует угроза подобного загрязнения), и получению более экологически чистой 

продукции, а также созданию новых сортов, обладающих способностью снижать по-

ступление кадмия в зерно. 

 

Распределение тяжелых металлов по тканям. При изучении распределения 

тяжелых металлов в тканях корня установлено, что большая их часть локализована в 

ризодерме и коре (Серегин, Иванов, 1997а; Wójcik, Tukiendorf, 1999). При этом, как 

выяснено, первичная кора корня растений, относящихся к группе исключателей, яв-
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ляется основной аккумулирующей тканью для ионов кадмия и свинца (Серегин, 

2009). Структурные особенности клеток эндодермы и центрального цилиндра огра-

ничивают поступление металлов в сосуды ксилемы, а, следовательно, и в надземные 

органы растения (Серегин, Иванов, 2001), хотя и не для всех тяжелых металлов. В ча-

стности, известно, что эндодерма не ограничивают радиальное передавижение ионов 

цинка, тогда как для ионов никеля эндодерма играет роль ткани-аккумулятора (Сере-

гин, 2009).  Однако с повышением концентрации металла в среде увеличивается его 

содержание и в эндодерме (Leblowa et al., 1986; Punz, Sieghardt, 1993; Wójcik, Tukien-

dorf, 2005). Например, с помощью радиографических и гистохимических методов по-

казано накопление большого количества кадмия и свинца у растений в эндодерме 

корня и частичное попадание его в центральный цилиндр (Нестерова, 1989; Серегин, 

Иванов, 1997б; Wójcik, Tukiendorf, 2005).  

Cравнительно слабо изучено проникновение металлов в меристемы корней. С 

использованием радиографического и спектрометрического анализа установлено 

присутствие 65Zn и 106Cd в апикальной меристеме как главного, так и боковых корней 

пшеницы (Haslett et al., 2001; Page, Feller, 2005). По данным некоторых авторов (Lane, 

Martin, 1982; Wierzbicka, 1987) свинец практически отсутствует в области покоящего-

ся центра, возможно, из-за барьеров в апопласте (Lane, Martin, 1982). По данным И.В. 

Серегина (Серегин, 2009) в зонах деления и растяжения корня отсутствуют физиоло-

гические барьеры для передвижения тяжелых металлов, поэтому ткани апикального 

участка накапливают их ионы, что является одной из причин ростингибирующего 

действия этих химических элементов. 

Сведений о распределении тяжелых металлов в тканях листьев и стебля растений 

сравнительно немного. Выявлено значительное накопление цинка и кадмия в клетках 

эпидермиса листьев ячменя (Brune et al., 1994, 1995) и кукурузы (Wójcik, Tukiendorf, 

2005), а также у чувствительных экотипов Silene vulgaris (Moench) Garcke 

(Chardonnens et al., 1998). Преимущественное накопление кадмия, никеля и цинка в 

покровной ткани было обнаружено в листе кукурузы (Серегин, 2009). Вместе с тем, 

если в клетках мезофилла листа растений S. vulgaris отмечено очень низкое содержа-

ние кадмия по сравнению с эпидермальными клетками (Chardonnens et al., 1998), то в 
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клетках мезофилла и эпидермиса листа ячменя содержание цинка и кадмия было 

практически равным (Brune et al., 1995). Брун с соавт. (Brune et al., 1994), изучая ак-

кумуляцию цинка в тканях листа ячменя, установили, что при низкой концентрации 

металла в питательном растворе (0.002 мМ/л) более 80% цинка (от общего содержа-

ния в листе) находилось в протопласте клеток мезофилла. Авторы полагают, что это 

связано с тем, что цинк необходим для нормального роста растений. При высокой 

концентрации цинка (0.4 мМ/л) в питательном растворе содержание цинка в клетках 

эпидермиса увеличилось в 19 раз, хотя его содержание в клетках мезофилла возраста-

ло при этом только в 2.5 раза. Аналогично изменялось содержание кадмия в тканях 

листа ячменя при увеличении его концентрации в растворе (Brune et al., 1995). Такое 

распределение металлов в тканях листа рассматривается в качестве способа защиты 

хлоропластов и, следовательно, процесса фотосинтеза от их токсического действия 

(Krupa et al., 1993; Thomas, Singh, 1996). Небольшое количество тяжелых металлов 

было обнаружено в проводящих тканях первого листа: цинка – у ячменя (Brune et al., 

1994), а кадмия и свинца – у кукурузы (Серегин, Иванов, 1997б). 

 

Распределение тяжелых металлов в клетке весьма неравномерно. Значитель-

ная часть поступившего металла задерживается в клеточной оболочке (Рудакова и др., 

1988; Taylor, 1991; Серегин, Иванов, 1997б; 2001). Cвязывание тяжелых металлов 

клеточной стенкой выявлено как для клеток корня (Wagner, 1993; Lozano-Rodríguez et 

al., 1997; Grant et al., 1998; Cakmak et al., 2000), так и листа (Brune at al., 1994; Lozano-

Rodríguez et al., 1997; Ramos et al., 2002). Например, доля кадмия, локализованного в 

клеточной стенке листьев салата, составила 64% от его общего содержания в клетке 

(Ramos et al., 2002), а доля цинка, прочно связанного в клеточной стенке листьев яч-

меня, оказалась еще выше – 77% (Brune et al., 1994). Иммобилизация тяжелых метал-

лов клеточной стенкой считается одним из наиболее важных защитных механизмов 

от их токсического действия (Рудакова и др., 1988; Davies et al., 1991).  

При выcоких концентрациях металла в корнеобитаемой среде его ионы прони-

кают через клеточную стенку и плазмалемму в цитоплазму клеток. При этом избыток 

ионов металлов из цитозоля удаляется в вакуоль. Существуют многочисленные дока-
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зательства вакуолярной изоляции ионов металлов в клетках корня и побега (Vogeli-

Lange, Wagner, 1990; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Navari-Izzo, Quartacci, 2001). 

Например, значительное количество цинка и кадмия (63% и 73% от общего содержа-

ния в клетке, соответственно) обнаружено в вакуоли клеток листа ячменя (Brune et al., 

1994, 1995). Особенно высокие концентрации кадмия, аккумулирующиеся в виде 

аморфных кристаллов размером до 150 мкм, выявлены в вакуолях трихом (эпидер-

мальных волосков) (Salt et al., 1995; Küpper et al., 2000; Choi et al., 2001). Иммобили-

зация ионов тяжелых металлов в вакуоли помогает исключить их из метаболически 

активных компартментов клетки (Carrier et al., 2003).  

Незначительное количество тяжелых металлов было выявлено в хлоропластах, 

митоходриях и ядре (Khan et al., 1984; Wierzbiska, 1987; Carrier et al., 2003). Так, в ис-

следованиях Бруна с соавт. (Brune et al., 1994) показано, что при повышении концен-

трации цинка в гидропонной среде в 200 раз его содержание в хлоропластах клеток 

листа ячменя практически не меняется. В хлоропластах клеток листа салата количест-

во кадмия оказалось также невысоким (Ramos et al., 2002). Очевидно, ионы тяжелых 

металлов в хлоропластах не накапливаются, несмотря на то, что в их мембранах об-

наружена Cd2+/Zn2+ транспортирующая ATФаза, указывающая на возможность посту-

пления металлов в эти органеллы (Ferro et al., 2003).  

Имеются также сведения, что определенное количество тяжелых металлов нака-

пливается в других клеточных органеллах. К примеру, опыты с радиоактивно мече-

ным цинком выявили его нахождение в рибосомальной, ядерной и митохондриальной 

фракциях клеток корня и листа конских бобов (Polar, 1976). Присутствие свинца об-

наружено в ядрах и митохондриях клеток корней проростков редьки (Lane, Matrin, 

1982). 

Таким образом, растения способны поглощать и накапливать ионы тяжелых ме-

таллов как необходимых для их жизнедеятельности, так и металлов, функциональная 

роль которых пока не выяснена. На уровне целого растения градиент концентрации 

тяжелых металлов уменьшается от корня к соцветиям, что ограничивает их поступле-

ние в репродуктивные органы (соцветия, плоды, семена). На уровне тканей значи-

тельное количество металлов локализуется в ризодерме, коре и эпидермисе. На кле-
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точном уровне избыток металлов аккумулируется в связанном малоактивном состоя-

нии в клеточной стенке и вакуоли, в результате чего снижается их токсическое дейст-

вие на цитоплазму клетки.  
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1.5. Влияние тяжелых металлов на некоторые физиологические 

процессы у растений 

Изучение влияния тяжелых металлов на физиологические процессы растений на-

чалось еще в 70-е годы прошлого столетия, и к настоящему времени накоплен до-

вольно большой фактологический материал, который представлен в эксперименталь-

ных статьях, обзорах и монографиях (Clemens, 2001; Серегин, Иванов, 2001; Vassilev, 

2002; Иванов и др., 2003; Meharg, 2005; Серегин, Кожевникова, 2006; Broadley et al., 

2007; Титов и др., 2007; Башмаков, Лукаткин, 2009; Hasan et al., 2009; Sanitá di Toppi, 

Meharg, 2011; Yang, Chu, 2011; Гришко, Сыщиков, 2012 и др.). Установлено, что в 

присутствии тяжелых металлов тормозятся рост и развитие растений, происходят 

многочисленные структурно-функциональные изменения в фотосинтетическом аппа-

рате, нарушаются процессы дыхания, транспирации, транспорта веществ и т.д.  В ре-

зультате этого снижается продуктивность отдельных растений и целых фитоценозов, 

а иногда даже полностью разрушаются растительные сообщества (Ali et al., 2000; 

Khudsar et al., 2004; Яблоков, 2007; Алексеев, 2008). Последние достижения биохи-

мии, молекулярной биологии и генетики позволили более глубоко проанализировать 

механизмы воздействия тяжелых металлов на физиологические процессы. Тем не ме-

нее, приходится констатировать, что до сих пор некоторые аспекты их действия на 

растительный организм изучены недостаточно полно.  

 

1.5.1. Рост и развитие 

 

Исследованию воздействия тяжелых металлов на процессы роста растений по-

священо довольно большое число публикаций (Bazzaz et al., 1974; Ковда и др., 1979; 

Первунина, Зырин, 1980; Stiborova et al., 1986; Нестерова, 1989; Алексеева-Попова, 

1991; Breskle, 1991; Титов и др., 1995; Maksymiec, 1997;Vassilev, Yordanov, 1997; 

Prasad et al., 2001; Sandalio et al., 2001; Иванов и др., 2003; Демченко и др., 2005 и др.), 

в том числе целый ряд обзоров (Foy et al., 1978; Barceló, Poschenrieder, 1990; Мельни-

чук, 1990; Гуральчук, 1994; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Серегин, Иванов, 2001; 

Vassilev, 2002 и др.). Анализ этих работ показывает, что торможение роста является 
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наиболее общим проявлением токсичности тяжелых металлов для растений, что свя-

зано, в первую очередь, с их прямым действием на деление и растяжение клеток. 

Влияние тяжелых металлов на рост делением. Известно, что наиболее интен-

сивно деление клеток происходит в апикальных меристемах корня и побега, и фор-

мирование всех органов растения связано в первую очередь с функционированием 

меристематических клеток (Полевой, Саламатова, 1991; Медведев, 2004). Поэтому 

исследования, касающиеся влияния тяжелых металлов на деление клеток, проводят в 

большинстве случаев с использованием меристем корня. Изучение митотической ак-

тивности клеток меристемы корня у разных видов растений (гороха, лука, ячменя, 

Crepis capillaris (L.) Wallr., Lathyrus odoratus L.) показало, что в присутствии тяже-

лых металлов в высоких концентрациях замедляется интенсивность клеточных деле-

ний, уменьшается количество клеток на всех фазах митоза, увеличивается продолжи-

тельность фаз и всего митотического цикла (Ваулина и др., 1978; Мельничук и др., 

1982; Powell et al., 1986; Breskle, 1991; Бессонова, 1991; Серегин, Иванов, 2001).  

Помимо негативного влияния на митотическую активность клеток, тяжелые ме-

таллы могут замедлять пресинтетический (G1) и постсинтетический (G2) этапы кле-

точного деления (Liso et al., 1984; Powell et al., 1986).  

Следует также отметить, что повышенные концентрации тяжелых металлов мо-

гут вызывать в меристематических клетках корней различные цитогенетические на-

рушения. Например, при увеличении концентрации кадмия в субстрате у растений C. 

capillaris  наблюдалась сильная спирализация хромосом во всех фазах клеточного де-

ления, неравное расхождение хромосом к полюсам клетки или полное отсутствие 

расхождения, появление тетраплоидных клеток (Ваулина и др., 1978). Аналогичные 

данные получены и в отношении других тяжелых металлов: цинка, никеля, свинца 

(Van Assche, Clijsters, 1990; Бессонова, 1991; Довгалюк и др., 2001; Демченко и др., 

2005). Некоторые тяжелые металлы (кадмий, никель) вызывают также повреждение 

ядра (Liu et al., 2003/4), нарушают синтез РНК и ингибируют активность рибонуклеа-

зы (Shan, Dubey, 1998).  

В основе отмеченных выше нарушений клеточного деления прежде всего лежит 

способность связывания ионов металлов с сульфгидрильными группами белков вере-
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тена и ферментов, ответственных за прохождение митоза, в результате чего эти белки 

теряют свою активность (Бессонова, 1991; Иванов и др., 2003; Серегин, Кожевнико-

ва, 2006). 

Сведений о влиянии тяжелых металлов на апикальные меристемы стебля выс-

ших растений в доступной нам литературе обнаружить не удалось. Вместе с тем, 

вполне логично предполагать возможность такого влияния.  

Влияние тяжелых металлов на рост растяжением. Тяжелые металлы оказы-

вают негативное действие и на растяжение клеток. Так, кадмий в концентрации 50 

мкМ ингибировал рост растяжением клеток корня у растений кукурузы, риса и пше-

ницы (Wójcik, Tukiendorf, 1999). Повышение содержания цинка в питательной среде 

до 32 мкМ замедляло рост клеток корня у Festuca rubra L. (Powell et al., 1986), а уве-

личение уровня свинца до 20 мкМ – клеток стебля у разных сортов риса (Yang et al., 

2000). Высокие концентрации никеля замедляли скорость роста клеток растяжением 

в корне пшеницы (Демченко и др., 2005). Выявлено, что механизм воздействия тяже-

лых металлов на рост растяжением связан, в первую очередь, со снижением эластич-

ности клеточных стенок. Обладая большим сродством к SН-группам, ионы металлов 

образуют прочные связи с компонентами клеточной стенки, тем самым, препятствуя 

ее растяжению (Burzyński, Jakobi, 1983). Уменьшение эластичности клеточных сте-

нок в присутствии тяжелых металлов может быть обусловлено повреждением струк-

туры микротрубочек (Иванов и др., 2003) и нарушением водного режима клеток (Po-

schenrieder et al., 1989). Кроме того, ингибирование металлами роста растяжением 

может быть связано с нарушением проницаемости мембран вследствие увеличения 

количества активных форм кислорода и возрастания перекисного окисления липидов 

(Tamas et al., 2006; Sharma, Dietz, 2009).  

По степени ингибирования роста растений можно судить об устойчивости видов 

(сортов, генотипов) к тяжелым металлам.  

Влияние тяжелых металлов на прорастание семян. Процесс прорастания се-

мян является довольно устойчивым к действию тяжелых металлов (Shah, Dubey, 

1998; Лянгузова, 1999; Холодова и др., 2005). Однако у разных видов растений (бо-

бов, гороха, риса, Crepis capillaris; Vaccinium myrtillus L.) была обнаружена некото-
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рая задержка начальных этапов роста в их присутствии (Ваулина и др., 1978; Алек-

сеева-Попова, 1987; Мельничук, 1990; Shan, Dubey, 1998; Лянгузова, 1999; Sharma, 

Dubey, 2005; Елькина, 2006). Полагают, что тяжелые металлы проникают через се-

менную оболочку лишь на заключительной стадии набухания (Wierzbicka, Obidziń-

ska, 1998) и вызывают задержку прорастания за счет влияния на процессы деления и 

растяжения клеток (Ваулина и др., 1978; Бессонова, 1991). Однако, в результате дей-

ствия механизмов детоксикации, в частности, связывания избытка ионов металлов 

аминокислотами, поступающими из запасающих тканей зародыша, у корня и стебля 

появляется возможность для дальнейшего роста (Nrragu, 1978; Динеева и др., 1993; 

Лапиров, Микрякова, 2001).  

Влияние тяжелых металлов на рост корня. Хорошо известно, что возрастаю-

щие дозы тяжелых металлов вызывают у растений в первую очередь замедление рос-

та корней (Нестерова, 1989; Мельничук, 1990; Vassilev et al., 1995; Titov et al., 1996; 

Yang et al., 2000 и др.). Это связано с тем, что корни являются первым барьером на 

пути транспорта металлов из почвы в растение, и именно корень берет на себя основ-

ную функцию по их аккумуляции и детоксикаци (Нестерова, 1989; Punz, Sieghardt, 

1993). Под влиянием тяжелых металлов уменьшаются длина главного корня и коли-

чество боковых корней, отмирают корневые волоски, снижается биомасса корней 

(Denny, Wilkins, 1987; Barceló, Poshenrieder, 1990; Ouzounidou et al., 1997; Серегин, 

Иванов, 1997б; Vassilev et al., 1998a и др.). Например, уменьшение длины и биомассы 

корня в присутствии кадмия отмечено у растений гороха (Sandalio et al., 2001), фасо-

ли (Poschenrieder et al., 1989), подсолнечника (Azevedo et al., 2005); при действии вы-

соких концентраций цинка – у растений Festuca rubra (Powell et al., 1986), Betula pen-

dula Roth. (Denny, Wilkins, 1987), ячменя (Brune et al., 1994). Отмеченные изменения 

в корневой системе приводят к снижению поглощения питательных веществ и воды, 

что негативно отражается на росте и развитии всего растения, а при высоких концен-

трациях тяжелых металлов может вызвать и его гибель.  

Сравнивая ингибирующее действие разных тяжелых металлов на рост корней 

проростков кукурузы по суточному приросту корня, В.Б. Иванов с соавт. (Иванов и 

др., 2003) разделили металлы на три группы: сильнотоксичные (Cu2+, Ag+), средне-
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токсичные (Cd2+ и Hg2+) и слаботоксичные (Co2+, Pb2+, Zn2+). В целом, тяжелые ме-

таллы, по мнению авторов, можно рассматривать как неспецифически действующие 

на рост корня химические элементы, а их токсичность зависит от способности ионов 

металлов образовывать прочные ковалентные связи и от устойчивости их соединений 

с SH-группами белков.  

Влияние тяжелых металлов на рост надземной части растений. Негативное 

действие тяжелых металлов проявляется также в угнетении роста надземной части 

растений, хотя и в меньшей степени, чем корней (Little, Martin, 1972; Ernst, 1976; 

Скрипниченко, Золотарева, 1981; Титов и др., 1995 и др.). При этом уменьшается вы-

сота побега, снижается площадь листовой пластинки, что было обнаружено у расте-

ний из разных семейств (например, Fabaceae, Compositae, Brassicaceae, Cucurbi-

taceae) в присутствии различных металлов (Barсeló et al., 1986; Brune et al., 1994; 

Krupa, Moniak, 1998; Таланова и др., 1999; Khudsar et al., 2004; Kosobrukhov et al., 

2004 и др.). Высокие концентрации тяжелых металлов не только ингибируют рост ве-

гетативных органов, но также приводят к уменьшению размеров соцветий и биомас-

сы плодов, снижению числа образовавшихся семян (Ильин и др., 1985; Vassilev et al., 

1996; Khurana et al., 2006), а в некоторых случаях растение вообще может потерять 

способность к формированию генеративной сферы (Vassilev et al., 1995).   

Помимо непосредственного влияния тяжелых металлов на клеточное деление и 

растяжение рост растений может замедляться в результате их опосредованного дей-

ствия, связанного с изменением гормонального баланса (Veselov et al., 2003), нару-

шениями фотосинтеза (Vassilev et al., 1997), водного режима (Barceló, Poschenrieder, 

1990), минерального питания (Siedlecka, 1995), дыхания (Pavlovkin et al., 2006). 

Нельзя не отметить также, что в небольших концентрациях тяжелые металлы 

могут оказывать стимулирующее влияние на ростовые процессы. Например, ионы 

кадмия повышали процент проросших семян у растений гороха (Мельничук, 1990). В 

присутствии свинца увеличивались высота растений, количество боковых побегов и 

длина колоса у растений пшеницы (Степанюк, 1998). В работах некоторых авторов 

показано стимулирующее действие тяжелых металлов (кадмия, цинка и свинца) на 

рост корней (Baker, Walker, 1990; Hart et al., 1998; Wojcik, Tukiendorf, 1999 и др.). По-
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добный эффект низких концентраций металлов может быть связан с активацией кле-

точного деления, а также с увеличением размеров клеток (Liu et al., 2003/4). В отно-

шении кадмия высказано предположение, что его стимулирующее действие может 

быть вызвано изменением баланса гормонов, в частности, гиббереллинов (Мельни-

чук, Лишко, 1991), а также активизацией синтеза хелатирующих соединений в клетке 

(Meuwly, Rauser, 1992). 

Влияние тяжелых металлов на развитие растений изучено в гораздо меньшей 

степени, чем их воздействие на рост. В относительно немногочисленных работах, по-

священных этому вопросу, о задержке или ускорении развития исследователи обыч-

но судят по изменению скорости прохождения растениями отдельных фенологиче-

ских фаз. Например, в опытах Вассилева с соавт. (Vassilev et al., 1998b) отмечено за-

медление развития у обработанных кадмием (в концентрации 45 мг/кг почвы) расте-

ний ячменя. Отставание в сроках наступления фенофаз было более выражено на ран-

них фазах развития (проростков, 3-х листьев), тогда как фаза цветения у опытных 

растений наступала почти одновременно с контрольными. Авторы также выявили, 

что под влиянием более высоких доз металла увеличивается продолжительность ве-

гетационного периода, а иногда растение вообще не переходит к генеративному раз-

витию. Значительную задержку фенологического развития отмечали также А.П. 

Ищенко и В.В. Бутник (Ищенко, Бутник, 1991) у растений пшеницы под действием 

кобальта и кадмия в высоких концентрациях. Вместе с тем, при действии металлов в 

низких концентрациях у некоторых видов растений наблюдается даже ускорение раз-

вития. Например, Е.А. Гончарук (Гончарук, 2000) показал, что при концентрациях 

кадмия 10 мг/кг почвы у растений льна-долгунца происходит более быстрое прохож-

дение фаз развития.  

Таким образом, характер и сила воздействия тяжелых металлов на рост растений 

определяется, в первую очередь, их содержанием в корнеобитаемой среде. В относи-

тельно низких концентрациях они могут стимулировать ростовые процессы, тогда как 

в присутствии высоких – ингибируют их. Негативное влияние тяжелых металлов на 

отдельные ростовые показатели, прежде всего, связано с их непосредственным дейст-

вием на деление и растяжение клеток, обусловленным, в первую очередь, высоким 
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сродством ионов металлов с SH-группами белков, а также с опосредованным влияни-

ем на другие физиологические процессы. Кроме того, степень ингибирования метал-

лами ростовых процессов зависит от токсичности конкретного металла для растений, 

продолжительности его действия, чувствительности вида (сорта, генотипа). В высо-

ких концентрациях тяжелые металлы оказывают негативное действие и на развитие 

растений, приводя к отставанию сроков наступления очередных фенофаз. 

 

1.5.2. Продуктивность 

 

Нарушения жизнедеятельности растений, наблюдаемые в неблагоприятных ус-

ловиях окружающей среды, проявляются в первую очередь в замедлении роста, а 

также снижении накопления биомассы. При этом накопление биомассы выступает 

как интегральный процесс, отражающий итог всех функциональных и метаболиче-

ских изменений в растениях, поэтому этот показатель может использоваться в качест-

ве универсального индикатора при оценке физиологического состояния растений 

(Шевелуха, 1992). Как показывают исследования негативное действие тяжелых ме-

таллов на растения также проявляется в значительном снижении биологической про-

дуктивности. Однако если об изменениях в их присутствии в накоплении биомассы 

надземных и подземных органов указано в довольно большом количестве работ, то 

данных по семенной продуктивности крайне мало.  

Так, в целом ряде работ показано, что с увеличением концентрации тяжелых ме-

таллов в субстрате у растений значительно уменьшается (по сравнению с контролем) 

биомасса корня и побега. Например, повышение содержания кадмия в корнеобитае-

мой среде до 25 мкМ снижало урожай зеленой массы у ячменя (Vassilev et al., 1996), а 

до 50 мкМ – у пшеницы (Bingham et al., 1975), кукурузы и риса (Wójcik, Tukiendorf, 

1999). В присутствии меди в концентрации 160.5 мкМ накопление биомассы корня и 

побега у растений бобов уменьшалось по отношению к контролю на 70 и 38%, соот-

ветственно (Cook et al., 1997). При повышении концентрации свинца в субстрате до 

2000 мг/кг сухая биомасса подземных и надземных органов растений Plantago major 

L. понижалась соответственно на 43% и 50% (Kosobrukhov et al., 2004). Под влиянием 
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свинца в концентрации 800 мг/кг почвы уменьшалась сухая биомасса побега у разных 

сортов риса (Liu et al., 2003). Снижение продуктивности надземной биомассы у рас-

тений в присутствии тяжелых металлов связано с их негативным действием на фи-

зиологические процессы. 

Что касается влияния тяжелых металлов на продуктивность семян или плодов, 

то в единичных работах обнаружено, что в присутствии повышенных концентраций 

кадмия, свинца и цинка в субстрате снижается урожай семян, например, у растений 

пшеницы и бобов (Ильин и др., 1985), ячменя (Vassilev et al., 1996).  

Необходимо также обратить внимание на то, что высокие концентрации тяже-

лых металлов в почве не только снижают накопление надземной биомассы и урожай 

семян культурных растений, но и ухудшают  качество урожая, уменьшая количество 

важных питательных элементов, незаменимых аминокислот, витаминов (Покровская, 

1995). Кроме того, поступая в растения и накапливаясь в больших количествах в ор-

ганах, которые используются в пищу, они создают угрозу для здоровья человека (Vas-

silev et al., 1996).  

 

1.5.3. Фотосинтез 

 

Среди физиологических процессов, определяющих рост и продуктивность рас-

тений, наиболее важным является фотосинтез. Не случайно, изучению влияния тяже-

лых металлов на фотосинтез посвящено довольно большое число исследований, за-

трагивающих разные стороны этого процесса (Clijsters, Van Assche, 1985; Stiborova et 

al., 1988; Greger, Ögren, 1991; Krupa, Baszyński, 1995; Василев и др., 1995; Siedleska, 

Krupa, 1996; Ali et al., 2000; Караваев и др., 2001 и др.). Анализ проведенных работ 

показывает, что фотосинтетический аппарат (ФСА) растений и сам процесс фотосин-

теза очень чувствительны к повышению содержания тяжелых металлов в окружаю-

щей среде, что проявляется в нарушении многих параметров функционирования 

ФСА. 

Влияние тяжелых металлов на анатомическую структуру листа. Помимо 

уменьшения в присутствии тяжелых металлов размеров листовой пластинки, о чем 
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упоминалось выше, определенные изменения наблюдаются и в анатомической струк-

туре листа. В частности, уменьшаются размеры клеток мезофилла, число и размеры 

устьиц, размеры хлоропластов (Molas, 1997). Указанные изменения были обнаружены 

под действием целого ряда тяжелых металлов, в том числе, кадмия, свинца, цинка, у 

растений ячменя (Woźny et al., 1995), пшеницы (Ouzounidou et al., 1997), Myriophyllum 

spicatum L. (Stoyanova, Tchakalova, 1997), Plantago major (Kosobrukhov et al., 2004) и 

др. Помимо этого, отмечено уменьшение толщины клеточных стенок мезофилла, на-

пример, в присутствии кадмия у растений редиса (Vitória et al., 2003/4), никеля – у 

растений пшеницы (Kovačević et al., 1999).  

Влияние тяжелых металлов на содержание фотосинтетических пигментов. 

Многие авторы считают, что снижение интенсивности фотосинтеза у растений при 

воздействии тяжелых металлов связано, в первую очередь, с их негативным влиянием 

на фотосинтетические пигменты (Stobart et al., 1985; Krupa, 1988; Tukendorf, 

Baszynski, 1991; Khudsar et al., 2001 и др.). Хорошо известно, что основным неспеци-

фическим признаком действия металлов на растения является хлороз листьев, свиде-

тельствующий об уменьшении количества зеленых пигментов. Обнаружено снижение 

содержания хлорофиллов a и b в листьях растений в присутствии высоких концен-

траций кадмия (Krupa, 1988), свинца (WoŜny et al., 1995; Kosobrukhov et al., 2004), ме-

ди (Burzyński, Kłobus, 2004), цинка (Panda et al., 2003; Khudsar et al., 2004).  

Главной причиной снижения содержания зеленых пигментов у растений при 

действии тяжелых металлов считается подавление биосинтеза хлорофилла (Burzyński, 

1985; Horváth et al., 1996; Molas, 1997), что связано, в первую очередь, с непосредст-

венным влиянием металлов на активность ферментов биосинтеза. Основными точка-

ми ингибирования при этом выступают образование фотоактивного хлорофиллидре-

дуктазного комплекса и синтез δ-аминолевулиновой кислоты (Stobart et al., 1985). На-

пример, свинец вызывает уменьшение содержания синтезированной δ-

аминолевулиновой кислоты в проростках огурца (Burzyński, 1985). Кадмий оказывает 

негативное влияние на активность дегидразы δ-аминолевулиновой кислоты при обра-

зовании порфобилиногена. Этот же металл снижает фотоактивность протохлорофил-

лида и протохлорофиллидоксидоредуктазы, взаимодействуя с сульфгидрильными 
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группами белков (Stobart et al., 1985; Baryla et al., 2001; Schoefs, Franck, 2003; 

Myśliwa-Kurdziel, Strzałka, 2004). Кроме того, нарушение биосинтеза хлорофилла в 

присутствии кадмия, меди, никеля, свинца и цинка может быть вызвано вытеснением 

этими ионами Mg2+ из молекулы хлорофилла (Souza, Rauser, 2003). Некоторые метал-

лы, например медь, в больших концентрациях замедляют связывание молекул хлоро-

филлов с белками в светособирающих комплексах фотосистем (Caspi et al., 1999). 

Опосредованное действие металлов на биосинтез хлорофилла связано, как полагают, 

с дефицитом железа, возникающего в результате конкуренции их ионов с ионами же-

леза при транспорте через мембраны клеток  (Greger, Ögren, 1991; Fodor et al., 1995).  

Есть сведения, что уменьшение концентрации зеленых пигментов в условиях 

повышенного содержания тяжелых металлов может быть также вызвано активизаци-

ей процесса деградации хлорофилла (Мельничук, 1990; Somashekaraiah et al., 1992), 

однако экспериментальных данных по этому вопросу в литературе обнаружить не 

удалось. 

Каротиноиды менее подвержены негативному действию тяжелых металлов по 

сравнению с хлорофиллами. Учитывая, что каротиноиды рассматриваются как один 

из факторов, обеспечивающих устойчивость растений к различным видам стресса, 

можно предполагать, что сохранение их содержания на постоянном уровне связано с 

выполняемой ими защитной ролью и характерно для более устойчивых видов (сортов, 

генотипов) (Krupa, 1988; Василев и др., 1995; Khudsar et al., 2001; Таланова и др., 

2001а).  

Влияние тяжелых металлов на ультраструктуру хлоропластов. Нарушения в 

ультраструктуре хлоропластов в присутствии тяжелых металлов являются одной из 

важных причин снижения содержания пигментов у растений и, в целом, уменьшения 

интенсивности фотосинтеза (Molas, 1997). В мембранах хлоропластов обнаружены 

Zn2+/Cd2+ белки-переносчики, что говорит о возможности попадания тяжелых метал-

лов в эти органеллы (Ferro et al., 2003) и, следовательно, их непосредственном воз-

действии на ультраструктурную организацию хлоропластов (Barceló et al., 1988a; 

Padmaja et al., 1990; Molas, 2002; Carrier et al., 2003; Vassilev et al., 2004). В частности, 

при действии высоких концентраций кадмия изменяется структура внешней мембра-
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ны хлоропластов (Barceló et al., 1988a), а также мембран тилакоидов (Skórzyńska-Polit, 

Baszyński, 1997). Это может быть результатом гидролиза липидов и освобождения 

жирных кислот (Maksymiec et al., 1992). При действии кадмия (Prasad, 1995; Sandalio 

et al., 2001), никеля (Molas, 1997) и меди (Maksymiec et al., 1994) в высоких концен-

трациях у растений разных видов увеличивается количество пластоглобул, что гово-

рит об усилении деградации органелл. В работах некоторых авторов показано умень-

шение под воздействием тяжелых металлов количества гран и нарушение их структу-

ры (Molas, 1997; Siedlecka, Krupa, 1999). Граны имели неправильную форму и содер-

жали меньшее количество тилакоидов. Наблюдалась также деградация тилакоидов 

стромы (Skórzińska, Baszyński, 1993). При действии свинца уменьшалось число гран в 

хлоропласте и число тилакоидов в гране у растений ячменя (Woźny et al., 1995). 

Отмеченные нарушения в  структуре хлоропластов приводят к снижению содер-

жания хлорофиллов в листьях растений, а также вызывают инактивацию кислородо-

выделяющих центров фотосистемы II (ФС II) и замедление электронного транспорта 

(Atal et al., 1991; Siedleska, Krupa, 1996). 

Влияние тяжелых металлов на световую фазу фотосинтеза. Ионы тяжелых 

металлов оказывают сильное негативное действие на световые реакции фотосинтеза и 

структуру фотосистем (Li, Miles, 1975; Siedleska, Krupa, 1996; Tukendorf, Baszynski, 

1991). Наиболее чувствительна к ионам металлов ФС II (Clijsters, Van Assche, 1985; 

Krupa, Baszynski, 1995), активность которой оценивается на основании анализа кине-

тики замедленной флуоресценции хлорофилла (Schreiber et al., 1994). В отличие от 

быстрой флуоресценции, при которой для излучения квантов достаточно присутствия 

отдельных молекул хлорофилла, для возникновения замедленной флуоресценции не-

обходим весь ФСА, вследствие чего замедленную флуоресценцию используют также 

в качестве критерия при оценке его целостности (Zaharieva et al. 1999). Изменения в 

присутствии тяжелых металлов таких параметров флуоресценции хлорофилла, как 

максимальный (Fm) и минимальный (F0) выход флуоресценции, переменная флуорес-

ценция (Fv), а также квантовая эффективность ФС II (Fv/Fm), были обнаружены у це-

лого ряды видов растений, в частности, при действии кадмия – у растений бобов 

(Krupa et al., 1993), пшеницы (Ouzounidou et al., 1997), подсолнечника (Azevedo et al., 
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2005) и ячменя (Vassilev, Manolov, 1999), при действии меди – у растений бобов 

(Maksymiec et al., 1995). Эти изменения указывают на определенные нарушения в 

ФСА растений (Schreiber et al., 1994; Maxwell, Johnson, 2000). Помимо этого обнару-

жено снижение фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла (qP) и одно-

временно повышение уровня нефотохимического тушения (qN). Сильное увеличение 

qN может являться результатом угнетения активности цикла Кальвина (Сааков, 2002), 

а также нарушения утилизации фотосинтетической энергии (Krupa, Moniak, 1998). 

Уменьшение же qP связывают с нарушениями в цепи транспорта электронов (Сааков, 

2002).  

Данных о влиянии тяжелых металлов на фотосистему I (ФС I) очень мало, тем не 

менее установлено, что некоторые тяжелые металлы (в частности, кадмий) повреж-

дают светособирающие антенные комплексы реакционных центров как ФС II, так и 

ФС I (Siedlecka, Krupa, 1999; Fagioni et al., 2009). 

Наиболее важными причинами снижения активности ФС II в присутствии по-

вышенных концентраций тяжелых металлов, как предполагается, являются изменение 

структуры белков реакционного центра (Pätsikkä et al., 2001), а также взаимодействие 

ионов некоторых металлов (Cd2+, Zn2+) с ионами, входящими в состав кислородовы-

деляющего центра (Mn2+, Ca2+, Cl-) (Maksymiec et al., 1994; Krupa, Baszyński, 1995; 

Šeršeň, Králová, 2001). Например, Серсен и Кралова (Šeršeň, Králová, 2001) обнаружи-

ли прямое действие кадмия на Mn-содержащий кластер. Проводя эксперименты с 

изолированными хлоропластами растений шпината Новакова с соавт. (Nováková et al., 

2004) доказали, что «мишенью» действия тяжелых металлов, в частности кадмия, яв-

ляется также первичный донор электронов реакционного центра ФС II – П-680. В 

опытах Моханти с соавт. (Mohanty et al., 1989) избыток меди дестабилизировал вто-

ричный акцептор электронов реакционного центра ФС II – молекулу пластохинона 

(QB). Имеются сведения и о повреждении тяжелыми металлами светособирающих ан-

тенных комплексов реакционных центров ФС I и ФС II (Becerril et al., 1988; Siedleska, 

Krupa, 1999). В целом ФС I считается относительно устойчивой к действию тяжелых 

металлов, однако, некоторые нарушения обнаружены и здесь (Baszynski et al., 1988; 

Ouzounidou, 1996). Показано, в частности, подавление работы ФС I медью, обуслов-
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ленное взаимодействием металла с ферредоксином (Shioli et al., 1978), а также изме-

нениями в количестве пластоцианина, содержащего атомы меди (Lidon, Henriques, 

1993).  

В литературе имеются данные о том, что тяжелые металлы влияют на перенос 

электронов в фотохимических реакциях (Becerril et al., 1988; Krupa, Baszynski, 1995). 

Например, кадмий в концентрациях 14, 28 и 42 мг/кг субстрата снижал скорость элек-

тронного транспорта в мембране тилакоидов растений ячменя (Vassilev et al., 2004). У 

растений люцерны, клевера и бобов кадмий ингибировал транспорт электронов и 

протонов на уровне пластохинона при переходе электронов от ФС II к ФС I (Atal et 

al., 1991). Полагают, что возможной причиной ингибирования тяжелыми металлами 

фотосинтетического электронного транспорта являются изменения в ультраструктуре 

хлоропластов, в частности, повреждение тилакоидов (Maksymiec et al., 1995). Кроме 

того, нарушения в  переносе электронов могут быть связаны с вызываемым тяжелыми  

металлами дефицитом железа (Siedleska, Baszynski, 1993). 

Влияние тяжелых металлов на темновую фазу фотосинтеза. Как показывают 

исследования, ионы тяжелых металлов вызывают серьезные нарушения и в реакциях 

темновой фазы фотосинтеза. При этом основными «мишенями» их токсического дей-

ствия служат ферменты цикла Кальвина, что, по мнению некоторых авторов (Sti-

borova et al., 1986; Sheoran et al., 1990; Siedleska, Krupa, 1999; Караваев и др., 2001), 

является главной причиной их отрицательного влияния на фотосинтез. В ряде работ 

обнаружена инактивация металлами, в частности кадмием, основного фермента тем-

новой фазы – рибулозобисфосфаткарбоксилазы/оксигеназы (РБФК/О) (Weigel, 1985; 

Sheoran et al., 1990; Monnet et al., 2001). Снижение активности фермента может быть 

вызвано нарушением его четвертичной структуры в результате взаимодействия тяже-

лых металлов с SH-группами (Stiborova et al., 1988). Кроме того, такие металлы, как 

кадмий и цинк, уменьшают активность РБФК/О, заменяя Mg2+ в молекуле фермента 

(Siedleska et al., 1998). Негативное действие металлов на скорость реакций темновой 

фазы фотосинтеза связано также с ингибированием синтеза некоторых ферментов 

цикла Кальвина de novо, например глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназы (Vallee, 



 52 

Ulmer, 1972). Обнаружено также снижение уровня экспрессии генов, кодирующих 

ряд ферментов (Hajduch et al., 2001).  

Нельзя не отметить, что существуют и косвенные причины замедления скорости 

реакций темновой фазы фотосинтеза в присутствии тяжелых металлов. Они связаны, 

например, со снижением поступления в клетки СО2, вследствие уменьшения числа 

устьиц (Baryla et al., 2001) или их закрывания (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999).  

Помимо непосредственного действия тяжелых металлов на отдельные состав-

ляющие процесса фотосинтеза возможно и их опосредованное влияние, связанное с 

изменениями в процессе дыхания (Greger, Lindberg, 1987), с нарушениями водного 

обмена и минерального питания (Ouzounidou at al., 1997; Siedlecka, Krupa, 1999). На-

пример, на питательной среде с дефицитом железа активность двух фотосистем у рас-

тений ячменя значительно уменьшалась, повышение же уровня железа в растворе 

снижало негативный эффект кадмия (Siedlecka, Krupa, 1999). Снижение количества 

магния в растениях в присутствии тяжелых металлов приводило к уменьшению коли-

чества хлорофилла, что в результате также отрицательно сказалось на фотосинтезе 

(Greger, Lindberg, 1987). В экспериментах В.В. Талановой с соавт. (Таланова и др., 

2005) после кратковременного (3 ч) воздействия нитратом свинца в концентрациях  

0.1 мМ и 1мМ на проростки огурца было отмечено снижение нетто-фотосинтеза, и 

одновременное уменьшение транспирации. Вызывая быстрое закрывание устьиц, 

свинец снижает транспирацию, ограничивает поступление СО2 в лист и, следователь-

но, уменьшает скорость фотосинтеза. Аналогичную реакцию на действие кадмия у 

растений кукурузы и подсолнечника отмечали также Баззаз с соавт. (Bazzaz et al., 

1974b).  

Описанное выше негативное влияние тяжелых металлов на фотосинтез харак-

терно для их высоких концентраций. Нельзя, однако, не отметить возможность сти-

мулирующего действия низких концентраций металлов на отдельные составляющие 

этого процесса (Stiborova et al., 1986; Sheoran et al., 1990; Vassilev et al., 1998b). В ча-

стности, показано увеличение содержания хлорофиллов в листьях кукурузы и ячменя 

в присутствии цинка и свинца в концентрациях 1 мМ (Stiborova et al., 1986). В при-

сутствии цинка в концентрациях 5-20 мМ наблюдалось увеличение активности 
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РБФК/О у растений Lolium perenne L. (Monnet et al., 2001). Возможно, что усиление 

фотосинтетических процессов связано с увеличением активности ФС II (Tukendorf, 

Baszynski, 1991), а также обусловлено общей активизацией метаболизма растений в 

ответ на действие слабого по величине стресса, вызванного тяжелыми металлами. 

Таким образом, тяжелые металлы могут воздействовать на фотосинтез, умень-

шая содержание фотосинтетических пигментов и активность ферментов цикла Каль-

вина, нарушая ультраструктуру хлоропластов, а также замедляя скорость электронно-

го транспорта. Степень ингибирования фотосинтеза во многом зависит от концентра-

ции металла в субстрате и от устойчивости к нему растений. Высокие концентрации 

металлов снижают интенсивность процесса ассимиляции СО2 как за счет прямого 

действия их ионов на отдельные реакции фотосинтеза, так и в результате опосредо-

ванного действия на другие физиологические процессы. Помимо этого, ингибирую-

щее действие тяжелых металлов на фотосинтез может быть также связано с измене-

ниями в анатомической структуре листа.  

 

1.5.4. Водный обмен 

 

Важную роль в жизнедеятельности растений и формировании их продуктивно-

сти играет водный обмен. Известно, что при повышении содержания тяжелых метал-

лов в субстрате заметно снижается относительное содержание воды в клетках расте-

ний, что связано, в первую очередь, с уменьшением числа и диаметра сосудов ксиле-

мы и флоэмы (Barceló, Poschenrieder, 1990; Wojick, Tukiendorf, 1999; Kovačević et al., 

1999; Poschenrieder, Barceló, 1999). При очень высоких концентрациях металлов по 

указанной причине может происходить настолько сильное ограничение поступления 

воды, что наблюдается гибель растений (Сливинская, 1992). Уменьшение тургора 

растительных тканей в условиях повышенного содержания тяжелых металлов может 

быть связано также со снижением эластичности клеточных стенок сосудов, обуслов-

ленным частичным замещением кальция ионами других металлов (Barceló et al., 

1988b), и с изменением проницаемости мембран и усилением выхода ионов К+ из кле-

ток корня и стебля (Poschenrieder et al., 1989; Kovačević et al., 1999; Llamas et al., 2000; 
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Neill et al., 2008). Кроме того, уменьшение размеров корневой системы и числа корне-

вых волосков приводит к снижению всасывающей поверхности корня и, как следст-

вие, к уменьшению содержания воды в клетках растений (Barceló et al., 1988a; Veselov 

et al., 2003).  

В условиях загрязнения тяжелыми металлами наблюдается и изменение фракци-

онного состава воды в сторону повышения количества связанной воды. Это приводит 

к увеличению водоудерживающей способности тканей и снижению интенсивности 

транспирации (Тарабрин, 1980). 

 В присутствии повышенных концентраций тяжелых металлов уменьшается 

водный потенциал растений, в том числе осмотический потенциал (Bishnoi et al., 

1993; Vassilev et al., 1997; Kholodova et al., 2011). Степень снижения  этого показателя 

при действии тяжелых металлов зависит в равной степени от их концентрации в кор-

необитаемой среде и от времени обработки. Например, в экспериментах Пошенрай-

дер с соавт. (Poschenrieder et al., 1989) водный потенциал листьев фасоли в присутст-

вии кадмия в концентрации 3 мкМ не изменялся в течение 120 часов обработки, но 

при увеличении времени обработки до 144 часов происходило его снижение (от –0.23 

МPa у контрольных до –0.37 МPa у опытных растений). Возможными причинами 

уменьшения водного потенциала листьев в присутствии тяжелых металлов является 

изменение эластичности клеточных оболочек (Barceló, Poschenrieder, 1990) и значи-

тельное уменьшение объема клеток, вызванное потерей воды клетками листа 

(Kholodova et al., 2011). 

Известно, что водный баланс целого растения определяет соотношение интен-

сивности поглощения воды и транспирации. Многими исследователями отмечено, что 

при обработке растений тяжелыми металлами наблюдается значительное снижение 

уровня транспирации, в некоторых случаях даже большее, чем ингибирование фото-

синтеза (Bazzaz et al., 1974b). Подобный эффект был обнаружен, например, в листьях 

гороха (Sandalio et al., 2001), кукурузы и подсолнечника (Bazzaz et al., 1974) при обра-

ботке растений кадмием, в листьях пшеницы – в присутствии никеля (Bishnoi et al., 

1993). Поскольку уровень транспирации коррелирует с устьичной проводимостью 

(Smýkalová, Zámećniková, 2003), то уменьшение транспирации при действии металлов 
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может являться результатом закрытия устьиц (Bazzaz et al., 1974; Pearson, Kirkham, 

1981; Pietrini et al., 2003). Например, под воздействием свинца в концентрациях 0.1 

мМ и 1 мМ заметно снижалась устьичная проводимость у растений огурца (Таланова 

и др., 2005). В присутствии кадмия и никеля в концентрации 10 мМ у листьев пшени-

цы после 4-часовой обработки она составляла 60-90% от контрольного варианта 

(Bishnoi et al., 1993). Возможным объяснением закрытия устьиц в условиях загрязне-

ния тяжелыми металлами является индуцированные их ионами изменения в регуля-

ции К+- каналов в замыкающих клетках в результате резкого повышения уровня АБК 

и утечки ионов калия из клеток (Poschenrieder et al., 1989).  

Помимо воздействия тяжелых металлов на устьица, снижение транспирации 

может быть связано с уменьшением размеров листьев (Barceló et al., 1988a) и корне-

вой системы (Hardiman, Jacoby, 1984), а также с нарушением поступления в замы-

кающие клетки ионов К+ и Са2+ (Barceló, Poschenrieder, 1990).  

В целом, тяжелые металлы в высоких концентрациях оказывают ярко выражен-

ное негативное воздействие на водный обмен растений. Это связано как с непосред-

ственным влиянием металлов на эластичность клеточных стенок, размеры устьиц, 

число и диаметр сосудов проводящей системы, так и с их опосредованным действием. 

В результате листья растений теряют тургор, что отрицательно сказывается на всех 

физиологических процессах.  

Необходимо констатировать, что по сравнению с ростом и фотосинтезом, дейст-

вие тяжелых металлов на водный обмен растений изучено в гораздо меньшей степе-

ни, хотя предполагают, что его нарушение под влиянием металлов является одной из 

главных причин фитотоксичности металлов (Vassilev et al., 1998а). 

Таким образом, тяжелые металлы вызывают у растений многочисленные изме-

нения, происходящие на разных уровнях: организменном, тканевом, клеточном, суб-

клеточном и молекулярном. Имея большое количество «мишеней» для своего дейст-

вия, тяжелые металлы способны отрицательно влиять на многие стороны жизнедея-

тельности растений. Анализ литературы показывает, что степень ингибирования тя-

желыми металлами физиологических процессов в большой степени определяется 

концентрацией металла в окружающей среде, а также зависит от его токсичности, 
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продолжительности действия и чувствительности или устойчивости к металлу вида 

(сорта, генотипа). При невысоких концентрациях тяжелых металлов наблюдаемые в 

растениях изменения не нарушают основные физиологические процессы и их согла-

сованность, а иногда даже вызывают активизацию части из них. Однако в присутст-

вии высоких концентраций тяжелых металлов в клетках и тканях происходят много-

численные необратимые структурно-функциональные изменения, наблюдается рассо-

гласование отдельных физиологических процессов, вследствие чего рост и развитие 

замедляются или полностью прекращаются, а в отдельных случаях может наступать 

гибель растений. 

 Вместе с тем проведенный анализ литературы показал, что полученные разными 

авторами результаты во многих случаях трудно сопоставимы. Это, прежде всего, свя-

зано с различиями в методике проведения экспериментов. В частности, с разными 

концентрациями металла, неодинаковыми способами обработки им растений, разны-

ми экспозициями и т.д. Различаются также объекты исследований (виды, сорта, гено-

типы), совершенно не учитываются возраст и фаза развития изучаемых растений. В 

итоге, несмотря на большое количество публикаций и значительный прогресс, кото-

рый достигнут за последние годы в изучении влияния тяжелых металлов на физиоло-

гические процессы у растений, по-прежнему довольно сложно сделать какие-то более 

широкие обобщения, что, на наш взгляд, существенно снижает эффективность прово-

димых исследований. Кроме того, большое число исследований, посвященных изуче-

нию ответной реакции растений на действие тяжелых металлов, ограничиваются кон-

статацией факта доза-эффект, не связывая полученные данные с оценкой металлоус-

тойчивости конкретных видов (сортов, генотипов), хотя именно физиологические по-

казатели могут служить надежными критериями такой оценки. 
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1.6. Механизмы устойчивости растений к тяжелым металлам 

 

Устойчивость растений к тяжелым металлам принято рассматривать как способ-

ность переносить их действие в повышенных, токсических концентрациях (Prasad, 

1995; Macnair et al., 1999; Macnair, 2007). Начало исследований механизмов устойчи-

вости растений к тяжелым металлам относится к 50-м годам прошлого века, когда 

впервые по целому ряду физиологических показателей и процессов были выявлены 

различия между  растениями, произрастающими на загрязненных и не загрязненных 

металлами почвах. 

К настоящему времени опубликовано довольно много обобщающих работ, по-

священных механизмам устойчивости растений к воздействию тяжелых металлов, как 

отечественных (Алексеева-Попова и др., 1983; Нестерова, 1989; Гуральчук, 1994; Фе-

ник и др., 1995; Барсукова, 1997; Демидчик и др., 2001; Серегин, 2001; Серегин, Ива-

нов, 2001; Серегин, Кожевникова, 2006; Репкина и др. 2013), так и зарубежных (Foy et 

al., 1978; Rauser, 1990, 1995, 1999; Antosiewicz, 1992; Prasad, 1995; Zenk, 1996; Das et 

al., 1997; Sanità di Toppi, Gabrielli, 1999; Cobbett, 2000; Hall, 2002; Meharg, 2005; Ver-

buggen et al., 2009; Hassan, Aarts, 2011; Gallego et al., 2012; Uraguchi, Fujiwara, 2012) 

авторов. Их анализ показывает, что способность растений произрастать в условиях 

загрязнения  окружающей среды тяжелыми металлами обеспечивается наличием у 

них широкого спектра разнообразных механизмов устойчивости, действующих на 

разных уровнях организации растительного организма (Yang et al., 2005; Титов и др., 

2007, 2014).  

Механизмы, действующие на уровне тканей, органов и целого организма, изуче-

ны пока недостаточно. Известно лишь, что в растении имеется «барьеров», которые 

препятствуют поступлению тяжелых металлов в надземные органы, и таким образом 

обеспечивают их устойчивость. На тканевом уровне – это эндодерма и оболочки кле-

ток центрального цилиндра корня, которые задерживают транспорт ионов металлов в 

сосудистую систему и, следовательно, его попаданию в стебель и листья. На организ-

менном уровне проявляются механизмы устойчивости, отражающие взаимодействие 

частей и органов в системе целого растения (Полевой, Саламатова, 1991). К числу та-
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ких механизмов можно отнести: 1) задержку поглощения тяжелых металлов корнями 

вследствие выделения в ризосферу веществ, связывающих их ионы; 2) способность 

растения регулировать транспорт тяжелых металлов из корней в побег; 3) участие 

трихом в их выведении из клеток (Косицин, Алексеева-Попова, 1983; Vassilev et al., 

1998b; Clemens et al., 2002). 

В гораздо большей степени изучены клеточные механизмы устойчивости расте-

ний к тяжелым металлам. Принято считать, что все клеточные механизмы соответст-

вуют двум разным стратегиям выживания организмов в условиях стресса: «избега-

ния» (avoidance), когда растение тем или иным образом ограничивает поступление 

токсичных ионов в клетки, или «устойчивости» (tolerance) – стратегии, связанной с 

действием внутриклеточных механизмов их детоксикации (Regvar, Vogel-Mikuš, 

2008). Механизмы избегания включают внеклеточное осаждение тяжелых металлов в 

ризосфере, уменьшение всасывания ионов за счет выделения клетками корня различ-

ных хелаторов, сорбцию тяжелых металлов  клеточной стенкой (Delisle et al., 2001; 

Llugany et al., 2003). К клеточным механизмам устойчивости относят удаление ток-

сичных ионов через плазмалемму в апопласт, связывание и обезвреживание токсич-

ных ионов в цитоплазме различными хелаторами, компартментацию свободных ио-

нов и комплексов в вакуоль. Важную роль в металлоустойчивости  играет также ан-

тиоксидантная система клетки. 

В этом разделе обобщены известные на сегодняшний день сведения, касающиеся 

лишь некоторых из перечисленных выше клеточных механизмов устойчивости расте-

ний к тяжелым металлам. 

 
1.6.1. Участие плазмалеммы в устойчивости растений к тяжелым металлам 

 
Плазмалемма является первой «живой» мишенью воздействия тяжелых металлов 

на клетку, поэтому любые изменения концентрации их ионов в среде отражаются в 

первую очередь на ее структуре и функциях (Kenderešová et al., 2012).  

Хорошо известно, что плазмалемма – это основной барьер для транспорта ионов 

тяжелых металлов в цитоплазму клетки и из нее, который проходит с участием целого 

ряда интегральных белков, являющихся структурными элементами мембраны. Меха-
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низмы поступления ионов металлов в клетку растения через плазматическую мембра-

ну активно изучаются, и на сегодняшний день по этому вопросу имеется уже доволь-

но большое число публикаций, в том числе обзорного характера (Clemens et al., 2002; 

Hall, Williams, 2003; Krämer et al., 2007; Verbruggen et al., 2009; Hossian et al., 2012 и 

др.). Несмотря на это, ее роль в металлоустойчивости растений до сих пор активно 

обсуждается. В частности, выявлено, что участие плазмалеммы в механизмах устой-

чивости растений к тяжелым металлам связано, во-первых, с задержкой поступления 

ионов металлов в клетку при увеличении их содержания во внешней среде и, во-

вторых, с удалением катионов металлов из клетки при повышении их концентрации 

во внутриклеточном пространстве (Hall, 2002).   

Задержка поступления токсичных ионов в клетку может происходить вслед-

ствие изменения липидного состава плазмалеммы при действии на растения тяжелых 

металлов. В частности, обнаружено, что в присутствии тяжелых металлов (например, 

кадмия и меди) у разных видов растений наблюдаются изменения в составе липидов 

(увеличивается количество гликолипидов и уменьшается – фосфолипидов) и жирных 

кислот (увеличивается количество ненасыщенных жирных кислот), направленные на 

поддержание целостности и нормальной структурированности клеточной мембраны 

и, как результат, на сохранение контроля за транспортом избытка токсичных ионов в 

клетку (Розенцвет, 2006; Nouairi et al., 2006; Кузнецова и др., 2008; Розенцвет и др., 

2011а; Morsy et al., 2012).    

Помимо этого, уменьшение количества поступивших в клетку через плазматиче-

скую мембрану катионов тяжелых металлов может являться следствием деполяриза-

ции мембраны – сдвига электрического потенциала в сторону более положительных 

значений (Nichol et al., 1993; Pavlovkin et al., 2006).  

Интересные данные были получены при изучении ультраструктуры клетки ме-

ристемы корня чеснока в присутствии высоких концентраций свинца (Jiang, Liu, 

2010). Авторы обнаружили инвагинации плазматической мембраны во внутриклеточ-

ное пространство и рядом расположенные везикулы, содержащие большое количест-

во ионов металла. Предполагается, что это может являться одним из важных меха-
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низмов предотвращения передвижения свободных ионов свинца в цитоплазму и орга-

ноиды клетки.  

Транспорт ионов тяжелых металлов через плазмалемму из клетки осущест-

вляется с участием белков-транспортеров, принадлежащих к разным семействам, ко-

торые поддерживают равновесие между содержанием ионов металлов в апопласте и 

внутри клетки (Krämer et al., 2007; Maestri et al., 2010). Этот механизм снижения ток-

сического действия тяжелых металлов довольно хорошо изучен у дрожжей, бактерий 

(Silver, 1996), а также у животных (Palmiter, Findley, 1995). Растительная клетка в 

этом плане исследована в гораздо меньшей степени.  

Тем не менее предполагается (на основе сходства аминокислотных последова-

тельностей с микробными и животными белками), что наиболее вероятными канди-

датами на роль белков-транспортеров, осуществляющих перенос токсичных ионов 

через плазмалемму в апопласт, являются белки из семейств P1B-АТФаз и АВС (ATР-

binding cassette) (Axelsen, Palmgren, 2001; Mills et al., 2005; Kim et al., 2007; Tan et al., 

2013). Однако биологические функции, клеточная локализация и металлоспецифич-

ность этих транспортеров в растениях до сих пор полностью не изучены. 

Из P1B-АТФаз в качестве возможных переносчиков тяжелых металлов через 

плазматическую мембрану из клетки называются HMA2-  и НМА4-белки (heavy metal 

АТPase), участвующие в транспорте Cd2+ и Zn2+ при загрузке в ксилему и флоэму 

(Argüello et al., 2007; Tan et al., 2013). В частности, обнаружено, что высокий уровень 

экспрессии гена AtHMA4, введенного в клетки дрожжей, повышает их устойчивость к 

кадмию и цинку, при этом содержание металлов в клетках снижается. По мнению ав-

торов, это доказывает возможность работы НМА4-белка как транспортера, осуществ-

ляющего передвижение ионов металлов из клетки (Mills et al., 2005). Однако фактоло-

гического материала по этому вопросу на сегодняшний день недостаточно.  

В ряде исследований показана также возможность вывода тяжелых металлов из 

клеток за счет транспорта их ионов через плазмалемму в свободное пространство в 

антипорте с протоном, аналогично механизму, существующему у животных клеток и 

микроорганизмов (Silver, 1996; Xu et al., 2007). Так, при введении гена Escherichia coli 

ZntA, кодирующего протонную помпу, осуществляющую транспорт Cd2+ , Pb2+ и Zn2+ 
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в антипорте с Н+, в клетки A. thaliana, у растений увеличивалась устойчивость к кад-

мию и свинцу, и одновременно снижалось содержание металлов в клетке (Lee et al., 

2003a). Китайские ученые (Shen et al., 2012) также высказали предположение об уча-

стии транспортного белка САХ3 из семейства САХ (сation еxchanger), которые функ-

ционируют как Ca2+/H+-антипортер, в транспорте ионов кадмия из клетки в межкле-

точное пространство, что способствует повышению устойчивости растений к кадмию. 

Однако, фактических доказательств этому пока также очень мало.  

В целом можно сделать вывод о том, что плазмалемма безусловно играет важ-

ную роль в обеспечении устойчивости растений к тяжелым металлам. Вместе с тем 

имеющиеся на сегодняшний день данные свидетельствуют о необходимости даль-

нейших исследований в этой области.  

 

1.6.2. Детоксикация тяжелых металлов в клетке 

 

Несмотря на функционирование целого ряда механизмов, препятствующих по-

ступлению тяжелых металлов в клетки растений, при высоких их концентрациях в 

окружающей среде значительное количество токсичных ионов все-таки проникает в 

клетку, где в этом случае начинают действовать внутриклеточные механизмы их де-

токсикации, которые включают в себя связывание ионов тяжелых металлов в цито-

плазме различными лигандами и транспорт таких комплексов, а также свободных ио-

нов в вакуоль. 

Связывание ионов тяжелых металлов в цитоплазме. Одним из наиболее важ-

ных механизмов детоксикации тяжелых металлов в клетке является их связывание в 

цитоплазме с образованием хелатов – комплексных соединений ионов металлов с ор-

ганическими лигандами (Wagner, 1993; Prasad, 1995; Rauser, 1999; Clemens et al., 2002; 

Haydon, Cobbett, 2007). Лигандами (соединениями, образующими с металлом хелат) 

могут быть органические кислоты (Rauser, 1999; Haydon, Cobbett, 2007), аминокисло-

ты (Krämer et al., 1996), непротеиновые тиолы (глутатион и фитохелатины) (Rauser, 

1995; Cobbett, 2000) и металлотионеины (Rauser, 1999; Clemens, 2001).  

Органические кислоты, такие как цитрат (лимонная кислота), малат (яблочная 
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кислота) или оксалат (щавелевая кислота), способны образовывать прочные связи с 

ионами тяжелых металлов и благодаря этому играть важную роль в металлоустойчи-

вости растений (Rauser, 1999). Повышение уровня этих кислот в присутствии разных 

тяжелых металлов отмечалось в целом ряде исследований. Например, возрастание со-

держания яблочной, лимонной и щавелевой кислот в побегах Lolium perenne, корнях 

кукурузы и листьях ячменя было обнаружено при повышенных концентрациях нике-

ля в корнеобитаемой среде (Yang et al., 1997; Jócsák et al., 2005), яблочной и щавеле-

вой – в листьях растений Paraserianthes falcataria L. при действии свинца (Setyaning-

sih et al., 2012). При этом выявлено, что эффективность хелатирования тяжелых ме-

таллов органическими кислотами и связанное с этим повышение металлоустойчиво-

сти растений зависит от токсичности металла, а также от биологических особенно-

стей вида растений (Ernst et al., 1992; Schat, Ten Bookum, 1992).  

Помимо органических кислот  в связывании тяжелых металлов участвуют и 

аминокислоты, в первую очередь, гистидин и никотинамин, комплексы которых с ио-

нами металлов обнаружены в цитоплазме (Hall, 2002; Haydon, Cobbett, 2007). 

Считают, что гистидин – наиболее важная аминокислота, участвующая в деток-

сикации тяжелых металлов в клетке. Благодаря наличию карбоксильных, амино- и 

имидазольных групп он является хелатором многих двух- и трехвалентных катионов. 

Так, обнаружены комплексы гистидина с никелем, цинком, кадмием и доказано его 

участие в повышении устойчивости к этим металлам целого ряда видов растений (Salt 

et al., 1999; Callahan et al., 2006).  

Помимо гистидина, комплексы с тяжелыми металлами образует и никотинамин. 

Эта аминокислота, не входящая в состав белков, имеет функциональные группы, спо-

собные связывать ионов металлов (Mari et al., 2006; Haydon, Cobbett, 2007; Rellán-

Álvarez et al., 2008). Комплексы необходимых растению тяжелых металлов, в частно-

сти, железа, меди и цинка с никотинамином обнаружены в ксилемном соке и доказано 

его участие в дальнем транспорте ионов меди и цинка по ксилеме, а железа – по фло-

эме (Liao et al., 2000; Takahashi et al., 2003; Rellán-Álvarez et al., 2008). Помимо этого 

показана  способность этой аминокислоты связывать тяжелые металлы, не являющие-

ся микроэлементами, например, кадмий (Trampczynska et аl., 2010). У растений се-
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мейства Poaceae никотинамин является предшественником фитосидерофоров, кото-

рые участвуют в хелатировании ионов тяжелых металлов в ризосфере корней. 

В целом в присутствии тяжелых металлов у растений увеличивается содержание 

органических кислот и аминокислот, которые связывают ионы металлов с образова-

нием комплексов, снижая их токсическое действие и тем самым способствуя повы-

шению металлоустойчивости. Однако, как доказано многочисленными исследова-

ниями, наиболее важную роль в детоксикации тяжелых металлов в клетке играют не-

протеиновые тиолы – глутатион и фитохелатины. Тиолы содержат в своей молекуле 

сульфгидрильные группы, непосредственно связанные с органическим радикалом (R-

SH), которые обеспечивают их молекулам возможность связывать катионы металлов.  

Глутатион – низкомолекулярный трипептид с высоким содержанием серы (Seth 

et al., 2012). Молекулы глутатиона обнаружены в клетках большинства живых орга-

низмов, в том числе растений. Функции глутатиона в клеточном метаболизме много-

численны. Он является одним из наиболее эффективных низкомолекулярных антиок-

сидантов и защищает клетку от повреждающего действия активных форм кислорода, 

участвует в поддержании внутриклеточного окислительно-восстановительного по-

тенциала и целостности мембран, в сигналинге, является запасной и транспортной 

формами серы в клетке, участвует в детоксикации ксенобиотиков, в первую очередь 

гербицидов, и тяжелых металлов (Zhu et al., 1999; Pietrini et al., 2003; Noctor et al., 

2011). У растений глутатион является также предшественником фитохелатинов 

(Cobbett, Goldsbrough, 2002).  

В норме глутатионовый пул на 95 % представлен восстановленной формой 

(GSH) и лишь 5 % – составляет его окисленная форма (GSSG). Баланс ферментативно 

сдвинут в сторону восстановленной формы за счет активности фермента глутатион-

редуктазы, локализованного в цитозоле, пластидах, митохондриях и пероксисомах 

(Noctor et al., 2011). Отношение восстановленный/окисленный глутатион является од-

ним из важнейших параметров, который характеризует уровень окислительного 

стресса у растений при действии различных неблагоприятных факторов среды, в том 

числе тяжелых металлов. 

Синтез глутатиона в растительной клетке происходит в хлоропластах и цито-
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плазме (Mendoza-Cόzatl et al., 2002; Гришко, Сыщиков, 2012). Синтезируясь преиму-

щественно в листьях, он по проводящим сосудам транспортируется в клетки корня и 

плодов (семян) (Gόmez, Pallás, 2004).  

Молекула глутатиона синтезируется из глутамата (Glu), цистеина (Cys) и глици-

на (Gly). Первая реакция синтеза катализируется ферментом γ-глутамилцистеин-

синтетазой (γ-GCS или γ-ECS) с образованием γ-глутамилцистеина (γ-GC), вторая – 

ферментом глутатионсинтетазой (GS) с образованием глутатиона (GSH) (Vatamаniuk 

et al., 1999; Li et al., 2006; Mendoza-Cόzatl, Moreno-Sánchez, 2006). 

 

γ-Glu + Cys           γ-GCS      γ-Glu-Cys + Gly            GS            γ-Glu-Cys-Gly                       

                                                 (γ-GC)                                          (GSH) 

 

Выявлено, что повышение активности ферментов синтеза глутатиона коррели-

рует с усилением экспрессии соответствующих генов γ-GCS и GS, при этом увеличи-

вается и количество GSH в клетках (Xiang, Oliver, 1998; Li et al., 2006). Заметное уси-

ление биосинтеза глутатиона при стрессовых воздействиях возможно только при уве-

личении уровня экспрессии обоих генов (Mendoza-Cόzatl, Moreno-Sanchez, 2006).  

Благодаря своим уникальным окислительно-восстановительным и нуклеофиль-

ным свойствам глутатион играет очень важную роль в защите растительных клеток от 

токсического действия тяжелых металлов (Chen et al., 2010). Наличие в его молекуле 

SH-группы, которая содержит остаток цистеина, дает возможность связывать катионы 

тяжелых металлов, образуя комплексы, которые затем транспортируются в вакуоли. В 

настоящее время доказано, что образование такого комплекса и его транспорт через 

тонопласт является важным механизмом, обеспечивающим детоксикацию тяжелых 

металлов в клетках растений (Lux et al., 2011; Mendoza-Cόzatl et al., 2011). В форми-

ровании металл-GSH комплекса участвует фермент глутатион-S-трансфераза (GST), 

увеличение активности которой обнаружено в присутствии целого ряда тяжелых ме-

таллов (Cd2+, Co2+, Cu2+, Hg2+, Pb2+и Zn2+). При этом показано, что повышение уровня 

экспрессии гена GST в клетках растений приводит к увеличению количества связан-
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ных ионов металлов и способствует возрастанию металлоустойчивости растений 

(Semane et al., 2007).  

С другой стороны, формирование комплексов GSH с металлами может приво-

дить к заметному снижению пула глутатиона, что сопровождается усилением окисли-

тельного стресса. Однако при отсутствии сильных повреждений в клетке синтез GSH 

относительно быстро запускается, восстанавливая его содержание (Halušková et al., 

2009). 

К ферментам глутатионового цикла относится и глутатионредуктаза (GR), кото-

рая участвует в превращении окисленного глутатиона (GSSG) в восстановленный 

(GSH) и способствует восстановлению нарушенного баланса между GSH и GSSG 

(Stevens et al., 1997). Увеличение активности этого фермента, как полагают, создает 

возможность образования комплексов глутатиона с металлами даже при очень высо-

ком уровне окислительного стресса (Noctor et al., 2002) и является одним из важных 

элементов защиты растений от действия тяжелых металлов (Mishra et al., 2006; Yan-

narelli et al., 2007; Anjum et al., 2012). К примеру, обнаружено, что усиление активно-

сти этого фермента у генетически модифицированных растений табака в присутствии 

кадмия и никеля, приводило к увеличению их устойчивости к этим металлам (Gratão 

et al., 2008), а у риса – к высоким концентрациям свинца (Verma, Dubey, 2003). Судя 

по литературным данным, характер изменения содержания GSH в клетках растений 

под влиянием тяжелых металлов может быть разным (табл. 3). Но, на наш взгляд, это 

прежде всего связано с различиями в постановке и проведении исследований, в част-

ности, с использованием разных металлов и их концентраций, разными экспозициями 

и т.д. Заметное влияние на содержание оказывает также вид (сорт, генотип) растений 

и даже орган. Например, у разных генотипов ячменя, независимо от их устойчивости 

к кадмию, в присутствии металла более сильное снижение содержания GSH наблюда-     

лось в корнях, по сравнению со стеблями и листьями (Wu et al., 2004). Имеются также 

сведения о возможных изменениях в содержании глутатиона в клетках растений в за-

висимости от их возраста и фазы развития, однако данных, касающихся такого рода 

изменений в присутствии тяжелых металлов, в известной нам литературе нет.  
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Таблица 3  

Характер изменения содержания глутатиона в клетках растений 

под влиянием тяжелых металлов (по: Anjum et al., 2012) 

 

Ме-
талл 

Концент-
рация, 
мкМ 

Экспо-
зиция, 
сут 

Вид растения Орган 
Содержа-
ние GSH 

Источник 
 

Cd2+ 5 7 Orysa 
sativa 

корень возрастает Hassan et al., 
2008 

 5 10 Hordeum 
 vulgare 

корень, 
стебель, 
лист 

возрастает Wu et al., 
2004 

 10 4 Triticum 
 aestivum 

проростки снижается Lin et al., 2007 

 45 10 Pisum 
sativum 

корень возрастает Metwally et 
al., 2005 

 50 7 Orysa 
sativa 

корень возрастает Guo et al., 
2007 

Cu2+ 50 7 Arabidopsis 
thaliana 

лист возрастает Drąźkiewicz et 
al., 2003 

 100 12 Brassica 
nаpus 

корень снижается Russo et al., 
2008 

 100 12 Brassica 
nаpus 

лист возрастает Russo et al., 
2008 

Hg2+ 10 4 Medicago 
sativa 

корни снижается Zhou et al., 
2009 

 30 7 Medicago 
sativa 

проростки возрастает Ortega-
Villasante et 
al., 2005 

Pb2+ 100 1 Pisum 
sativum 

корни возрастает Malecka et al., 
2009 

 100 4 Pisum 
sativum 

корни снижается 

 

Malecka et al., 
2009 

Zn2+ 50 3 Phaseolus 
 vulgaris 

проростки возрастает Cuypers et al., 
2001 
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 Cпорным на сегодня остается вопрос о том, приводит ли возрастание количества 

глутатиона и предшествующее этому увеличение экспрессии генов, участвующих в 

контроле его биосинтеза, напрямую к повышению устойчивости растений к тяжелым 

металлам. Так, например, у трансформированных растений Arabidopsis thaliana с по-

вышенным уровнем экспрессии генов AtGS и AtGCS в присутствии кадмия обнаруже-

но усиление  синтеза глутатиона, при этом устойчивость растений к металлу повыша-

лась (Xiang et al., 2001). Мутантные растения Populus nigra L. сосверхэкспрессией ге-

на γ-GCS оказались более устойчивыми к кадмию по сравнению с диким типом 

(Ivanova et al., 2011). Устойчивые к кадмию генотипы гороха (Metwally et al., 2005) и 

устойчивые к цинку генотипы Cajanus cajan (L.) Mill. (Garg, Kaur, 2013) имели гораз-

до большее содержание GSH в клетках корня в присутствии соответствующих тяже-

лых металлов, чем более чувствительные генотипы. Вместе с тем, у мутантных расте-

ний Arabidopsis thaliana с повышенным уровнем экспрессии гена γ-GCS в присутст-

вии ртути хотя и наблюдалось увеличение уровня GSH в клетках, однако устойчи-

вость растений при этом не увеличивалась (Li et al., 2006), а в некоторых случаях – 

уменьшалась (Xiang et al., 2001). Высокий уровень экспрессии гена γ-GCS у растений 

томатов также не приводил к возрастанию их устойчивости к кадмию (Goldsbrough, 

1998). А в экспериментах Ли с соавт. (Li et al., 2005а) повышенная экспрессия гена γ-

GCS у трансгенных линий арабидопсиса корреспондировалась даже со сверхчувстви-

тельностью к кадмию, несмотря на высокое содержание в клетках GSH. Полагают, 

что такие различия в результатах могут быть связаны как с биологическими особен-

ностями видов, различными концентрациями тяжелых металлов и продолжительно-

стью экспозиции, используемых в опытах, так и с разными объектами, выбранными 

для трансформации растений. 

Необходимо также подчеркнуть, что в целом ряде исследований обнаружена 

прямая зависимость между содержанием глутатиона в клетках и количеством ионов 

металлов в органах растений (Сыщиков, 2002; Maier et al., 2003; Tausz et al., 2004; 

Ogawa et al., 2011 и др.). Однако в работах других авторов такая зависимость не выяв-

лена. Например, у генотипов гороха с высоким содержанием GSH в клетках корня 
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при действии кадмия концентрация металла в корне оказалась гораздо ниже, чем у 

генотипов с низким его содержанием (Metwally et al., 2005).  

В целом, можно уверенно говорить о том, что глутатион и ферменты глутатио-

нового цикла играют значительную роль  в механизмах детоксикации тяжелых метал-

лов в клетке, обеспечивая связывание токсичных ионов в клетках растений. Важная 

роль глутатиона определяется также его участием в синтезе фитохелатинов. Вместе с 

тем необходимо констатировать, что целый ряд аспектов, касающихся зависимости 

между уровнем глутатиона и активностью ферментов глутатионового цикла и устой-

чивостью растений к тяжелым металлам, все еще остаются не изученными. 

Фитохелатины (ФХ) – семейство низкомолекулярных пептидов, состоящих из 

линейных цепей остатков глутаминовой кислоты и цистеина и способных благодаря 

наличию SH-групп связывать тяжелые металлы (Grill et al., 1985; Reddy, Prasad, 1992; 

Rauser, 1995; Souza, Rauser, 2003).  

Впервые ФХ были идентифицированы в делящихся клетках дрожжей 

Schizosaccharomyces poble в присутствии кадмия и были названы кадистинами 

(Murasugi et al., 1981). У высших растений они были обнаружены в 1980 г. при изуче-

нии устойчивых к меди растений Agrostis gigantea Roth. (Rauser, Curvetto, 1980) и ус-

тойчивых к кадмию растений бобов (Weigel, Jäger, 1980). В настоящее время эти тио-

лы более известны как ФХ. Многочисленными экспериментами доказана их важная 

роль в связывании ионов тяжелых металлов в цитоплазме (Cobbett, 2000; Серегин, 

2001; Nakazawa et al., 2002; Clemens et al., 2003 и др.). При этом считается, что все 

высшие растения способны к синтезу ФХ.  

ФХ не являются генными продуктами и синтезируются из глутатиона (Reese, 

Wagner, 1987; Grill et al., 1989; Rauser, 1999; Nakazawa et al., 2002; Heiss et al., 2003). 

Их основная формула [γ-Глу-Цис]n–Гли, где n=2–11 (Grill et al., 1985; Steffens, 1990). 

Вместе с тем у молекулы имеются различные структурные вариации, которые позво-

ляют отнести ФХ к разным семействам. Например, С-терминальный глицин может 

быть заменен на β-аланин (гомофитохелатины), серин (оксиметилфитохелатины), 

глутамин или терминальная аминокислота может вообще отсутствовать. ФХ с С-

терминальными β-Ала, Глу и Сер относят к изофитохелатинам (Rauser, 1995). Воз-
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можно, что отмеченные изменения характерны для отдельных семейств высших рас-

тений. Например, оксиметилфитохелатины обнаружены у некоторых злаков (Kla-

pheck et al., 1994), гомофитохелатины – у бобовых (Grill et al., 1989). ФХ, имеющие на 

С-терминальном конце молекулы глутамина выявлены только в корнях кукурузы 

(Rauser, Meuwly, 1995), а не содержащие аминокислоту – выделены из корней и побе-

гов пшеницы и ржи (Wόjcik, Tukiendorf, 1999), а также из корней Rauvolfia serpentina 

(L.) Benth.ex Kurz. (Grill et al., 1985). 

Синтез ФХ индуцируется ионами различных тяжелых металлов, что свидетель-

ствует о неспецифичности этого механизма детоксикации. В частности, индукторами 

их образования могут выступать Cd2+, Cu2+, Hg2+, Pb2+, Zn2+и др. (Schat et al., 2002; 

Stolt et al., 2003). Наиболее эффективны в этом плане Cd2+ и Hg2+ (Souza, Rauser, 2003; 

Wójcik, Tukiendorf, 2005). Имеются данные о том, что ионы свинца хотя и активируют 

синтез ФХ, но комплексов с ними не образуют (Leopold et al., 1999).  

В 1989 году было установлено (Grill et al., 1989), что образование ФХ происхо-

дит путем удлинения пептидной цепи глутатиона с участием фермента γ-глутамил-

цистеинилдипептидилтранспептидазы или фитохелатинсинтазы (PCS): 

              
              PCS 
GSH                    ФХ 
              ТМ2+ 

 
PCS – конститутивный фермент, молекула которого является димером и состоит 

из двух субъединиц (Vatamaniuk et al., 2000; Maier et al., 2003). Ранее полагали, что 

активация молекулы фермента происходит вследствие взаимодействия иона металла с 

остатками цистеина и гистидина в молекуле фермента (Ha et al., 1999). При этом наи-

более сильными активаторами у всех видов растений являются кадмий и ртуть, а да-

лее по способности к активации фермента металлы могут располагаться в зависимо-

сти от вида растений по-разному (табл. 4). 
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Таблица 4  

Способность ионов тяжелых металлов к активации фитохелатинсинтазы 

у разных видов растений (по: Серегин, 2001; Shaw et al., 2006) 

Вид растения Ионы тяжелых металлов 
 

Источник 
 

Lycopersicon esculen-
tum 

Cd2+ > Ag+ > Cu2+ > Au+ > Zn2+ > Fe2+ > 

Hg2+ = Pb2+ 

Chen et al., 1997 

Rauvolfia serpentina Hg2+ >  Cd2+= Fe2+ > Cu2+ > Au+ > Pb2+ = 

Zn2+ 

Grill et al., 1987 

Rubia tinctorum Hg2+ >  Cd2+ > Cu2+ > Pb2+ > Zn2+ Maitani et al., 1996 

Silene cucubalus Cd2+ > Ag+ > Pb2+ > Zn2+ > Cu2+ > Au+ Grill et al., 1989 

  

Однако более поздние исследования показывают, что решение вопроса о меха-

низме активации синтеза PCS не столь однозначно. В обзоре Клеменса (Clemens, 

2006а) представлены два возможных варианта активации: 1) основным активатором 

синтеза фермента является не сам ион металла, а его комплекс с GSH или с фитохела-

тинами (Vatamaniuk et al., 2004); 2) субстратом для активации служит комплекс ме-

талла с GSH, а ион металла активирует синтез фермента, являясь частью этого суб-

страта (Cobbett, Goldsbrough, 2002; Nies, 2003).  

В работе Коббетта (Cobbett, 1999) представлена гипотетическая модель функ-

ционирования PCS в присутствии кадмия, согласно которой С-терминальный домен 

молекулы действует как локальный сенсор ионов металла. Остатки цистеина связы-

вают ионы кадмия, перенося их на N-терминальный домен, который обладает катали-

тической активностью. Активация N-терминального домена катализирует реакцию 

взаимодействия части молекулы GSH (а именно, γ-Глу-Цис) с другой молекулой GSH 

или уже синтезированной молекулой ФХn c образованием ФХn+1.  

Известно, что синтез ФХ регулируется на уровне экспрессии генов, кодирующих 

ферменты синтеза глутатиона, а также генов, кодирующих PCS. Первоначально гены 

PCS были идентифицированы в 1995 г. у растений Arabidopsis thaliana (Howden et al., 

1995), когда было обнаружено, что мутантные растения A. thaliana с отсутствием гена 
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AtPCS (cad 1), выращенные на питательной среде с кадмием, имеют высокий уровень 

GSH и низкий – ФХ (по сравнению с диким типом) и при этом характеризуются по-

вышенной чувствительностью к металлу. Впервые же эти гены были выделены в кон-

це прошлого века независимо тремя разными группами ученых (Clemens et al., 1999; 

Ha et al., 1999; Vatamaniuk et al., 1999), которые доказали, что увеличение уровня экс-

прессии генов AtPCS1 и ТаPCS1 у растений Arabidopsis thaliana и пшеницы коррес-

пондировалось с активным синтезом фитохелатинов в клетках S. pombe. В настоящее 

время ген PCS1 выявлен у многих видов высших растений.  

Большой интерес представляют результаты исследований, в которых в геноме A. 

thaliana был обнаружен второй ген PCS (AtPCS2), не являющийся результатом дубли-

кации гена AtPCS1. Предположительно он так же, как и AtPCS1, экспрессируется во 

всех клетках и кодирует PCS (Cazale, Clemens, 2001). Но уровень его экспрессии в 

большинстве тканей гораздо ниже, чем AtPCS1 (Cobbett, Goldsbrough, 2002). Анало-

гичные данные получены и на растениях риса, однако необходимость функциониро-

вания двух генов у растений в настоящее время не доказана (Clemens, 2006а). 

На сегодняшний день установлено, что в присутствии  целого ряда тяжелых ме-

таллов уровень экспрессии генов PCS1 и PCS2  возрастает как в корнях, так и в листь-

ях растений, что приводит к увеличению содержания в клетках ФХ. Вместе с тем да-

леко не всегда повышение уровня экспрессии генов и увеличение количества этих 

тиолов приводит к возрастанию металлоустойчивости растений (Pomponi et al., 2006). 

В некоторых случаях наблюдается даже обратный эффект –  повышение чуствитель-

ности растений к металлам (Lee et al., 2003b). Что касается конкретного механизма 

участия ФХ в устойчивости растений к тяжелым металлам, то доказано, что их ос-

новная роль заключается в связывании токсичных ионов в клетке, образовании с ни-

ми комплексов по типу хелатов и дальнейшем их транспорте в вакуоль.  

Последующие исследования показали, что благодаря наличию цис-тиоловых 

групп ФХ в цитоплазме клеток образуют с ионами тяжелых металлов (в частности, с 

кадмием) низкомолекулярные комплексы (LMW), которые затем транспортируются в 

вакуоль, где формируются высокомолекулярные комплексы (HMW), обеспечиваю-

щие максимальную детоксикацию металла (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Clemens, 
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Simm, 2003). При относительно невысоких концентрациях кадмия в клетке образуют-

ся только LMW-комплексы, при увеличении концентрации металла в корнеобитаемой 

среде количество ионов, связанных LMW- и HMW-комплексами, практически равно, 

а при высоких концентрациях металла в его детоксикации участвуют в основном 

HMW-комплексы.  

Обнаружено также, что увеличение числа тиоловых групп в молекуле увеличи-

вает ее связывающую способность, т.е. число ионов металлов, которые могут быть 

связаны одной молекулой (Chekmeneva et al., 2011). Кроме того, с увеличением длины 

цепочки молекулы возрастает и стабильность комплекса Ме-ФХn. Происходит ли за-

тем распад комплексов и возможно ли вторичное использование ФХ, поступивших в 

вакуоль, пока не ясно. Тем не менее есть предположение, что после того как ионы ме-

таллов, например кадмия, освобождаются из комплекса с ФХ в вакуолях клеток, сами 

тиолы подвергаются гидролизу (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999).  

Неоднозначны также результаты исследований, направленных на изучение зави-

симости между количеством ФХ и их комплексов и уровнем металлоустойчивости 

растений. В целом ряде исследований показано, что растения (виды, экотипы, геноти-

пы, клеточные линии) с высоким уровнем синтеза ФХ в клетках обладают гораздо 

большей устойчивостью к тяжелым металлам, чем с низким уровнем этих тиолов 

(Cobbett, 2000; Clemens, 2006a; Wawrzyński et al., 2006). В то же время имеются рабо-

ты, в которых подобная зависимость не выявлена (Schat, Kalff, 1992; Ebbs et al., 2002; 

Hassan, Aarts, 2011).  

В целом анализ литературы позволяет сделать вывод о том, что синтез ФХ в рас-

тениях в ответ на действие тяжелых металлов является одним из наиболее важных 

механизмов их детоксикации в клетках. У растений-исключателей основное участие 

ФХ в металлоустойчивости, по-видимому, заключается в преимущественном связы-

вании токсичных ионов в клетках корня, что предотвращает их перемещение в над-

земные органы.  

Металлотионеины (МТ) представляют собой низкомолекулярные белки (8–10 

кД). В их составе около 30 % приходится на серосодержащую аминокислоту цистеин, 

сульфгидрильные группы которой способны связывать ионы тяжелых металлов (Rob-
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inson et al., 1993; Gallego et al., 2012). МТ у растений – это цитозольные белки (Gallego 

et al., 2012). Они могут находиться в цитоплазме в свободном виде или быть связан-

ными с мембранами органелл (Zhigang et al., 2006).  

Впервые МТ, как связывающие кадмий белки, обнаружены в 1957 г. у животных, 

в клетках почек лошади (Margoshes, Vallee, 1957). В дальнейшем они были выявлены 

у многих организмов, включая бактерии, грибы и эукариоты (животные и растения) 

(Robinson et al., 1993). Активное изучение МТ у растений начали проводить в 80-х го-

дах прошлого века после их выделения из пшеницы, выращенной в присутствии цин-

ка (Lane et al., 1987). Поиск аналогии между металлосвязывающими белками расте-

ний и животных выявил у них заметные различия в расположении остатков цистеина. 

Вследствие этого все МТ были разделены на два класса. МТ I класса идентифициро-

ваны в основном в клетках животных, а МТ II класса – в клетках растений, некоторых 

грибов, цианобактерий и дрожжей (Reddy, Prasad, 1992; Robinson et al., 1993; Rauser, 

1999).  

Доказано, что МТ являются генными продуктами и образуются в ответ на дейст-

вие тяжелых металлов (Robinson et al., 1993; Cobbett, Goldsbrough, 2002). По сравне-

нию с GSH или ФХ синтез МТ идет относительно медленно (Yang, Chu, 2011). Про-

странственная структура молекулы МТ имеет гантелеобразную форму и состоит из 

двух доменов (α и β), которые различаются по своей функциональной роли. Предпо-

лагают, что N-терминальный участок β домена участвует в гомеостазе необходимых 

растению металлов, например, цинка, тогда как С-терминальный участок α домена 

связывает  их избыточное количество и/или ионы токсичных металлов (Willner et al., 

1987; Cherian et al., 1994). Область связывания двух доменов обеспечивает стабиль-

ность молекулы МТ (Domenech et al., 2007). 

На сегодняшний день у растений известны 4 типа МТ (МТ1, МТ2, МТ3 и МТ4), 

которые различаются числом и расположением цистеиновых остатков (Cobbett, 

Goldsbrough, 2002). При этом обнаружены семь изоформ, кодируемых разными гена-

ми, имеющими различную локализацию. В частности, у Arabidopsis thaliana гены 

MT1а и МТ1с идентифицированы в хромосоме 1; гены МТ 2а и МТ 3 – в хромосоме 3; 

МТ 4а и МТ 4b – в хромосоме 2, а МТ 2b – в хромосоме 5 (Guo et al., 2008; Blindauer, 
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Leszczyszyn, 2010). Как оказалось, такое же расположение они имеют и в геноме риса 

(Hsieh et al., 1995). 

Помимо этого выявлено, что экспрессия генов разных типов МТ носит органо- и 

тканеспецифичный характер. Так, экспрессия гена МТ 1-го типа в большей степени 

проявляется в корнях, чем в стеблях и листьях (Hudspeth et al., 1996), а 2-го типа – на-

оборот, в листьях (Zhou, Goldsbrough, 1994). МТ 3-го типа идентифицированы в ос-

новном в зрелых плодах (Сlendennen, May, 1997) и в листьях некоторых видов расте-

ний (Guo et al., 2003), тогда как 4-го типа – только в развивающихся семенах (Lane et 

al., 1987; Chyan et al., 2005). Показательный пример различной локализации изоформ 

в тканях представлен в работах, выполненных на растениях A. thaliana. Так, наиболь-

шее содержание транскриптов генов МТ 2а и МТ 3 в присутствии повышенных кон-

центраций меди в среде роста зафиксировано в трихомах, клетках мезофилла листа и 

в клетках кончика корня, а транскриптов генов MT 1a и MT 2b – во флоэме листьев и 

корня (Guo et al., 2003). Гены, кодирующие все четыре типа МТ, обнаружены пока 

только у A. thaliana, риса и сахарного тростника (Cobbett, Goldsbrough, 2002). 

Содержание МТ в клетке, как правило, невелико, но оно существенно повышает-

ся под влиянием тяжелых металлов (Grill et al., 1985; Zenk, 1996). Например, в при-

сутствии кадмия (1 мМ) содержание МТ увеличивалось в клетках корня ячменя с 12 

мкг/г сухой массы у контрольных растений до 360 – у опытных, т.е. в 30 раз (Дани-

лин, 2010). В корнях растений рапса содержание транскриптов гена МТ 1 повышалось 

уже в самом начале воздействия меди (50 мкМ), через сутки их количество возрастало 

в 5 раз, а через 10 сут – в 15 раз (Иванова, 2011). В присутствии свинца, цинка, кад-

мия и меди усиливалась экспрессия генов МТ у растений Festuca rubra (Ma et al., 

2003). 

Необходимо также отметить, что эндогенные МТ трудно изолировать из клеток 

растений, что может быть обусловлено их низкой стабильностью в присутствии ки-

слорода (Guo et al., 2008; Cobbett, Goldsbrough, 2002). Поэтому доказательства спо-

собности этих белков связывать ионы тяжелых металлов в клетках высших растений 

чаще всего получают методом гетерологической экспрессии с участием E. coli или S. 

cerevisiae (Guo et al., 2008). 
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МТ идентифицированы в клетках как устойчивых к тяжелым металлам видов 

растений, так и чувствительных (Ma et al., 2003). При этом, во многих случаях повы-

шение уровня экспрессии генов МТ и содержания этих белков в органах приводит к 

увеличению устойчивости растений к тяжелым металлам (Bovet et al., 2006).  

В то же время увеличение уровня МТ в клетках может приводить к резкому воз-

растанию концентрации тяжелых металлов в корнях растений. Так, еще в 1992 г. 

Эванс с соавт. (Evans et al., 1992) обнаружили, что увеличение экспрессии генов бел-

ков МТ из корней гороха в E. сoli  в присутствии меди в среде роста сопровождалось 

заметным увеличением содержания металла в клетках. В дальнейшем в целом ряде 

исследований выявлено, что уровень экспрессии генов МТ зависит от концентрации 

металлов в окружающей среде. В частности, такая зависимость обнаружена у расте-

ний Arabidopsis thaliana (Eapen, ۥDSouza, 2005) и риса (Huang, Wang, 2010). На осно-

вании этого авторы предполагают возможность использования уровня экспрессии ге-

нов МТ в качестве надежного критерия загрязнения окружающей среды тяжелыми 

металлами, каким в настоящее время является данный показатель в клетках водных и 

наземных беспозвоночных (Dallinger et al., 2004; Navarro et al., 2009).  

Однозначно доказано, что все типы МТ могут функционировать как хелаторы 

тяжелых металлов (Guo et al., 2008). Однако вследствие разной локализации МТ в 

тканях и органах растений, как полагают, возможны и различия в их функциях  в рас-

тительной клетке (Cobbett, Goldsbrough, 2002). В подтверждение этого обнаружено 

участие белков MT 1a и MT 2b в метаболизме меди и цинка (Lee et al., 2004; Merrifield 

et al., 2004) и их дальнем транспорте по растению (Guo et al., 2003). МТ из растений 

риса (OsMT 2b) (Wong et al., 2004), хлопчатника (Gossypium herbaceum L.) (GhMT 3a) 

(Xue et al., 2009) и Hevea brasiliensis Wild. ex A. Juss. (HbMT 2) (Zhu et al., 2010) обла-

дали сильной антиоксидантной активностью. Есть также данные об участии МТ 1-го 

типа в процессе старения листа у растений рапса L., A. thaliana и риса (Buchanan-

Wollaston, 1994; García-Hernández et al., 1998; Hsieh et al., 1995), а МТ 4 – в пыльцевом 

эмбриогенезе (Reynolds, Crawford, 1996). 

В целом можно констатировать, что основная роль МТ в металлоустойчивости 

растений заключается в связывании ионов тяжелых металлов в цитоплазме расти-
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тельной клетки.  

Изоляция ионов тяжелых металлов в вакуоли. Еще одним важным механиз-

мом, обеспечивающим устойчивость растений-исключателей к тяжелым металлам, 

является изоляция токсичных ионов в вакуолях клеток корней, что не только нейтра-

лизует их негативное влияние на клеточный метаболизм, но и предотвращает их по-

ступление в надземные органы (Lin, Aarts, 2012). На сегодняшний день доказано, что 

транспорт катионов тяжелых металлов через вакуолярную мембрану происходит с 

участием белков-переносчиков, расположенных на тонопласте, ему также способст-

вует изменение активности водородных помп (вакуолярной Н+-АТФазы и пирофос-

фатазы). Полагают, что активность транспортных систем тонопласта  играет важную 

роль в естественном отборе растений, наиболее устойчивых к тяжелым металлам 

(Verkleij et al., 1998; Chardonnens et al., 1999). 

Еще в конце 80-х – начале 90-х годов было высказано предположение, что сво-

бодные ионы тяжелых металлов (в частности, кадмия, который изучен в наибольшей 

степени) и их комплексы с ФХ активно транспортируются из цитоплазмы в вакуоль 

через тонопласт (Reese, Wagner, 1987; Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Salt, Rauser, 1995). 

При этом полагали, что эти комплексы диссоциируют с образованием свободных ио-

нов кадмия и молекул ФХ. Затем ионы кадмия связываются с органическими кисло-

тами и аминокислотами, присутствующими в вакуолярном соке, и таким образом 

инактивируются (Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Reese et al., 1992).  

В настоящее время доказано, что ионы тяжелых металлов транспортируются в 

вакуоль как в свободном виде, так и в связанном с GSH или ФХ. В переносе токсич-

ных ионов через тонопласт принимают участие целый ряд белков-транспортеров. 

Среди них НМА3, CAX2 и САХ4, МТР1 и МТР3 переносят свободные ионы метал-

лов, а АВСС1, АВСС2 и YCF1 переносят комплексы тяжелых металлов с GSH или 

ФХ (рис. 2). Участие некоторых из них в устойчивости растений на сегодняшний день 

все еще обсуждается. 
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Рис. 2. Белки, участвующие в транспорте ионов тяжелых металлов 

 через тонопласт у растений-исключателей (по: Lux et al., 2011) 

 

Транспортный белок HMA3 (heavy metal ATFase), относящийся к Р1В-типу 

АТФаз (т.е. образующих в ходе реакции промежуточный фосфорилированный про-

дукт – аспартилфосфат), осуществляет перенос свободных ионов тяжелых металлов 

через тонопласт за счет энергии АТФ. Опыты показали, что этот белок участвует в 

транспорте целого ряда ионов тяжелых металлов, в частности, цинка, кадмия, никеля. 

Бóльшая часть исследований, посвященных НМА3-белкам и экспрессии соответст-

вующих им генов, проведено на растениях – гипераккумуляторах. Однако повышение 

экспрессии генов НМА3 в присутствии тяжелых металлов обнаружено и у растений-

исключателей. Например, уровень содержания транскриптов генов увеличивается в 

присутствии кадмия в корнях пшеницы (Tan et al., 2013), риса (Satoh-Nagasava et al., 

2012) и ячменя (Mills et al., 2012). Тем не менее единого мнения о возможном участии 
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НМА3-генов в повышении устойчивости растений к кадмию в литературе нет. У 

Arabidopsis thaliana (Van Belleghem et al., 2007) увеличение экспрессии AtНМА3 при-

водило к возрастанию концентрации кадмия в растениях, при этом их устойчивость к 

токсичным ионам повышалась. У этого же вида сверхэкспрессия гена AtHMA3 кор-

респондировалась с повышением устойчивости растений не только к Cd2+, но и к 

Co2+, Pb2+, Zn2+. Увеличение устойчивости, как полагают, происходит посредством ре-

гулирования транспорта этих металлов в вакуоль (Morel et al., 2009). С другой сторо-

ны, у растений Nicotiana tabacum L. и N. rustica L. возрастание экспрессии НМА3-

генов в присутствии кадмия не вызывало увеличения их устойчивости к ионам метал-

ла (Bovet et al., 2006).  

Транспортные белки САХ2 и САХ4 (cation/proton еxchanger) осуществляют пе-

ренос свободных ионов тяжелых металлов через тонопласт за счет энергии протонно-

го градиента в антипорте с Н+ (Clemens, 2006b; Kabała, Janicka-Russak, 2011). Усиле-

ние экспрессии гена CAX2, контролирующего синтез этого белка, в присутствии кад-

мия обнаружено у целого ряда видов растений, но его роль в механизмах металлоус-

тойчивости до сих пор окончательно не установлена. Обнаружено лишь, что экспрес-

сия генов AtCAX2 и AtCAX4 в корнях растений табака увеличивала их устойчивость к 

кадмию и цинку (Korenkov et al., 2007). Имеются также данные о том, что усиление 

активности САХ-белков, изменяя концентрацию протонов на мембране, может спо-

собствовать поступлению через тонопласт низкомолекулярных комплексов ионов тя-

желых металлов с ФХ (Yang, Chu, 2011). 

Участие белков МТР1 и МТР3 (metal tolerance protein), относящихся к CDF- 

семейству (cation diffusion facilitator), в транспорте ионов тяжелых металлов через 

тонопласт впервые было обнаружено у растений A. thaliana при воздействии избы-

точных концентраций цинка в субстрате (van der Zaal et al., 1999). В дальнейшем 

была доказана роль этих белков в изоляции цинка в вакуоли клеток и у других видов 

растений, а также выявлено, что они функционируют как Zn2+/H+ антипортер (Kobae 

et al., 2004; Krämer, 2005; Arrivault et al., 2006; Van de Mortel et al., 2006). В частно-

сти, повышение экспрессии генов МТР1 и МТР3 в присутствии цинка наблюдали в 

корнях и стеблях Medicago truncatula Gaertn. (Chen et al., 2009), в корнях, стеблях и 
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семенах ячменя (Podar et al., 2012), в корнях, стеблях и листьях риса (Lan et al., 2012, 

Yuan et al., 2012). У риса уровень экспрессии гена OsMTP1 был более высоким в 

зрелых листьях и стеблях, причем не только при действии Zn2+, но и Cd2+, Cu2+, Fe2+ 

(Lan et al., 2012; Yuan et al., 2012). Авторы также выявили, что экспрессия этого ге-

на, встроенного в геном дрожжей, увеличивала их устойчивость к  кадмию и цинку. 

В настоящее время доказана способность МТР-белков транспортировать через тоно-

пласт ионы и других тяжелых металлов. 

Белки-транспортеры MRP1/ABCС1 и MRP2/ABCС2 (multidrug resistance-

associated protein) относятся к наиболее многочисленному семейству транспортных 

белков АВС-типа (ATP-binding-cassette), которые, как известно, осуществляют 

трансмембранный перенос низкомолекулярных соединений, в том числе, глутатиона 

и его производных (Klein et al., 1998; Lu et al., 1998). У растений белок 

MRP1/ABCС1 впервые был идентифицирован у Arabidopsis thaliana (Lu et al., 1997) 

и было доказано, что он, а также его гомолог MRP1/ABCC2 находятся на тонопласте 

и являются транспортерами ионов тяжелых металлов (Lu et al., 1998; Tommasini et 

al., 1998). Последующие исследования показали, что оба белка (AtABCC1 и 

AtABCC2) способны транспортировать в вакуоли комплексы ФХ-Cd2+, ФХ-As3+ 

(Song et al., 2010; Yang, Chu, 2011) и ФХ-Hg2+ (Park et al., 2012). Более того, они, по-

видимому, выполняют основную роль в транспорте комплексов тяжелых металлов с 

ФХ. Есть также доказательства участия этих белков в устойчивости растений к Cd2+ 

и Hg2+ (Kang et al., 2010; Park et al., 2012).  

Имеются немногочисленные данные об участии в транспорте комплексов тяже-

лых металлов с органическими молекулами через тонопласт белков из подсемейства 

YSL (yellow stripe like), относящихся к семейству OPT (oligopeptide transporter) (Yen 

et al., 2001). Например, у A. thaliana увеличение экспрессии AtYSL-гена приводило к 

повышению концентрации железа в клетках корня, с одной стороны, а с другой – к 

увеличению уровня никотинамина в вакуолях клеток. Это позволило авторам пред-

положить участие этих белков в переносе комплекса Fe2+ с никотинамином через 

тонопласт (Martinoia et al., 2000). 
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Вакуолярные протонные помпы – вакуолярная Н+-АТФаза и пирофосфатаза 

– являются генераторами электрохимического протонного градиента, который тре-

буется для сопряженного (вторичного) транспорта ионов металлов через тонопласт 

(Maeshima, 2001). Благодаря их работе поддерживается необходимый уровень рН в 

цитоплазме клетки, подкисляется вакуолярный сок, что способствует функциониро-

ванию целого ряда транспортных систем (Алехина, Харитонашвили, 2005; 

Gruenberg, van der Goot, 2006).   

По современным представлениям вакуолярная Н+-АТФаза высших растений 

представляет собой белковый комплекс, состоящий из нескольких субъединиц, коди-

руемых разными генами (Sze et al., 1992; Dietz et al., 2001). При этом выявлено, что 

повышение экспрессии генов некоторых из субъединиц в условиях действия стресс –

факторов сопровождается увеличением активности фермента (Golldack, Dietz, 2001). 

В свою очередь, повышение активности вакуолярной Н+-АТФазы способствует уси-

лению транспорта ионов, в том числе тяжелых металлов, и нейтральных молекул в 

вакуоль (Kluge et al., 2003), что может положительно сказываться на металлоустойчи-

вости растений (Dietz et al., 2001).  

Впервые наличие протон-зависимого транспорта кадмия в вакуоль было экспе-

риментально доказано в опытах с везикулами тонопласта корней овса (Salt, Wagner, 

1993). Авторы показали, что вакуолярная Н+-АТФаза может обеспечивать активность 

белков, функционирующих как Cd2+/H+-антипортер.  

На примере цинка и никеля показано, что действие тяжелых металлов на транс-

портную активность вакуолярной Н+-АТФазы зависит от их концентрации в корне-

обитаемой среде и продолжительности воздействия. И если в присутствии относи-

тельно невысоких концентраций металлов активность вакуолярной Н+-АТФазы по-

вышается, то более высокие концентрации снижают активность фермента, что пред-

положительно связано со снижением способности протонной помпы поддерживать 

необходимый электрохимический градиент вследствие конформационных изменений 

структуры фермента (Kabała, Janicka-Russak, 2011). Существует мнение, что более ус-

тойчивые к тяжелым металлам виды (экотипы, генотипы) растений имеют более низ-

кую концентрацию металлов в цитоплазме именно в связи с увеличением активности 
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вакуолярной Н+-АТФазы и, как следствие, усилением транспорта кадмия в вакуоль, 

по сравнению с менее устойчивыми растениями (Kabała et al., 2010). Однако это ут-

верждение требует дальнейших исследований. 

На тонопласте имеется еще одна протонная помпа, альтернативная вакуолярной 

Н+-АТФазе – пирофосфатаза, источником энергии для которой служит пирофосфат 

(Maeshima, 2001). В отличие от вакуолярной Н+-АТФазы пирофосфатаза состоит из 

единственного полипептида (Rea et al., 1992; Maeshima, 2000). У высших растений 

имеется две ее изоформы: К+-зависимая и К+-независимая (Belogurov, Lahti, 2002). 

Доминирующую позицию пирофосфатаза занимает на тонопласте клеток молодых, 

растущих тканей, а также в зрелых тканях с повышенной кислотностью вакуолярного 

сока (Gaxiola et al., 2007). 

В присутствии тяжелых металлов обнаружено изменение транспортной активно-

сти пирофосфатазы. Так, было показано ее увеличение в присутствии цинка и никеля 

в везикулах тонопласта корней огурца (Cucumis sativus L.) (Kabała, Janicka-Russak, 

2011). При этом возрастала экспрессия гена CsVP1, ответственного за синтез этого 

белка. Показано также, что действие тяжелых металлов на транспортную активность 

пирофосфатазы в гораздо меньшей степени зависит от концентрации тяжелых метал-

лов в среде роста, чем вакуолярной Н+-АТФазы (Kabała, Janicka-Russak, 2011).  

В целом транспортная система тонопласта обеспечивает перемещение ионов тя-

желых металлов в вакуоль, способствуя их изоляции в клетке, и таким образом участ-

вует в обеспечении металлоустойчивости растений. Однако функционируют ли все 

эти белки одновременно или дифференцированно во времени, пока неизвестно. Нет 

окончательного ответа и на вопрос о непосредственной роли этих белков и соответст-

вующих им генов в повышении устойчивости растений к тяжелым металлам.  

Таким образом, при поступлении ионов тяжелых металлов в клетки начинают 

функционировать механизмы их детоксикации, включающие в себя связывание ионов 

различными хелаторами (органическими кислотами, аминокислотами, глутатионом и 

фитохелатинами, металлотионеинами) и транспорт свободных ионов и их комплексов 

в вакуоль с участием транспортной системы тонопласта. Активность этих механизмов 

в клетках корня у растений-исключателей обеспечивает задержку значительной части 
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токсичных ионов в подземных органах, что во многом определяет их устойчивость к 

тяжелым металлам.  

 

1.6.3. Участие антиоксидантной системы в устойчивости  

растений к тяжелым  металлам 

 

Одним из наиболее опасных последствий повышения содержания тяжелых ме-

таллов в растениях является развитие в клетках окислительного стресса, вызванного 

образованием избыточного количества активных форм кислорода (АФК), обладаю-

щих чрезвычайно высокой реакционной способностью (Hegedus et al., 2001; Qureshi et 

al., 2007; Sandalio et al., 2009). При этом некоторые тяжелые металлы участвуют в 

окислительно-восстановительных реакциях в клетке и могут непосредственно гене-

рировать АФК в реакциях Габера-Вейса и Фентона (Co2+, Cr2+, Cu2+ и Fe2+), тогда как 

другие (Cd2+, Ni2+, Pb2+, Zn2+ и др.) не принимают участие в этих реакциях и вызывают 

накопление АФК опосредованно, например, за счет вызываемых ими нарушений в 

структуре хлоропластов и митохондрий (Sandalio et al., 2001) или инактивации фер-

ментов антиоксидантной защиты (Dietz et al., 1999; Schützendübel, Polle, 2002). 

К АФК относят: супероксидный анион-радикал О2
•–, пероксид водорода Н2О2, 

гидроперекисный радикал НО2
•, гидроксил-радикал НО•, синглетный кислород 1О2 и 

озон О3 (Gallego et al., 1996; Dixit et al., 2001; Van Breusegem et al., 2001; Romero-

Puertаs et al., 2004; Полесская, 2007). Основными генераторами АФК являются хлоро-

пласты и митохондрии, где идут процессы, в которых окислительно-

восстановительные реакции играют ключевую роль, а также пероксисомы, содержа-

щие большое количество ферментов, катализирующих окислительно-

восстановительные реакции (Apel, Hirt, 2004; Mhamdi et al., 2010; Креславский и др., 

2012). У высших растений АФК в небольших количествах (10-8–10-11М) образуются в 

ходе целого ряда метаболических процессов в клетке, однако в норме они быстро 

инактивируются благодаря работе антиоксидантной системы (АОС). При действии же 

неблагоприятных факторов внешней среды, в том числе тяжелых металлов, образова-

ние АФК значительно усиливается, вызывая повреждение белков и нуклеиновых ки-
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слот, окисление липидов (Finkel, Holbrook, 2000; Колупаев, 2007; Djebali et al., 2008; 

Paradiso et al., 2008). Например, в присутствии кадмия в клетках корня и листа гороха 

окислительный стресс вызывает заметное увеличение количества поврежденных бел-

ков, образованных вследствие их карбонилирования (необратимого окислительного 

повреждения) активными формами кислорода (Romero-Puertas et al., 2002). Для нук-

леиновых кислот наиболее токсичной формой АФК является гидроксил-радикал, по-

вышение содержания которого приводит к нарушению пуриновых и пиримидиновых 

оснований молекулы ДНК (Halliwell, Gutteridge, 1999). Кроме того, синглетный ки-

слород вызывает нарушения в молекуле одного из пуриновых оснований – гуанина 

(Wiseman, Halliwell, 1996), выявленные в присутствии мышьяка в клетках корней и 

листьев бобов (Lin et al., 2008). 

Окислительный стресс  является также причиной перекисного окисления липи-

дов (ПОЛ), при котором возникает целый каскад  последовательных свободноради-

кальных реакций с образованием различных химических соединений (спиртов, альде-

гидов, кетонов), обладающих высокой биологической активностью и токсичностью 

(Halliwell, 2006). В результате ПОЛ нарушается структура клеточных мембран, сни-

жается их пластичность, изменятся проницаемость (Romero-Puertas et al., 2002; Bar-

coni et al., 2011).   

Об интенсивности ПОЛ в клетке можно судить по содержанию соединений, об-

разующихся в результате реакций окисления липидов, которые реагируют с тиобар-

битуровой кислотой с образованием окрашенных продуктов (TBARS – thiobarbituric 

acid reactive substances). Например, повышение уровня TBARS обнаружено в присут-

ствии кадмия в суспензии клеток растений кофейного дерева (Gomes-Junior et al., 

2006), в корнях пшеницы (Khan et al., 2007), а при действии свинца – в стеблях риса 

(Verma, Dubey, 2003). Во многих  исследованиях в качестве маркера для определения 

ПОЛ в органах растений используют малоновый диальдегид (МДА) (Verma, Dubey, 

2003; Jin et al., 2008; Hu et al., 2009). Тяжелые металлы в большинстве случаев вызы-

вают увеличение уровня МДА, что свидетельствует о возрастании интенсивности 

ПОЛ (Dixit et al., 2001; Guo et al., 2004; Nouairi et al., 2009; Amirjani, 2012). Так, при 

выращивании ячменя на растворах, содержащих тяжелые металлы в концентрациях, 
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вызывающих 30%-е снижение биомассы растений, в клетках листа наблюдалось по-

вышение содержания МДА, которое в значительной степени зависело от типа метал-

ла. Помимо этого, на уровень МДА в клетках влияют концентрация тяжелых метал-

лов в среде выращивания и продолжительность их воздействия (Guo et al., 2004; 

Juknys et al., 2012), обнаружены  также ткане- и органоспецифические различия.  

Основными причинами возникновения окислительного стресса в клетках расте-

ний в присутствии тяжелых металлов, независимо от их окислительно-

восстановительной активности, являются: ингибирующее действие их ионов на ско-

рость электронного транспорта на мембранах хлоропластов и митохондрий, измене-

ния в структуре антиоксидантных ферментов в результате связывания токсичных ио-

нов с сульфгидрильными группами белков, а также замена в молекуле фермента не-

обходимых ионов металлов на токсичные ионы, что приводит к снижению их актив-

ности. Наконец, в присутствии тяжелых металлов уменьшается содержание некото-

рых антиоксидантных неферментных соединений, таких как глутатион, вследствие 

использования его молекул на синтез ФХ. Все это способствует увеличению содер-

жания АФК в клетке растений и развитию окислительного стресса (Сазанова и др., 

2012; Hossian et al., 2012).  

Однако, несмотря на явно выраженные негативные последствия, вызываемые 

повышением содержания АФК в клетках, растения обладают довольно высокой ус-

тойчивостью к окислительному стрессу. Это обусловлено наличием у них достаточно 

эффективной системы антиоксидантной защиты (Hall, 2002; Полесская, 2007; Ga-

malero et al., 2009). Сам термин «антиоксидант» применяют к  большому числу ве-

ществ разной химической природы, которые защищают клетку от повреждений, вы-

званных действием АФК (Salt, 2004). К антиоксидантам относят целый ряд фермен-

тов и неферментативных низкомолекулярных химических соединений, которые обра-

зуют единую антиоксидантную систему (АОС) растений.  

Основными антиоксидантными ферментами являются: супероксиддисмутаза, ка-

талаза, гваякол-зависимая пероксидаза, глутатион-S-трансфераза, а также ферменты 

аскорбат-глутатионового цикла, среди которых аскорбатпероксидаза, глутатион-

пероксидаза и глутатионредуктаза (Noctor, Foyer, 1998).   
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Супероксиддисмутаза (СОД; КФ 1.12.1.1) участвует в процессе нейтрализации 

О2
• – с образованием  Н2О2. Считается, что именно СОД обеспечивает «первую ли-

нию» защиты клеток от АФК, катализируя реакцию дисмутации супероксид-радикала 

в различных компартментах клетки (Asada, 1994; Ahsan et al., 2009). В растительных 

клетках присутствуют три типа СОД, различающихся ионом металла, входящим в их 

молекулу в качестве кофактора, и локализацией в клетке. В частности, Fe-СОД лока-

лизована преимущественно в хлоропластах, Mn-СОД – в митохондриях и пероксисо-

мах, CuZn-СОД – в апопласте, цитозоле, хлоропластах, пероксисомах и глиоксисомах 

(Полесская, 2007; Gill, Tuteja, 2010). Обнаружено также, что различные формы СОД 

обладают неодинаковой чувствительностью к тяжелым металлам, например, к кад-

мию: CuZn-СОД более чувствительная, особенно ее цитозольная изоформа, Mn-СОД 

– менее чувствительная, тогда как Fe-СОД является наиболее устойчивой изоформой 

(Palma et al., 1998; Sandalio et al., 2001).   

Каталаза (КАТ; КФ 1.11.1.6) в основном находится в пероксисомах и митохонд-

риях и с высокой скоростью разлагает перекись водорода до воды и кислорода. Но, 

поскольку фермент имеет низкое сродство к Н2О2, он начинает функционировать 

только при относительно высоких ее концентрациях в клетке (Гарифзянов и др., 

2011). 

Аскорбатпероксидаза (АПО; КФ 1.11.1.11) является основным ферментом для 

ликвидации перекиси водорода в клетке, используя при этом в качестве донора элек-

тронов аскорбиновую кислоту. Этот фермент присутствует в хлоропластах, митохон-

дриях, цитозоле, пероксисомах и в апопласте, некоторые его изоформы связаны с 

мембранами. Его активность коррелирует с устойчивостью растений к окислительно-

му стрессу, вызванному действием тяжелых металлов. 

Глутатионпероксидаза (ГПО; КФ 1.11.1.9) локализована в плазмалемме, цито-

плазме и матриксе митохондрий. Фермент восстанавливает перекись за счет окисле-

ния глутатиона, а также участвует в утилизации пероксидов жирных кислот, нуклеи-

новых кислот, белков.  

 Гваяколпероксидаза (ГвПО; КФ 1.11.1.7) локализована в цитозоле, вакуолях, 

клеточной стенке. Восстанавливает перекись за счет окисления фенольных соедине-
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ний (Asada, 1994). Фермент участвует в защите клетки от окислительного стресса в 

тех компартментах (вакуоли, клеточная стенка), в которых нет АПО, однако имеется 

большое количество фенолов (Чиркова, 2002). ГПО и ГвПО обладают повышенной 

чувствительностью к тяжелым металлам, поэтому их активность может служить од-

ним из первых показателей окислительного стресса в растениях, вызванного их иона-

ми (Mac Farlane, Burchett, 2001). 

Глутатионредуктаза (ГР; КФ 1.6.4.2) ключевой фермент аскорбат-

глутатионового цикла, который катализирует реакцию восстановления GSSG в GSH, 

сопровождающуюся окислением НАДФН (Foyer, Halliwell, 1976). Участие этого фер-

мента в механизмах антиоксидантной защиты связано с поддержанием необходимого 

пула GSH в клетке в присутствии тяжелых металлов (Lascano et al., 2001; Hossian, Fu-

jita, 2010).   

Глутатион-S-трансфераза (ГSТ; КФ 2.5.1.18) играет важную роль в инактива-

ции продуктов окислительных нарушений биомолекул, образованных вследствие по-

вышения уровня АФК в клетке. Фермент катализирует конъюгацию восстановленной 

формы глутатиона с разнообразными гидрофобными и электрофильными субстрата-

ми (Прадедова и др., 2011), участвует в восстановлении аскорбата из дегидроаскорба-

та (Dixon et al., 2002) и в детоксикации липидных радикалов, образованных в процес-

се ПОЛ (Гришко, Сыщиков, 2012). 

Согласно результатам многих исследований, активность антиоксидантных фер-

ментов в присутствии тяжелых металлов, как правило, увеличивается, что способст-

вует снижению уровня АФК. Возрастание активности является следствием синтеза 

ферментов de novo (Foyer et al., 1997) и, как предполагается, практически не зависит 

от концентрации металла и вида растений.  

Необходимо также отметить, что в целом ряде исследований активность разных 

антиоксидантных ферментов может изменяться по-разному при воздействии тяжелых 

металлов на растения. Например, в присутствии кадмия (40 мкМ)  в корнях гороха 

снижалась активность СОД, тогда как активность АПО увеличивалась (Dixit et al., 

2001). В корнях риса при действии этого же металла в концентрации 50 мкМ  актив-

ность СОД и ГSТ увеличивались, а АПО и КАТ снижались (Hu et al., 2009), в листьях 
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рапса уже при действии металла в концентрации 10 мкМ при снижении активности 

КАТ увеличивалась активность ГПО (Nouairi et al., 2009), а в листьях Arabidopsis 

thaliana при уменьшении активности АПО заметно возрастала активность ГР в при-

сутствии кадмия в концентрации 5 мкМ (Skόrzyńska-Polit et al., 2003/2004). Вместе с 

тем имеется также ряд публикаций, в которых описано только снижение активности 

ферментов антиоксидантной защиты в присутствии тяжелых металлов. Так, под 

влиянием кадмия снижалась активность КАТ у растений фасоли (Chaoui et al., 1997), 

подсолнечника (Gallego et al., 1996) и гороха (Lozano-Rodriguez et al., 1997; Dixit et al., 

2001). В присутствии этого же металла у растений Phragmites australis (Cav.) Trin. еx 

Steud. уменьшалась активность СОД, АПО, ГР и КАТ (Iannelli et al., 2002), у гороха – 

ГПО (Dixit et al., 2001), у кукурузы – АПО (Rellán-Álvarez et al., 2006), у рапса – ак-

тивность СОД, КАТ и АПО (Nouairi et al., 2009). При действии меди у растений овса 

снижалась активность КАТ и АПО (Luna et al., 1994). Среди основных причин 

уменьшения активности ферментов при действии тяжелых металлов авторы указыва-

ют ингибирование их биосинтеза и нарушение структуры молекул. Но, поскольку ав-

торами не отмечено в этих условиях сильного торможения роста растений, не исклю-

чена возможность того, что увеличивалась активность других ферментов антиокси-

дантной защиты, которые не были исследованы в указанных работах. 

Анализ литературы не позволяет сделать однозначные выводы и относительно 

влияния разных металлов на активность антиоксидантных ферментов. Например, при 

выращивании растений ячменя на питательных растворах, содержащих Сd2+, Co2+, 

Cu2+, Ni2+, Pb2+ и Zn2+ в концентрациях, вызывающих примерно равное ингибирование 

длины корня, активность ГПО и ГSТ в корнях была практически одинаковой (Ha-

lušková et al., 2009). Возможно, что активность ферментов в бόльшей степени зависит 

от продолжительности воздействия токсичных ионов. Так, в присутствии цинка и 

хрома активность КАТ после двух дней экспозиции на растворе с металлами увели-

чивалась, тогда как после четырех дней – уменьшалась, активность же ГПО увеличи-

валась на 4-й и 6-й день, а к 8-м суткам снижалась (Panda et al., 2003). При действии 

кадмия на растения табака активность СОД в листьях через 3 часа увеличивалась, а 

через 21 час – снижалась (Iannone et al., 2010), а у растений гороха в присутствии это-
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го же металла активность ГПО увеличивалась на 6-е сут и возвращалась на уровень 

контрольного варианта на 10-е сут (Гришко, Сыщиков, 2012). Обнаружены также 

различия в активности антиоксидантных ферментов в зависимости от органа. Напри-

мер, в корнях рапса при действии меди активность ГР снижалась, а в листьях, наобо-

рот, повышалась (Russo et al., 2008). Изменения в активности ферментов в присутстии 

тяжелых металлов, связанные с возрастом растений или фазой их развития, в литера-

туре практически не обсуждаются.  

В последние годы большое внимание уделяется изучению влияния тяжелых ме-

таллов на экспрессию генов, ответственных за синтез антиоксидантных ферментов 

(Sandalio et al., 2001; Fornazier et al., 2002; Yoshimura et al., 2004). Результаты прово-

димых в этой области исследований выявили значительное увеличение уровня их 

экспрессии при действии разных тяжелых металлов. Например, при действии ртути 

возрастало содержание транскриптов генов GPX,  GR 1 и GR 2 в клетках растений го-

роха (Sävenstrand, Strid, 2004) и люцерны (Ortega-Villasante et al., 2007). В присутст-

вии кадмия в корнях и листьях Arabidopsis thaliana повышался уровень экспрессии 

генов AtSOD, AtAPX, AtGR, AtCAT (Smeets et al., 2008), в корнях риса – генов OsGST1, 

OsGST2, OsGST3,OsAPX и OsGR (Lee et al., 2010a), а у растений Lolium perenne кад-

мий индуцировал повышенную экспрессию генов ферментов СОД, АПК, ГПО и ГР 

(Luo et al., 2011). Предполагается, что возрастание уровня экспрессии некоторых ге-

нов антиоксидантных ферментов приводит к увеличению устойчивости растений к 

тяжелым металлам (Lee et al., 2007; Iannone et al., 2010), однако экспериментальных 

данных, подтверждающих это, сравнительно мало. 

Помимо антиоксидантных ферментов в устранении избыточных количеств АФК 

принимают участие и неферментные низкомолекулярные соединения, важнейшими 

из которых являются аскорбиновая кислота, восстановленный глутатион, α-

токоферол, каротиноиды и пролин. Значение неферментных низкомолекулярных ан-

тиоксидантов в клетке в условиях окислительного стресса, вызванного действием тя-

желых металлов, велико. При быстром истощении конститутивного пула ферментов 

вследствие негативного влияния ионов тяжелых металлов на структуру их молекул, с 

одной стороны, и необходимости определенного времени для их синтеза de novo, с 
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другой, антиоксидантную защиту осуществляют, в основном, неферментные соеди-

нения АОС (Кения и др., 1993).  

В настоящее время большое внимание уделяется выявлению зависимости между 

уровнем активности компонентов АОС (ферментов и неферментных соединений) и 

устойчивостью растений к тяжелым металлам (Verma, Dubey, 2003; Foyer, Noctor, 

2005; Xy и др., 2007). При изучении других видов стрессового воздействия обнаруже-

но, что более устойчивые виды (сорта, генотипы) обладают более высоким содержа-

нием соединений – антиоксидантов, а также большей активностью ферментов анти-

оксидантной защиты (Hegedus et al., 2001; Wu et al., 2003; Benavides et al., 2005; Ер-

шова и др., 2011). При этом устойчивость растений к окислительному стрессу может 

обеспечиваться увеличением активности как одного, так и нескольких ферментов (Shi 

et al., 2006). В отношении тяжелых металлов такого рода данных гораздо меньше. Тем 

не менее, обнаружена прямая зависимость между устойчивостью разных сортов горо-

ха к кадмию и содержанием в клетках корня GSH (Metwally et al., 2003). Устойчивые 

к этому же металлу генотипы Phragmites australis обладали более высокой активно-

стью таких ферментов-антиоксидантов, как ГР и ГПК (Iannelli et al., 2002). Очевидно, 

дальнейшее изучение этого вопроса имеет важное практическое значение при отборе 

устойчивых видов растений для целей фиторемедиации почв, загрязненных тяжелы-

ми металлами. 

В последние годы активно обсуждаются вопросы возможного управления устой-

чивостью растений к действию неблагоприятных факторов среды за счет повышения 

уровня низкомолекулярных антиоксидантов и активности антиоксидантных фермен-

тов. Особый интерес в этом аспекте приобретает оценка соразмерных изменений раз-

ных компонентов АОС (Гарифзянов и др., 2011). 

В целом тяжелые металлы вызывают у растений сильный окислительный стресс, 

связанный с резким повышением уровня АФК в клетке. Однако эффективная работа 

АОС, которая включает в себя целый ряд ферментов и неферментных низкомолеку-

лярных соединений, в значительной степени инактивирует их негативное действие на 

растения. Поэтому увеличение активности компонентов АОС является важным меха-

низмом защиты клеток растений от влияния тяжелых металлов наравне со связывани-
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ем токсичных ионов фитохелатинами и транспортом таких комплексов в вакуоль. И 

только высокие концентрации тяжелых металлов приводят к потере способности 

АОС контролировать уровень АФК, что в конечном счете может привести к гибели 

клеток и растения в целом. 

Таким образом, у растений имеется целый ряд механизмов, обеспечивающих им 

возможность нормально расти и развиваться в условиях повышенного содержания 

тяжелых металлов в окружающей среде. Важное место среди них занимают клеточ-

ные механизмы устойчивости, среди которых: ограничение их поступления в клетку, 

выведение токсичных ионов из цитоплазмы через плазмалемму в свободное про-

странство, связывание тяжелых металлов различными хелаторами в цитоплазме; изо-

ляция свободных ионов или их комплексов в вакуоли, а также индукция компонентов 

АОС (рис. 3). 

 

 

 

Рис. 3. Mеханизмы устойчивости растений к тяжелым металлам (ТМ): (а) связывание 

ионов ТМ корневыми выделениями в ризосфере и клеточной стенкой, (б) ограниче-

ние поступления через плазмалемму, (в) выведение токсичных ионов из цитоплазмы 

через плазмалемму в апопласт, (г) связывание тяжелых металлов различными хелато-

рами в цитоплазме с образованием комплексов; (д; е) изоляция в вакуоли комплексов 

и свободных ионов, (ж) – индукция элементов АОС (по: Manara, 2012) 
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1.7. Устойчивость растений семейства Poaceae (Gramineae) к тяжелым металлам 

 

Семейство Poaceae является одним из наиболее крупных семейств покрытосемен-

ных растений, произрастающих почти во всех климатических зонах и играющих важ-

ную ценотическую роль. Практически во всех типах растительности злаки занимают 

содоминирующее, а местами (луга, степи, саванны) – доминирующее положение в 

фитоценозах. Это семейство имеет также чрезвычайно важное хозяйственное значе-

ние. К нему принадлежат основные зерновые культуры – кукуруза, овес, пшеница, 

рис, рожь, сорго, ячмень и другие, которые составляют значительную часть рациона 

питания человека. Кроме того, представители этого семейства широко используются 

в качестве кормовых растений для домашних животных, многие из них являются ос-

новными компонентами естественных сенокосов и пастбищ (Цвелев, 1976). Необхо-

димо отметить и такую важную роль дикорастущих злаков как их участие в восста-

новлении почв, нарушенных вследствие антропогенного воздействия (Безель, Жуйко-

ва, 2007). Последнее представляет особый интерес, т.к. загрязнение почв сельскохо-

зяйственного назначения различными поллютантами приобрело в последние десяти-

летия характер крупномасштабной экологической проблемы.  

Влияние тяжелых металлов на представителей семейства Poaceae широко изуча-

ется во многих странах мира, и к настоящему времени накоплен большой фактологи-

ческий материал. Однако, в основном, эти исследования касаются важных сельскохо-

зяйственных культур, наиболее изученными из которых являются рис и кукуруза. По-

вышенное внимание при этом уделено вопросам накопления и распределения тяже-

лых металлов в органах растений, а также их действия на основные физиологические 

процессы и продуктивность, что связано с их важным прикладным значением. Дико-

растущие виды злаков изучены в этом плане в гораздо меньшей степени и, в основ-

ном, с точки зрения их способности произрастать на территориях с повышенным 

уровнем тяжелых металлов.  

На сегодняшний день известно, что способность злаков к поглощению ионов ме-

таллов во многом зависит от видовых особенностей растений. Например, кадмий в 

гораздо большей степени поглощают рис, рожь и ячмень, и в меньшей степени – ку-



 92 

куруза и пшеница (Wójcik, Tukiendorf, 1999; Puertas-Mejia et al., 2010). Интересно, что 

способность к накоплению металлов варьирует не только между видами, но и между 

сортами и генотипами. Так, достаточно большие различия в концентрации металлов в 

надземных органах были обнаружены у разных сортов риса (Ueno et al., 2009), а так-

же у разных генотипов пшеницы (Zhang et al., 2002), Avena strigosa Schreb. и 

Crotalaria juncea L. (Uraguchi et al., 2006). Известно также, что линии твердой пшени-

цы аккумулируют больше кадмия в побегах и зерне, чем линии мягкой пшеницы (Hart 

et al., 1998).  

На интенсивность поступления тяжелых металлов в растения злаков оказывают 

большое влияние свойства почвы, в том числе, ее кислотность. Например, при сниже-

нии рН почвы с 7.0 до 5.5 содержание металла в корне райграса возрастало в 4 раза 

(Gunnarsson, 1983). У проростков риса наибольшее его поглощение отмечено в интер-

вале рН от 4.5 до 5.5 (Kitagishi, Yamane, 1981).  

По классификации Бейкера (Baker, 1981) большинство видов семейства Poaceae 

относятся к «исключателям», и основное количество ионов тяжелых металлов, посту-

пивших в растения, у них задерживается в корнях. Например, установлено, что коли-

чество кадмия в корнях пшеницы в 20 раз выше, чем в побегах, и в 200 раз выше, чем 

в зерне (Zhang et al., 2002). Преимущественное накопление кадмия в подземных орга-

нах отмечено также и у других представителей культурных  и дикорастущих видов 

злаков (Punz, Siedhardt, 1993; Kovačević et al., 1999; Wójcik, Tukiendorf, 2005; Nocito et 

al., 2008).  

Ионы тяжелых металлов (среди которых необходимые в небольщих количест-

вах, а также те, необходимость которых для растений в настоящее время не доказана) 

поступают из почвы в свободное пространство клеток корня. Однако у злаков выяв-

лен целый ряд механизмов, как имеющихся у других видов растений, так и характер-

ных только для видов этого семейства, препятствующих этому. В частности, клетки 

корня выделяют слизи, способные связывать металл в почве, ограничивая тем самым 

его проникновение в растение. Кроме того, у злаков, в отличие от представителей 

других семейств, синтезируются фитосидерофоры – низкомолекулярные соединения, 

участвующие в хелатировании Fe3+ (Hall, Williams, 2003), которые, как показывают 
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исследования, могут способствовать еще и связыванию некоторых ионов металлов, 

например кадмия, в ризосфере (Hall, 2002).  

На пути транспорта кадмия в клетку у растений имеется еще один важный барь-

ер – клеточная стенка, которая способна снизить проникновение металла в прото-

пласт за счет связывания токсичных ионов пектинами (Ramos et al., 2002), а также из-

менения физико-химических свойств. В частности, у некоторых видов злаков усили-

вается суберинизация оболочек клеток эндодермы и лигнификация клеток коры и пе-

рефирических тканей проводящего цилиндра (Lux et al., 2011). Имеются также сведе-

ния, что у злаков, в частности, у риса, клеточная стенка в присутствии кадмия пропи-

тывается силикатами (Lux et al., 1999).  

Как и у других видов растений, у злаков обнаружены белки, осуществляющие 

транспорт ионов тяжелых металлов в клетку и из клетки через плазмалемму. Вместе с 

тем у пшеницы выявлен белок-транспортер TaTM 20 (Triticum aestivum Transmem-

brane 20) (Kim et al., 2008), гомолог которого был обнаружен ранее в клетках эмбрио-

нов злаков (Jahrmann et al., 2005), который осуществляет  транспорт ионов тяжелых 

металлов (в частности, кадмия) из клетки за счет энергии протонного градиента. Ин-

тересно, что у других видов растений, например Arabidopsis thaliana, он не обнару-

жен, на основании чего авторы не исключают возможность его функционирования 

только у однодольных растений. Помимо белков-переносчиков, транспорт кадмия че-

рез плазмалемму может осуществляться через ионные каналы, например кальциевые, 

что установлено, в частности, в корнях риса (Kim et al., 2002).  

Изучение радиального транспорта тяжелых металлов по тканям корня до ксиле-

мы показало, что их ионы могут передвигаться довольно быстро. Например, у риса 

время, необходимое для радиального транспорта кадмия, составляет менее 10 мин с 

момента добавления металла в питательный раствор (Fujimaki et al., 2010). При этом 

ионы металла могут транспортироваться как по апопласту до эндодермы, так и по 

симпласту. Из корня в надземные органы транспорт ионов осуществляется по ксиле-

ме в составе ксилемного сока, в основном, в комплексе с органическими кислотами 

(цитратом и малатом) или аминокислотами (аспарагином, глутамином, гистидином) 

(Clemens et al., 2002). Скорость движения кадмия из корня в побег сравнительно вы-



 94 

сока. В частности, с помощью радиоактивного Cd107 обнаружено, что он появляется в 

основании стебля риса уже через 1 час после помещения растений на питательный 

раствор, содержащий кадмий. Однако во влагалища листьев и листовые пластинки 

металл поступает более, чем за 36 часов от начала экспозиции, что, как полагают ав-

торы, связано с его задержкой в узлах стебля (Fujimaki et al., 2010).  

Известно, что у злаков перемещение ионов металлов из ксилемы во флоэму про-

исходит в узлах стебля (Fujimaki et al., 2010). Наиболее вероятным кандидатом для 

осуществления такого транспорта для ионов кадмия (о других металлах информации 

в известной нам литературе нет) является белок LCT1  (low-affinity cation transporter). 

Повышенная экспрессия гена OsLCT1 была обнаружена в присутствии этого металла 

в узлах стебля риса во время созревания семян, особенно в верхнем, который связан с 

соцветием (Uraguchi et al., 2011). Снижение уровня экспрессии гена приводило к 50%-

му уменьшению концентрации кадмия в зерне без заметных изменений в содержании 

металлов-микроэлементов. Показано также, что стеблевые узлы интенсивно накапли-

вают кадмий, являясь своеобразным барьером для перемещения токсичных ионов в 

листья (Fujimaki et al., 2010).  

По флоэме осуществляется транспорт кадмия от листа к листу и от листьев к со-

цветию (Harris, Taylor, 2001).Одним из немногих неэссенциальных тяжелых металлов, 

способных к перемещению в генеративные органы злаков, является кадмий (Harris, 

Taylor, 2001). В связи с большой практической значимостью исследования, посвя-

щенные изучению механизмов поступления кадмия в соцветие злаков, активно ведут-

ся в целом ряде лабораторий. Анализ этих работ показывает, что кадмий может по-

ступать в соцветие как по ксилеме из корня, так и по флоэме из листьев (в большей 

степени из флагового листа) с потоком ассимилятов (Greger, Löfstedt, 2004).  

Проблема увеличения содержания тяжелых металлов в зерне при выращивании 

хлебных злаков на загрязненных почвах, приобретает в последнее время все большую 

актуальность. Установлены даже нормативы максимально возможного их количества. 

Например, по нормам Российской Федерации уровень кадмия в зерне не должен пре-

вышать 0.2 мг/кг, для свинца – 0,5 мг/кг сырого веса (СанПиН 2.3.2.1078-01). Однако 

при повышенных концентрациях металлов в почве их содержание в зерне зачастую 
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заметно превышает этот показатель. Например, кадмий в гораздо бóльших количест-

вах был обнаружен в зерне пшеницы (Harris, Taylor, 2001), риса (Shah, Dubey, 1998) и 

ячменя (Chen et al., 2007) при выращивании этих видов на субстратах, содержащих 

металл. Полагают, что высокое содержание кадмия в зерне в большей степени связа-

но с увеличением активности его транспорта из корня в стебель и концентрацией в 

надземных органах, а не с интенсивностью его поглощения корнями (Greger, Löfstedt, 

2004; Uraguchi et al., 2009).   

В целом, злаки способны накапливать кадмий не только в корнях, но и в надзем-

ных органах, в том числе в зерне, что представляет серьезную опасность для здоровья 

человека. Поэтому знание особенностей поступления металла в растение у разных 

видов (сортов, генотипов) злаков и понимание механизмов его передвижения в над-

земные органы может способствовать правильному выбору культур, используемых 

для выращивания на загрязненных кадмием почвах (или почвах, где существует угро-

за подобного загрязнения), и получению более экологически чистой продукции, а 

также созданию новых сортов, обладающих способностью снижать поступление кад-

мия в зерно. 

Накапливаясь в большом количестве в растениях, тяжелые металлы оказывают 

негативное влияние на рост, развитие и другие физиологические процессы у злаков. В 

частности, обнаружено, что в присутствии высоких концентраций этих элементов у 

злаковых растений наблюдается уменьшение высоты побега, сокращение числа меж-

доузлий, снижение накопления сырой и сухой биомассы, а также уменьшение разме-

ров соцветия (Vassilev et al., 1995; Титов и др., 2002; Zhang et al., 2002; Demirevska-

Kepova et al., 2006; Репкина и др. 2014).   

Основными причинами снижения продуктивности надземной биомассы у злаков 

являются негативное воздействие кадмия на рост листьев и интенсивность фотосин-

теза. Как и у большинства других видов, у растений семейства Poaceae вклад листьев 

в фотосинтетическую деятельность является основным, поэтому их суммарная по-

верхность тесно коррелирует с продуктивностью (Dofing, 1997). Особую роль при 

этом играет флаговый лист, который у злаков является главным поставщиком асси-
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милятов в колос и участвует в формировании и созревании зерна. Уменьшение его 

площади может приводить к частичной потере урожая семян. 

Вопрос о влиянии кадмия на семенную продуктивность злаков в настоящее вре-

мя изучен в гораздо меньшей степени, чем его воздействие на накопление биомассы. 

Тем не менее известно, что в присутствии повышенных концентраций металла в суб-

страте значительно снижается урожай семян у растений пшеницы (Ильин и др., 1985) 

и ячменя (Vassilev et al., 1996), снижается их биомасса. Данных, касающихся влияния 

тяжелых металлов на элементы семенной продуктивности злаков, практически нет.  

Определенный интерес представляют также исследования, посвященные изуче-

нию способности некоторых видов дикорастущих злаков успешно расти и развивать-

ся в условиях повышенного содержания тяжелых металлов в почве, что связано с 

возможностью их использования в фиторемедиации загрязненных территорий. Фито-

ремедиация (от греческого “фитон” – растение и латинского “ремедиум” – восстанав-

ливать) – современная эффективная и экономически выгодная технология очистки 

загрязненных почв с использованием зеленых растений (Cunningham, Ow, 1996; Cha-

ney et al., 1997; Salt et al., 1998; Long et al., 2002; Прасад, 2003).  

Растения, идеально подходящие для целей фиторемедиации, должны обладать 

следующими свойствами: 1) способностью аккумулировать металл (ы) преимущест-

венно в надземных органах; 2) устойчивостью к накапливаемому металлу; 3) быст-

рыми темпами роста (Chaney et al., 1997 Прасад, 2003). К этим растениям относятся 

гипераккумуляторы (или сверхнакопители) тяжелых металлов. На сегодняшний день 

идентифицировано свыше 200 наземных видов растений,  которые характеризуются 

высоким естественным (приобретенным в процессе эволюции) уровнем устойчивости 

к определенному металлу (например, Co2+, Cu2+, Ni2+, Zn2+) и обладают способностью 

аккумулировать высокие уровни этих металлов в побегах (Baker, Brooks, 1989; 

Chaney et al., 1997). Однако, большинство видов растений-гипераккумуляторов срав-

нительно небольшие по размерам, что ограничивает возможности их использования 

для широкомасштабной очистки загрязненных почв (Ebbs et al., 1997; Прасад, 2003). 

Поэтому в настоящее время предлагается использование высокопродуктивных расте-

ний, которые не являются гипераккумуляторами, но обладают довольно высокой ус-
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тойчивостью к тяжелым металлам и формируют большую надземную биомассу, хотя 

и количество тяжелых металлов в ней сравнительно невысокое (Greger, Landberg, 

1999; Carrier et al., 2003). Известно, что в природе имеются виды растений, способные 

успешно произрастать в присутствии довольно значительных концентраций тяжелых 

металлов в почве (Prasad, Freitas, 1999; Hall., 2002; Maksymiec, 2007). Среди них и 

представители семейства Poaceae (Atabaeva, Sarsenbayev, 2004; Безель, Жуйкова, 

2007). Изучение существующих у них механизмов адаптации, позволяющих поддер-

живать в этих условиях основные физиологические процессы на достаточно высоком 

уровне, является важной научной и практической задачей. Предполагают, что много-

летние злаки могут быть предпочтительны для фитостабилизации почв, загрязненных 

тяжелыми металлами – одной из вариантов технологии фиторемедиации, которая 

предполагает выращивание устойчивых к тяжелым металлам растений с целью 

уменьшения подвижности их ионов в почве и укрепления почвенного покрова. Тогда 

как однолетние дикорастущие виды представляют интерес с точки зрения их исполь-

зования в фитоэкстракции – то есть, использование растений для удаления тяжелых 

металлов из почвы (Прасад, 2009). С этой точки зрения определенный интерес пред-

ставляют виды с С4-типом фотосинтеза, которые бимеют быстрые темпы роста и спо-

собны накапливать довольно большую биомассу. Вместе с тем необходимо отметить, 

что исследований механизмов металлоустойчивости таких видов растений практиче-

ски нет.  

Таким образом, тяжелые металлы оказывают негативное воздействие на основ-

ные физиологические процессы у растений семейства Poaceae, что приводит к сни-

жению продуктивности зеленой биомассы и семян, ухудшению качества растение-

водческой продукции. Однако наличие у злаков различных механизмов устойчивости, 

как общих, характерных для большинства видов растений-исключателей, так и неко-

торых специфических, свойственных только представителям этого семейства, позво-

ляет им произрастать в условиях довольно высоких концентраций тяжелых металлов 

в окружающей среде, что представляет большой интерес с точки зрения их использо-

вания в фиторемедиации загрязненных тяжелыми металлами почв. Кроме того, зна-

ние механизмов поглощения тяжелых металлов растениями, их транспорта по расте-
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нию и распределения по органам является чрезвычайно важным с точки зрения полу-

чения относительно «чистой» продукции, не представляющей опасности здоровью 

человека и животных. В этой связи изучение устойчивости культурных и дикорасту-

щих представителей этого семейства к одному из наиболее сильно действующих 

абиотических факторов внешней среды – тяжелым металлам – является крайне важ-

ной и актуальной научной задачей.  
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ГЛАВА 2. ОБЪЕКТЫ И МЕТОДЫ ИССЛЕДОВАНИЙ 

 

2.1. Объекты исследований 

 

Объектами исследований явились виды растений из семейства Poaceae: культур-

ные (овес посевной, ячмень обыкновенный), дикорастущие многолетние (Agrostis gi-

gantea, Bromopsis inermis, Dactylis glomerata, Elytrigia repens, Phleum pratense) и дико-

растущий однолетний (Setaria viridis) виды. 

Овес посевной (Avena sativa L.). Однолетний культурный злак. Корневая система 

мочковатая. Стебель округлый, полый, с 4-7 междоузлиями, высотой 80-120 см. Ли-

стья ланцето-заостренные, шероховатые. Соцветие – метелка, раскидистая, пониклая; 

колоски обычно 2-3 цветковые. Плод – зерновка, удлиненная, с глубокой бороздкой 

(Цвелев, 1976). Овёс влаголюбив, холодостоек и менее требователен к почве, чем 

другие культурные злаки, поэтому он выращивается на территориях с прохладным и 

влажным летом. В северо-западной части Европы и России овес является одной из 

важнейших зерновых культур (Культурная флора, 1994). В наших исследованиях ис-

пользовался сорт Фаленский 1 селекции Фаленской селекционной станции НИИСХ 

северо-востока им. Н.В. Рудницкого.  

Ячмень обыкновенный (Hordeum vulgare L.). Однолетний культурный злак. Кор-

невая система мочковатая. Стебель прямостоячий, полый, темно-зеленный, высотой 

до 100 см. Листья имеют линейную или ланцетовидную форму. Соцветие – колос 

(Цвелев, 1976). По сравнению с другими зерновыми злаками очень требователен к 

плодородию почвы и ее физико-химическому составу, однако обладает высокой ус-

тойчивостью к засухе, пониженным температурам и засолению (Куперман, 1968; 

Удовенко, Гончарова, 1982). Ячмень – важнейшая фуражная и зерновая культура, от-

личающаяся способностью формировать высокие урожаи зеленой массы и семян в 

разных климатических зонах (Шевелуха, 1992). 

В наших исследованиях использовались яровые сорта: сорт Дина селекции Фа-

ленской селекционной станции НИИСХ северо-востока им. Н.В. Рудницкого и Зазер-
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ский 85 селекции Белорусского НИИ земледелия Министерства сельского хозяйства 

Беларуси. 

Ежа сборная (Dactylis glomerata L.). Многолетний рыхлокустовой верховой злак 

высотой до 150 см и более, с короткими подземными побегами или без них. Корневая 

система мощная, проникает в почву на глубину более 1 м. Листья линейные, чаще 

плоские или вдоль сложенные, острошероховатые по краям, тонко заострённые. Со-

цветие – сжатая с боков метелка со скученными колосками. Колосок с 3-6 цветками. 

Плод – продолговатая, удлиненно-заостренная зерновка серовато-желтого цвета (Цве-

лев, 1976). Вид не требовательный к почвенным условиям, устойчив к засухе и засоле-

нию (Kostopoulou et al., 2010). Произрастает на лугах, лесных полянах, обочинах дорог 

(Медведев, Сметанникова, 1981). В Карелии встречается повсеместно, часто (Рамен-

ская, 1960). Используется в качестве ценного кормового растения. Известно примене-

ние этого вида для укрепления почв, нарушенных вследствие антропогенного воздей-

ствия. 

Кострец безостый (Bromopsis inermis (Leyss.) Holub). Многолетний корневищный 

верховой злак. Корневища расположены на глубине 10-15 см. Корневая система моч-

коватая, хорошо развитая. Стебли прямые, утолщенные, высотой 80-160 см. Листья 

широколинейные, часто шероховатые, светло-зеленые или серовато-зеленые. Соцве-

тие – раскидистая метелка с зелеными (иногда красноватыми) продолговатыми безос-

тыми колосками. Плод – сплюснутая, удлиненная, темно-коричневая зерновка (Цве-

лев, 1976). Устойчив к переувлажнению и кратковременному затоплению, засухе, а 

также зимо- и морозоустойчив. Обладает высокой конкурентоспособностью (Егорова, 

1980; Медведев, Сметанникова, 1981). Успешно произрастает на основных типах 

почв лесной и лесостепной зон, исключая кислые, засоленные и заболоченные. В Ка-

релии встречается повсеместно, часто (Раменская, 1960). Используется как кормовое 

растение, являясь ценным компонентом травосмесей. Применяется при создании 

спортивных площадок, газонов, а также для закрепления почв, подверженных эрозии. 

Улучшает структуру и плодородие почвы. Рекомендован также для использования в 

травянистых покрытиях придорожных полос авто- и железнодорожных магистралей 

(Елистратова, 2008). 
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Полевица гиганская (Agrostis gigantea Roth.). Многолетний корневищно-

рыхлокустовой верховой злак. Стебли высотой 100-120 см, хорошо облиственные. 

Листья линейно-ланцетные, шероховатые. Соцветие – крупная, раскидистая метелка с 

длинными шероховатыми веточками и многочисленными колосками. Колоски одно-

цветковые, буровато-фиолетовые или зеленоватые. Зерновка овальная, очень мелкая, 

пленчатая (Цвелев, 1976). Растение морозостойкое, влаголюбивое, неприхотливое к 

плодородию почв. Предпочитает легкие песчаные почвы. Произрастает на влажных 

заболоченных лугах, реже встречается у дорог и на вторичных лугах. На территории 

Карелии встречается повсеместно, часто (Кравченко, 2007). Обнаружена возможность 

ее роста на территориях с сильным нефтяным загрязнением (Лапшина, Блойтен, 

1999). Известно также ее использование для защиты почв от почвенной эрозии 

(Amundsen, 2009).  

Пырей ползучий (Elytrigia repens (L.) Nevski). Многолетний корневищный вер-

ховой злак. Корневища ползучие горизонтальные, залегают на глубине от 5 до 15 см. 

Стебли прямостоячие, хорошо облиственные, высотой 80-130 см. Листья линейные, 

темно-зеленые. Цветки (от 3 до 8) собраны в колоски. Соцветие – колос. Зерновка 

продолговатая, на верхушке волосистая, с желобком (Медведев, Сметанникова, 1981). 

Зимостойкий, холодостокий, засухоустойчивый злак, не требовательный к плодоро-

дию почвы. Обнаружена способность произрастать на почвах с разным рН и с высо-

ким уровнем засоления (Timling, 2000). Произрастает на лугах, по обочинам дорог, 

часто как сорное растение на полях. На территории Карелии встречается повсеместно, 

часто (Раменская, 1960). Пырей используется как кормовая культура. Рекомендован 

также для использования в травянистых покрытиях придорожных полос авто- и же-

лезнодорожных магистралей (Елистратова, 2008). 

Тимофеевка луговая (Phleum pratense L.). Многолетний рыхлокустовый верховой 

злак со вздутым основанием стебля и короткими ползущими корневищами. Корневая 

система мочковатая неглубоко проникает в почву. Стебли высотой до 120 см, прямые 

или коленчато-изогнутые в нижних междоузлиях. Листья шершавые, зеленые или се-

ро-зеленые. Листовые пластинки широкие, на концах заострены. Соцветие – плотная 

колосовидная метелка (султан) цилиндрической формы. Колоски одноцветковые, 
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сильно сплюснутые с боков. Зерновка мелкая, яйцевидной или эллиптической формы, 

пленчатая (Медведев, Сметанникова, 1981). Растения этого вида обладают повышен-

ной зимостойкостью, хорошо растут на всех типах почв независимо от кислотности, 

однако не устойчивы к длительной засухе и высоким температурам. Произрастает на 

лугах, лесных полянах, у дорог, на полях практически во всех климатических зонах 

(Цвелев, 1976). В Карелии встречается повсеместно, на юге республики – довольно 

часто, на севере – более редко (Раменская, 1960). Тимофеевка широко используется 

как кормовая культура, является ценным злаковым компонентом в травосмесях с бо-

бовыми, а также для защиты почв от эрозии.  

Щетинник зеленый (Setaria viridis (L.) Beauv.). Однолетний дикорастущий злак, 

характеризующийся С4-типом фотосинтеза. Растения кустистые от основания стебля 

(Whitson et al., 1996). Корневая система мочковатая. Стебли прямые, высотой до 100 

см. Листья линейно-ланцетные. Соцветие – цилиндрическая плотная колосовидная 

метелка (султан) бледно-зеленого цвета. Колоски 1-2 цветковые, яйцевидные, сжатые 

со спинки, в основании окружены зазубренными щетинками. Плод – пленчатая зер-

новка, овально-яйцевидной формы, выпуклая, желто-коричневого цвета. Не требова-

телен к плодородию почвы, засухоустойчив. Обитает на пустырях, свалках, железно-

дорожных насыпях, а в южных районах еще и на полях различных сельскохозяйст-

венных культур (Цвелев, 1976). В Карелии является адвентивным видом, обнаружен в 

Приладожском, Олонецком, Заонежском, Кемском районах и в г. Петрозаводске 

(Кравченко, 2007).  

Щетинник имеет относительно маленький геном, чем объясняется возросший в 

настоящее время интерес к этому виду как к хорошему модельному объекту для изу-

чения молекулярно-генетических аспектов С4-фотосинтеза, а также механизмов ус-

тойчивости С4-растений к различным абиотическим стрессорам (Brutnell et al., 2010; 

Li, Brutnell, 2011). 
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2.2. Условия проведения исследований 

 

Исследования проводили в лабораторных, вегетационных и полевых условиях. 

Физиолого-биохимические механизмы устойчивости культурных злаков  к  тя-

желым металлам изучали в вегетационном опыте, используя песчаную культуру. 

Кадмий в концентрациях 40, 80 и 160 мг/кг субстрата, цинк в концентрациях 40, 80, 

160 и 320 мг/кг субстрата в виде сернокислых солей и свинец в концентрациях 80, 160 

и 320 мг/кг субстрата в виде уксуснокислой соли вносили перед посевом семян. Кон-

центрации металлов были выбраны на основании предварительных опытов: более 

низкие концентрации не оказывали влияния на основные физиологические процессы 

у изученных видов злаков, а более высокие концентрации приводили к остановке рос-

та растений. Семена ячменя сорта Дина и овса сорта Фаленский высевали в сосуды с 

песком (1 кг). Плотность посева – 12 растений на сосуд. Полив осуществляли моди-

фицированным питательным раствором, содержащем 3.15 мМ NH4NO3, 1.55 мМ 

КН2РО4, 1.55 мМ MgSO4, 24 мкМ Н3ВО3, 21 мкМ цитрата железа (FeC6H5O7), 10 мкМ 

MnSO4, 3.1 мкМ CuSO4, 2.55 мкМ (NH4)2MoO4, 1.55 мкМ ZnSO4 и 5 мМ Са(ОН)2, рН 

6.4. 

 Оценку устойчивости злаков осуществляли по изменению  (по отношению к 

контролю) линейных размеров корня и побега, подземной и надземной биомассы, не-

которых параметров фотосинтетической активности и водного обмена при достиже-

нии растениями фазы проростков или 3-х листьев. Развитие растений оценивали по 

срокам наступления фенофаз и этапам органогенеза. При изучении влияния тяжелых 

металлов на фотосинтетический аппарат (ФСА) растений были исследованы такие 

параметры, как содержание фотосинтетических пигментов, показатели мезострукту-

ры листа, функциональной активности фотосистемы II (ФС II), а также интенсивность 

фотосинтеза. Влияние тяжелых металлов на водный обмен растений оценивали по 

изменению (по отношению к контролю) интенсивности транспирации, устьичной 

проводимости, оводненности тканей корня и листа. 
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Для исследования продуктивности злаков в условиях высоких концентраций тя-

желых металлов  растения ячменя и овса выращивали в сосудах с песком объемом 5 л 

до фазы молочной спелости. О воздействии тяжелых металлов на продуктивность 

биомассы судили по изменению (по отношению к контролю) высоты главного побега, 

количества боковых побегов, биомассы надземных органов. Семенную продуктив-

ность оценивали по длине и биомассе соцветия, количеству семян с одного растения и 

биомассе зерновки.  

Изучение влияния возраста растений на их устойчивость к кадмию выполняли с 

использованием 3-х и 7-дневных проростков ячменя сорта Зазерский 85. Опыты про-

водили в лабораторных условиях. Растения выращивали в камерах искусственного 

климата при температуре воздуха 20–22 oС, освещенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. 

По достижении растениями возраста 3-х (фаза прорастания семян) или 7-и (фаза всхо-

дов) дней, их переносили в пластиковые контейнеры с питательным раствором (см. 

выше) (контрольные варианты). В опытных вариантах к питательному раствору до-

бавляли 100 мкМ кадмия в форме сульфата. Спустя 4 сут в корнях и листьях растений 

ячменя разного возраста определяли содержание металла в органах растений, оцени-

вали его действие на некоторые показатели  роста (прирост корня и побега, площадь 

листовой пластинки 1-го или 2-го листьев, сформированных за время экспозиции на 

растворе с кадмием и имеющих одинаковый возраст), фотосинтетической активности 

(содержание пигментов, функциональная активность ФС II, интенсивность фотосинте-

за) и водного режима (состояние устьичного аппарата, интенсивность транспирации, 

устьичная проводимость, оводненность тканей корня и побега) растений. 

Для изучения молекулярно-генетических механизмов металлоустойчивости зла-

ков использовались в качестве условной модели 3-х и 7-дневные проростки ячменя 

(сорт Зазерский 85). Условия выращивания растений см. выше. Спустя 4 сут экспози-

ции у растений контрольного и опытного вариантов определяли уровень транскрип-

тов генов (HvGS, HvPCS, HvMT1 и HvMT2), продукты которых участвуют в синтезе 

хелаторов в клетке, а также содержание восстановленного глутатиона (GSH) и общее 

содержание фитохелатинов (ФХ); количество матриц генов (HvHMA3, HvCAX2) бел-

ков, участвующих в транспорте ионов металлов через тонопласт, и генов субъединиц 
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вакуолярной Н+-АТФазы (HvVHA-E и  HvVHA-c); исследовали интенсивность пере-

кисного окисления липидов (ПОЛ) по содержанию малонового диальдегида (МДА) и 

активность антиоксидантных ферментов: супероксиддисмутазы (СОД), каталазы 

(КАТ), пероксидазы (ПО). 

Изучение влияния тяжелых металлов на прорастание семян дикорастущих зла-

ков  проводили в лабораторных условиях в чашках Петри при температуре 22 oС. В 

контрольных вариантах использовали дистиллированную воду, в опытных вариантах 

– растворы сернокислых солей кадмия и цинка и уксуснокислого свинца в концентра-

циях 10-5, 10-4, 10-3 и 10-2 М. Энергию прорастания и всхожесть семян определяли: A. 

gigantea – на 7-е и 14-е сут, у B. inermis – на 4-е и 10-е сут, у E. repens – на 5-е и 14 

сут, у P. pratense – на 4-е и 8-е сут, согласно ГОСТу № 12038-84.  

При изучении устойчивости к тяжелым металлам дикорастущего однолетнего 

вида – S. viridis – проклюнувшиеся семена высаживали (по 12 штук) в сосуды с пес-

ком (1 кг). Перед посевом вносили кадмий в концентрациях 10, 20, 40 и 80 мг/кг суб-

страта и цинк в концентрациях 40, 80, 160 и 320 мг/кг субстрата в виде их сернокис-

лых солей. Полив осуществляли модифицированным питательным раствором (см. 

выше). Спустя 20 сут после посева (фаза 3-х листьев) оценивали устойчивость расте-

ний к тяжелым металлам по изменению (по отношению к контролю) линейных раз-

меров корня и побега, площади листовой пластинки 2-го листа, прироста биомассы 

подземных и надземных органов. Определение параметров фотосинтетической ак-

тивности (содержание пигментов, функциональная активность ФС II, интенсивность 

фотосинтеза) и водного режима (состояние устьичного аппарата, интенсивность 

транспирации, устьичная проводимость, оводненность тканей корня и побега), а так-

же измерение содержания GSH и ФХ в корнях и листьях растений проводили при ис-

пользовании кадмия в концентрации 40 мг/кг субстрата, при которой наблюдались 

некоторые видимые изменения морфометрических показателей.  

Продуктивность растений оценивали на 60 сут после посева (фаза начала созре-

вания семян) по накоплению надземной биомассы контрольными и опытными расте-

ниями, площади листовой пластинки флагового листа, числу сформированных гене-
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ративных побегов, длине и биомассе соцветия главного побега. В корнях и побегах 

определяли содержание тяжелых металлов. 

Физиолого-биохимические механизмы устойчивости дикорастущих многолетних 

злаков к тяжелым металлам изучали в вегетационном опыте, используя песчаную 

культуру. Проклюнувшиеся семена злаков высаживали (по 12 штук) в сосуды (5 кг). 

Тяжелые металлы вносили перед посевом семян в концентрациях, при которых на 20-

е сут после посева (согласно предварительным опытам) уменьшение высоты побега у 

всех видов злаков составило 40% от контроля: кадмий – 40 мг/кг субстрата; свинец – 

400 мг/кг субстрата и цинк – 160 мг/кг субстрата. Полив осуществляли модифициро-

ванным питательным раствором (см. выше).  

Спустя 60 сут (фаза кущения) определяли содержание тяжелых металлов в орга-

нах растений и оценивали металлоустойчивость злаков на основании изменения (по 

отношению к контролю) ряда показателей роста и развития (биомасса подземных и 

надземных органов, фенологическая фаза, число боковых побегов и число листьев на 

главном побеге, площадь листовой пластинки 5-го листа). Изучение влияния кадмия, 

свинца и цинка на ФСА и водный режим многолетних злаков проведено на двух видах 

злаков: Elytrigia  repens и Phleum  pratense.  У растений контрольных и опытных вари-

антов определяли содержание фотосинтетических пигментов, функциональную актив-

ность ФС II, интенсивность фотосинтеза, состояние устьичного аппарата, интенсив-

ность транспирации, устьичную проводимость, оводненность тканей корня и побега.  

На примере  Elytrigia repens изучали интенсивность ПОЛ (по содержанию МДА) и ак-

тивность антиоксидантных ферментов (СОД, КАТ и ПО) в корнях и листьях растений 

в присутствии тяжелых металлов. Для изучения внутриклеточных механизмов деток-

сикации кадмия у дикорастущих злаков определяли содержание GSН и ФХ в клетках 

корня и листа.  

Устойчивость многолетних дикорастущих злаков к техногенному загрязнению 

почвы тяжелыми металлами изучали в полевых условиях. Исследования проводили 

на участках, расположенных в 0.5, 4 и 8 км  от  двух наиболее крупных промышлен-

ных предприятий Республики Карелия: Кондопожского целлюлозно-бумажного ком-

бината ОАО «Кондопога» (Кондопожский ЦБК) и Костомукшского горно-
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обогатительного комбината ОАО «Карельский окатыш» (Костомукшский ГОК), ко-

торые выбирали по направлению господствующих на этих территориях ветров (в се-

веро-западном направлении в районе г. Кондопоги и в северо-восточном направлении 

в районе г. Костомукша) (Атлас …1989). Все изученные участки имеют вторичный 

растительный покров в луговидных сообществах, сформировавшихся на месте севе-

ротаежных хвойных лесов. Об устойчивости злаков к техногенному загрязнению почв 

судили на основании оценки их ценотической роли в изученных сообществах (по про-

ективному покрытию видов растений), а также по состоянию доминирующих на этих 

участках видов злаков (Dactylis glomerata и Phleum  pratense).  
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2.3. Методы исследований 

Размер апикальной меристемы стебля и этапы органогенеза определяли  морфо-

физиологическим методом по методике Ф.М. Куперман (1968) с помощью биноку-

лярной лупы МБС-10. 

Площадь листовой пластинки злаков рассчитывали по формуле S=2/3.l .d, где l – 

длина листа, d – ширина листа (Аникиев, Кутузов, 1961). 

 Содержание основных форм фотосинтетических пигментов (хлорофиллов a, b и 

каротиноидов) в листьях растений определяли спектрофотометрически с использова-

нием спектрофотометра СФ-2000 (Спектр, Россия), экстрагируя 80%-ным ацетоном 

(Шлык, 1971). Расчет производили по формулам Вернона и Веттштейна (Гавриленко 

и др., 1975). Долю хлорофиллов в светособирающем комплексе (ССК) от их общей 

суммы рассчитывали с учетом того, что весь хлорофилл b находится в светособи-

рающем комплексе, а отношение хлорофиллов a/b в ССК равно 1.2 (Lichtenthaler, 

1987).  

Анализ мезоструктуры листа проводили в соответствии с методикой (Мокроносов, 

Борзенкова,  1978) с использованием светового микроскопа Микмед 2 (ЛОМО, Россия).  

Измерение параметров флуоресценции хлорофилла осуществляли с использова-

нием флуориметра MINI-PAM (Walz, Германия). Для оценки функционального со-

стояния ФС II у растений нами были определены следующие параметры индукцион-

ных кривых флуоресценции хлорофилла. 

F0 – фоновый уровень флуоресценции, излучаемой комплексами ФС II с «откры-

тыми» реакционными центрами, у которых QA находятся в окисленном состоянии. F0 

отражает постоянную составляющую флуоресценции, независимую от фотохимиче-

ских реакций (Joshi et al., 2004). Она испускается входящими в состав антенного ком-

плекса ФС II молекулами хлорофилла (Telfer et al., 1983). 

Fm – максимальный уровень флуоресценции отражает разницу между уровнем 

флуоресценции при освещении адаптированного к темноте листа насыщающей 

вспышкой света и «нулевым сигналом». Соответствует полному восстановлению QА. 
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FV – переменная флуоресценция, является разницей между Fm и Fо. Она обу-

словлена той частью световой энергии, которая в первичных реакциях фотосинтеза 

утилизируется при открытых реакционных центрах (Joshi, Mohanty, 1995; Рубин, 

Кренделева, 2003). Имеются данные о возможности использования Fv в качестве фи-

зиологического показателя, отражающего воздействия экологических факторов на 

растения (Лысенко и др., 2013). 

Fv/Fm отражает максимальный квантовый выход фотохимии ФС II. Значительно 

понижение соотношения Fv/Fm в неблагоприятных условиях среды обусловлено ин-

гибированием ФС II и уменьшением доли реакционных центров, не способных к вос-

становлению QB (De Prado et al., 1992; Ouzounidou et al., 1993). 

Yield характеризует реальный квантовый выход ФС II, отражающий долю свето-

вой энергии, используемой комплексами ФС II в процессе электронного транспорта 

(Рубин, Кренделева, 2003). 

qP – коэффициент фотохимического тушения флуоресценции хлорофилла озна-

чает степень окисленности пула пластохинона QA – вторичного акцептора электронов 

ФС II. В большинстве случаев величина фотохимического тушения флуоресценции 

хлорофилла контролируется метаболизмом углерода и зависит от притока электронов 

к QA и их оттока на пул пластохинонов (Корнеев, 2002). 

NPQ – коэффициент нефотохимического тушения хлорофилла  характеризует 

тепловую диссипацию в ФС II. Увеличение тепловой диссипации способствует сни-

жению (тушению) флуоресценции хлорофилла (Müller et al., 2001).  

ETR – скорость электронного транспорта в фотосинтетической электрон-

транспортной цепи тилакоидов хлоропластов (Рубин, Кренделева, 2003).. 

Интенсивность фотосинтеза, транспирации и устьичную проводимость оценива-

ли с помощью установки для исследования СО2-газообмена и водяных паров HСM-

1000 (Walz, Германия).  

  Оводненность тканей анализировали весовым методом, высушивая растительные 

образцы в термостате до постоянного веса при температуре 105оС (Аринушкина, 

1970).  
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Подсчет числа устьиц, измерение размеров замыкающих клеток и устьичной ще-

ли осуществляли методом отпечатков с использованием светового микроскопа Мик-

мед 2 (ЛОМО, Россия) и окуляр-микрометра (Жолкевич, Пильщикова, 1989). Пло-

щадь устьичной щели рассчитывали по формуле S= π·(L/2·d/2), где S – площадь, L – 

длина и d – ширина устьичной щели (Борзенкова, Храмцова, 2006). 

Содержание тяжелых металлов в почве и органах растений определяли атом-

но-абсорбционным методом на спектрофотометре АА-6800 (Shimadzu, Япония) и ме-

тодом инверсионной вольтамперометрии на полярографе ABC-1.1 (Вольта, Россия). 

Разложение растительных образцов осуществляли в смеси HNO3 и H2O2 в соотноше-

нии 4:1 с использованием микроволновой системы пробоподготовки МС-6 (Вольта, 

Россия).  

Количество GSH и ФХ определяли методом высокоэффективной жидкостной 

хроматографии (ВЭЖХ) с использованием жидкостного хроматографа Стайер (Акви-

лон, Россия). Для этого образцы корней и листьев замораживали в жидком азоте, по-

сле чего проводили экстракцию GSH и ФХ: 20 мг материала гомогенизировали в 2 мл 

раствора ледяной 6.3 мМ диэтилтриаминпентауксусной кислоты (ДТПА,“Sigma”) и  

0.1% трифторуксусной кислоты (“Merck”). Гомогенат центрифугировали при 10 000 

об./мин и 4ºС. Полученные экстракты подвергали предколоночной дериватизации с 

монобромбинаме (mBBr, “Sigma”). К 250 мкл экстрактов добавляли 450 мкл 200 мМ 

4-(2-гидроксиэтил)пиперазин-1-пропансульфоновой кислоты (НEPPS, “Sigma”) (бу-

фер, рН 8.2), содержащего 6.3 мМ ДТПА, смешивали с 10 мкл 25 мМ mBBr. Готовую 

смесь инкубировали в темноте при 45ºС в течение 30 мин. Реакцию останавливали 

добавлением 300 мкл 1М метансульфоновой кислоты (MСA, “Alfa Aesar”). Образцы 

до анализа хранили при 4ºС в темноте. Разделение GSH и ФХ проводили в аналитиче-

ской колонке Phenomenex Luna 5u С18 при температуре колонки 37ºС и скорости по-

тока 0.5 мл/мин. согласно методике Е. Снеллер с соавт. (Sneller et al., 2000). Количе-

ство GSH и ФХ определяли по стандарту GSH (“Sigma”). Концентрацию ФХ выража-

ли в нмоль GSH эквивалентного г сырого веса. Расчет площадей пиков осуществляли 

с помощью компьютерной программы  МультиХром (Версия 1,5Х).  
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Уровень транскриптов генов определяли методом полимеразной цепной ре-

акции (ПЦР) в режиме реального времени. Для выделения РНК навеску листьев яч-

меня (50 мг) растирали в жидком азоте. Тотальную РНК выделяли с помощью набора 

Yellow Solve (“Clonogene”). Определение качества и количества выделенной РНК 

проводили с помощью капиллярного электрофореза на микрочипах (Experion, “Био-

Рад”). Для удаления остатков ДНК препарат РНК обрабатывали ДНКазой (10 ед/мл) 

(“Силекс”). кДНК синтезировали используя набор для обратной транскрипции с М-

MLV обратной транскриптазой и случайными (random) гексапраймерами («Силекс»). 

Количество и качество кДНК проверяли спектрофотометрически (SmartSpecPlus, 

«Био-Рад»). Амплификацию проводили в приборе iCycler с оптической приставкой 

iQ5 (“Био-Рад”), используя наборы для амплификации с интеркалирующим красите-

лем SYBR Green («Синтол»). Смесь для ПЦР объемом 25 мкл содержала 1 мкл кДНК 

(100 нг), 10 мкл реакционной смеси, по 1 мкл прямого и обратного праймеров (10 

мкМ), 1 мкл MgCl2 и 17 мкл деионизованной воды, свободной от нуклеаз. Использо-

ванные праймеры (“Синтол”) для изученных генов представлены в таблице 1. В каче-

стве референсного гена использовали актин. Протокол ПЦР: 5 мин при 95°С, далее 45 

циклов 15 с при 95°С, 50 с при 60°С. Специфичность продуктов амплификации про-

веряли плавлением ПЦР фрагментов: 1 мин при 95°С, 1 мин при 60°С, 10 с при 60°С 

(80 циклов, повышая в каждом цикле температуру на 0.5°С). Относительный уровень 

экспрессии гена растений, подвергнутых воздействию кадмия, вычисляли по форму-

ле: Относительный уровень экспрессии = 2Ст(контрольный) – Ст(тестовый образец), где Ст – зна-

чения пороговых циклов. В качестве контрольных образцов были выбраны кДНК, 

выделенные из растений, не подвергнутых воздействию металла. Для ПЦР в режиме 

реального времени использовали праймеры («Синтол»), представленные в таблице 5. 

В качестве референсного гена использовали актин. 
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Таблица 5 

Праймеры для проведения ПЦР в режиме реального времени 

 

Нуклеотидная последовательность   

Ген прямого праймера обратного праймера 

CAX2 GGATTTCCAAAGGTGGCATT CCTAAAGGTTTCCACCTAA 

GS CAAGAACCATCGGAGATCAG CCTCTTTCTTGTTCAGTTCC 

HMA3 GCAGTGCCTAGCATCCTATAATCC CTGTTGGCTGAGATTTGTTTGGTC 

MT1 CTGACTTGGAGGAGAAGAGCG GACCTCCTCGAACCGCACCTT 

MT2 GCACCACCGCCACCTCCTCCC GGTTGCAGGTGCAGTTGGGGC 

PCS ААTCTACGGCCTCATCATCG CACGGGATGAGAGGATGATG 

VHA-Е CGCCGACGCCAAGATGAACGACA AGCACTTTGATACGGGAAGCATT 

VHA-с AAATCTACGGCCTCATCATCG CACGGGATGAGAGGATGATG 

Actin GGGACCTCACGGATAATCTAATG AACCTCCACTGAGAACAACATTAC 

 

Определение содержания МДА и активность антиоксидантных ферментов 

проводили спектрофотометрически с использованием спектрофотометра СФ-2000 

(Спектр, Россия). Для выяснения содержания МДА использовали реакционную среду, 

содержащую 0.25% раствор тиобарбитуровой кислоты (ТБК) в 10% трихлоруксусной 

кислоте (Heat, Packer, 1968). Растительный материал гомогенизировали в реакцион-

ной среде. Гомогенат выдерживали на водяной бане при 95 oС в течение 30 минут, 

быстро охлаждали в сосуде со льдом и центрифугировали 10 мин при 10000 g. Опти-

ческую плотность супернатанта измеряли на спектрофотометре СФ-2000 (Спектр, 

Россия) при D = 532 и 600 нм. Концентрацию ТБК-реагирующих продуктов рассчи-

тывали по формуле С МДА = (D532 – D600)/ε·m, где СМДА – концентрация МДА (мМ/г 

сырого веса), D532 и D600 – оптическая плотность образца при соответствующих дли-

нах волн, ε – коэффициент экстинкции МДА, равный 155 мМ -1 см -1, m – масса навес-

ки (г). 

Для определения содержания растворимых белков и активности антиоксидант-

ных ферментов растительный материал гомогенизировали в 0.1 М K/Na- фосфатном 

буфере (pH = 7.8) при температуре 4˚С. Гомогенат центрифугировали 20 мин при 
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15000 g и 4˚С. Для анализа использовали полученный супернатант. Содержание рас-

творимых белков определяли по методу Бредфорд (Bradford, 1976), используя в каче-

стве стандарта бычий сывороточный альбумин.  

Для определения активности каталазы (КАТ) использовали спектрофотометри-

ческий метод (Aebi, 1984). Скорость разложения H2O2 определяли по изменению оп-

тической плотности раствора при длине волны 240 нм в течение 1 минуты. Реакцион-

ная среда содержала 0.01М раствор H2O2  в 0.1М K/Na- фосфатном буфере (pH = 7.0). 

Реакцию запускали добавлением 50 мкл супернатанта. Активность фермента рассчи-

тывали по формуле AКАТ = (∆Eмин V)/ ε·mбелка , где AКАТ – активность КАТ (мкМ 

H2O2/мг белка мин), ∆Eмин – среднее изменение оптической плотности за 1 минуту, V 

– общий объем реакционной среды, ε – коэффициент экстинкции H2O2 (0.036 мМ-1 см-

1), mбелка – масса белка в пробе, мг.  

Активность пероксидазы (ПО) определяли спектрофотометрически, используя в 

качестве субстрата гваякол (Maehly, Chance, 1954). Реакционная среда содержала 0.1 

М K/Na-фосфатный буфер (pH = 7.4), 0.1% гваякола и 0.03%  H2O2 . Реакцию запуска-

ли добавлением 40 мкл супернатанта. Динамику изменения оптической плотности 

раствора регистрировали на спектрофотометре при длине волны 470 нм. Активность 

фермента рассчитывали по формуле AПО = (∆Eмин  V)/ ε·mбелка , где  AПО – активность 

ПО (мкМ гваякола/мг белка ·мин), ∆Eмин – среднее изменение оптической плотности 

за 1 минуту, V – общий объем реакционной среды, ε – коэффициент экстинкции гвая-

кола (26.6 мМ-1 см-1), mбелка – масса белка в пробе, мг. 

Общую активность супероксиддисмутазы (СОД) определяли по способности 

фермента ингибировать фотохимическое восстановление тетразолия нитросинего 

(NBT) (Beauchamp, Fridovich, 1971). Реакционная смесь объемом 2 мл содержала 100 

мкл супернатанта, 0.01М K/Na-фосфатный буфер (pH = 7.8), 10мМ L-метионина, 54 

мкМ тетразолия нитросинего, 0.025% Тритон X-100 и 3 мкМ рибофлавина. Реакцион-

ную смесь помещали на 30 минут на свет. Оптическую плотность раствора измеряли 

при 560 нм на спектрофотометре. Расчет активности фермента проводили по формуле  

AСОД = log(Eконтр./Еопыт )/ log2·mбелка, где AСОД – активность СОД (усл.ед. активности/мг 
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белка), Eконтр. – оптическая плотность светового контроля, Еопыт – оптическая плот-

ность опытного образца, mбелка – масса белка в пробе, мг. 

Все представленные данные по изучению влияния тяжелых металлов на расте-

ния, проведенные в лабораторных и вегетационных условиях, являются средними из 

трех – пяти независимых опытов. Повторность вариантов в каждом опыте была трех-

кратной. Биологическая повторность в пределах каждого варианта опыта составляла 

для разных измерений от 6 до 20 растений. Аналитическая повторность при проведе-

нии химических анализов 3–5-кратная.  

В опытах по определению влияния тяжелых металлов на прорастание семян 

многолетних злаков использовалось четыре повторности каждого варианта опыта по 

25 семян в каждой (ГОСТ 12038-84).  

В полевых исследованиях при изучении устойчивости многолетних дикорас-

тущих злаков к техногенному загрязнению почвы тяжелыми металлами на пробных 

площадях (10 х 10 м) проводили геоботанические описания фитоценозов (Шенников, 

1964). Латинские названия растений даны в соответствии со сводкой С.К. Черепанова 

(Черепанов, 1995). Проективное покрытие видов растений определяли по шкале Бра-

ун-Бланке. Для определения содержания тяжелых металлов в почве исследуемых уча-

стков проводили отбор почвенных образцов. Глубина изъятия – 0-20 см, слой, на ко-

тором залегает основная масса корней травянистых растений. Каждый образец состо-

ит из 5 точечных проб, отобранных методом «конверта» (ГОСТ 17.4.3.01-83).  

Оценку состояния доминирующих на изученных участках видов злаков (Dactylis 

glomerata и Phleum pratense) в условиях промышленного загрязнения почвы тяжелы-

ми металлами выполняли на основании показателей роста генеративного побега (вы-

сота побега, размеры листовой пластинки подфлагового листа и длина соцветия). 

Уровень внутрипопуляционной изменчивости признаков оценивали по величине ко-

эффициента вариации (V, %).   

Содержание тяжелых металлов в почвенных и растительных образцах опреде-

ляли атомно-абсорбционным методом на спектрофотометре АА-6800 (Shimadzu, Япо-

ния) или методом инверсионной вольтамперометрии на полярографе ABC-1.1 (Воль-

та, Россия).  
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Повторности и статистическая обработка данных. Изучение влияния тяжелых 

металлов на прорастание семян проводили в 4-кратной повторности по 25 семян. В 

вегетационных экспериментах биологическая повторность в пределах одного вариан-

та опыта для разных измерений составляла от 5 до 20 растений. Аналитическая по-

вторность при проведении химических анализов была 3-5-кратной. Каждый опыт по-

вторяли не менее 3 раз. Для проведения полевых исследований на участках, располо-

женных на разном расстоянии от источника загрязнения на каждой пробной площади 

закладывали по 5 учетных площадок размером 1 х 1 м. Объем выборки растений до-

минирующих видов злаков составлял не менее 20 растений в пределах одной пробной 

площади (Методические указания …, 1979). Исследования проводились с 2006 по 

2011 гг. 

Обработку экспериментальных данных проводили с помощью методов вариаци-

онной статистики, используя программы MS Excel. Достоверность различий оценива-

ли на основании t-критерия Стьюдента. В таблицах и на рисунках представлены 

средние значения и их стандартные ошибки. В работе обсуждаются величины, досто-

верные при Р≤0.05. 
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ГЛАВА 3. ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 

УСТОЙЧИВОСТИ КУЛЬТУРНЫХ ЗЛАКОВ К ТЯЖЕЛЫМ МЕТАЛЛАМ 

 

Устойчивость растений к тяжелым металлам принято рассматривать как их спо-

собность расти, развиваться и формировать семена в присутствии высоких  концен-

траций этих элементов в окружающей среде. Многочисленными исследованиями до-

казано, что адаптация растений к воздействию тяжелых металлов связана с опреде-

ленными изменениями, происходящими на разных уровнях организации растительно-

го организма, среди которых важную роль играют  изменения, происходящие на 

уровне физиологических процессов. К тому же многие физиологические показатели 

являются хорошими критериями при оценке металлоустойчивости отдельных видов 

(сортов, генотипов) растений. В данной главе представлены результаты изучения не-

которых физиолого-биохимических механизмов устойчивости культурных злаков к 

тяжелым металлам, действующих на разных уровнях организации.  

Считается, что культурные злаки в целом менее устойчивы к действию тяжелых 

металлов, чем дикорастущие, однако и среди них  выделяются виды с относительно 

высокой степенью устойчивости. На основании анализа литературных данных был 

сделан вывод, что из широко культивируемых злаков (без учета сортовых особенно-

стей) наиболее устойчивыми к тяжелым металлам являются овес и ячмень. В этой 

связи изучение механизмов металлоустойчивости проводилось на растениях этих 

двух видов. 
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3.1. Влияние тяжелых металлов на рост, развитие и продуктивность 

 культурных злаков  

 

3.1.1. Рост 

 

 Как известно, торможение роста является наиболее общим проявлением нега-

тивного действия тяжелых металлов на растения. При этом отдельные показатели 

роста служат надежными критериями их устойчивости (или чувствительности) к этим 

химическим элементам.  

 Прорастание семян. Прорастание семян является крайне важным моментом в 

жизни растений, поскольку знаменует переход от начальной фазы развития к после-

дующим (Серебряков, 1952). Оно сопровождается активацией генома и различных 

физиолого-биохимических процессов (Зауралов, Лукаткин, 1997; Обручева, Антипо-

ва, 1999). Прорастание семян и начальный рост проростков во многом определяют 

дальнейшее развитие растений и, в конечном счете, их продуктивность (Гумилевская 

и др., 1995; Обручева, Антипова, 1997 и др.). В этой связи надежным критерием ус-

тойчивости растений к неблагоприятным факторам среды являются показатели энер-

гии прорастания и всхожести семян. Кроме того, оценка устойчивости растений к 

действию стресс-фактора по прорастанию семян дает возможность сравнивать разные 

виды (сорта, генотипы) (Методика диагностики.., 1970). Тем не менее, необходимо 

констатировать, что работ по изучению влияния тяжелых металлов на прорастание 

семян сравнительно мало (Ваулина и др., 1978; Алексеева-Попова, 1987; Мельничук, 

1990; Бессонова, 1991; Vassilev et al., 1996; Titov et al., 1996; Mahmood et al., 2007; 

Cheng et al., 2008) и выполнены они, в большинстве, в условиях лабораторного опыта.  

Нами для оценки устойчивости культурных злаков к тяжелым металлам были 

проведены вегетационные эксперименты, которые позволили оценить действие кад-

мия, свинца и цинка на прорастание семян в условиях, приближенных к естествен-

ным. В результате исследований было установлено, что на 3-и сутки после посева 

процент проросших семян изученных злаков заметно уменьшался (по сравнению с 

контрольным вариантом) с увеличением концентрации тяжелых металлов в субстрате 
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(табл. 6, 7, 8). Однако задержка прорастания носила временный характер, и на 7-е су-

тки всхожесть семян злаков и в контрольном, и в опытных вариантах составила 100% 

или приближалась к этому значению.  

Таблица 6 

Влияние кадмия на всхожесть семян ячменя с. Дина и овса с. Фаленский 

Количество проросших семян, % 

Ячмень Овес 

Концентрация 

кадмия, мг/кг 

субстрата 3 сут 7 сут 3 сут 7 сут 

0 85 ± 1.2  100 82 ± 1.5 100 

40 67 ± 1.2* 100 70 ± 1.2* 100 

80 18 ± 1.3* 98 ± 1.3 65 ± 1.1* 98 ± 1.3 

160 10 ± 1.3* 92 ± 1.2 34 ± 1.3* 94 ± 1.0 

 

Примечание. * – здесь и в таблицах 7 и 8 различия с  контролем достоверны при 

Р≤0.05. 

 

Таблица 7  

Влияние свинца на всхожесть семян ячменя с. Дина и овса с. Фаленский 

 

Количество проросших семян, % 

ячмень овес 

Концентрация 

свинца, мг/кг 

субстрата 3 сут 7 сут 3 сут 7 сут 

0 85 ± 1.2  100 82 ± 1.5 100 

80 80 ± 1.1 100 71 ± 1.3* 100 

160 59 ± 1.2* 100 68 ± 1.1* 100 

320 22 ± 1.3* 100 32 ± 1.2* 100 
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Таблица 8  

Влияние цинка на всхожесть семян ячменя с. Дина 

 

Количество проросших семян, % Концентрация 

цинка, мг/кг 

 субстрата 
3 сут 7 сут 

0 81 ± 1.0 100 

40 93 ± 1.2 100 

80 68 ± 1.9* 100 

160 28 ± 1.1* 100 

320 19 ± 0.7* 100 

 

Данные о замедлении прорастания семян разных видов растений в присутствии 

тяжелых металлов были получены также другими авторами (Ваулина и др., 1978; 

Мельничук и др., 1990; Алексеева-Попова, 1987; Бессонова, 1991; Лянгузова, 1999; 

Крылова, Васильева, 2011). Ранее полагали, что покровы семян проницаемы для ио-

нов некоторых металлов, например, свинца и кадмия, и заметные различия в прорас-

тании семян у разных видов растений могут быть связаны с различной проницаемо-

стью семенной оболочки. Позднее было доказано, что катионы тяжелых металлов 

проникают через семенную оболочку лишь на заключительной стадии набухания, ко-

гда начинают нарушаться семенные покровы (Wierzbicka, Obidzinska, 1998). При этом 

основной причиной, вызывающей задержку прорастания, является негативное дейст-

вие тяжелых металлов на процессы деления и растяжения клеток (Ваулина и др., 

1978; Мельничук и др., 1984; Бессонова, 1991). Однако вследствие связывания катио-

нов металлов аминокислотами, поступающими из запасающих тканей в процессе рос-

та зародыша  или другими хелатирующими молекулами, синтезируемыми в клетке, у 

корня и стебля появляется возможность для дальнейшего роста (Мельничук, Лишко, 

1991; Динеева и др., 1993; Лапиров, Микрякова, 2001).  

Интересно, что при сравнении прорастания семян растений из разных семейств в 

присутствии тяжелых металлов, можно обнаружить лучшую всхожесть семян злаков 
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по сравнению с другими видами. Например, в присутствии свинца (10 мкМ) всхо-

жесть семян пшеницы практически не отличалась от контрольного варианта, тогда 

как у гречихи (сем. Polygonaceae) число проросших семян в опытном варианте оказа-

лось заметно ниже, чем в контроле (Мазей, Медная, 2011). В присутствии повышен-

ных концентраций цинка (100 мг/кг субстрата и выше) уменьшалось число всхожих 

семян у рапса (сем. Brassicaceae), тогда как у ячменя при этих же концентрациях 

всхожесть семян была такой же, как и в контрольном варианте (Радионов и др., 2007).  

В целом, несмотря на некоторую задержку в присутствии тяжелых металлов про-

растания семян ячменя и овса на 3-и сут, отрицательного воздействия кадмия, свинца 

и цинка на  всхожесть семян не наблюдалось. 

Рост корня и побега. Известно, что в высоких концентрациях тяжелые металлы 

оказывают ингибирующее действие на рост растений, степень которого зависит от 

токсичности металла, его концентрации, а также видовой принадлежности растений. 

В наших исследованиях также обнаружилось негативное воздействие кадмия, 

свинца и цинка на рост культурных злаков, которое усиливалось с увеличением их 

концентрации в субстрате. При этом в бόльшей степени у злаков ингибировался рост 

корня (рис. 4),  что, очевидно, связано с тем, что корни являются первым барьером на 

пути транспорта тяжелых металлов в растение и у исключателей, к котрым относятся 

все злаки,  накапливают их в гораздо бóльших количествах (Jordan, 1975; Ковда и др., 

1979; Нестерова, 1997 и др.). Замедление роста побега было выражено в меньшей сте-

пени (рис. 5). В частности, при действии кадмия в концентрации 160 мг/кг субстрата 

длина корня снижалась более, чем на 80% по отношению к контролю у ячменя и на 

70% у овса, тогда как высота побега – лишь на 60 и 50%, соотвественно.  
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Рис. 4. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на длину корня проростков 

 ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2). 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольных вариантов длина корня составляла 16.9±0.9 см (ячмень) 

 и 15.7±0.6 см (овес). 

В 

Б А 
2 

1 
2 1 

1 

*  
*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

*  

Концентрация Cd2+, мг/кг субстрата Концентрация Pb2+, мг/кг субстрата 

Концентрация Zn2+, мг/кг субстрата 

Д
л
и
н
а 
к
ор
н
я
, 

%
 о
т 
к
он
тр
ол
я
 

Д
л
и
н
а 
к
ор
н
я
, 

%
 о
т 
к
он
тр
ол
я
 

Д
л
и
н
а 
к
ор
н
я
, 

%
 о
т 
к
он
тр
ол
я
 



 122 

 

 

0

20

40

60

80

100

40 80 160

Концентрация Cd2+, мг/кг субстрата

В
ы
с
о
та

 п
о
б
е
га

, %
 о
т 
к
о
н
тр
о
л
я

 

0

20

40

60

80

100

80 160 320

Концентрация Pb2+, мг/кг субстрата

В
ы
с
о
та

 п
о
б
е
га

, %
 о
т 
к
о
н
тр
о
л
я

 

 

 

                                  

0

20

40

60

80

100

40 80 160 320

Концентрация Zn2+, мг/кг субстрата

В
ы
с
о
та

 п
о
б
е
га

, %
 о
т 
к
о
н
тр
о
л
я

 

Рис. 5. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на высоту побега проростков 

ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2). 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольных вариантов высота побега составляла 16.8±0.7 см (ячмень) и 

14.3±0.7 см (овес). 
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В присутствии свинца в наибольшей концентрации длина корня у ячменя снижа-

лась на 80%, тогда как высота побега – лишь на 60%, у овса – на 50% и 40%, соответ-

ственно. Аналогичные данные получены и в присутствии цинка.  

Отмеченное в наших опытах более сильное  ингибирование роста корня под влия-

нием высоких концентраций тяжелых металлов является характерным для видов, от-

носящихся к «исключателям», и связано, вероятно, в значительной степени с замед-

лением клеточного деления  (Gabrielli et al., 1990; Punz, Sieghardt, 1993). Причем 

предполагается, что в присутствии свинца оно в бόльшей степени связано с действи-

ем ионов металла на микротрубочки (Wierzbicka, 1988), тогда как ионы кадмия бло-

кируют клеточное деление вследствие нарушения цитокенеза (Ваулина и др., 1978; 

Мельничук, 1990). В присутствии цинка в высоких концентрациях увеличивается 

продолжительность фаз митоза и всего митотического цикла (Серегин и др., 2011).  

Кроме того,  возможными причинами замедления роста растений в условиях из-

бытка тяжелых металлов в корнеобитаемой среде могут быть также нарушения вод-

ного режима и минерального питания, а также изменение гормонального баланса, в 

частности, увеличение количества АБК (Алексеева-Попова и др., 1983; Barcelo, 

Poshienrieder, et al., 1990; Тalanova et al., 2000). 

Менее сильное ингибирующее действие тяжелых металлов в отношении роста 

побега по сравнению с ростом корня у обоих видов злаков связано, очевидно, с 

меньшим количеством ионов металлов, поступающих в надземные органы, вследст-

вие эффективной работы механизмов их детоксикации в клетках корня.  

Отдельно следует отметить влияние тяжелых металлов на рост листа. Помимо 

того, что это основной орган фотосинтеза, листья вегетативного побега злаков, осо-

бенно те, которые формируются в начале вегетации, составляют бόльшую часть над-

земной биомассы, обеспечивая высокую продуктивность растений. Наши исследова-

ния показали, что в присутствии тяжелых металлов площадь листовой пластинки 

уменьшалась в гораздо меньшей степени, чем длина корня или высота побега (рис. 6). 

При этом видовых различий практически не наблюдалось.  
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Рис. 6. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на площадь листовой пластинки 

 1-го листа у проростков ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2). 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольных вариантов площадь листа составляла 3.6±0.08 см2  (ячмень) 

и 3.2±0.07 см2  (овес). 

 

Заметное уменьшение размеров листьев в присутствии высоких концентраций 

тяжелых металлов обнаружено у многих видов растений, с которыми проводились 

подобные исследования, в том числе у культурных злаков (Ouzounidou et al., 1997; 

Vassilev et al., 1998a; Sandalio et al., 2001; Kosobrukhov et al., 2004 и др.). Причины за-

держки роста листовой пластинки в присутствии избытка тяжелых металлов в среде 

предположительно связаны с непосредственным влиянием металлов на деление кле-

ток листа, ингибированием клеточного метаболизма (Huang et al., 1974), а так же с их 
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опосредованным действием на физиологические процессы. Например, Стиборова 

(Stiborova, 1986) считает, что уменьшение размеров листа в присутствии тяжелых ме-

таллов является результатом интегральных изменений целого ряда физиологических 

процессов, и прежде всего, фотосинтеза, а Н.В. Алексеева-Попова (Алексеева-

Попова, 1987) связывает его с нарушением минерального питания, вследствие дезор-

ганизации процессов поглощения и транспорта ионов. Очевидно, что при высоких 

концентрациях тяжелых металлов может иметь место комплекс разных причин. У 

злаков рост листовой пластинки осуществляется благодаря функционированию ин-

теркалярной меристемы, расположенной в основании листа (Sarry et al., 2006). Обна-

ружено, что тяжелые металлы могут оказывать отрицательное действие на деление 

клеток интеркалярной меристемы, увеличивая, в частности, частоту цитогенетиче-

ских нарушений (Geras׳kin et al., 2006).  

Мы в своих исследованиях изучали влияние тяжелых металлов на размеры лис-

товых пластинок первых трех листьев ячменя и овса по мере окончания их роста. Ре-

зультаты экспериментов выявили интересный факт, что с увеличением концентрации 

металлов в корнеобитаемой среде площадь листовых пластинок всех листьев как у 

ячменя (рис. 7), так и у овса (рис. 8) изменялась (по отношению к контролю) практи-

чески одинаково, что, на наш взгляд, связано с морфогенезом злаков, у которых пер-

вые три листа уже заложены в апикальной меристеме стебля на I этапе органогенеза 

(Бурень, 1985), в связи с чем, степень ингибирования тяжелыми металлами «старто-

вого» роста этих листьев одинакова. 

В целом сохранение размеров листьев у злаков в присутствии довольно высоких 

концентраций тяжелых металлов в субстрате, можно расценивать как один из важных 

адаптационных механизмов, способствующих поддержанию активности ФСА в не-

благоприятных условиях среды.   
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Рис. 7. Влияние кадмия (А) и свинца (Б) на площадь листовых пластинок 

 2-го и 3-го листа растений ячменя с. Дина. 

1 – 2-ой лист; 2 – 3-ий лист.  

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольного варианта площадь 2-го листа составляла 

 8.4±0.2 см2 ; 3-го листа – 14.4±1.5 см2. 
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Рис. 8. Влияние кадмия (А) и свинца (Б) на площадь листовых пластинок 

 2-го и 3-го листа растений овса с. Фаленский. 

1 – 2-ой лист; 2 – 3-ий лист.  

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольного варианта площадь 2-го листа составляла 

 7.3±0.3 см2; 3-го листа – 13.3±1.2 см2. 
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Рост и дифференциация стеблевых апикальных меристем. Способность растения 

к постоянному росту связана с функционированием апикальных меристем. Именно в 

апикальных меристемах происходят процессы, определяющие дальнейший рост и 

морфогенез органов (Иванов, 1974). Их важность для жизнедеятельности растений 

связана еще и с тем, что это основные места синтеза таких гормонов как цитокинины 

(апикальная меристема корня) и ауксины (апикальная меристема стебля) (Полевой, 

Саламатова, 1991). Известно, что клетки меристем очень чувствительны к различным 

видам стрессового воздействия – высоким и низким температурам, засухе, засолению, 

повышенному уровню радиации (Гродзинский, 1989; Довгалюк и др., 2001). В отно-

шении тяжелых металлов исследований гораздо меньше, и все они касаются апикаль-

ных меристем корня. Так показано, что под действием ионов металлов в меристемах 

замедляется интенсивность клеточных делений, снижается количество клеток на всех 

фазах митоза (Бессонова, 1991; Нестерова, 1991; Breskle, 1991 и др.). Данные же отно-

сительно действия тяжелых металлов на апикальную меристему стебля в доступной 

нам литературе отсутствуют. 

Апикальная меристема стебля (конус нарастания, апекс) – часть верхушки побега 

до основания примордия, расположенного выше первого дифференцированного лис-

тового зачатка. Важность изучения влияния тяжелых металлов на рост и развитие апи-

кальных меристем стебля злаков связана с тем, что у них рост растяжением начинает-

ся только после образования на конусе нарастания всех структурных элементов буду-

щего растения. В силу этого, состояние меристемы уже на первых этапах развития от-

ражает потенциальную продуктивность растений (Чельцова, 1980). В наших исследо-

ваниях для оценки влияния тяжелых металлов на состояние апикальной меристемы 

культурных злаков мы использовали такие морфофизиологические показатели, как 

длина конуса нарастания и степень его дифференциации. Анализ полученных резуль-

татов показал, что действие металлов на апикальную меристему стебля обнаруживает-

ся уже на начальных этапах развития растений. Так в фазу проростков кадмий уже в 

концентрации 40 мг/кг субстрата приводил к уменьшению длины конуса нарастания у 

ячменя и овса на 20 и 30% по сравнению с контролем, соответственно (рис. 9).   
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Рис. 9. Влияние кадмия, свинца и цинка на длину конуса нарастания у растений ячме-
ня с. Дина (А, В, Д) и овса с. Фаленский (Б, Г). 
 1 – фаза проростков; 2 – фаза 3-х листьев. * – различия с контролем достоверны при 
 Р ≤ 0.05. 
У растений контрольных вариантов длина конуса нарастания в фазу проростков составляла 
0.47 ± 0.02 мм (ячмень) и 0.49 ± 0.02 мм (овес),  в фазу 3-х листьев – 0.97 ± 0.03 мм и 0.95 ± 
0.03мм, соответственно. 
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Дальнейшее же повышение концентрации металла вызывало снижение указанно-

го показателя более, чем в 2 раза. Ингибирующее действие свинца в отношении длины 

конуса нарастания злаков наблюдалось при концентрациях 160 и 320 мг/кг субстрата, 

а цинка – только при концентрациях 320 мг/кг субстрата.  

Вместе с тем, уже через 7 сут  (к фазе 3-х листьев) негативное действие тяжелых 

металлов в отношении длины конуса нарастания ослабевало, и лишь наиболее высо-

кие их концентрации приводили к некоторому уменьшению (по отношению к контро-

лю) этого показателя. При этом несколько снижалось количество закладываемых на 

конусе нарастания сегментов (будущих элементов соцветия) – колосковых бугорков 

(ячмень) и осей второго порядка (овес) (рис. 10).  
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Рис. 10. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на количество осей II-го порядка 

на конусе нарастания растений ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2) на IV этапе 

органогенеза. 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

У растений контрольных вариантов кол-во осей II-го порядка составляло 5.4±0.2 шт. 

(ячмень) и 4.8±0.3 шт. 
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Как известно, состояние растительного организма на каждом этапе развития оп-

ределяется специфическими для этого этапа процессами (Батыгин, Семашко, 1988). 

Проведенные нами морфофизиологические исследования затрагивали изменения в 

апикальной меристеме стебля растений, находящихся на ранних этапах органогенеза 

(I–IV). Согласно Ф.М. Куперман (1968) эти этапы  характеризуются следующими из-

менениями в конусе нарастания. На I–II этапе происходит образование зачаточных уз-

лов, междоузлий и листьев в основании конуса. От прохождения этого этапа зависит 

габитус растения. На III–IV этапах органогенеза стеблевой апекс вытягивается и начи-

нается его дифференциация - образование осей II-го порядка (будущих элементов со-

цветия), количество которых в дальнейшем повлияет на семенную продуктивность 

растений.  

Обнаруженное нами уменьшение размеров конуса нарастания возникает, оче-

видно, из-за снижения меристематической активности клеток в присутствии избытка 

тяжелых металлов. По аналогии с другими видами стрессовых воздействий, можно 

предположить, что в клетках апекса снижается концентрация нуклеиновых кислот и 

белков (Аветисова, 1970), увеличивается вакуолизация цитоплазмы (Егорова, 1998), 

сокращается число митозов (Шматько и др., 1994). Возможными причинами отмечен-

ного замедления роста и дифференциации апикальных меристем стебля в присутст-

вии тяжелых металлов могут выступать, по нашему мнению, непосредственное их 

влияние на клеточное деление, а также опосредованное действие, связанное с умень-

шением снабжения элементами минерального питания или нарушениями в фотосин-

тетическом аппарате растений.  

Уменьшение негативного воздействия тяжелых металлов на рост конуса нараста-

ния на более поздней фазе развития (3-х листьев) злаков может быть объяснено акти-

вацией адаптационных механизмов, в том числе внутриклеточных механизмов деток-

сикации их ионов, которые позволяют довольно быстро  восстановить деление клеток 

в меристеме  и перейти к формированию зачатков орагнов будущего соцветия. 

 



 133 

3.1.2. Развитие 

 

 Термин “развитие” в широком смысле этого слова применяют к тем изменениям, 

через которые проходит организм за время своего жизненного цикла (Уоринг, Фил-

липс, 1984). Рост и развитие растений – два, как правило, взаимосвязанных, проте-

кающих одновременно процесса. При неблагоприятных условиях среды изменение 

темпов роста может приводить и к изменению в темпах развития, что, как полагают, 

является одной из приспособительных реакций растений (Жученко, 1988).  

Как уже было сказано в обзоре литературы, работ, касающихся влияния тяжелых 

металлов на развитие растений, крайне мало и, к тому же, все они основываются лишь 

на наблюдениях за изменением сроков наступления фенологических фаз. Исходя из 

этого, одной из задач нашего исследования было изучение влияния тяжелых металлов 

на развитие культурных злаков, используя при этом не только фенологический (визу-

альный), но и морфофизиологический метод исследований, позволяющий более точно 

оценивать происходящие в растениях изменения. 

Фенологическое развитие. Проведенные нами фенологические наблюдения по-

казали, что в присутствии кадмия на 10-е сут после посева визуальных отличий меж-

ду растениями контрольного и опытных вариантов с использованием концентрации 

металла 40 и 80 мг/кг субстрата нет: все растения находятся в фазе проростков (рис. 

11). И только при действии металла в наибольшей концентрации (160 мг/кг субстрата) 

обнаружилось некоторое отставание в сроках наступления фенофазы: 70% растений 

овса и 30% растений ячменя находились в фазе проростков, тогда как остальные – 

еще в фазе всходов. Аналогичные результаты получены нами и в присутствии свинца. 

При этом в фазе всходы находились лишь 15 и 20% растений ячменя и овса, соответ-

ственно. На 15-е сут при действии обоих металлов растения контрольных и всех 

опытных вариантов достигли фазы 3-х листьев. Цинк в изученных нами концентраци-

ях не влиял на фенологическое развитие растений. 

На основании проведенных опытов можно сделать вывод, что при использован-

ных нами концентрациях тяжелых металлов визуально определить замедление темпов 

развития злаков довольно трудно, а следовательно, основываясь только на фенологи-
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ческих наблюдениях нельзя получить ясного и четкого представления о влиянии этих 

химических элементов на онтогенез растений.  
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Рис. 11. Влияние кадмия и свинца на темпы фенологического развития ячменя 

 с. Дина (А, В) и овса с. Фаленский (Б, Г) (10 сут после посева).         

     – фаза всходов;        – фаза проростков. 
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 Темпы органогенеза. Известно, что помимо периодизации жизненного цикла 

растений по фенологическим фазам, характеризующимся четко выраженными мор-

фологическими изменениями, существует его подразделение по этапам органогенеза, 

позволяющее проследить последовательность хода органо-образовательных процес-

сов. В качестве основного критерия разделения этапов принята разнокачественность 

физиологических функций и различия анатомо-морфологического строения органов 

растения в процессе их развития (Куперман, 1968). В основу изучения развития рас-

тений по этапам органогенеза положены наблюдения за изменением состояния их 

стеблевых апикальных меристем. Этот метод хорошо зарекомендовал себя при изуче-

нии устойчивости растений к засолению (Чупринина, 1972; Морозова, 1972), низким 

температурам (Куперман, 1984), повышенной радиации (Гродзинский, 1989), так как 

является высокоинформативным и простым в применении. Кроме того, с его помо-

щью можно оценить степень угнетения растений уже на ранних этапах их развития, 

когда по внешним признакам это еще не наблюдается. Исходя из сказанного, мы 

предприняли попытку выяснить, могут ли изменения в прохождении этапов органо-

генеза служить критерием металлоустойчивости растений на ранних этапах развития 

однолетних злаков. 

Результаты наших исследований показали, что оказывая негативное воздействие 

на рост конуса нарастания, тяжелые металлы вызывают замедление органообразова-

тельных процессов на ранних этапах развития. В частности, в фазу проростков расте-

ния ячменя в контрольном варианте по состоянию конуса нарастания находились на 

II этапе органогенеза (рис. 12), а у овса 20% из них – даже на III этапе (рис. 13). В 

опытных вариантах у злаков отмечалось замедление темпов органогенеза, и при дей-

ствии металлов в наибольших концентрациях практически у всех растений отмечался 

I этап органогенеза. 

На наш взгляд замедление темпов органогенеза злаков в присутствии высоких 

концентраций тяжелых металлов может быть связано с задержкой клеточного деле-

ния в апикальной меристеме стебля. Кроме того, известно, что переход от одного эта-

па органогенеза к другому осуществляется лишь при соответствующих изменениях 

клеточного метаболизма в верхушечных меристемах и физиологических процессов, 
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проходящих в самом растении (Куперман, 1984). При нарушении этих условий, что, 

очевидно, и происходит в присутствии тяжелых металлов, наступление этапов задер-

живается.  
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Рис. 12. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на темпы органогенеза ячменя 

 с. Дина (фаза проростков)   

     – I этап органогенеза;       – II этап. 

 

Б 

В 

А 

Концентрация Cd2+, мг/кг субстрата Концентрация Pb2+, мг/кг субстрата 

Концентрация Zn2+, мг/кг субстрата 

К
ол

-в
о 
р
ас
те
н
и
й

, 
%

 о
т 
об
щ
ег
о 
ч
и
сл
а 

 

К
ол

-в
о 
р
ас
те
н
и
й

, 
%

 о
т 
об
щ
ег
о 
ч
и
сл
а 

 

К
ол

-в
о 
р
ас
те
н
и
й

, 
%

 о
т 
об
щ
ег
о 
ч
и
сл
а 

 



 137 

 

0

20

40

60

80

100

0 40 80 160

Концентрация Cd2+, мг/кг субстрата

К
о
л
и
ч
е
с
тв
о

 р
а
с
те
н
и
й

, 
%

 о
т 
о
б
щ
е
го

 ч
и
с
л
а

0

20

40

60

80

100

0 80 160 320

Концентрация Pb2+, мг/кг субстрата

К
о
л
и
ч
е
с
тв
о

 р
а
с
те
н
и
й

, 
%

 о
т 
о
б
щ
е
го

 ч
и
с
л
а

 
Рис. 13. Влияние кадмия (А) и свинца (Б) на темпы органогенеза овса с. Фаленский 

(фаза проростков). 

              – I этап органогенеза;        – II этап;         – III этап. 

 

Однако в фазу 3-х листьев  отставание в темпах органогенеза опытных растений 

от контрольных глаживалось (рис. 14, 15), что, очевидно, связано с уменьшением не-

гативного воздействия металлов на рост апикальной меристемы стебля. В результате 

даже в присутствии наиболее высоких концентраций металлов растения переходили к 

III и IV этапам органогенеза, на которых происходит формирование будущих элемен-

тов соцветия. 
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Рис. 14. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на темпы органогенеза ячменя 

 с. Дина (фаза 3-х листьев).   

          – III этап органогенеза;        – IV этап.  
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Рис. 15. Влияние кадмия (А) и свинца (Б) на органогенез растений овса с. Фаленский 

(фаза 3-х листьев). 

     – II этап органогенеза;      – III этап;     – IV этап. 

 

В целом, на ранних этапах развития злаков тяжелые металлы тормозят темпы 

органообразовательных процессов, что могло бы привести к нарушению формообра-

зования, изменению морфологических признаков и, в конечном счете, к уменьшению 

продуктивности растений. Однако обнаруженная нами у ячменя и овса возможность в 

процессе дальнейшего роста и развития быстро восстанавливать  размеры апикальной 

меристемы, очевидно, вследствии функционирования механизмов детоксикации ио-

нов металлов, обеспечивает им возможность перейти к этапам органогенеза, на кото-

рых происходит закладка генеративной сферы.  
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3.1.3. Накопление надземной биомассы 

 

Нарушения жизнедеятельности растений, наблюдаемые в неблагоприятных ус-

ловиях окружающей среды, проявляются в первую очередь в изменениях линейных 

размеров и накоплении биомассы. При этом накопление надземной биомассы высту-

пает как интегральный показатель, отражающий итог всех функциональных и мета-

болических изменений в растениях, поэтому биомасса побега может использоваться в 

качестве универсального индикатора при оценке физиологического состояния расте-

ний и их устойчивости к стрессовым воздействиям (Шевелуха, 1992).  

Об отрицательном  влиянии тяжелых металлов на биомассу побега у культурных 

видов злаков уже укзывалось ранее в работах других авторов (Vassilev et al., 1996; 

Wójcik, Tukiendorf, 1999; Таланова и др., 2001б; Liu et al., 2003; Demirevska-Kepova et 

al., 2006; Krantev et al., 2008; Ci et al., 2010 и др.).  

Результаты наших исследований также показали, что в фазе проростков у ячменя 

и овса при повышении концентрации кадмия, свинца и цинка в субстрате биомасса 

побега заметно уменьшается по сравнению с контрольным вариантом (рис. 16). Одна-

ко уже к фазе 3-х листьев ингибирующее действие тяжелых металлов в отношении 

этого показателя ослабевало, и лишь наиболее высокие концентрации металлов при-

водили к достоверному снижению надземной биомассы растений (рис. 17). 
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Рис. 16. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на сухую биомассу побега 

 ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2) (фаза проростков). 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

       У растений контрольных вариантов сухая биомасса побега составляла 

        23.5±1.2 мг (ячмень) и 16.6±0.7 мг (овес). 
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Рис. 17. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на сухую биомассу побега 

 ячменя с. Дина (1) и овса с. Фаленский (2) (фаза 3-х листьев). 

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

         У растений контрольных вариантов сухая биомасса побега составляла 

 67.2±2.5 мг (ячмень) и 35.3±2.2 мг (овес). 
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Еще одним довольно информативным параметром устойчивости растений к не-

благоприятным факторам среды является изменение соотношения биомассы побега к 

биомассе корня при действии стресс-факторов. Нарушение этого соотношения, как 

известно, негативно отражается на физиологических процессах у растений, в частно-

сти, на минеральном питании и водном обмене, и в дальнейшем может привести к 

снижению урожая зеленой массы и семян (Кудоярова и др., 1999).   

В наших исследованиях в фазу проростков у растений контрольных вариантов 

отношение биомассы побега к биомассе корня было равно 1 или близко этому значе-

нию, свидетельствуя о сбалансированном росте корня и побега (рис. 18), а в  фазу 3-х 

листьев оно возрастало в среднем до 2.5 за счет более активного роста надземных ор-

ганов. У растениий опытных вариантов в фазу проростков изученный показатель уве-

личивался (по сравнению с контролем) с повышением их концентрации в субстрате, 

что было связано с более сильным угнетением роста корня, по сравнению с побегом. 

Однако в фазу 3-х листьев, отношение биомассы побега к биомассе корня приближа-

лось к уровню контрольных вариантов, главным образом за счет восстановления рос-

та побега. Лишь при действии кадмия, свинца и цинка в наиболее высоких концен-

трациях наблюдалось некоторое его уменьшение, обусловленное  более сильным не-

гативным воздействием металлов на рост надземных и подземных органов.  
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Рис. 18. Влияние кадмия, свинца и цинка на отношение сухой биомассы побега к су-

хой биомассе корня у растений ячменя с. Дина (А, В, Д) и овса с. Фаленский (Б, Г) на 

10-е (1) и 15-е сут (2) после посева. 
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Обнруженное нами на более ранних фазах развития злаков  снижение ингиби-

рующего действия тяжелых металлов на рост растений, а также их способность  к бы-

строму восстановлению деления клеток апикальной меристемы, обеспечило злакам 

возможность на более поздних фазах развития не только накопить высокий уровень 

надземной биомассы, но и сформировать  соцветие и, в дальнейшем, семена.  

В частности, даже в присутствии наибольших из изученных концентраций тяже-

лых металлов растения перешли к генеративному развитию и сформировали семена., 

несмотря на некоторое  (менее, чем на 30% по сравнению с контролем) уменьшение 

высоты главного побега и надземной биомассы у ячменя и овса в вариантах с наибо-

лее высокими концентрациями кадмия, свинца и цинка (табл. 9, 10, 11).  

Не было обнаружено  также и замедления развития злаков. Однако с увеличени-

ем концентрации тяжелых металлов у злаков формировалось меньшее количество бо-

ковых побегов, в том числе генеративных. Вместе с тем снижение числа боковых по-

бегов в неблагоприятных условиях среды может являться адаптационным механиз-

мом. Поскольку между главным и боковыми побегами существует конкуренция за ас-

симиляты, то, блокируя процесс побегообразования, растение обеспечивает условия 

для формирования полноценных семян на центральном колосе (Удовенко, Гончарова, 

1982).  

Необходимо также отметить, что площадь флагового листа уменьшалась также 

лишь при действии наиболее высоких концентраций металлов, причем в меньшей 

степени, чем другие изученные показатели. Поскольку флаговый лист у злаков явля-

ется основным поставщиком ассимилятов в соцветие и участвует в формировании и 

наливе зерна (Головко и др., 2004), поддержание его размеров у опытных растений на 

уровне контрольных может способствовать сохранению семенной продуктивности. 
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Таблица 9  

Влияние кадмия на некоторые показатели роста и развития 

растений ячменя с. Дина и овса с. Фаленский в фазу созревания семян 

 

Показатели роста и развития 

Концентра-

ция кадмия, 

мг/кг суб-

страта 

высота 

главного 

побега, см 

площадь 

флагового 

листа, см2 

надземная 

сырая био-

масса рас-

тения, г 

общее 

число по-

бегов, шт./ 

растение 

число гене-

ративных 

побегов, 

шт./расте-

ние 

Ячмень 

0 82.3±6.4 1.33±0.11 7.45±0.49 4.0±0.2 2.8±0.2 

40 82.2±0.8 1.30±0.33 6.53±0.33 3.5±0.2 2.2±0.2 

80 73.6±0.9 1.29±0.18 5.41±0.18 2. 7±0.1* 2.1±0.1* 

160 67.7±1.9* 0.59±0.05* 3.04±0.39* 2.5±0.2* 1.8±0.1* 

Овес 

0 100.2±0.8 5.21±0.42 5.69±0.16 2.64±0.09 2.4±0.1 

40 82.1±0.7 5.11±0.08 6.31±0.21 2.75±0.11 2.1±0.1 

80 76.5±0.7 5.10±0.02 5.23±0.25 2.21±0.08 1.6±0.1* 

160 69.8±0.9* 5.02±0.07* 4.47±0.21* 2.61±0.11 1.8±0.1* 

 

Примечание. * – здесь и в табл. 10 и 11 различия с контролем достоверны  

при Р ≤ 0.05. 
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Таблица 10 

Влияние свинца на некоторые показатели роста и развития 

растений ячменя с. Дина и овса с. Фаленский в фазу созревания семян 

 

Показатели роста и развития 

Концентра-

ция свинца, 

мг/кг суб-

страта 

высота 

главного 

побега, см 

площадь 

флагового 

листа, см2 

надземная 

сырая био-

масса рас-

тения, г 

общее 

число по-

бегов, 

шт./расте-

ние 

число гене-

ративных 

побегов, 

шт./расте-

ние 

Ячмень 

0 56.2±1.4 8.6±0.71 5.41±0.91 3.3±0.2 3.6±0.3 

80 54.4±1.0 7.8±1.02 4.43±0.83 3.4±0.4 3.3±0.5 

160 55.1±1.7 7.9±0.52 5.12±0.52 2.6±0.4* 2.3±0.3* 

320 52.6±1.7* 7.2±1.21* 4.61±0.71 2.1±0.5* 2.5±0.5* 

Овес 

0 68.66±2.1 10.14±0.39 4.25±0.20 3.7±0.2 3.7±0.2 

80 66.03±1.6 10.10±0.56 3.56±0.17 3.5±0.1 3.5±0.1 

160 65.65±2.8 11.10±0.79 3.31±0.21 3.3±0.2 3.3±0.2 

320 62.89±1.9* 11.23±0.67 3.64±0.20 3.1±0.2* 2.1±0.2* 
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Таблица 11 

Влияние цинка на некоторые показатели роста и развития 

растений ячменя с. Дина в фазу созревания семян 

 
Показатели роста и развития 

Концентра-

ция цинка, 

мг/кг суб-

страта 

высота 

главного 

побега, см 

площадь 

флагового 

листа, см2 

надземная 

сырая био-

масса рас-

тения, г 

общее 

число по-

бегов, 

шт./расте-

ние 

число гене-

ративных 

побегов, 

шт./расте-

ние 

0 52.4±0.6 3.63±0.48   4.98±0.28 3.52±0.2 2.91±0.16 

40 55.7±1.4 3.54±0.42 4.89±0.23 2.91±0.16 2.62±0.13 

80 60.7±0.9 3.43±0.26 5.81±0.41 2.70±0.19* 2.70±0.19 

160 65.1±1.6* 2.17±0.20* 4.04±0.35* 1.88±0.38* 1.38±0.17* 

320 63.7±1.9* – 3.14±0.39* 1.55±0.15* 1.35±0.13* 

 

Примечание.  Прочерк – лист не развернулся. 
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3.1.4.Семенная продуктивность 

 

 Известно, что негативное действие тяжелых металлов на растения  проявляется 

также в снижении урожая семян (плодов) (Ильин и др., 1985; Vassilev et al., 1996). 

Однако такого рода данные единичны, хотя именно способность растений в неблаго-

приятных условиях среды формировать семена является одной из наиболее важных 

составляющих их устойчивости. Более устойчивыми могут считаться те растения, ко-

торые способны не только выживать в экстремальных условиях, но и успешно завер-

шать полный цикл своего развития (Жученко, 1999).  

В наших исследованиях растения ячменя и овса даже в присутствии наиболее 

высоких концентраций тяжелых металлов смогли сформировать семена. При этом 

было обнаружено некоторое отрицательное влияние тяжелых металлов на некоторые 

элементы семенной продуктивности ячменя и овса. Так, при действии металлов у рас-

тений снижались длина и биомасса соцветия, уменьшались число зерен в колосе (ме-

телке) и масса зерновки. При этом в присутствии кадмия (табл. 12) снижение биомас-

сы соцветия у обоих видов в большей степени определялось уменьшением массы зер-

новки, тогда как в присутствии свинца (табл. 13) и цинка (табл. 14) – числом зерен.  
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Таблица 12 

Влияние кадмия на элементы семенной продуктивности 

главного побега растений ячменя с. Дина и овса с. Фаленский 

 
Элементы семенной продуктивности 

Концентрация 

кадмия, мг/кг 

субстрата 

длина 

 соцветия, см 

биомасса со-

цветия, г 

число зерен 

в колосе 

(метелке), 

шт. 

биомасса зер-

новки, мг 

Ячмень  

0 3.20±0.82 0.72±0.06 8.55±0.23 84.21±2.61 

40 3.18±0.10 0.72±0.05 8.09±0.38 89.01±1.32 

80 2.88±0.14 0.53±0.10* 6.95±0.39* 56.26±2.56* 

160 2.07±0.15* 0.29±0.04* 5.82±0.29* 49.83±1.38* 

Овес  

0 11.63±0.21 0.79±0.04 16.28±0.60 48.53±2.67 

40 12.01±0.26 0.85±0.05 20.01±0.80 42.48±2.65 

80 11.40±0.21 0.64±0.05 16.36±0.92 39.12±1.45* 

160 9.60±0.48* 0.43±0.06* 14.00±0.82 30.71±2.61* 

 

Примечание. * – здесь и в табл. 13 и 14 различия с контролем достоверны  

при Р ≤ 0.05. 
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Таблица 13 

Влияние свинца на элементы семенной продуктивности 

главного побега растений ячменя с. Дина и овса с. Фаленский 

 
Элементы семенной продуктивности 

Концентрация 

свинца, мг/кг 

субстрата 

длина 

 соцветия, см 

биомасса со-

цветия, г 

число зерен 

в колосе (ме-

телке), шт. 

биомасса зер-

новки, мг 

Ячмень  

0 4.82±0.02 1.24±0.12 13.02±0.6 95.38±2.50 

80 3.81±0.2 1.25±0.10 10.22±0.6* 93.14±2.23 

160 3.90±0.1* 1.37±0.21 10.43±0.5* 92.73±1.89 

320 3.72±0.3* 0.90±0.08* 9.41±0.7* 95.74±1.75 

Овес  

0 12.69±0.24 0.75±0.05 20.20±1.00 37.13±1.21 

80 12.57±0.27 0.66±0.04 20.00±0.74 33.00±0.96 

160 13.13±0.37 0.64±0.03 17.09±0.60* 35.11±1.32 

320 11.25±0.54* 0.54±0.02* 15.64±0.55* 34.53±1.48 
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Таблица 14  

Влияние цинка на элементы семенной продуктивности ячменя с. Дина 

 

Элементы семенной продуктивности 
Концентрация 

цинка, мг/кг 

субстрата 

длина 

соцветия, см 

биомасса со-

цветия, г 

число зерен 

в колосе, 

шт. 

биомасса 

зерновки, мг 

0 3.93±0.17 0.68±0.01 8.7±0.69 78.16±1.45 

40 3.96±0.14 0.58±0.06* 8.4±0.65 69.05±1.65 

80 4.41±0.13 0.53±0.06* 7.1±0.91* 74.65±1.65 

160 3.18±0.13* 0.52±0.04* 6.8±0.61* 76.42±1.52 

 

В известной нам литературе сведений о влиянии тяжелых металлов на компо-

ненты репродуктивной сферы растений крайне мало. Так, в опытах по прорастанию 

пыльцы in vitro показано, что в присутствии тяжелых металлов снижается количество 

проросших пыльцевых зерен и замедляется рост пыльцевых трубок у растений тома-

тов (Хорхе и др., 1997). Кроме того, у ряда видов древесных растений обнаружена 

связь между накоплением тяжелых металлов в цветочных почках и количеством 

аберраций в мейозе, а также стерильностью пыльцевых зерен (Бессонова, Лыженко, 

1991).  

Поскольку у ячменя и овса, как растений-исключателей тяжелые металлы накап-

ливаются, в основном, в корнях, тогда как в побеги, а тем более в соцветия, поступает 

значительно меньшая их часть, обнаруженное нами отрицательное воздействие кад-

мия, свинца и цинка на элементы семенной продуктивности, является, очевидно, в 

бóльшей степени, опосредованным, связанным с изменениями  других физиологиче-

ских процессов. Например, установлено, что овес отличается повышенной чувстви-

тельностью к нарушению водного обмена в период развития генеративных органов и 

семян (Шевелуха, 1992). Ячмень же очень чувствителен к минеральному питанию в 

период формирования генеративных органов (Головко и др., 2004), поэтому умень-

шение поступления некоторых необходимых элементов вследствие увеличения уров-
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ня тяжелых металлов в корнеобитаемой среде, могло привести к некоторому сниже-

нию семенной продуктивности растений.  

Таким образом, наблюдения за ходом процессов роста и развития культурных 

злаков в присутствии высоких концентраций кадмия, свинца и цинка в субстрате вы-

явили их высокую устойчивость к тяжелым металлам. Несмотря на негативное воз-

действие этих химических элементов на рост апикальной меристемы стебля, значи-

тельное уменьшение в их присутствии размеров корня и побега, а также некоторую 

задержку темпов органогенеза на ранних этапах развития, злаки оказались способны-

ми адаптироваться к этим условиям и не только произрастать длительное время в ус-

ловиях повышенных концентраций металлов в субстрате, но и переходить к генера-

тивному развитию и формировать семена.  

В ходе исследований обнаружено также, что степень ингибирующего действия 

тяжелых металлов на показатели роста и развития ячменя и овса зависит в бόльшей 

степени от токсичности металла и его концентрации, а также от фазы развития расте-

ний, тогда как межвидовые различия были выражены в гораздо меньшей степени. 

Вследствие этого дальнейшие эксперименты по изучению механизмов устойчивости 

культурных злаков к тяжелым металлам проведены только на ячмене. При выборе 

объекта учитывалось, что яровой ячмень является хорошим модельным объектом для 

физиолого-биохимических и молекулярно-генетических исследований вследствие его 

относительно быстрого роста, довольно высокой устойчивости к стрессовым воздей-

ствиям различной природы (Palmgren et al., 2008; Schneider et al., 2009). Кроме того, 

на сегодняшний день, судя по международной базе нуклеотидных последовательно-

стей (GenBank), геном у этого вида злаков изучен более полно, по сравнению с овсом.   

Учитывая также, что свинец – это малоподвижный металл, который практически 

не поступает в надземные органы, в дальнейших опытах были использованы только 

два металла: кадмий и цинк. 
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3.2. Влияние тяжелых металлов на фотосинтез растений 

 

ФСА отличается очень высокой чувствительностью к воздействию тяжелых ме-

таллов, поэтому металлоустойчивость растений напрямую связана с устойчивостью 

их ФСА. Известно, что негативное влияние тяжелых металлов на фотосинтетические 

процессы обусловлено целым рядом функциональных и структурных изменений в 

ФСА (Sheoran et al., 1990; Molas, 1997; Таланова и др., 2001; Vassilev, 2002; Kosobruk-

hov et al., 2004; Титов и др., 2007). В этой связи нами изучены основные «мишени» их 

воздействия на фотосинтетические процессы у культурных злаков. 

 

3.2.1. Мезоструктура листа 

 

Понятие «мезоструктура», предложенное А.Т. Мокроносовым, включает ряд 

морфо-физиологических показателей листа, позволяющих охарактеризовать его ас-

симиляционную способность на клеточном уровне. Обнаружено, что показатели ме-

зоструктуры  листа значительно варьируют в зависимости от экологических условий 

произрастания растений и тем самым обеспечивают их адаптацию к неблагоприятным 

факторам внешней среды (Мокроносов и др., 2006). Хорошо известны адаптационные 

изменения мезоструктуры листьев при действии на растения низких и высоких тем-

ператур, засоления и засухи. Исследований же показателей мезоструктуры листа у 

растений, произрастающих в условиях избытка тяжелых металлов в окружающей 

среде, сравнительно немного.  

Проведенный нами анализ мезоструктуры листа ячменя показал, что даже в при-

сутствии относительно низких концентраций кадмия и цинка в корнеобитаемой среде 

в клетках мезофилла происходят определенные изменения. В частности, в присутст-

вии кадмия уже в самой низкой из использованных концентраций уменьшается (по 

отношению к контролю) площадь клеток, причем за счет сокращения их длины. По-

мимо этого, при действии металла в концентрациях 80 и 160 мг/кг субстрата  снижа-

ются  размеры хлоропластов (о чем свидетельствует уменьшение объема клетки, за-
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нимаемой одним хлоропластом). Вместе с тем возрастает число хлоропластов на еди-

ницу площади клетки (табл. 15).  

 

Таблица 15 

Влияние кадмия на мезоструктуру листа растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация кадмия, мг/кг субстрата Показатели мезострук-

туры листа 0 40 80 160 

Длина клетки мезофил-

ла, мкм 
32.5±0.9 27.4±0.9* 27.7±0.6* 24.9±0.6* 

Ширина клетки мезо-

филла, мкм 
17.1±0.5 18.2±0.4 18.2±0.5 17.7±0.4 

Площадь клетки мезо-

филла, мкм2 
559.8±26.9 502.9±27.0* 503.1±15.8* 443.3±20.3* 

Число хлоропластов на 

ед-цу площади клетки, 

шт. 

24±0.9 23±0.7 29±1.2* 28±0.6* 

Объем клетки, прихо-

дящийся на один хлоро-

пласт (КОХ), мкм3 

400.1±26.2 438.3±23.3  339.0±18.7* 382.4±18.9* 

 

Примечание. * – здесь и в табл. 16 различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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В отличие от кадмия, в присутствии цинка в концентрациях 160 и 320 мг/кг суб-

страта наблюдалось заметное уменьшение числа хлоропластов в клетке на единицу 

площади. Однако при этом увеличивались площадь клеток мезофилла и размеры хло-

ропластов (табл. 16).  

 

Таблица 16  

Влияние цинка на мезоструктуру листа растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация цинка, мг/кг субстрата Показатели мезострук-

туры листа 0 80 160 320 

Длина клетки мезофил-

ла, мкм 
24.9±0.7 27.3±0.8* 28.6±0.7* 28.2±0.9* 

Ширина клетки мезо-

филла, мкм 
19.9±0.5 18.7±0.3 20.4±0.5 20.4±0.6 

Площадь клетки мезо-

филла, мкм2 
498.2±21.6 515.9±20.6 591.3±25.5* 553.4±32.3* 

Число хлоропластов на 

ед-цу площади клетки, 

шт. 

25±1.3 26±0.6 22±0.7* 22±1.1* 

Объем клетки, прихо-

дящийся на один хлоро-

пласт (КОХ), мкм3 

479.4±31.6 496.3±15.8 513.7±29.5* 538.32±32.2* 

 

 

Несмотря на то, что содержание тяжелых металлов в листьях растений-

исключателей обычно невелико, в литературе имеются некоторые данные об адапта-

ционных изменениях в мезоструктуре листьев. Так, у растений, произрастающих на 

загрязненных тяжелыми металлами территориях, снижается диаметр клетки палисад-

ного и губчатого мезофилла, однако повышается  толщина мезофилла, что было об-

наружено, например, у Betula czerepanovii Orlova (Лукина, 2011), Taraxacum officinale 
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Wigg. s. l. и Tussilago farfara L. (Фазлиева, Киселева, 2013), Brachiaria decumbens 

Stapf. (Gomes et al., 2011). Уменьшение числа хлоропластов было обнаружено в ли-

стьях гороха посевного в присутствии кадмия, однако при этом увеличивалось число 

клеток мезофилла (Sandalio et al., 2001). Обнаруженные нами изменения в мезострук-

туре листа злаков при действии тяжелых металлов, на наш взгляд, также можно счи-

тать адаптивными и способствующими сохранению интенсивности фотосинтеза рас-

тений в этих условиях.  
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3.2.2. Содержание основных форм фотосинтетических пигментов 

 

Одним из видимых симптомов токсичности тяжелых металлов у растений явля-

ется хлороз листьев, образующийся вследствие снижения содержания фотосинтете-

тических пигментов. Хлорозы листьев и уменьшение в них количества хлорофиллов и 

каротиноидов отмечены в многочисленных работах у растений разных видов и при 

действии разных металлов (Krupa, 1988; Panda et al., 2003; Kosobrukhov et al., 2004; 

Khudsar et al., 2004; Иванова и др., 2010 и др.). У представителей семейства Poaceae 

наличие хлороза в верхней части листовой пластинки может служить надежным пока-

зателем степени загрязнения почв тяжелыми металлами даже при относительно низ-

ких их концентрациях в почве. Это связано с тем, что на кончиках листьев у злаков 

(где хлороз проявляется в большей степени) находятся стареющие, и, соответственно, 

более чувствительные к токсическому действию металлов клетки (Krupa, Moniak, 

1998).  

Как известно, фотосинтетические пигменты участвуют в поглощении энергии 

света на фотофизической стадии, осуществляют преобразование энергии в фотохими-

ческих реакциях фотосинтеза и являются важнейшими компонентами электрон-

транспортной цепи (Мокроносов и др., 2006). Исходя из этого многие авторы считают, 

что снижение уровня фотосинтеза у растений в присутствии тяжелых металлов связа-

но, в первую очередь, с их негативным влиянием на фотосинтетические пигменты 

(Stobart et al., 1985; Krupa, 1988; Tukendorf, Baszynski, 1991; Khudsar et al., 2001 и др.). 

 В наших опытах кадмий во всех изученных концентрациях вызывал заметное 

снижение содержания хлорофиллов a и b (рис. 19 А). В отличиеот этого, цинк в кон-

центрациях 160 и 320 мг/кг субстрата приводил к уменьшению содержания хлорофил-

ла b (рис. 19 Б). Количество же хлорофилла а  значимо уменьшалось  лишь при дейст-

вии металла в наибольшей из изученных концентраций.  В целом кадмий в изученных 

концентрациях оказывал более сильное ингибирующее действие на содержание зеле-

ных пигментов в листьях растений ячменя, чем цинк. При этом в присутствии обоих 

металлов содержание хлорофилла  b снижалось в бóльшей степени, чем хлорофилла а.  

Так, в присутствии кадмия в концентрации 160 мг/кг субстрата содержание хлорофил-
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ла a оказалось на 40% меньше, чем в контроле, а хлорофилла b – на 50%. При дейст-

вии цинка в концентрации 320 мг/кг субстрата эти значения составили 12 и 23%, соот-

ветственно. 
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Рис. 19. Влияние кадмия (А) и цинка (Б) на содержание хлорофиллов a (1), b (2) и ка-

ротиноидов (3) в листьях растений ячменя с. Дина 

 

Как уже было указано в Главе 1.4, главной причиной снижения содержания зе-

леных пигментов в присутствии тяжелых металлов является подавление биосинтеза 

хлорофилла (Burzyński, 1985; Horváth et al., 1996; Molas, 1997), что связано, в первую 
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теза, а в присутствии кадмия еще и вследствии вытеснения его ионами ионов Mg2+ из 

молекулы пигмента (Souza, Rauser, 2003). Опосредованное действие металлов на био-

синтез хлорофилла связано, как полагают, с дефицитом железа (Greger, Ögren, 1991; 

Fodor et al., 1995). Помимо этого, уменьшение содержания зеленых пигментов в усло-

виях повышенных концентраций тяжелых металлов может быть вызвано активизаци-

ей процесса деградации хлорофилла (Мельничук, 1990; Somashekaraiah et al., 1992). 

Следует обратить внимание на то, что с повышением концентрации металлов в 

субстрате снижалась доля хлорофиллов в ССК (табл. 17), что приводило  к ухудше-

нию светопоглощающих свойств ФСА. Аналогичный эффект  тяжелых металлов на 

ФСА растений ранее был обнаружен и другими авторами  (Molas et al., 1997; Тужил-

кина, 2002).  

Таблица 17  

Влияние кадмия и цинка на содержание хлорофиллов в листьях  

растений ячменя с. Дина 

Концентра-

ция метал-

ла, мг/кг 

субстрата 

Сумма хлоро-

филлов (a+b), 

мг/г сырого веса 

Отношение 

хлорофиллов 

(a/b) 

Содержание 

хлорофиллов 

в ССК, мг/г 

сырого веса 

Содержание 

хлорофиллов в 

CCК, % 

Кадмий 

0 1.556±0.002 3.08±0.03 0.838±0.05 54 

40 1.285±0.003* 2.92±0.02 0.722±0.06 56 

80 1.111±0.002* 3.15±0.01* 0.590±0.03* 53 

160 0.906±0.003* 3.74±0.02* 0.420±0.04* 46 

Цинк 

0 1.287±0.003 3.30±0.06 0.658±0.04 51 

80 1.252±0.003 3.30±0.05 0.640±0.02 51 

160 1.200±0.004* 4.24±0.66* 0.504±0.04* 41 

320 1.114±0.003* 3.78±0.03* 0.513±0.03* 46 

 

Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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Вместе с тем содержание каротиноидов в присутствии тяжелых металлов не из-

менялось (см. рис. 19А и Б). Посколько каротиноиды, как известно, выполняют в 

процессе фотосинтеза ряд важнейших функций, в том числе, и  антенную, действуя в 

качестве дополнительных «светосборщиков» (Lichtenthaller, 1987; Мокроносов и др., 

2006), а также являются одним из основных антиоксидантных соединений в клетке, 

эти пигменты рассматриваются как один из факторов, обеспечивающих устойчивость 

растений к различным видам стрессовых воздействий. Кроме того, каротиноиды уча-

ствуют в синтезе АБК, которая, как известно, является «гормоном стресса». Умень-

шение ее уровня приводит к снижению устойчивости растений к любого вида стрес-

совым воздействиям. В этой связи сохранение  концентрации  каротиноидов у ячменя 

на постоянном уровне даже в присутствии наиболее высоких концентраций кадмия и 

цинка можно рассматривать в качестве одного из механизмов устойчивости ФСА рас-

тений к этим тяжелым металлам.  

Вместе с тем известно, что тяжелые металлы в высоких концентрациям могут 

приводить к занчительному снижению количества этих пигментов у растений из дру-

гих семейств. Так, уменьшение количества каротиноидов в присутствии кадмия обна-

ружено в листьях  Betula pendula var carelica (Mercklin) Hämet-Ahti (10-5 M) (Кузнецо-

ва, 2009), при действии кадмия (100 мкМ) и меди (100 мкМ) у Hydrilla verticillata (L. 

fil.) Royle (Розенцвет и др., 2011б), при действии свинца (2 мг/кг почвы) – у Jatropha 

curcas  (L.) (Shu et al., 2011) и др.  
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3.2.3. Квантовая эффективность фотосистемы II 

 

Ингибирующее влияние тяжелых металлов на интенсивность фотосинтеза объ-

ясняется также его воздействием на световые реакции и структуру фотосистем (Li, 

Miles, 1975; Siedleska, Krupa, 1996; Tukendorf, Baszynski, 1991). Наиболее чувстви-

тельна к стрессовым воздействиям ФС II (Van Assche, Clijsters, 1985; Krupa, 

Baszynski, 1995), активность которой оценивается на основании анализа кинетики за-

медленной флуоресценции хлорофилла (Schreiber et al., 1994).   

ФС II играет центральную роль в генерировании и регуляции электронного 

транспорта в хлоропластах. Поэтому показатели, отражающие эффективность ее ра-

боты важны для оценки активности ФСА. На основе измерений величин F0, Fv, 

Fv/Fm, Yield, qP, NPQ и др. может быть получена общая информация о состоянии ФС 

II (Рубин, 2005). Отсутствие у растений значительных изменений указанных парамет-

ров флуоресценции  хлорофилла при действии тяжелых металлов свидетельствует об 

устойчивости их ФСА растений к этому виду стрессового воздействия (Schreiber et 

al., 1994; Maxwell, Johnson, 2000).  

В наших исследованиях значимое уменьшение уровня фоновой, максимальной и 

переменной флуоресценции наблюдалось в присутствии кадмия в концентрациях 80 и 

160 мг/кг субстрата и цинка в концентрации 320 мг/кг субстрата (табл. 18, 19). При 

этих же концентрациях отмечалось и некоторое замедление ETR. Тем не менее, пока-

затели Fv/Fm и Yield оставались во всех вариантах опыта на уровне контроля, свиде-

тельствуя об отсутствии повреждений в ФС II. Помимо этого, в присутствии кадмия в 

наибольшей концентрации несколько снижалась величина qP, что связывают с нару-

шениями в цепи транспорта электронов (Сааков, 2002). Однако при этом повышалась 

величина NPQ, указывая на действие защитных механизмов, препятствующих дест-

рукции ФС II.  

В литературе имеются данные о том, что тяжелые металлы непосредственно 

влияют на перенос электронов в фотохимических реакциях, замедляя скорость транс-

порта электронов в мембране тилакоидов (Becerril et al., 1988; Atal et al., 1991; Krupa, 

Baszynski, 1995; Vassilev et al., 2004).  
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Таблица 18 

Влияние кадмия на показатели флуоресценции хлорофилла 

у растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация кадмия, мг/кг субстрата Показатели 

флуоресценции 

хлорофилла 
0 40 80 160 

F0 587±26 609±13 484±28* 460±54* 

Fm 2382±93 2610±75 1903±21* 1895±91* 

Fv 1795±68 2001±63 1419±25* 1435±38* 

Fv/Fm 0.754±0.009 0.766±0.008 0.746±0.013 0.757±0.01 

Yield 0.589±0.009 0.591±0.008 0.584±0.02 0.582±0.02 

qP 0.96±0.04 0.96±0.02 0.98±0.09 0.89±0.03* 

NPQ 0.46±0.01 0.45±0.01 0.48±0.04 0.53±0.04* 

ETR 95.84±3.28 89.42±1.51 73.70±2.38* 62.94±3.11* 

 
Примечание. Здесь и в табл. 20: F0 ,Fm и Fv – уровень фоновой, максимальной и пере-

менной флуоресценции; Fv/Fm и Yield – максимальная и реальная эффективность 

ФСII; qP и NPQ – коэффициенты фотохимического и нефотохимического тушения 

флуоресценции хлорофилла; ETR – скорость электронного транспорта. * – различия с 

контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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Таблица 19  

Влияние цинка на показатели флуоресценции хлорофилла 

у растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация цинка, мг/кг субстрата Показатели 

флуоресценции 

хлорофилла 
0 80 160 320 

F0 577±38 555±33 596±12 475±13* 

Fm 2566±101 2451±132 2416±78 1780±94* 

Fv 1989±63 1896±87 1820±67 1350±82* 

Fv/Fm 0.775±0.009 0.774±0.03 0.774±0.008 0.758±0.01 

Yield 0.58±0.01 0.62±0.01 0.60±0.02 0.58±0.02 

qP 0.87±0.01 0.86±0.01 0.90±0.01 0.97±0.02* 

NPQ 0.40±0.01 0.40±0.01 0.42±0.05 0.44±0.02* 

ETR 88.26±2.52 82.30±2.05 78.12±1.95* 74.32±3.81* 

 

При этом полагают, что возможными причинами замедления фотосинтетическо-

го электронного транспорта при действии тяжелых металлов являются повреждение 

мембран тилакоидов (Maksymiec et al., 1995), изменения физико-химических свойств 

их липидного бислоя, в частности изменениием соотношения липидов, имеющих на-

сыщенные и ненасыщенные углеводородные цепи (Тихонов, 1999), а также ингиби-

рование тяжелыми металлами транспорта между пластохинонами QА и QB (Полищук 

и др., 2009). 

Сходную реакцию ФСА в присутствии тяжелых металлов наблюдали ранее дру-

гие авторы у разных сортов пшеницы (Ouzounidou et al., 1997), ячменя (Vassilev, 

Manolov, 1999),  кукурузы (Munirah et al., 2015). По общему мнению, отсутствие зна-

чительных изменений параметров флуоресценции хлорофилла указывает на сохране-

ние высокого уровня  эффективности ФСА злаков и является показателем их метал-

лоустойчивости.  
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3.2.4. Интенсивность фотосинтеза 

 

Известно, что высокие концентрации металлов, оказывая негативное влияние на 

отдельные составляющие фотосинтеза, замедляют скорость процесса. Среди наиболее 

важных причин ингибирующего действия тяжелых металлов на интенсивность фото-

синтеза называются: изменения в анатомической и мезо-структуре листа (Vitoria et al., 

2003/4; Kosobrukhov et al., 2004 и др.), нарушения в структурной организации хлоро-

пластов (Molas, 1997; Alkhatib et al., 2011), уменьшение содержания фотосинтетиче-

ских пигментов (Vassilev et al., 1998b; Таланова и др., 2001a; Nouairi et al., 2006 и др.), 

нарушения в световых и темновых реакциях фотосинтеза (Sheoran et al., 1990; Tuken-

dorf, Baszynski, 1991; Di Cagno et al., 2001; Krantev et al., 2008 и др.). Однако подоб-

ные нарушения наблюдаются, в основном, у менее устойчивых к тяжелым металлам 

видов (сортов) растений, или при действии их более высоких концентраций.  

В наших опытах лишь наибольшие концентрации тяжелых металлов приводили 

к замедлению скорости фотосинтеза у растений ячменя. Так, в присутствии кадмия в 

концентрации 160 мг/кг субстрата интенсивность фотосинтеза снижалась на 40 % по 

отношению к контролю, а в присутствии цинка в концентрации 320 мг/кг субстрата – 

на 32 % (рис. 20).   

Таким образом, результаты проведенных  исследований свидетельствуют об ус-

тойчивости ФСА растений ячменя к тяжелым металлам. В присутствии довольно вы-

соких концентраций кадмия (40 и до 80 мг/кг субстрата) и цинка (80 и 160 мг/кг суб-

страта) интенсивность фотосинтеза сохраняется на уровне контрольного варианта, 

что обеспечивается адаптационными изменениями в мезоструктуре листа, устойчиво-

стью ФС II, а также сохранением концентрации каротиноидов.  
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Рис. 20. Влияние кадмия (А) и цинка (Б) на интенсивность фотосинтеза 

 растений ячменя с. Дина 
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3.3. Влияние тяжелых металлов на водный обмен растений 

 

Водный обмен – одна из наиболее важных составляющих жизнедеятельности 

растений. Поддержание в клетках и тканях определенного уровня водного баланса 

является обязательным условием не только нормального роста и развития растений, 

но и их устойчивости к факторам внешней среды (Barceló, Poschenrieder, 1990). У 

культурных злаков водный режим играет одну из ключевых ролей в формировании 

продуктивности, нарушения его параметров могут приводить к значительным сниже-

ниям надземной биомассы и семенной продуктивности растений  (Шевелуха, 1992).  

Тем не менее известно, что почти любые изменения в окружающей среде тем 

или иным образом отражаются на водном обмене растений (Кудоярова и др., 2001). О 

негативном влиянии тяжелых металлов на этот процесс уже описывалось в Главе 1.3. 

При этом выявлено, что наиболее чувствительным к их действию показателем явля-

ется интенсивность транспирации. Так, в целом ряде исследований у растений разных 

видов, произраставших в условиях повышенных концентраций тяжелых металлов, 

зафиксировано замедление скорости транспирации. Подобный эффект был обнаружен 

и у культурных видов злаков, например, при действии кадмия – у пшеницы (Veselov 

et al., 2003; Ci et al., 2010), кукурузы (Bazzaz et al., 1974b) и риса (Uraguchi et al., 2009), 

в присутствии высоких концентраций цинка – у ячменя (Brune et al., 1994).  Хорошо 

известно, что уменьшение интенсивности процесса может быть связано с уменьшени-

ем размеров и поглотительной способсности корней, с частичным закрытием устьиц. 

Имеются также данные о том, что в присутствии тяжелых металлов уменьшение ско-

рости транспирации может быть связано со снижением количества и диаметра сосу-

дов ксилемы (Barceló, Poschenrieder, 1990). 

В наших опытах более высокие концентрации тяжелых металлов также вызыва-

ли заметное снижение интенсивности транспирации (табл. 20). При этом в присутст-

вии кадмия в концентрации 160 мг/кг субстрата  и цинка в концентрации 320 мг/кг 

субстрата  степень ингибирования скорости транспирации была сходной со степенью 

ингибирования интенсивности фотосинтеза (см. рис. 17).  Поскольку уровни транспи-

рации и фотосинтеза коррелируют с устьичной проводимостью (Smýkalová, Zámeč-
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niková, 2003), то замедление скорости этих процессов при действии кадмия и цинка 

является, очевидно, результатом частичного закрытия устьиц (Pietrini et al., 2003), что 

подтверждается выявленным нами снижением устьичной проводимости.  

 

Таблица 20 

 Влияние тяжелых металлов на интенсивность транспирации  

и устьичную проводимость у растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация 

кадмия, мг/кг 

субстрата 

Интенсивность транспи-

рации, ммоль/(м2·с) 

Устьичная проводимость, 

ммоль/(м2·с) 

                          Кадмий 

0 4.08±0.12 164.68±6.71 

40 4.71±0.13 177.60±6.60 

80 2.96±0.16* 114.56±7.35* 

160 0.98±0.25* 94.00±8.99* 

                            Цинк 

0 4.44±0.13 131.77±5.20 

80 4.46±0.09 140.67±8.22 

160 3.50±0.31* 116.97±6.26* 

320 2.50±0.20* 106.18±4.08* 

 

Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Вместе с тем обнаруженное нами снижение скорости транспирации у ячменя при 

действии кадмия и цинка можно рассматривать и с точки зрения адаптационных ме-

ханизмов, дающих возможность растениям поддерживать необходимый уровень 

оводненности тканей при уменьшении размеров корневой системы (Salt et al., 1995), 

что и было отмечено в наших опытах (табл. 21). 
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Таблица 21 

Влияние тяжелых металлов на оводненность 

тканей корня и  побега у растений ячменя с. Дина 

 

Концентрация 

металлов, 

мг/кг суб-

страта 

Оводненность 

 тканей корня, % 

Оводненность 

 тканей побега, % 

Кадмий 

0 87.7±0.9 86.3±1.2 

40 90.9±1.2 89.3±0.8 

80 87.6±1.4 90.0±1.0 

160 89.2±0.8 89.2±0.7 

Цинк 

0 90.3±0.5 85.4±0.5 

80 91.6±0.5 85.9±0.7 

160 88.4±1.2 86.5±1.2 

320 88.4±1.2 85.9±1.0 

 

Помимо замедления скорости транспирации при уменьшении размеров корневой 

системы, поддержание высокого уровня оводненности клеток можно объяснить и тем, 

что у ячменя, в отличие от большинства других видов сосудистых растений, основ-

ную роль в транспорте воды к сосудам ксилемы играет симпластический путь, позво-

ляющий в неблагоприятных условиях среды более эффективно (по сравнению с апо-

пластическим) осуществлять контроль за поступлением воды в клетки, усиливая во-

допоглотительную способность корней  (Steudle, Jeschke, 1983; Веселов и др., 2007). 

В целом, проведенные нами исследования показали, что кадмий и цинк в высо-

ких концентрациях замедляют интенсивность транспирации и снижают устьичную 

проводимость у ячменя. Однако снижение скорости транспирации при замедлении 

роста корня, а также преимущественно симпластический транспорт воды в клетках, 
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характерный для растений этого вида, позволяют им сохранять высокий уровень 

оводненности тканей корня и побега, что способствует повышению их металлоустой-

чивости. Нельзя не отметить также, что снижение транспирации уменьшает поток 

токсичных ионов в листья, что может рассматриваться в качестве защитно-

приспособительного механизма, действующиего на уровне целого растения (Uraguchi 

et al., 2009). 

Таким образом, на основании проведенных исследований можно заключить, что 

культурные злаки обладают высокой устойчивостью к тяжелым металлам. Хорошая 

всхожесть их семян, способность на ранних этапах развития восстанавливать деление 

клеток апикальной меристемы стебля и сохранять активный рост побега при замедле-

нии роста корня, а также поддерживать высокий уровень активности ФСА и оводнен-

ности тканей позволяют растениям не только произрастать длительное время в усло-

виях повышенных концентраций кадмия, свинца и цинка в корнеобитаемой среде, но 

и переходить к генеративному развитию и формировать семена.  
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3.4. Влияние возрастных различий на устойчивость культурных 

      злаков к кадмию                                                                                       

 

На протяжении всего жизненного цикла в растениях постоянно происходят раз-

личные анатомо-морфологические и физиолого-биохимические изменения, многие из 

которых достаточно хорошо изучены. Например, имеются данные о возрастных раз-

личиях в соотношении уровня гормонов (Полевой, 2001), содержании пигментов 

(Сытник и др., 1978), скорости фотосинтеза (Мокроносов, 1983) и дыхания (Семиха-

това, 1998). В основе этих изменений, прежде всего, лежат молекулярно-генетические 

процессы, связанные с дифференциальной активностью генома, которые и обеспечи-

вают, в конечном счете, реализацию всей программы развития растения (Батыгин, 

1986). 

 С другой стороны известно, что характер адаптивных реакций, имея генетиче-

скую природу, также во многом зависит от возраста растений (Жученко, 1988). На-

пример, возрастные различия в устойчивости растений обнаружены по отношению к 

таким стрессорам как низкие температуры (Батыгин, 1986), дефицит воды (Шматько, 

Григорюк, 1992), повышенный уровень радиации (Fellenberg, 1982). При этом выяв-

лено, что в период прорастания семян и у молодых проростков устойчивость обычно 

невысока, тогда как в период формирования вегетативных органов растений, она за-

метно возрастает. Что касается влияния возрастных различий на устойчивость расте-

ний к тяжелым металлам, то об этом известно крайне мало. В литературе имеются 

лишь единичные сведения, указывающие на их существование, в частности, по отно-

шению к кадмию (Shaw, Rout, 1998; Vassilevet al., 1998b; DrąŜkiewicz et al., 2003). Од-

нако природа этих различий по сути дела не обсуждается. 

На основании этого нами была поставлена задача: выяснить влияние возраста 

растений на их устойчивость к кадмию, как наиболее токсичному тяжелому металлу. 

Для ее выполнения мы в качестве условной модели использовали 3-х и 7-дневные 

проростки ячменя. Несмотря на близость их календарного возраста, изученные расте-

ния находились в существенно разном возрастном состоянии. Так, в возрасте 3-х дней 

у ячменя зафиксирован I этап органогенеза. Проросток в этот момент еще гетеро-
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трофный, у него активно растет зародышевый корень, затем появляется колеоптиль и 

шильце первого листа (Куперман, 1982). В эту фазу у растений усиливается интен-

сивность дыхания и поглощение воды в клетки (Николаева и др., 1999). В возрасте 7-

и дней у растений отмечался II этау органогенеза. На этом этапе происходит диффе-

ренциация конуса нарастания и формирование основных вегетативных органов рас-

тения (узлов, междоузлий и листьев), что в значительной мере предопределяет его 

будущий габитус. Проросток при этом переходит на автотрофное питание, у него раз-

ворачивается первый лист и появляются придаточные корни (Куперман, 1982; Баты-

гин, 1986). В фазе всходов у растений существенно повышается содержание хлоро-

филла и возрастает интенсивность фотосинтеза (Сытник и др., 1978). Следовательно, 

каждому из изученных нами возрастных состояний соответствуют вполне конкретные 

анатомо-морфологические и физиолого-биохимические особенности. Более того, как 

следует из литературы, с этими различиями в определенной степени может быть свя-

зана и их неодинаковая устойчивость к неблагоприятным факторам среды (Жученко, 

1988).  

Поскольку известно, что степень ингибирования тяжелыми металлами физиоло-

гических процессов в значительной мере зависит от их количества в органах растений 

(Herren, Feller, 1996; Vassilev et al., 1998b), нами был проведен анализ содержания 

кадмия в корне и побеге проростков ячменя разного возраста. Оказалось, что после 4-

суточной экспозиции на растворе с кадмием содержание металла в подземных орга-

нах 7-дневных проростков было в 1.3 раза выше, чем у 3-дневных. Количество же 

кадмия в сформированных в присутствии металла листьях (первом у 3-дневных про-

ростков и втором - у 7-дневных) было практически равным (табл. 22). 
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Таблица 22 

Влияние возрастных различий на содержание кадмия (в мкг/г сырого веса) 

 в корнях и листьях растений ячменя с. Зазерский 85  

после 4-суточной экспозиции на растворе с металлом  

  

 

 

 

 

 

 

Примечание. Содержание кадмия в корнях растений контрольных вариантов 

0.31±0.01 мкг/г сырой массы, в стеблях и листьях – менее 0.01 мкг/г сырого веса. 

 * – различия между растениями разного возраста достоверны при Р≤0.05. 

 

Проведенные нами исследования влияния кадмия на физиологические процессы 

и показатели у ячменя выявили ярко выраженные различия в ответной реакции расте-

ний разного возраста. В частности, при действии металла на 3-дневные проростки от-

мечено замедление роста корня и побега, при этом прирост длины наиболее развитого 

корня был более, чем на 40% меньше, чем в контроле, прирост высоты побега снижал-

ся на 30%  (рис. 21). При внесении же металла в корнеобитаемую среду 7-дневных 

растений, заметных различий в приросте корня и побега между опытными и кон-

трольными вариантами отмечено не было, несмотря на более высокое содержание ме-

талла в корнях. 

 

Содержание кадмия, мкг/г сырого веса Возраст растений до 

обработки Cd2+ (100 

мкМ) 
Корень Лист 

3-дневные  20.50±0.68* 2.42±0.06 

7-дневные 27.02±0.51 2.61±0.37 
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Рис. 21. Влияние кадмия на рост проростков ячменя с. Зазерский 85 разного 

 возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с металлом (100 мкМ).  

1 – прирост длины корня, 2 – прирост высоты побега.  

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

 

Изучение показателей активности ФСА и водного обмена было проведено на ли-

стьях, развернувшихся во время экспозиции на растворе с кадмием (1-ом или 2-ом 

листе в зависимости от возраста проростков), что позволило исключить возможные 

дополнительные эффекты, связанные с разным возрастом самого листа.  

В ходе экспериментов выявлено, что, несмотря на практически равное количест-

во кадмия в изучаемых листьях активность ФСА различалась у растений разного воз-

раста. Так, после воздействия металла на 3-дневные проростки заметно уменьшалось 

содержание хлорофиллов и каротиноидов (на 17-18% по сравнению с контролем), за-

медлялась скорость электронного транспорта (на 24%), снижалась интенсивность фо-

тосинтеза (на 23%) (табл. 23). При воздействии же металла на 7-дневные растения по-

казатели ФСА оставались на уровне близком к контролю, и только несколько умень-

шалось содержание хлорофиллов, что, однако, не отразилось на интенсивности фото-

синтеза. 

1 

2 

*  

*  
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Таблица 23  

Влияние кадмия на фотосинтетический аппарат растений ячменя с. Зазерский 85 

 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с металлом (100 мкМ) 

 
 

 

Примечание. Хл a – содержание хлорофилла а (мг/г сырого веса); Хл b – со-

держание хлорофилла b (мг/г сырого веса); Сar – содержание каротиноидов (мг/г сы-

рого веса); Fv/Fm – максимальная квантовая эффективность фотосистемы II; ETR – 

скорость электронного транспорта (условные единицы); ИФ – интенсивность фото-

синтеза (мкмоль/(м2·с)). * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

 

3-дневные растения 7-дневные растения Показа-

тель  контроль опыт контроль опыт 

Хл a 0.695±0.004 0.580±0.001* 0.934±0.010 0.821±0.002* 

Хл b 0.183±0.007 0.151±0.003* 0.259±0.001 0.230±0.004* 

Хл a + b 0.873±0.01  0.732±0.005* 1.193±0.010 1.051±0.009* 

Car 0.284±0.002 0.237±0.001* 0.346±0.002 0.333±0.014 

 Fv/Fm 0.755±0.007 0.755±0.003 0.725±0.011 0.716±0.010 

ETR 62.06±2.90 47.22±0.90* 52.56±2.30 55.72±2.32 

ИФ 5.99±0.17 4.64±0.17* 10.20±0.38 10.00±0.35 
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Степень ингибирования кадмием параметров водного обмена также  зависела от 

возраста растений (табл. 24). В частности, у более молодых проростков в присутствии 

металла на нижнем эпидермисе листа образовывалось меньшее количество устьиц (на  

20% по отношению к контролю), уменьшались длина замыкающих клеток (на 17%) и 

площадь устьичной щели (на 34%). В результате у опытных растений не только за-

медлялся фотосинтез, но и снижались устьичная проводимость (на 39% по сравнению 

с контрольными растениями) и интенсивность транспирации (на 24%). В отличие от-

этого у проростков более старшего возраста негативное влияние металла на устьич-

ный аппарат практически отсутствовало. Отмечено лишь некоторое уменьшение дли-

ны замыкающих клеток устьиц, однако при этом скорость транспирации и устьичная 

проводимость оставались на уровне близком к контролю.  

 

Таблица 24  

Влияние кадмия (100 мкМ) на некоторые показатели водного режима растений 

 ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции 

на растворе с металлом (100 мкМ) 

 

 

 

Примечание. Количество устьиц (шт/мм2); Дy – длина замыкающих клеток 

устьиц (мкм); Sу.щ. – площадь устьичной щели (мкм2); ИT – интенсивность транспи-

рации (ммоль/(м2 ·с)); УП – устьичная проводимость (ммоль/(м2 ·с)). * – различия с 

контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

3-дневные растения 7-дневные растения Показа-

тель контроль опыт контроль опыт 

Кол-во 

устьиц  
278.0±4.6 219.6±4.9* 279.5±4.7 279.5±5.8 

Дy 50.38±0.79 41.88±0.79* 45.28±0.65 39.75±0.64* 

Sу.щ.   152.6±7.8 116.7±5.7* 106.1±3.8 118.3±6.7 

ИT 1.44±0.10 1.07±0.07* 1.69±0.15 1.62±0.10 

УП 98.3±7.6 72.02±1.63* 120.9±9.0 117.9±3.5 
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Необходимо отметить, что некоторые из выявленных нами возрастных различий 

в ответной реакции растений на действие кадмия отмечались и у других раститель-

ных объектов. В частности, при внесении металла в концентрации 100 мкМ в корне-

обитаемую среду 5-дневных проростков бобов за 4 сут экспозиции существенно 

уменьшался рост корня, тогда как у 8-дневных растений подобных изменений не на-

блюдалось (Shaw, Rout, 1998). Заметное уменьшение содержания хлорофилла b и ка-

ротиноидов в присутствии кадмия в концентрации 400 мкМ отмечено у более моло-

дых растений озимого ячменя, при этом у растений более старшего возраста эти пока-

затели оставались на уровне контрольного варианта (Vassilev et al., 1998b). У расте-

ний Cajanus cajan, находящихся на ранней фазе развития, при воздействии кадмия в 

концентрации 500 мкМ снижалась скорость фотосинтеза, а при внесении металла в 

субстрат на более поздней фазе подобный эффект не наблюдался. Кроме того, у более 

взрослых растений в меньшей степени ингибировалась активность РБФК/О (Sheoran 

et al., 1990). Однако с чем могут быть связаны выявленные различия, в этих работах 

не обсуждается. 

Поскольку в наших исследованиях возраст исследуемых листьев (соответствен-

но 1-го и 2-го) был одинаков, и содержание кадмия в них также практически не раз-

личалось, более высокую устойчивость 7-дневных проростков по сравнению с 3-

дневными можно, на наш взгляд, объяснить возрастными изменениями в метаболизме 

растений. Известно, например, что с возрастом (в пределах ранних фаз развития) у 

растений усиливается интенсивность фотосинтеза листьев (Skórzyńska-Polit, Baszyń-

ski, 1997; Шерстнева, 2007), что наблюдалось нами в контрольном варианте. У куль-

турных злаков в процессе генеративного развития изменяется интенсивность транс-

пирации. Кроме того, для растений разного возраста характерна неравномерность по-

требления элементов минерального питания, в частности наибольшая потребность в 

жизненно необходимых элементах наблюдается на ранних фазах развития (Битюцкий, 

2005). Имеются данные и о разной активности некоторых ферментов у растений раз-

ного возраста. Так, у более взрослых растений Cajanus cajan кадмий в концентрации 

500 мкМ в меньшей степени ингибировал активность ряда ферментов цикла Кальвина 

по сравнению с более молодыми (Sheoran et al., 1990). Обнаружено также значитель-
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ное увеличение активности ферментов антиоксидантной защиты (например, катала-

зы) при добавлении кадмия в питательную среду растений бобов на более поздней 

фазе вегетации, тогда как при действии металла на более ранней фазе этот эффект 

выражен слабее (Shaw, Rout, 1998). Помимо этого обнаружено, что в неблагоприят-

ных условиях среды на ранних фазах развития растения стремятся обеспечить рост 

подземных и надземных органов, снижая при этом интенсивность основных физиоло-

гических процессов. В отличие от этого на более поздних этапах онтогенеза, когда 

происходит подготовка к закладке генеративных органов, растения сохраняют на вы-

соком уровне активность ФСА и водный режим за счет торможения роста надземных 

органов (Удовенко, Гончарова, 1982; Жученко, 1988; Шевелуха, 1992; Воскресенская, 

2009).  

На основании полученных результатов исследований и анализа данных литера-

туры нами было высказано предположение, согласно которому различия в устойчиво-

сти растений разного возраста к тяжелым металлам, в частности к кадмию, определя-

ются не только их физиолого-биохимическими особенностями, характерными для оп-

ределенной фазы развития, но и связаны с количественными и/или качественными 

различиями в активности действующих на разных этапах развития растений клеточ-

ных механизмов металлоустойчивости.  

Для проверки этого предположения в дальнейшем были проведены исследования 

по изучению молекулярно-генетических механизмов устойчивости к кадмию у расте-

ний ячменя с учетом их возраста.   

 



 179 

ГЛАВА 4. МОЛЕКУЛЯРНО-ГЕНЕТИЧЕСКИЕ МЕХАНИЗМЫ 

УСТОЙЧИВОСТИ КУЛЬТУРНЫХ ЗЛАКОВ К КАДМИЮ 

 

Способность растений произрастать в условиях загрязнения  окружающей среды 

тяжелыми металлами обеспечивается наличием у них широкого спектра разнообраз-

ных механизмов устойчивости, действующих на разных уровнях организации расти-

тельного организма (Yang et al., 2005; Титов и др., 2007). В настоящее время благода-

ря широкому применению новых методов и, прежде всего, молекулярно-

генетических, в понимании этих механизмов достигнут значительный прогресс. Хотя 

необходимо констатировать, что целый ряд аспектов устойчивости и адаптации рас-

тений к тяжелым металлам все еще остаются недостаточно полно изученными и тре-

буют продолжения исследований. 

 

4.1. Уровень транскриптов генов белков, участвующих 

 в синтезе хелаторов тяжелых металлов, и содержание глутатиона   

и фитохелатинов в корнях и листьях растений ячменя при действии кадмия 

 

Несмотря на функционирование целого ряда механизмов, препятствующих по-

ступлению тяжелых металлов в растения, при высоких их концентрациях в окру-

жающей среде определенное количество ионов все-таки проникает в клетку, где в 

этом случае начинают действовать внутриклеточные механизмы их детоксикации, 

включающие связывание ионов тяжелых металлов в цитоплазме различными хелато-

рами и транспорт таких комплексов, а также свободных ионов в вакуоль. 

Одним из наиболее важных механизмов устойчивости растений к кадмию явля-

ется связывание его ионов непротеиновыми тиолами (GSH и ФХ), а также низкомо-

лекулярными белками – металлотионеинами (Wagner, 1993; Prasad, 1995; Rauser, 

1999; Clemens et al., 2002; Haydon, Cobbett, 2007).  

Роль глутатиона в металлоустойчивости растений в основном ограничивают его 

участием в синтезе ФХ в клетке. Однако обнаружено, что и сам GSH может связывать 

ионы тяжелых металлов в цитоплазме, тем самым снижая их токсичность для расте-
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ний. При этом полагают, что у устойчивых к тяжелым металлам видов растений син-

тез GSH в присутствии этих элементов относительно быстро активируется, восста-

навливая его содержание, тогда как у менее устойчивых – это происходит с большой 

задержкой, а в некоторых случаях синтез вообще не запускается (Halušková et al., 

2009). На основании этого было предложено использовать показатель содержания 

GSH в клетках растений в качестве критерия устойчивости растений к тяжелым ме-

таллам (Garg, Kaur, 2013).  

Известно, что скорость синтеза глутатиона зависит от активности участвующих 

в нем ферментов γ-глутамилцистеинсинтетазы (γ-GCS) и глутатионсинтетазы (GS), 

которая в свою очередь коррелирует с уровнем экспрессии соответствующих генов 

(Xiang, Oliver, 1998; Li et al., 2006).  

В этой связи мы в своих исследованиях изучали влияние кадмия на уровень 

транскриптов гена HvGS, а также на содержание GSH в клетках корня и листа расте-

ний ячменя разного возраста. Проведенные эксперименты выявили, что после экспо-

зиции на растворе с металлом количество транскриптов этого гена увеличивалось 

только в корнях и листьях 7-дневных (более устойчивых к кадмию) проростков (рис. 

22). В отличие от этого у 3-дневных растений такого эффекта не наблюдалось.  

При этом содержание GSH в корнях  3-дневных проростков заметно снижалось 

(по сравнению с контролем), тогда как у 7-дневных проростков – повышалось (рис. 

23). В листьях изменения в содержании GSH оказались гораздо менее выражены. 
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Рис. 22.  Уровень транскриптов гена HvGS в корнях (1) и листьях (2) растений 

 ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с 

Cd2+ (100 мкМ). Уровень транскриптов гена у растений контрольного варианта при-

нят за единицу. 
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Рис. 23. Содержание GSH в корнях (А) и листьях (Б) растений ячменя с. Зазерский 85 

разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с Cd2+ (100 мкМ) 

1 – контроль, 2 – опыт. 
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Уменьшение содержания GSH в корнях 3-дневных проростков в присутствии 

кадмия, отмеченное также другими авторами у растений пшеницы (Lin et al., 2007), 

риса (Hassan et al., 2008), гороха (Malecka et al., 2009) и др., связано в значительной 

степени с расходованием его молекул на образование комплексов с тяжелыми метал-

лами и синтез ФХ, а также с уменьшением экспрессии генов ферментов синтеза GSH 

и задержкой самого синтеза. Обнаруженное же нами довольно быстрое повышение 

его количества в корнях 7-дневных проростков явилось, по всей видимости, следстви-

ем активации его синтеза, о чем свидетельствует и повышение уровня транскриптов 

гена фермента HvGS.    

Незначительные изменения в количестве GSH в листьях, возможно, объясняются 

тем, что в нормальных условиях среды листья синтезируют GSH в избытке, экспор-

тируя его в другие органы, в присутствии же металла экспорт GSH резко сокращает-

ся, сохраняя его высокое содержание в листе и обеспечивая тем самым защиту клеток 

мезофилла от токсичных ионов (Heiss et al., 2003). 

На сегодняшний день доказано, что при поступлении тяжелых металлов в клет-

ки у растений активируется синтез ФХ из GSH, который регулируется на уровне экс-

прессии гена фермента фитохелатинсинтазы (PCS), а также генов, кодирующих фер-

менты синтеза глутатиона. Однако существует ли зависимость между экспрессией ге-

нов и количеством ФХ, с одной стороны, и уровнем металлоустойчивости растений, с 

другой – остается не ясным. Так, в целом ряде работ показано, что растения (виды, 

экотипы, генотипы, клеточные линии) с высоким уровнем синтеза ФХ в клетках обла-

дают гораздо большей устойчивостью к тяжелым металлам, чем с низким уровнем 

этих тиолов (Cobbett, 2000; Clemens, 2006a; Wawrzyński et al., 2006). В то же время 

имеются работы, в которых подобная зависимость не выявлена (Schat, Kalff, 1992; 

Ebbs et al., 2002; Hassan, Aarts, 2011). 

В наших опытах в присутствии кадмия у растений ячменя уровень транскриптов 

гена HvPCS увеличивался как у более устойчивых 7-дневных проростков, так и у ме-

нее устойчивых – 3-дневных после экспозиции на растворе с металлом. Более того, в 

корнях 3-дневных проростков он оказался почти в 2 раза выше, чем у 7-дневных (рис. 
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24). При этом содержание ФХ, наоборот, оказалось в 1.5 раза выше в корне более ус-

тойчивых 7-дневных растений (рис. 25).  

            

0

1

2

3

4

5

3-дневные 7-дневные 

Возраст растений до обработки

У
р
о
в
е
н
ь

 т
р
а
н
с
к
р
и
п
то
в

 г
е
н
а
 

H
vP

C
S

, о
тн

. е
д

.

 

Рис. 24. Уровень транскриптов гена HvPCS  в корнях (1) и листьях (2) растений ячме-

ня с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с Cd2+ 

(100 мкМ). Уровень транскриптов гена у растений контрольного варианта принят за 

единицу. 
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Рис. 25. Содержание фитохелатинов в корнях (А) и листьях (Б) растений ячменя 

 с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с Cd2+ 

(100 мкМ).  

1 – контроль, 2 – опыт. 
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 Обнаруженный эффект, очевидно, можно объяснить тем, что синтез фермента 

PCS ингибируется посредством механизма обратной связи высокими концентрациями 

ФХ в клетке. Поэтому более низкий уровень экспрессии гена в корне 7-дневных рас-

тений мог быть связан с бóльшим количеством ФХ в их клетках.  

В листьях содержание ФХ также возрастало, причем практически в равной мере 

у растений разного возраста. Однако и их количество, и уровень транскриптов гена 

HvPCS были почти в 2 раза ниже, чем в корнях. Полученный эффект, скорее всего, 

был связан с меньшим количеством металла в надземных органах. 

В целом наши данные согласуются с мнением, согласно которому у более устой-

чивых к тяжелым металлам растений (видов, сортов, генотипов) содержание ФХ в 

клетках корня больше, чем у менее устойчивых.  

 

Помимо GSH и ФХ в связывании кадмия в цитоплазме клеток определенную 

роль играют металлотионеины (МТ) – низкомолекулярные белки, содержащие ами-

нокислоту цистеин, сульфгидрильные группы которой связывают ионы ТМ (Zenk, 

1996). Гены МТ являются так называемыми генами «домашнего хозяйства» 

(housekeeping genes), имеющимися во всех клетках. Роль этих белков в растительных 

клетках еще довольно слабо изучена. При этом обнаружено, что увеличение экспрес-

сии генов МТ и количества этих белков в клетках может способствовать повышению 

устойчивости растений к высоким концентрациям ТМ, однако экспериментальных 

данных, подтверждающих это, относительно немного.  

Мы в своих исследованиях исследовали влияние кадмия на количество матриц 

генов HvMT1 и HvMT2, ответственных за синтез металлотионеинов 1-го и 2-го типов, 

у растений ячменя разного возраста. Результаты экспериментов показали, что после 

4-суточной экспозиции на растворе с металлом уровень транскриптов генов значимо 

увеличивается в корне и листе только 7-дневных проростков (рис. 26). У 3-дневных 

проростков изменений в уровне экспрессии этих генов не наблюдалось. 
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Рис. 26. Уровень транскриптов генов HvMT1 и HvMT2 в корнях (А) и листьях (Б) рас-

тений ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на рас-

творе с Cd2+ (100 мкМ) 

1 – 3-дневные проростки, 2 – 7-дневные проростки. Уровень транскриптов генов у 

растений контрольного варианта принят за единицу. 

 

В целом, в ответ на действие тяжелых металлов (в частности, кадмия) в клетках 

злаков активируется синтез хелатирующих веществ, участвующих в детоксикации их 

ионов. При этом, как мы и предполагали, между растениями разного возраста наблю-

даются отчетливо выраженные различия в действующих механизмах детоксикации 

металлов как количественного, так и качественного характера. Более высокая устой-

чивость к кадмию 7-дневных проростков связана с усилением синтеза GSH в клетках, 

что способствует восстановлению общего пула глутатиона после использования его 

молекул на синтез ФХ, с более высоким содержанием ФХ в клетках корня и листа, а 
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4.2. Участие генов, контролирующих синтез трансмембранных белков, и генов 

субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы в механизмах устойчивости растений 

 ячменя к кадмию 

 

Еще одним важным механизмом, обеспечивающим устойчивость растений  к тя-

желым металлам, является изоляция ионов в вакуолях клеток, что нейтрализует их 

негативное влияние на клеточный метаболизм. Действие этого механизма в клетках 

корня еще и предотвращает поступление тяжелых металлов в надземные органы (Lin, 

Aarts, 2012). Как показано в ряде исследований, ионы тяжелых металлов могут транс-

портироваться в вакуоль через вакуолярную мембрану как в свободном виде, так и в 

связанном с GSH или ФХ с участием целого ряда белков-переносчиков. Активность 

транспортных белков тонопласта и генов, участвующих в их синтезе, играет важную 

роль в детоксикации ионов тяжелых металлов в растительной клетке (Verkleij et al., 

1998; Chardonnens et al., 1999).  

Нами изучено влияние кадмия на уровень транскриптов генов двух транспорт-

ных белков – HMA3 (heavy metal ATFase) и САХ2 (сation/proton еxchanger), осущест-

вляющих перенос свободных ионов кадмия в вакуоль. 

HvHMA3. Среди белков переносчиков ионов тяжелых металлов через тонопласт 

хорошо известен в настоящее время транспортный белок HMA3 , который осуществ-

ляет перенос свободных ионов тяжелых металлов через тонопласт в вакуоль за счет 

энергии АТФ. По последним данным, этот белок может также участвовать в транс-

порте кадмия из корней в стебли, что, в частности, было обнаружено у риса (Ueno et 

al., 2010; Satoh-Nagasawa et al., 2012).  

Проведенные нами исследования выявили ряд органоспецифичных и возрастных 

различий в уровне транскриптов генов HvHMA3 у растений ячменя в присутствии 

кадмия. Так, количество матриц гена HvHMA3 возрастало (в 3.2 раза) в корне 3-

дневных (менее устойчивых к кадмию) проростков. В отличие от этого у 7-дневных 

(более устойчивых к металлу) проростков в корне изменения количества транскрип-

тов гена не происходило, наблюдалось лишь некоторое его увеличение (в 1.6 раза) в 

клетках листа (рис. 27).  
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Рис. 27. Уровень транскриптов гена HvHMA3 в корнях (1) и листьях (2) растений 

 ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с 

Cd2+ (100мкМ). Уровень транскриптов гена у растений контрольного варианта принят 

за единицу. 

 

Относительно возможного участия НМА3 белков и соответствующих им генов 

в повышении устойчивости растений к кадмию в литературе нет единого мнения. Так, 

у T. caerulescens (Ueno et al., 2011), который является гипераккумулятором металла, 

увеличение экспрессии НМА3-генов приводило к возрастанию концентрации кадмия 

в органах, при этом устойчивость растений к токсичным ионам повышалась. Увели-

чение количества транскриптов генов AtНМА3 в корнях растений Arabidopsis thaliana 

корреспондировалось с высокой устойчивостью растений к кадмию, тогда как удале-

ние этого гена (у мутантных растений), наоборот, приводило к возрастанию чувстви-

тельности к металлу (Cailliate et al., 2009). В отличие от этого, у Nicotiana tabacum и 

N. rustica (Bovet et al., 2006), у риса (Мiyadate et al., 2011) возрастание экспрессии 

НМА3-генов в корнях в присутствии кадмия не вызывало увеличения их устойчиво-

сти к ионам этого металла. В наших опытах также повышение уровня транскриптов 

гена HvHMA3 в корнях 3-дневных проростков не сопровождалось повышением их ус-

тойчивости к кадмию.  
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HvCAX2. Помимо НМА3 белков, транспортные белки семейства САХ осуществ-

ляют перенос свободных ионов тяжелых металлов через тонопласт за счет энергии 

протонного градиента в антипорте с Н+ (Clemens, 2006b; Kabała, Janicka-Russak, 

2011). Кроме того, увеличение активности САХ-белков, изменяя концентрацию про-

тонов на мембране, может способствовать поступлению через тонопласт также низ-

комолекулярных комплексов ионов тяжелых металлов с ФХ (Yang, Chu, 2011). Све-

дений, касающихся влияния тяжелых металлов на уровень экспрессии генов САХ в 

растительных клетках крайне мало. Обнаружено, что в присутствии целого ряда тя-

желых металлов наблюдается увеличение количества транскриптов генов CAX1, 

CAX2 и САХ4, контролирующих синтез соответствующих белков-транспортеров, од-

нако их роль в механизмах металлоустойчивости до сих пор не установлена. В из-

вестной нам литературе имеются лишь несколько примеров. Так, в корнях трансфор-

мированных растений табака более высокий уровень экспрессии генов Arabidopsis 

thaliana – AtCAX2 и AtCAX4 – корреспондировался с более высокой устойчивостью 

проростков к кадмию и цинку по сравнению с диким типом (Korenkov et al., 2007), а у 

Alyssum lesbiacum (P. Candargy) Rech.f. увеличение экспрессии гена AlCAX1 коррели-

ровало с высокой устойчивостью растений к никелю (Ingle et al., 2008).  

В наших исследованиях после 4-суточной экспозиции на растворе с кадмием ко-

личество транскриптов гена HvCAX2 увеличивалось в корнях и листьях как более ус-

тойчивых к кадмию 7-дневных проростков, так и менее устойчивых – 3-дненвых. При 

этом в бόльшей степени (в 8.5 раза по сравнению с контролем) оно увеличивалось в 

корнях 3-дневных проростков, тогда как у 7-дневных – только в 3 раза (рис. 28). В ли-

стьях же, наоборот, количество матриц гена возрастало в большей степени у 7-

дневных проростков.  
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Рис. 28. Уровень транскриптов гена HvСАХ2 в корнях (1) и листьях (2) растений яч-

меня с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции на растворе с 

Cd2+ (100 мкМ). Уровень транскриптов гена у растений контрольного варианта принят 

за единицу. 

 

Таким образом, наши опыты выявили, что при действии кадмия у менее устой-

чивых проростков ячменя в корнях резко возрастает количество транскриптов генов 

белков, участвующих в транспорте свободных ионов металла в вакуоль, тогда как бо-

лее устойчивые проростки характеризуются более высоким уровнем экспрессии этих 

генов в листьях, что, очевидно, направлено на уменьшение количества свободных 

ионов в цитоплазме клеток листа. Возможно, это явилось одной из причин устойчи-

вости ФСА растений этого возраста к кадмию.  

Проведенные исследования позволяют с большой долей уверенности свидетель-

стовать об участии генов HvHMA3 и HvСАХ2 в механизмах устойчивости растений 

ячменя к кадмию. 

 

НvVHA E и НvVHA с. Известно, что вакуолярная Н+-АТФаза обеспечивает ра-

боту антипортеров, в том числе САХ-белков (Maeshima, 2001). Как уже говорилось в 

Главе 1.5, вакуолярная Н+-АТФаза высших состоит из нескольких субъединиц, ко-

дируемых разными генами (Sze et al., 1992; Dietz et al., 2001). При этом выявлено, 

что повышение экспрессии генов даже нескольких субъединиц в условиях действия 
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стресс-факторов сопровождается увеличением активности фермента (Golldack, 

Dietz, 2001), что, в свою очередь, способствует усилению транспорта ионов, в том 

числе тяжелых металлов, и нейтральных молекул в вакуоль (Kluge et al., 2003). На 

основании этого было высказано предположение о возможном участии вакуолярной 

Н+-АТФазы в металлоустойчивости растений (Dietz et al., 2001). Однако экспери-

ментальных данных, подтверждающих это почти нет. Обнаружено лишь, что в при-

сутствии кадмия в листьях табака увеличение экспрессии генов субъединицы В 

(Berezin et al., 2008) и в корнях ячменя – субъединицы E фермента (Finkemeier et al., 

2003) приводило к повышению его активности и сопровождалось ростом устойчиво-

сти растений к металлу. Вместе с тем, изучение экспрессии генов отдельных субъе-

диниц вакуолярной Н+-АТФазы при действии тяжелых металлов может способство-

вать лучшему пониманию механизмов их изоляции в вакуоли клеток. 

В наших исследованиях мы определяли влияние кадмия на экспрессию генов 

двух субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы, различающихся по местоположению и 

функциям. Субъединица Е принадлежит цитозольной части молекулы фермента и 

осуществляет совместно с другими субъединицами (от С до Н) поддержание его ак-

тивности, обеспечение контакта и сопряжения работы двух частей вакуолярной Н+-

АТФазы. Субъединица с входит в состав мембранного (интегрального) комплекса 

молекулы фермента, который отвечает за транспорт протонов через мембрану (Dietz 

et al., 2001; Gaxiola et al., 2007).  

В результате проведенных нами исследований было обнаружено, что после 4-

суточной экспозиции на растворе с кадмием количество транскриптов гена НvVHA-E 

в корнях растений ячменя возрастало независимо от возраста проростков и их устой-

чивости к металлу. Однако если у 7-дневных проростков оно превышало контроль в 

5.5 раз, то у 3-дневных – лишь в 2.5 раза (рис. 29). В листьях растений количество 

матриц этого гена достоверно увеличивалась (в 2 раза) лишь у более взрослых из них.  

Уровень транскриптов гена НvVHA-с возрастал только у 7-дневных проростков.  

Существует мнение, что более устойчивые к тяжелым металлам виды (экотипы, 

генотипы) растений имеют более низкую концентрацию металлов в цитоплазме 

именно в связи с  увеличением активности V-АТФазы и, как следствие, усилением  
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Рис. 29. Уровень транскриптов генов HvVHA-E  (А) и HvVHA-c (Б) в корнях (1)  

и листьях  (2) растений ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной 

экспозиции на растворе с Cd2+ (100мкМ). 

 Уровень транскриптов гена у растений контрольного варианта принят за единицу. 

 

транспорта кадмия в вакуоль, по сравнению с менее устойчивыми растениями (Kabała 

et al., 2010). Наши исследования подтверждают это: при сопоставлении количества 

транскриптов генов двух субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы и устойчивости проро-

стков разного возраста к кадмию отчетливо выявляется прямая зависимость, что по-

зволяет с большой долей уверенности говорить об участии вакуолярной Н+-АТФазы в 

механизмах повышения устойчивости растений к этому металлу. 

Относительно причин выявленных у проростков возрастных различий в уровне 

экспрессии генов вакуолярной Н+-АТФазы под влиянием кадмия в известной нам ли-

тературе сведений нет, хотя обнаружено, что онтогенетические изменения участвуют 

в регуляции экспрессии генов вакуолярной Н+-АТФазы и могут приводить к измене-

нию активности фермента (Löw et al., 1996). Не исключено, что возрастные измене-

ния в активности вакуолярной Н+-АТФазы могут быть связаны с онтогенетическими 

различиями в концентрации кальция в клетках корня, поскольку ионы Ca2+ играют 

одну из ключевых ролей в регуляции транспортных процессов на тонопласте (Ozolina 

et al., 2010).  
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В целом, результаты исследований показали, что как у устойчивых, так и у чув-

ствительных к металлу проростков ячменя транспортная система тонопласта обеспе-

чивает перемещение ионов кадмия в вакуоль, способствуя их изоляции в клетке. В 

этом процессе участвуют белки-переносчики катионов металлов через тонопласт (в 

том числе, НМА3 и САХ2) и вакуолярная Н+-АТФаза. Однако если у менее устойчи-

вых к кадмию 3-дневных проростков этот механизм функционирует только в корнях, 

то у более устойчивых 7-дневных еще и в листьях.  

 

4.3. Интенсивность перекисного окислениея липидов и активность 

 антиоксидантных ферментов в клетках корня и листа растений ячменя при 

действии кадмия 

 

Тяжелые металлы в высоких концентрациях вызывают в клетках растений окис-

лительный стресс, связанный  с образованием избыточного количества активных 

форм кислорода (АФК) (Hegedus et al., 2001; Qureshi et al., 2007; Sandalio et al., 2009). 

Несмотря на то, что кадмий относится к металлам, которые не могут непосредственно 

генерировать АФК, он вызывает их накопление опосредованно за счет нарушений в 

структуре хлоропластов и митохондрий (Sandalio et al., 2001) или инактивации фер-

ментов антиоксидантной защиты (Dietz et al., 1999; Schützendübel, Polle, 2002). Как 

показывают многочисленные исследования, тяжелые металлы в большинстве случаев 

вызывают увеличение интенсивности ПОЛ в клетках (Dixit et al., 2001; Guo et al., 

2004; Nouairi et al., 2009; Amirjani, 2012 и др.). При этом авторы полагают, что интен-

сивность ПОЛ может служить надежным маркером для определения устойчивости 

растений к тяжелым металлам.  

В этой связи нами проведено изучение влияния кадмия на содержание МДА в 

клетках корня и листа растений ячменя разного возраста. В результате исследований 

нами не было обнаружено ингибирующего действия кадмия на интенсивность ПОЛ в 

клетках корнях растений ячменя ни в одном из вариантов опыта. Некоторое его уве-

личение обнаружилось только в клетках листа 3-дневных проростков (рис. 31). От-
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сутствие изменений в интенсивности ПОЛ свидетельствует об успешной работе сис-

темы антиоксидантной защиты, которая включает в себя целый ряд ферментов и не-

ферментативных низкомолекулярных химических соединений (Hall, 2002; Полесская, 

2007; Gamalero et al., 2009).  

 

 

 

0

1

2

3

4

5

Корень Лист

С
о
д
е
р
ж
а
н
и
е

 М
Д
А

, 
м
к
М

/г
 с
ы
р
о
й

 м
а
с
с
ы

 

0

1

2

3

4

5

Корень Лист

С
о
д
е
р
ж
а
н
и
е
 М
Д
А

, 
м
к
М

/г
 с
ы
р
о
й

 м
а
с
с
ы

 
 
Рис.  31. Влияние кадмия на содержание МДА в корнях и листьях 3-дневных (А) и  7-

дневных (Б) проростков ячменя с. Зазерский 85 после 4-суточной экспозиции на рас-

творе с металлом (100 мкМ). 

1 – контроль; 2 – опыт. 

 

Данные о влиянии тяжелых металлов на активность антиоксидантных ферментов 

весьма противоречивы. Ряд авторов указывает на увеличение активности ферментов в 

присутствии относительно высоких концентраций кадмия (Iannelli et al., 2002; Nouairi 

et al., 2009), тогда как другие обнаружили ее снижение (Dixit et al., 2001; Hu et al., 

2009; Amirjani, 2012). Полагают, что такие различия могут быть связаны с разной ин-

тенсивностью и длительностью стрессового воздействия, а также видовыми особен-

ностями растений (Карташов и др., 2008). Однако в целом большинство исследовате-

лей считают, что более устойчивые к стрессовому воздействию виды (сорта, геноти-

пы) отличаются бόльшей активностью антиоксидантных ферментов. Это подтвер-

ждают и эксперименты с трансгенными растениями с повышенным уровнем экспрес-

сии генов некоторых из этих ферментов. Так, большую устойчивость к алюминию 
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имели растения пшеницы с высоким уровнем экспрессии гена TaMnSOD1 (Basu et al., 

2001). Описаны трансгенные растения Pinus virginiana Mill. с увеличенной активно-

стью аскорбатпероксидазы, глутатионредуктазы и СОД, которые обладали повышен-

ной устойчивостью к различным стрессовым воздействиям (Tang et al., 2005).  

В наших исследованиях в присутствии кадмия в корнях растений ячменя увели-

чивалась активность антиоксидантных ферментов – СОД, КАТ и ПО, причем при-

мерно в равной степени у проростков разного возраста  (табл. 25). В листьях возрас-

тание активности СОД и ПО оказалось даже более выраженным, чем в корнях, тогда 

как изменений активности КАТ не было обнаружено. Наиболее высокая активность 

отмечена у ПО в листе 3-дневных проростков. 

Таблица 25   

Влияние кадмия на активность антиоксидантных ферментов 

у проростков ячменя с. Зазерский 85 разного возраста после 4-суточной экспозиции 

на растворе с металлом (100 мкМ) 

 

3-дневные растения 7-дневные растения 
Фермент 

контроль Cd2+ контроль Cd2+ 

Корень  

СОД, усл.ед. ак-
тивности/мг белка 

7.70  ± 0.41 10.20 ± 0.73* 5.33 ± 0.39  8.85 ± 0.51* 

КАТ, мкмоль/мг 
белка · мин 

4.40 ± 0.51 8.70 ± 0.70* 5.90 ± 0.80  17.61 ±2.30* 

ПО, мкмоль/мг 
белка · мин 

20.91 ± 1.30 27.52 ± 2.21* 16.31 ± 2.29 29.10 ± 1.81* 

Лист  

СОД, усл.ед. ак-
тивности/мг белка 

1.59 ± 0.16 4.33 ± 0.18* 1.50 ± 0.09 3.68 ± 0.22* 

КАТ, мкмоль/мг 
белка · мин 

18.20 ± 1.10 17.30 ± 1.2 20.7 ± 3.2 26.3 ± 2.6 

ПО, мкмоль/мг 
белка · мин 

0.46 ± 0.03 5.27 ± 0.62* 0.35±0.03 3.23 ± 0.12* 

 

Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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В единичных работах указывается на то, что содержание ферментов-

антиоксидантов при стрессовых условиях может определяться возрастом растений 

(Полеская, 2007; Russo et al., 2008). Однако экспериментальных данных практически 

нет. В наших исследованиях у растений ячменя в присутствии кадмия наиболее вы-

раженные качественные и количественные различия как в содержании МДА, так и в 

активности ферментов наблюдались между корнем и листом, тогда как между проро-

стками разного возраста они оказались гораздо меньше.  

Результаты исследований также показали, что из всех изученных ферментов 

наибольшее увеличение активности было обнаружено у ПО в листьях. Очевидно, это 

можно объяснить следующим: поскольку в результате дисмутации супероксид-

радикалов под действием разных изоформ СОД происходит образование перекиси 

водорода, необходимым звеном антиоксидантной защиты растений являются фермен-

ты, ликвидирующие перекись, среди которых гваяколовая ПО, которая, как известно, 

обладает повышенной чувствительностью к тяжелым металлам (Mac Farlane, Burchett, 

2001; Гарифзянов и др., 2011).  

В корнях, где концентрация тяжелых металлов гораздо выше, чем в листьях, 

увеличивается активность КАТ – фермента, который с очень высокой скоростью раз-

лагает перекись водорода, но работает лишь в присутствии высокого ее содержания в 

клетке (Полесская, 2007). Повышение при этом активности еще и других ферментов-

способствовало сохранению интенсивности ПОЛ в корнях на уровне контрольного 

варианта.  

В целом, устойчивость растений ячменя к кадмию связана с функционированием 

антиоксидантной системы, элементы которой защищают клетки от окислительного 

стресса, вызванного повышенным уровнем АФК. В присутствии кадмия в клетках 

растений возрастает активность ферментов – СОД, КАТ и ПО. При этом степень уве-

личения активности в бόльшей степени различается между органами растений и в го-

раздо меньшей степени – между проростками разного возраста. Тем не менее, у 3-

дневных проростков, в отличие 7-дневных, несмотря на повышение активности СОД 

и ПО после экспозиции на растворе с металлом, несколько увеличивалась интенсив-

ность ПОЛ в листьях, что, возможно, было связано с уменьшением у них содержания 
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GSH, который, как известно, является важным неферментативным антиоксидантом в 

клетке.   

 

      Таким образом, проведенные исследования показали, что между растениями раз-

ного возраста существуют заметные различия (как количественного, так и качествен-

ного характера) в активности некоторых действующих в клетках механизмов деток-

сикации  кадмия. При этом более  высокая  устойчивость к  металлу  7-дневных  про-

ростков связана  с активацией экспрессии генов белков, участвующих в синтезе  хела-

торов металла, и с синтезом их молекул, что способствует связыванию ионов тяже-

лых металлов в цитоплазме и, таким образом, их инактивации, а также с увеличением 

уровня транскриптов генов транспортных белков, в том числе антипортера САХ2 и 

субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы, обеспечивающих лучший транспорт ионов 

кадмия и, возможно, его комплексов в вакуоль как в корнях, так и в листьях растений. 

Увеличение при этом активности антиоксидантных ферментов, а также повышение 

уровня GSH позволяет растениям избежать окислительного стресса, вызванного дей-

ствием тяжелых металлов. 

В отличие от этого, у 3-дневных проростков, в бόльшей степени функциониру-

ют механизмы, обеспечивающие транспорт токсичных ионов в вакуоль в клетках кор-

ня. Некоторое увеличение при этом содержания ФХ в корнях и листьях, а также воз-

растание активности ПО и СОД, способствующее инактивации АФК, обеспечивают 

возможность их дальнейшего роста в этих условиях.  



 197 

ГЛАВА 5. ФИЗИОЛОГО-БИОХИМИЧЕСКИЕ И МОЛЕКУЛЯРНЫЕ 

МЕХАНИЗМЫ УСТОЙЧИВОСТИ ДИКОРАСТУЩИХ ЗЛАКОВ 

 К ТЯЖЕЛЫМ МЕТАЛЛАМ 

 

Негативное влияние тяжелых металлов на рост и развитие растений отражается 

на продуктивности не только отдельных видов, но и целых фитоценозов, что, в конеч-

ном счете, может вести к деградации растительных сообществ (Добровольский, 1992; 

Жиров и др., 2007; Алексеев, 2008). В этой связи в настоящее время возрастает акту-

альность изучения устойчивых к тяжелым металлам видов растений дикорастущей 

флоры. Такого рода исследования представляют как большой научный интерес с точки 

зрения лучшего понимания механизмов металлоустойчивости растений, так и опреде-

ленную практическую значимость в связи с возможным использованием дикорасту-

щих видов в восстановлении загрязненных тяжелыми металлами земель. Некоторые 

виды семейства Poaceae способны произрастать на загрязненных тяжелыми металлами 

территориях и, более того, выступать в роли устойчивых доминантов и содоминантов 

в травянистых сообществах, находящихся в условиях техногенного загрязнения (Ata-

baeva, Sarsenbayev, 2004; Безель, Жуйкова, 2007; Прасад, 2009). Тем не менее, необхо-

димо отметить, что механизмы устойчивости многолетних злаков к тяжелым металлам 

практически не изучены.  

Исходя из этого, одной из задач нашей работы было оценить устойчивость к тя-

желым металлам пяти видов дикорастущих злаков, произрастающих на территории 

Республики Карелия, и выявить некоторые физиолого-биохимические и молекулярные 

механизмы, лежащие в ее основе. Выбранные нами в качестве объектов исследования 

дикорастущие злаки различаются по эколого-биологическим характеристикам. Среди 

них однолетний вид – Setaria viridis и многолетние виды Agrostis gigantea, Bromopsis 

inermis, Dactylis glomerata, Elytrigia repens и Phleum pratense.  

В литературе имеются сведения о негативном влиянии тяжелых металлов на це-

нопопуляции отдельных видов дикорастущих растений и в целом на растительные со-

общества (Алексеева-Попова и др., 1983; Вайцховская, 1995а, б; Черненькова, 2002; 

Мазная, Лянгузова, 2006; Жиров и др. 2007; Жуйкова, 2009). Однако вычленить дейст-
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вие металлов на растения в природных условиях, где может действовать целый ком-

плекс неблагоприятных факторов внешней среды, а тем более изучить механизмы их 

металлоустойчивости, довольно сложно. Поэтому опыты по изучению влияния тяже-

лых металлов на физиологические процессы дикорастущих злаков и механизмов их 

металлоустойчивости были выполнены в лабораторных и вегетационных условиях.  

 

5.1. Прорастание семян дикорастущих злаков в присутствии тяжелых металлов  

 

Необходимо отметить, что исследований, касающихся влияния тяжелых метал-

лов на процесс прорастания семян, особенно дикорастущих видов, крайне мало. Вме-

сте с тем, способность семян прорастать в присутствии этих химических элементов 

рассматривается как один из важных показателей их металлоустойчивости. Кроме то-

го, такого рода данные позволяют оценить влияние загрязнения почв тяжелыми ме-

таллами на семенное возобновление растений в естественных фитоценозах, что важно 

для определения перспектив использования тех или иных видов в фиторемедиации 

загрязненных этими химическими элементами территорий.  

Проведенные нами опыты по изучению влияния возрастающих концентраций 

тяжелых металлов на прорастание семян злаков показали, что кадмий, свинец и цинк 

в концентрациях 10-5 и 10-4 М не оказывают сколько-нибудь заметного действия на 

всхожесть семян всех изученных нами видов злаков. Более того, на 3-4 сут (энергия 

прорастания) почти во всех вариантах опыта указанные концентрации стимулировали 

процесс прорастания у многолетних видов (табл. 26-28). Исключение составили толь-

ко семена Agrostis gigantea, у которых в присутствии кадмия в концентрации 10-4 М 

число проросших семян оказалось меньше, чем в контроле. При повышении концен-

трации кадмия до 10-3 М и выше прорастания семян злаков на 3-4 сут не наблюдалось. 

Свинец и цинк  оказались менее токсичными: при использовании свинца в концен-

трации 10-3 М прорастали семена всех видов, кроме A. gigantea, а в присутствии цинка 

в указанной концентрации энергия прорастания семян всех видов была выше, чем в 

контрольных вариантах. При использовании кадмия и свинца в концентрации 10-2 М 

прорастание семян злаков полностью ингибировалось, а в присутствии цинка в этой 



 199 

концентрации отмечалось единичное прорастание семян Elytrigia repens и Setaria viri-

dis. 

 

Таблица 26 

Влияние кадмия на энергию прорастания и всхожесть 

семян дикорастущих злаков 

 

Вид растения 
Концентрация 
кадмия, М 

Энергия прораста-
ния, % 

Всхожесть, % 

Agrostis gigantea 0 
10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

36 ± 0.8 
57 ± 0.5* 
18 ± 3.0* 

0 
0 

68 ± 1.1 
82 ± 0.6* 
80 ± 7.0* 
7 ± 2.9*  

0 

Bromopsis inermis 
0 

10-5 
10-4 
10-3 
10-2 

25 ± 4.5 
51 ± 3.5* 
63 ± 2.5* 

0 
0 

89 ± 2.9 
94 ± 1.2 
87 ± 2.9 
18 ± 4.6* 

0 
Elytrigia repens 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

25 ± 12.5 
58 ± 1.0* 
42 ± 1.0* 

0 
0 

67 ± 2.9 
70 ± 0.5 
68 ± 0.5 
37 ± 8.7* 

0 
Phleum pratense 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

44 ± 4.0 
54 ± 9.0 
59 ± 1.5* 

0 
0 

94 ± 0.1 
96 ± 1.2 
90 ± 1.2* 
31 ± 4.0* 

0 
Setaria viridis 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

17 ± 1.5 
  4 ± 1.0* 
  6 ± 1.0* 

0 
0 

94 ± 1.2 
91 ± 2.6 
90 ± 1.7 
52 ± 1.2* 

0 
 

Примечание. * – здесь и в таблицах 27 и 28 различия с контролем достоверны 

 при Р ≤ 0.05. 
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Таблица 27 

Влияние свинца на энергию прорастания и всхожесть 

семян дикорастущих злаков 

 

Вид растения 
Концентрация 
     свинца, М 

Энергия прораста-
ния, % 

Всхожесть, % 

Agrostis gigantea 0 
10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

36 ± 0.8 
35 ± 6.5 

0 
0 
0 

68 ± 1.1 
87 ± 0.6* 
95 ± 1.7* 
67 ± 6.0  

0 
Bromopsis inermis 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

25 ± 4.5 
47 ± 4.5* 
59 ± 0.5* 
58 ± 1.0* 

0 

89 ± 2.9 
94 ± 1.2* 
98 ± 0.9* 
95 ± 0.6* 

0 
Elytrigia repens 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

25 ± 12.5 
56 ± 1.0* 
48 ± 2.0* 
61 ± 0.5* 

0 

67 ± 2.9 
82 ± 3.5* 
79 ± 4.0* 
83 ± 0.6* 
21 ± 7.5* 

Phleum pratense 0 
10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

44 ± 4.0 
57 ± 4.5* 
65 ± 0.5* 
38 ± 2.0 

0 

94 ± 0.1 
95 ± 0.6 
94 ± 0.1 
92 ± 1.2 

0 
Setaria viridis 0 

10-5 
10-4  
10-3 
10-2 

17 ± 1.5 
  17 ± 0.5 
15 ± 1.5 
14 ± 2.0 

0 

85 ± 1.7 
92 ± 1.2 
89 ± 1.7 
85 ± 1.7 

0 
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Таблица 28 

Влияние цинка на энергию прорастания и всхожесть семян 

дикорастущих злаков 

 

Вид растения Концентрация 
цинка, М 

Энергия 
прорастания, % Всхожесть, % 

Agrostis gigantea 0 
10-5 
10-4 

10-3 
10-2 

22 ± 2.0 
41 ± 0.5* 
50 ± 5.0* 
44 ± 2.0* 

0 

78 ± 0.2 
89 ± 0.6* 
87 ± 2.9* 
68 ± 1.2* 
36 ± 2.3* 

Bromopsis inermis 
0 

10-5 
10-4 

10-3 
10-2 

36 ± 2.0 
59 ± 4.5* 
47 ± 2.5* 
24 ± 0.2* 

0 

83 ± 0.6 
96 ± 1.2* 
91 ± 0.6* 
79 ± 4.0 
13 ± 4.0* 

Elytrigia repens 
0 

10-5 
10-4 

10-3 
10-2 

21 ± 1.5 
37 ± 1.5* 

36 ± 0 
22 ± 0 

 0 

54 ± 0.2 
69 ± 0.6* 
77 ± 0.6* 
73 ± 0.6* 
70 ± 2.3* 

Phleum pratense 
0 

10-5 
10-4 

10-3 
10-2 

42 ± 2.0 
60 ± 2.0* 
73 ± 0.5* 
49 ± 1.5* 
4 ± 1.0* 

96 ± 2.3 
91 ± 2.5 
98 ± 1.0 
98 ± 0 

65 ± 0.5* 

Setaria viridis 
0 

10-5 
10-4 

10-3 
10-2 

17 ± 1.5 
16 ± 1.0 
13 ± 0.5* 
12 ± 0.5* 
3 ± 1.5* 

95 ± 0.6 
85 ± 5.2 
80 ± 3.5 
84 ± 1.2 
78 ± 1.2* 
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В процессе дальнейших наблюдений (на 7-8 cут) было обнаружено, что метал-

лы в относительно низких концентрациях (10-5 и 10-4 М) или не оказывают влияние на 

всхожесть семян изученных злаков, или даже стимулируют ее. Повышение концен-

трации кадмия и свинца до 10-3 М снижало процент всхожих семян, а до 10-2 М – пол-

ностью блокировало прорастание. В отличие от этого в присутствии цинка даже в са-

мой большой из изученных концентраций семена всех видов злаков прорастали, не-

сколько уменьшалось лишь количество проросших семян.  

В результате проведенных опытов были обнаружены также некоторые видовые 

различия в способности семян злаков прорастать в условиях повышенного содержа-

ния тяжелых металлов в среде. Так, свинец в концентрации 10-3 М стимулировал про-

растание семян Bromopsis inermis и Elytrigia repens, но замедлял этот процесс у 

Agrostis gigantea, а в присутствии металла в концентрации 10-2 М прорастали только 

семена E. repens. При действии цинка в концентрации 10-3 М увеличивалось число 

проросших семян у A. gigantea, тогда как у остальных видов различий с контролем не 

было обнаружено. Увеличение же концентрации металла до 10-2 М стимулировало 

прорастание семян у E. repens, тогда как у других видов, наоборот отмечалось инги-

бирование процесса. 

Как показывает анализ литературы, а также результаты нашей работы, семена 

многих видов растений способны прорастать в присутствии довольно высоких кон-

центраций тяжелых металлов (Lane, Martin, 1977; Ваулина и др., 1978; Titov et al., 

1996; Obroucheva et al., 1998; Wierzbicka and Obidzińska, 1998; Лянгузова, 1999; Холо-

дова, 2005). Высокая металлоустойчивость семян объясняется низкой проницаемо-

стью их семенных покровов для ионов металлов. Например, исследования, проведен-

ные с использованием гистохимических методов на семенах редиса (Lane, Martin, 

1977) и кукурузы (Obroucheva et al., 1998), показали, что в период их набухания ионы 

свинца не проникают в ткани зародыша. Токсическое действие они начинают прояв-

лять только после нарушения целостности покровов семени. В экспериментах Ли с 

соавт. (Li et al., 2005b) было обнаружено сильное ингибирующее действие кадмия и 

ртути на деление клеток зародыша семени у растений Arabidopsis thaliana  при удале-

нии семенных покровов, тогда как при их сохранении подобного эффекта не наблю-
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далось.  В то же время, в экспериментах, проведенных польскими исследователями, 

было установлено, что проникновение ионов тяжелых металлов через покровы семе-

ни становиться возможным уже на заключительной стадии набухания за счет увели-

чения их проницаемости (Wierzbicka, Obidzińska, 1998).  

В любом случае попадая в зародыш семени ионы тяжелых металлов вызывают 

задержку или полное подавление прорастания, что, очевидно, связано с нарушениями 

процессов деления и растяжения клеток. Так, показано, что под влиянием высоких 

концентраций ионов кадмия и свинца у кукурузы снижаются митотическая актив-

ность клеток меристемы и размер меристематической зоны корня (Obroucheva et al., 

1998; Серегин, Иванов, 2001). Наряду с этим, происходит уменьшение размеров кле-

ток в зоне растяжения корня, что, по-видимому, связано со снижением пластичности 

клеточных стенок. На растениях Crepis capillaris обнаружено, что в присутствии ио-

нов тяжелых металлов возникают отклонения в прохождении митоза (Ваулина и др., 

1978) и образуются хромосомные аберрации (Рупошев, 1976; Liu et al., 2003/4). В ос-

нове негативного действия тяжелых металлов на ростовые процессы лежит их спо-

собность взаимодействовать с функциональными группами белков, нуклеиновых ки-

слот, полисахаридов (Иванов и др., 2003), а также с компонентами клеточных мем-

бран (Демидчик и др., 2001), что приводит к множественным структурным и функ-

циональным нарушениям.  

Проведенные нами опыты, выявили, что устойчивость семян разных видов ди-

корастущих злаков к одному и тому же металлу существенно варьирует. Подобные 

различия могут быть обусловлены, как указывалось выше, особенностями анатомо-

морфологического строения семян и, прежде всего, семенных покровов. Хотя, как из-

вестно, механизмы устойчивости растений к действию тяжелых металлов не ограни-

чены только барьерной функцией отдельных органов или тканей, а включают в себя 

целый комплекс защитно-приспособительных реакций, обеспечивающих, в частно-

сти, детоксикацию ионов тяжелых металлов в клетке и изменение ее метаболизма 

(Clemens, 2001; Чиркова, 2002; Hall, 2002). Косвенным подтверждением активизации 

адаптивных механизмов являются данные о стимулирующем влиянии низких концен-

траций тяжелых металлов на прорастание семян, полученные в наших экспериментах, 
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а также другими авторами (Мельничук, 1990; Shah and Dubey, 1998; Демидчик и др., 

2001; Зуев, 2001). Возможными причинами ускорения прорастания семян под влия-

нием тяжелых металлов называют увеличение синтеза РНК и белков в клетках заро-

дыша (Мельничук, 1990), активацию защитных механизмов, например, ферментов 

антиоксидантной системы (Зуев, 2001). Однако необходимо подчеркнуть, что до на-

стоящего времени характер физиологических и биохимических изменений, происхо-

дящих в прорастающих семенах под влиянием тяжелых металлов до конца не выяс-

нен.  

В целом, семена дикорастущих злаков прорастают в довольно широком диапа-

зоне концентраций тяжелых металлов. На основании полученных данных нами со-

ставлены ряды сравнительной устойчивости изученных видов злаков к кадмию, 

свинцу и цинку на основании прорастания их семян в этих условиях (табл. 29). Они 

показывают, что Elytrigia repens значительно превосходит остальные виды по устой-

чивости ко всем изученным металлам. Наиболее же чувствительными к тяжелым ме-

таллам оказались Agrostis gigantea и Bromopsis inermis. 

 

Таблица 29 

Сравнительная устойчивость дикорастущих  

 злаков к тяжелым металлам на основании прорастания семян 

 
Металл Виды злаков 

Cd2+  
Elytrigia  repens > Setaria viridis > Phleum pratense > Bromopsis inermis > 

Agrostis gigantea 
 

Pb2+  
Elytrigia repens > Setaria viridis >  Phleum pratense > Bromopsis inermis > 

Agrostis gigantea 
 

Zn2+ Elytrigia repens > Setaria viridis > Phleum pratense > Agrostis gigantea > 
Bromopsis inermis  
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5.2. Влияние тяжелых металлов на основные физиологические процессы 

 у дикорастущих однолетних  злаков (на примере Setaria viridis) 

 

Важными условиями использования того или иного вида растений в фитореме-

диации загрязненных тяжелыми металлами почв являются его способность успешно 

произрастать на таких почвах и накапливать в своих органах относительно высокие 

концентрации металлов, а также относительно большая биомасса, в отличие от гипе-

раккумуляторов  (Прасад, 2003; Шоу и др., 2009). С этой точки зрения особый инте-

рес представляют растения, характеризующиеся С4-типом фотосинтеза (С4-растения), 

поскольку они благодаря своим анатомо-физиологическим особенностям отличаются 

не только высокой устойчивостью к целому ряду стресс-факторов (по сравнению с 

С3-растениями), но и быстрыми темпами роста и относительно большой продуктив-

ностью (Sage, 2004). Среди однолетних злаков, которые могли бы быть перспектив-

ными объектами для фиторемедиации почв, загрязненных тяжелыми металлами, в ли-

тературе упоминаются растения с С4-типом фотосинтеза. В частности, Digitaria san-

guinalis (росичка кровяная) (Yang et al., 2014), Echinochloa crusgalli (ежовник обыкно-

венный) (Kim et al., 2010), Sorghum halepense (сорго алепское) (Ziarati et al., 2015) и 

некоторые другие. Однако большинство этих видов произрастают в условиях теплого 

климата и не могут быть использованы в качестве объектов для технологий фиторе-

медиации северных территорий. На территории Карелии произрастает один из видов 

однолетних злаков, относящихся к С4-растениям – Setaria viridis (щетинник зеленый) 

(Кравченко, 2007; Морозова, 2013). Повышенное внимание к этому виду в последние 

годы связано с перспективой его использования в качестве модельного объекта для 

изучения молекулярно-генетических аспектов С4-фотосинтеза, а также механизмов 

устойчивости С4-растений к различным абиотическим стрессорам, что связано с ма-

лым размером его генома (Brutnell et al., 2010; Li, Brutnell, 2011). Предполагают, что 

этот вид может стать основным объектом генетических исследований из группы С4-

растений. 

Об устойчивости щетинника зеленого к тяжелым металлам ранее упоминалось в 

единичных работах (Атабаева, 2007; Shu et al., 2005; Zhao, Duo, 2015). Однако меха-
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низмы устойчивости этого вида в указанных исследованиях не обсуждаются. Нами 

впервые проведено изучение влияния кадмия и цинка на основные физиологические 

процессы у растений Setaria viridis и выявлены некоторые физиолого-биохимические 

механизмы, лежащие в основе металлоустойчивости этого вида.  

 

5.2.1. Рост и развитие 

 

При изучении влияния тяжелых металлов на рост и развитие Setaria viridis в фа-

зу 3-х листьев было обнаружено, что даже относительно невысокие концентрации ме-

таллов (кадмия – 20 мг/кг и цинка – 40 мг/кг субстрата) вызывали торможение роста 

корня у растений. В частности, заметно уменьшались длина наиболее развитого корня 

и подземная биомасса (табл. 30). При этом высота побега и его биомасса снижались в 

меньшей степени и лишь при использовании металлов в более высоких концентраци-

ях (40 и 160 мг/кг субстрата, соответственно). Достоверные изменения площади лис-

товой пластинки, как и у культурных злаков,  наблюдались лишь в присутствии наи-

больших из изученных концентраций металлов. 

Более сильное воздействие тяжелых металлов на рост корня по сравнению с по-

бегом характерно и для других дикорастущих видов растений, не относящихся к ги-

пераккумуляторам, однако у менее устойчивых из них концентрации металлов, инги-

бирующие рост, могут быть гораздо ниже. Например, у растений Silene vulgaris кад-

мий уже в концентрации 10 мкМ (1.1 мг/кг) приводил к замедлению роста корня 

(Schat et al., 2002). У растений Cajanus cajan концентрация металла 50 мг/кг субстрата 

приводила к уменьшению накопления надземной биомассы в 2.5 раза (Garg, Kaur, 

2013). У Festuca rubra заметное уменьшение биомассы корня и побега отмечалось 

уже при действии цинка в концентрации 15 и 30 мг/кг субстрата, соответственно 

(Sumeonidis, 1990), а у Artemisia  annua L. и Holcus lanatus L. (неустойчивый экотип) 

увеличение концентрации металла до 50 мг/кг субстрата вызывало достоверное сни-

жение надземной биомассы (Rengel, 2000; Khudsar et al., 2004).  
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Таблица 30 

Влияние тяжелых металлов на показатели роста растений 

Setaria viridis в фазу 3-х листьев 

 
Показатели роста Концен-

трация 

метал-

лов, мг/кг 

субстрата 

длина кор-

ня, см 

биомасса 

подземных 

органов, г 

высота по-

бега, см 

биомасса 

надземных 

органов, г 

площадь 

листа, см2 

Кадмий 

0 15.4±1.0 0.14±0.02 8.7±0.5 0.12±0.01 1.61±0.20 

10 16.0±0.9 0.18±0.03 8.8±0.3 0.14±0.02 1.67±0.12 

20 12.5±0.6* 0.09±0.01* 7.6±0.2 0.11±0.01 1.54±0.21 

40 9.7±1.0* 0.05±0.01* 5.9±0.4* 0.08±0.01* 1.46±0.24 

80 6.1±0.5* 0.03±0.004* 4.5±0.3* 0.06±0.02* 0.58±0.07* 

Цинк 

0 15.3±0.9 0.12±0.01 5.2±0.4 0.10±0.008 0.80±0.09 

40 10.6±0.7* 0.10±0.04 4.5±0.1 0.08±0.003 0.80±0.08 

80 9.8±0.4* 0.08±0.01* 4.4±0.3 0.07±0.005* 0.78±0.06 

160 7.7±0.58* 0.07±0.01 3.8±0.2* 0.05±0.004* 0.61±0.09 

320 2.7±0.2* 0.02±0.001* 2.6±0.1* 0.02±0.009* 0.40±0.05* 

 

Примечание. *– различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Что касается влияния тяжелых металлов на площадь листа, то и у дикорастущих 

видов в большинстве исследований высокие их концентрации приводили к заметному 

снижению размеров листьев. Так, при действии кадмия (100 мкМ) почти на 50% (по 

сравнению с контролем) уменьшалась площадь листа у Arachis hypogaea (Shi, Cai, 

2009) и на 20% – у подсолнечника (Hatata, Abdel-Aal, 2008). В присутствии цинка (500 

мкМ) на 30% уменьшались размеры листьев у Pelargonium graveolens (Misra et al., 
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2005) и т.д.  Вместе с тем у представителей семейства Poaceae ингибирующее дейст-

вие тяжелых металлов (в сходных концентрациях) было выражено в меньшей степени 

(Uraguchi  et al., 2006; Hertstein, Jäger, 1986), что является важным для поддержания 

высокого уровня фотосинтетической активности растений этого семейства в условиях 

повышенных концентраций тяжелых металлов в окружающей среде. 

 

Развитие. Для изучения влияния тяжелых металлов на развитие Setaria viridis у 

растений контрольного и опытных вариантов определяли фенологическую фазу, а 

также этап органогенеза по состоянию апикальной меристемы стебля. Обнаружено, 

что на 20-е сут после посева визуально у растений всех вариантов  наблюдалась фаза 

3-х листьев. Тем не менее, этапы органогенеза оказались разные. В частности, у рас-

тений контрольного варианта отмечался II этап органогенеза, тогда как у растений 

опытных вариантов (с использованием Cd2+ в концентрациях 20 мг/кг субстрата и 

выше и Zn2+ – 80 мг/кг субстрата и выше) – только I этап (рис. 32).  
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Рис. 32. Влияние кадмия (А) и цинка (Б) на темпы органогенеза Setaria viridis 

 (фаза 3-х листьев).  

       – I этап органогенеза;        – II этап органогенеза.  

 

Проводимые нами исследования также выявили, что отставание в развитии в 

присутствии высоких концентраций тяжелых металлов на более поздних фазах онто-

генеза несколько сглаживалось, что наблюдалось и у культурных видов растений. 
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Так, спустя 60 сут после посева растения контрольных вариантов и вариантов с ис-

пользованием наименьших концентраций металлов находились в фазе цветения, рас-

тения же в опытах с кадмием в концентрациях 40 и 80 мг/кг субстрата и цинком в 

концентрации 320 мг/кг субстрата в фазе колошения (рис. 33). И даже при действии 

наибольших концентраций тяжелых металлов растения перешли к генеративному 

развитию и сформировали соцветие. 
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Рис. 33. Влияние кадмия (А) и цинка (Б) на темпы онтогенеза Setaria viridis 

 (на 60-е сут после посева). 

        – фаза колошения;        – фаза цветения.  

 

 

Продуктивность. Влияние тяжелых металлов на продуктивность растений изуча-

ли на 60-е сут после посева. Опыты показали способность Setaria viridis успешно 

произрастать в течение длительного времени на субстратах с высоким содержанием 

кадмия и цинка. При этом, несмотря на некоторое уменьшение высоты главного по-

бега в присутствии Cd2+ в концентрациях 20 мг/кг субстрата и выше и Zn2+  в концен-

трациях 80 мг/кг субстрата и выше, биомасса побега, а также площадь флагового лис-

та снижались лишь при использовании наиболее высоких их концентраций  (табл. 31).  
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Таблица 31 

Влияние тяжелых металлов на некоторые показатели роста и развития 

Setaria viridis в фазу цветения 

 
Показатели роста и развития Концентрация 

металлов, 
мг/кг суб-
страта 

высота глав-
ного побега, 

см 

биомасса глав-
ного побега, г 

площадь 
флагового 
листа, см2 

число побе-
гов кущения, 

шт. 
Кадмий  

0 115.65±2.37 10.30±0.44 8.55±0.49 2.82±0.24 

10 102.0±2.25 10.40±0.74 8.90±0.73 2.95±0.20 

20 87.25±2.57* 9.13±0.58 8.62±0.83 3.05±0.15* 

40 64.0±2.02* 5.78±0.36* 7.84±0.40 3.28±0.13* 

80 45.94±3.19* 5.04±0.52* 7.72±0.65* 4.00±0.24* 

Цинк   

0 106.8±3.2 14.52±1.27 8.29±1.48 2.72±0.21 

40 100.6±4.2 13.18±0.95 7.89±1.54 3.20±0.17 

80 93.45±2.78* 12.70±0.60 7.83±0.49 3.55±0.14* 

160 85.65±2.03* 12.55±0.72 7.73±0.42 4.30±0.22* 

320 30.05±2.46* 5.41±0.90* 6.21±0.54* 4.32±0.20* 

 

Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

 Поскольку у злаков флаговый лист является основным поставщиком ассимиля-

тов в соцветие, сохранение его размеров важно для обеспечения семенной продук-

тивности растений. Накоплению довольно большой надземной биомассы растений 

способствовало усиление побегообразования. Так, в присутствии кадмия в концен-

трациях 20 мг/кг субстрата и выше и цинка в концентрациях 80 мг/кг субстрата и вы-

ше у растений сформировалось бόльшее число боковых побегов. Считается, что уси-

ление побегообразования в неблагоприятных условиях среды является одним из важ-

ных механизмов адаптации растений, направленным на сохранение их общей семен-

ной продуктивности. 
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Хорошо известно, что устойчивость растений к неблагоприятным факторам 

внешней среды подразумевает не только их успешный рост в этих условиях, но и спо-

собность переходить в генеративное состояние и давать потомство. Однако данных, 

касающихся влияния тяжелых металлов на семенную продуктивность дикорастущих 

видов, крайне мало. Например, даже при высоких уровнях промышленного загрязне-

ния территорий тяжелыми металлами семенная продуктивность Vaccinium myrtillus и 

V. vitis-idaea L. остается довольно высокой, что связано со значительной гетерогенно-

стью семян и высокой жизнеспособностью (Лянгузова Мазная, 1996; Лянгузова, Ко-

малетдинова, 2005). Не было обнаружено также заметного уменьшения семенной 

продуктивности и доли выполненных семян у растений Taraxacum officinale, произра-

ставших в импактной зоне металлургического предприятия с высоким уровнем за-

грязнения почвы тяжелыми металлами (Позолотина и др., 2006).  

В наших исследованиях анализ влияния тяжелых металлов на элементы семен-

ной продуктивности Setaria viridis показал, что только наибольшие из изученных 

концентраций кадмия и цинка приводили к уменьшению длины соцветия главного 

побега у растений (табл. 32). При этом, однако, его биомасса заметно снижалась в 

присутствии более низких концентраций (Cd2+– 20 мг/кг субстрата и выше и Zn2+ – 80 

мг/кг субстрата и выше), что, возможно, связано с уменьшением числа семян в соцве-

тии. Известно, что сохранение нормальных размеров соцветия у злаков позволяет 

растению обеспечить высокий потенциал семенного возобновления, хотя неблаго-

приятные условия среды уменьшают возможность его реализации и приводят к недо-

развитию части семян (Ma, Smith, 1992). Вместе с тем наблюдаемое нами увеличение 

числа боковых побегов может рассматриваться в качестве компенсаторной реакции, 

направленной на сохранение репродуктивного потенциала растений в неблагоприят-

ных почвенных условиях. 
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Таблица 32  

Влияние тяжелых металлов на элементы семенной продуктивности 

у растений Setaria viridis 

 
Элементы семенной продуктивности Концентрация 

металлов, 

мг/кг субстра-

та 

длина 

 соцветия глав-

ного побега, см 

биомасса 

 соцветия глав-

ного побега, г 

число генератив-

ных побегов, 

шт./растение 

Кадмий  

0 8.76±0.21 0.94±0.03 1.25±0.16 

10 8.93±0.25 0.94±0.05 1.35±0.13 

20 8.47±0.26  0.68±0.04*  1.55±0.13* 

40 8.31±0.17  0.53±0.02*  1.82±0.24* 

80   6.53±0.38*  0.35±0.04*  2.60±0.27* 

Цинк   

0 8.74±0.40 1.08±0.03 1.75±0.18 

40 8.58±0.22 1.02±0.02 2.25±0.25 

80 7.68±0.18  0.95±0.04*  2.30±0.25* 

160 7.58±0.22  0.80±0.03*  2.85±0.35* 

320   4.10±0.25*  0.78±0.04*  2.72±0.40* 

 
Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Как уже указывалось нами ранее, для успешного использования того или иного 

вида растений в фиторемедиации загрязненных тяжелыми металлами почв необходи-

мо также учитывать их способность к накоплению ионов металлов в органах. Анализ 

содержания кадмия и цинка в подземных и надземных органах Setaria viridis показал, 

что даже в присутствии относительно невысоких концентраций металлов в корнеоби-

таемой среде растения накапливают довольно большие их количества не только в 

корнях, но и в побегах, и даже в соцветиях. Так, с увеличением концентрации кадмия  

в субстрате его содержание в корне увеличилось в 100–280 раз (по сравнению с кон-
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трольными растениями), в побеге – в 20–60 раз (табл. 33). Повышение концентрации 

цинка приводило к увеличению его содержания в корнях в 8–21 раз, в побеге – в 8–9 

раз (табл. 34). 

Таблица 33  

Содержание (мкг/г сухого веса) кадмия в корнях и побегах  растений Setaria viridis  

после 60 дней выращивания на субстратах с металлом 

 

Содержание кадмия в органах, 

мкг/г сухого веса 

Концентрация 

кадмия, мг/кг 

субстрата корень побег 

0 1.6 ± 0.5 1.2 ± 0.5 

10 162 ± 79 25.8 ± 7 

20 240 ± 78 40 ± 12 

40 403 ± 93 44 ± 14 

80 448 ± 53 69 ± 26 

Примечание. * – здесь и в табл. 34  различия с контролем достоверны при Р≤0.05. 

 

Таблица 34 

Содержание (мкг/г сухого веса) цинка в органах растений Setaria viridis 

после 60 дней выращивания на субстратах с металлом 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Содержание цинка в растении, 

мкг/г сухого веса 

 

Концентрация 

цинка, мг/кг 

субстрата 
корень побег 

0 61 ± 9.8 53 ± 8.5 

40 494 ± 79 417 ± 67 

80 494 ± 78 454 ± 72 

160 583 ± 93 464 ± 74 

320 1270 ± 203 473 ± 76 
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Как уже упоминалось выше, более высокое содержание тяжелых металлов в 

корнях, по сравнению с надземными органами, характерно для растений-

исключателей. Однако среди этой группы известны виды, которые накапливают до-

вольно высокие их концентрации и в надземных органах. Так, содержание кадмия в 

надземных органах конопли составляло 73 мкг/г сухого веса при его концентрации в 

почвенном субстрате 100 мг/кг (Citterio et al., 2003). У сои (сорт Suzuyutaka) при дли-

тельном выращивании на субстрате с кадмием (10 мг/кг субстрата) содержание ме-

талла в стебле было равным 20 мкг/г сухого веса, в стручках – 13 мкг/г сухого веса 

(Arao et al., 2003). Растения Salvia stepposa Shost. (Алексеева-Попова, Моченят, 1991), 

Silene cucubalus Wibel (Ernst, Weinert, 1972), Stereochlaena cameroni (Stapf) Clayton 

(Reilly, Reilly, 1973) накапливают большое количество цинка в листьях при повыше-

нии его концентрации в корнеобитаемой среде. При выращивании Lolium perenne в 

присутствии цинка в концентрации 50 мг/кг субстрата концентрация металла в листь-

ях составляла 180 мкг/г сухого веса (Bonnet et al., 2000). Результаты наших исследо-

ваний показывают, что растения Setaria viridis способны накапливать в побегах более 

высокие концентрации этих металлов. 

В целом исследования позволяют говорить о высокой устойчивости растений S. 

viridis к тяжелым металлам. Они способны произрастать в течение длительного вре-

мени на субстратах с высоким уровнем содержания кадмия и цинка, сохраняя при 

этом способность к репродуктивному развитию. При этом растения накапливают тя-

желые металлы в относительно высоких концентрациях не только в корнях, но и в 

побегах.  

 

О влиянии тяжелых металлов на некоторые показатели водного обмена и фото-

синтетической активности у растений Setaria viridis судили на примере кадмия, как 

наиболее токсичного для растений металла. Исследования проводились в вегетацион-

ных условиях с использованием концентрации металла (40 мг/кг субстрата), при ко-

торой обнаружены изменения в росте и развитии растений. 
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5.2.2. Водный обмен 

 

 Для нормального роста растений в неблагоприятных условиях среды необходи-

мо поддержание в клетках и тканях определенного уровня водного баланса (Barceló, 

Poschenrieder, 1990), в котором  важную роль играет устьичный аппарат (Кудоярова и 

др., 2007). Нами обнаружено, что при действии кадмия у растений Setaria viridis фор-

мировалось то же число устьиц, что и у растений контрольного варианта, однако 

уменьшались длина замыкающих клеток и площадь устьичной щели. В итоге заметно 

снижались устьичная проводимость и интенсивность транспирации (табл. 35).  

 

Таблица 35 

Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на показатели водного обмена 

 растений Setaria viridis 

 

Показатель Контроль Сd2+ % от кон-
троля 

Интенсивность транспирации, 

ммоль/(м2· c) 

0.64 ± 0.04 0.38 ± 0.04 59* 

Число устьиц, шт./мм2 123.0 ± 4.1 126.6 ± 2.9 103 

Длина замыкающих клеток устьиц, 

мкм 

51.4 ± 1.2 40.0 ± 0.7 78* 

Площадь устьичной щели, мкм2 248.5 ± 4.4 185.8 ± 7.4 75* 

Устьичная проводимость, 

ммоль/(м2·c) 

30.2 ± 1.59 18.7 ± 1.26 62* 

Оводненность тканей корня, %                          92.9 ± 0.8 93.0±0.4 100 

Оводненность тканей побега, % 95.3 ± 0.1 95.5±0.3 100 

Примечание. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Замедление интенсивности транспирации и уменьшение устьйчной проводимо-

сти при действии тяжелых металлов ранее было обнаружено у целого ряда С3-

растений, причем при меньших концентрациях кадмия: у Brassica juncea (L.) Czern. 
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при 20 мкМ (Zhu et al., 2005), у сахарной свеклы при 10 мкМ (Greger, Johansson, 

2006), у Urtica pilulifera L. при 80 мкМ (Özyigit, Akinci, 2009). Вместе с тем у кукуру-

зы подобные изменения обнаруживались в присутствии кадмия в концентрации 1 мМ 

(Souza et al., 2005). Конкретный механизм влияния кадмия на формирование устьич-

ного аппарата к настоящему времени практически не изучен. Высказано лишь пред-

положение о его воздействии на деление протодермальных клеток-предшественниц 

на две замыкающие клетки (Bergmann, 2004). Уменьшение в присутствии кадмия 

размеров устьичной щели, наблюдаемое в наших опытах, может быть связано с утеч-

кой К+ и Са2+ из замыкающих клеток вследствие увеличения проницаемости мембран 

(Poschenrieder et al., 1989; Neill et al., 2008), с возрастанием содержания абсцизовой 

кислоты в листьях (Poschenrieder et al., 1989) или с изменением в регуляции К+-

каналов в замыкающих клетках (Perfus-Barbeoch et al., 2002). Вместе с тем необходи-

мо отметить, что снижение уровня транспирации при уменьшении размеров корневой 

системы является адаптивной реакцией растений в стрессовых условиях, направлен-

ной на сохранение высокго уровня оводненности тканей (Wójcik, Tukiendorf, 1999).  

Обнаруженные нами изменения в устьичном аппарате растений были, очевидно, 

основной причиной значительного снижения устьичной проводимости и интенсивно-

сти транспирации под влиянием кадмия. Однако скорей всего их можно назвать адап-

тационными, поскольку они способствовали поддержанию оводненности тканей кор-

ня и побега на уровне контрольных растений.  Нельзя также не отметить, что способ-

ность к сохранению оводненности тканей в неблагоприятных условиях среды в целом 

характерна для С4-растений. Пониженный расход влаги у этих видов связан с тем, что 

при частичном закрытии устьиц многократно возрастает сопротивление устьичной 

щели для паров воды (Эдвардс, Уокер, 1986; Чиркова, 1999).  
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5.2.3. Фотосинтез 

 

Обычно уменьшение размеров устьиц и устьичной щели в неблагоприятных ус-

ловиях среды приводит к нарушению газообмена растений и негативно отражается на 

фотосинтезе (James et al., 2008). Однако в наших опытах у растений Setaria viridis из-

менений интенсивности этого процесса в присутствии кадмия не наблюдалось. На 

наш взгляд, поддержание высокого уровня фотосинтеза при частичном закрытии 

устьичной щели, отчасти, связано с особой анатомической структурой листа, харак-

терной для всех С4-растений (кранц-структура), которая позволяет осуществлять кон-

центрирование СО2 в С4-цикле углерода и благодаря этому сохранять высокую ско-

рость фотосинтеза даже при закрытых устьицах и сильном снижении транспирации и 

устьичной проводимости (Эдвардс, Уокер, 1986).  

Отметим и тот факт, что у многих видов из группы С4-растений апопластиче-

скому обмену веществ препятствует субериновый слой в клеточной стенке, который 

отделяет клетки мезофилла от клеток обкладки проводящего пучка, где у этих видов 

осуществляется цикл Кальвина (Зитте и др., 2008). Известно, что усиление суберини-

зации клеточных стенок у некоторых видов растений, например у кукурузы, может 

также снижать поступление тяжелых металлов в клетки (Lux et al., 2011). Исходя из 

этого логично предположить, что наличие суберинового слоя способно служить за-

щитой от поступления кадмия в клетки обкладки и, следовательно, от его негативного 

влияния на активность ферментов цикла Кальвина и на скорость фотосинтеза. 

Помимо этого устойчивость процесса фотосинтеза к действию тяжелых метал-

лов могла быть связана с определенными изменениями в мезоструктуре листа. В на-

ших исследованиях было обнаружено, что у растений Setaria viridis в присутствии 

кадмия снижается (на 12% по отношению к контролю) площадь клеток мезофилла, 

главным образом за счет уменьшения их длины, уменьшаются (на 12%) размеры хло-

ропластов. Вместе с тем заметно (на 20%) возрастает число хлоропластов на единицу 

площади клетки (табл. 36). 
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Таблица 36 

Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на мезоструктуру листа растений Setaria viridis 

 

Показатели мезоструктуры листа Контроль Сd2+ 
% от 

контроля 

Длина клетки мезофилла, мкм 26.3 ± 0.5 24.1 ± 0.4 92* 

Ширина клетки мезофилла, мкм 13.8 ± 0.2 13.1 ± 0.4 95 

Площадь клетки мезофилла, мкм2 363.3 ± 8.7 321.3 ± 10.5 88* 

Число хлоропластов на ед-цу 

площади клетки, шт. 

20.0 ± 0.5 24.0 ± 0.7 120* 

Объем клетки, приходящийся на 

один хлоропласт (КОХ), мкм3 

377.4 ± 11.2 334.8 ± 15.8 88* 

Примечание. * – здесь и в табл. 44  различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Анализ содержания фотосинтетических пигментов выявил такую же ответную 

реакцию растений щетинника на действие кадмия, как и у культурных видов злаков: 

общее содержание зеленых пигментов, а также  содержание  пигментов в ССК фото-

систем уменьшалось (табл. 37). Концентрация каротиноидов не изменялась. 

Не было выявлено также изменений изученных нами показателей эффективности  

ФС II (Fv/Fm и Yield), свидетельствуя об отсутствии нарушений. Необходимо под-

черкнуть, что поддержание эффективности работы ФС II чрезвычайно важно для С4-

растений, относящихся к первой (НАДФ–малатдегидрогеназной) группе (сюда отно-

сится и S. viridis), поскольку у них ФС II присутствует только в клетках мезофилла и 

на ее долю приходится >90% замедленной флуоресценции хлорофилла. В хлоропла-

стах же клеток обкладки отсутствуют граны и, соответственно, функционирует толь-

ко ФС I (Мокроносов и др., 2006).  
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Таблица 37 

Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на показатели состояния ФСА 

 растений Setaria viridis 

Показатель Контроль Сd2+ 
% от 

контроля 

Суммарное содержание хлоро-

филллов (а + b), мг/г сырой массы 

1.099 ± 0.083 0.908 ± 0.038 83* 

Содержание хлорофиллов в ССК, 

% 

44.54 ±1.21 40.67 ±1.06 91* 

Содержание каротиноидов, 

 мг/г сырой массы 

0.40 ± 0.031 0.39 ± 0.009 98 

Fv/Fm 0.712 ± 0.005 0.728 ± 0.003 102 

Yield 0.207 ± 0.009 0.220 ± 0.019 106 

Интенсивность фотосинтеза, 

мкмоль/(м2 · с) 

33.70 ± 0.62 32.69 ± 0.93 97 
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5.3. Содержание восстановленного глутатиона и фитохелатинов 

 в корнях и листьях растений Setaria viridis в присутствии кадмия 

Как уже указывалось, среди клеточных механизмов детоксикации тяжелых ме-

таллов наиболее важным является связывание токсичных ионов в цитоплазме клетки 

непротеиновыми тиолами. Однако данных об активности действия этого механизма у 

дикорастущих злаков в известной нам литературе нет.  В контексте данной работы 

нами был проведен анализ содержания GSH и ФХ в корнях и листьях  S. viridis.  Его 

результаты показали, что и в корнях, и в листьях растений изменений в содержании 

GSH  не происходит, однако  значительно возрастает уровень ФХ (рис. 34). 
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Рис. 34. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на содержание GSH (А) и ФХ (Б) в 

клетках корня и листа Setaria viridis. 1 – контроль; 2 – опыт. 

                                 
 

Поскольку ФХ синтезируются из GSH, отсутствие изменений в его содержании 

при увеличении уровня ФХ, очевидно, может свидетельствовать об усилении синтеза 

GSH в этих условиях. 

Полученные результаты свидетельствуют о том, что устойчивость щетинника 

зеленого к кадмию в значительной степени связана с действием внутриклеточных ме-

ханизмов детоксикации ионов металла, в том числе с синтезом GSH и ФХ.    

Необходимо отметить, что в литературе имеются данные, согласно которым в 

присутствии кадмия содержание ФХ в клетках растений с С4-типом фотосинтеза вы-

1 

2 

1 

2 

А Б 

С
од
ер
ж
ан
и
е 

G
S

H
,  

н
М

/г
 с
ы
р
ой

 м
ас
сы

 

С
од
ер
ж
ан
и
е 
Ф
Х

,  
н
М

G
S

H
/г

 с
ы
р
ой

 м
ас
сы

 



 221 

ше, чем у С3- растений. Например, в листьях кукурузы (С4-растение) общее содержа-

ние ФХ после недельной обработки кадмием (50 мкМ) оказалось почти в 7 раз выше, 

чем у пшеницы и в 8 раз выше, чем у ржи, которые относятся к группе С3-растений 

(Wójcik, Tukiendorf, 1999). В опытах голландских коллег количество ФХ в листьях 

кукурузы спустя 16 дней роста на растворах, содержащих 10 мкМ, оказалось более, 

чем в 2 выше, чем у пшеницы (Keltjens, van Beusichem, 1998). Однако с чем могут 

быть связаны такие различия и всегда ли они проявляются, пока не определено в свя-

зи с малым количеством экспериментальных данных.  

 

В целом проведенное исследование показало, что растения Setaria viridis способ-

ны произрастать на субстратах с высоким уровнем загрязнения кадмием и цинком. 

Этому способствует целый ряд адаптационных физиолого-биохимических механиз-

мов, а также анатомо-физиологические особенности, связанные с его принадлежно-

стью к группе С4-растений. К адаптационным механизмам можно отнести: поддержа-

ние активного роста побега на фоне некоторого замедления роста корня и увеличение 

числа боковых побегов; снижение интенсивности транспирации при уменьшении 

размеров корня, приводящее к сохранению оводненности тканей; неизменность со-

держания каротиноидов; поддержание эффективной работы ФС II; синтез непротеи-

новых тиолов в клетке. Перечисленные механизмы адаптации, а также способность S. 

viridis как С4-растения сохранять скорость фотосинтеза на уровне контрольных расте-

ний даже при частично закрытых устьицах, позволяют ему не только нормально расти 

в условиях повышенных концентраций тяжелых металлов в корнеобитаемой среде, но 

и накапливать значительную биомассу надземных органов и переходить в этих усло-

виях к генеративному развитию. Учитывая при этом способность растений этого вида 

к значительному накоплению токсичных ионов в органах, в том числе в побегах, 

можно говорить о возможном использовании данного вида растений для фитореме-

диации (а точнее, для фитоэкстракции) почв, загрязненных тяжелыми металлами. 
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5.4. Влияние тяжелых металлов на основные физиологические процессы 

у дикорастущих многолетних злаков 

 

5.4.1. Рост, развитие и продуктивность 

 

  Известно, что дикорастущие многолетние злаки обладают высокой 

устойчивостью к различным неблагоприятным факторам внешней среды. В 

отношении тяжелых металлов данных относительно немного, и механизмы 

металлоустойчивости этих видов практически не обсуждаются.  

Проведенные нами исследования показали, что в относительно низких концен-

трациях кадмий, свинец и цинк не оказывают сколько-нибудь заметного влияния на 

рост изученных видов злаков: растения опытных вариантов по ростовым показателям 

практически не отличались от контрольного варианта. И лишь в присутствии 

металлов в высоких концентрациях  у растений заметно уменьшались (по отношению 

к контролю) большинство из изученных параметров. В дальнейшем обсуждаются 

данные по влиянию тяжелых металлов на растения в фазе кущения (через 60 сут 

после посева). При этом были использованы по одной из изученных концентраций 

каждого металла, которые на более ранней фазе развития (на 20 сут роста) вызывали 

примерно равное снижение (на 50% по отношению к контролю) высоты побега у всех 

видов злаков.  

Опыты выявили, что тяжелые металлы в изученных концентрациях, в основном, 

оказывают негативное воздействие на накопление биомассы растениями, которая 

является интегральным показателем, отражающим функционирование всех физиоло-

гических процессов (рис. 35). При этом были выявлены некоторые видовые различия. 

Например, в присутствии кадмия надземная биомасса, а при действии цинка – под-

земная биомасса у растений Elytrigia repens сохранялась на уровне контроля, тогда 

как у других видов заметно снижалась. В присутствии свинца у Agrostis gigantea и E. 

repens в большей степени уменьшалась биомасса корня, у Bromopsis inermis – био-

масса побега, тогда как у Phleum pratense  значимых изменений (по сравнению с 

контролем) изученных 
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Рис. 35. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на накопление сухой биомассы 
растениями  дикорастущих многолетних злаков (на 60-е сут после посева). 
 1 – биомасса подземных органов; 2 – биомасса надземных органов. Здесь и на рис. 34 и 35 
концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстрата, цинка – 160 мг/кг 
субстрата. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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показателей не было обнаружено. Agrostis gigantea и Phleum pratense оба показателя 

уменьшались (по отношению к контролям) примерно в равной мере.  

По сравнению с накоплением биомассы влияние изученных тяжелых металлов 

на площадь листовой пластинки 5-го листа (самого молодого из полностью сформи-

рованных) оказалось сходным у всех видов злаков (рис. 36). При этом наиболее силь-

ное воздействие на размеры листа оказал кадмий, в меньшей степени – свинец. Цинк 

в изученной концентрации не оказывал негативного действия на площадь листа 

злаков. Необходимо также отметить, что изменение площади листовой пластинки под 

действием тяжелых металлов было выражено в гораздо меньшей степени, чем изме-

нение биомассы корня и побега.  
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Рис. 36. Влияние кадмия (1), свинца (2) и цинка (3) на площадь 5-го листа 

 у  дикорастущих многолетних злаков (на 60-е сут после посева). 

  

В отличие от роста, тяжелые металлы в изученных концентрациях не оказывают 

видимого эффекта на фенологическое развитие злаков: у 100% растений всех видов 

отмечалась фаза кущения. Однако обнаружилось негативное действие некоторых из 

них на количество листьев на главном побеге и количество боковых побегов (рис. 37). 

В частности, в присутствии кадмия у всех видов злаков, за исключением Elytrigia 
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боковых побегов. Свинец не оказывал негативного действия на эти показатели, и 

только у Agrostis gigantea было сформировано меньшее количество боковых побегов. 
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Рис. 37. Влияние кадмия (А), свинца (Б) и цинка (В) на количество листьев на глав-

ном побеге (1) и количество боковых побегов (2) у дикорастущих  многолетних зла-

ков (на 60-е сут после посева).  
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При действии же цинка у всех видов уменьшалось число боковых побегов, тогда 

как количество листьев оставалось на уровне растений контрольного варианта. 

Уменьшение числа боковых побегов в неблагоприятных условиях среды, кото-

рое было отмечно нами и у культурных видов в присутствии кадмия и цинка, счита-

ется одним из адаптационных механизмов, дающих возможность формирования од-

ного полноценного соцветия на главном побеге, исключая при этом конкуренцию за 

ассимиляты с боковыми побегами. Интересно, что свинец не оказывает негативного 

влияния на побегообразование как культурных, так и дикорастущих видов злаков. 

В целом, изученные виды дикорастущих злаков способны расти и развиваться в 

течение длительного времени в присутствии тяжелых металлов в корнеобитаемой 

среде. При действии относительно высоких концентраций кадмия, свинца и цинка на-

блюдается некоторое ингибирование ростовых процессов, которое прослеживается по 

накоплению биомассы подземных и надземных органов и размеров листа. Однако за-

медления развития при этом не происходит. Уменьшение же числа боковых побегов, 

обнаруженное нами в присутствии кадмия и цинка, обеспечивает высокую семенную 

продуктивность главного побега.  

На основании проведенных исследований нами составлены ряды устойчивости 

дикорастущих многолетних злаков к тяжелым металлам (табл. 38), которые показы-

вают, что наиболее устойчивым к кадмию и цинку является Elytrigia repens, а к свин-

цу – Phleum  pratense. В этой связи дальнейшие исследования по изучению влияния 

тяжелых металлов на фотосинтез и водный режим растений проведено на этих двух 

видах.  
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Таблица 38  

Сравнительная устойчивость дикорастущих многолетних злаков 

 к тяжелым металлам по показателям роста 
 
Металл Виды злаков 

Cd2+ Elytrigia repens > Agrostis gigantea ≥ Phleum pratense> Bromopsis inermis 

Pb2+  Phleum pratense > Bromopsis inermis > Elytrigia repens > Agrostis  gigantea 

Zn2+  Elytrigia repens > Bromopsis inermis > Phleum pratense > Agrostis gigantea 

 

 

5.4.2. Фотосинтез 

 

Как уже указывалось ранее, ФСА растений очень чувствителен к повышению 

концентрации тяжелых металлов в окружающей среде, вследствие этого по измене-

нию (по сравнению с контролем) показателей функциональной активности ФСА 

можно судить об устойчивости растений к этим элементам, а также сравнивать ме-

таллоустойчивость разных видов.  

При изучении влияния кадмия, свинца и цинка на некоторые показатели актив-

ности ФСА дикорастущих злаков  нами были обнаружены такие же эффекты, как и у 

других изученных нами видов злаков – уменьшение общего содержания зеленых 

пигментов   и  их количества в ССК (табл. 39), однако сохранение при этом высокой 

концентрации  каротиноидов (рис. 38).  
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Таблица 39 

Влияние тяжелых металлов на содержание хлорофиллов 

в листьях дикорастущих многолетних злаков 

 

 

Примечание. Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг 

 субстрата, цинка – 160 мг/кг субстрата.  

* – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

Содержание хлорофиллов (Хл) 
Варианты 

опыта 
Хл а, мг/г сы-

рой массы 

Хл b, мг/г сы-

рой массы  

в ССК, мг/г 

сырой массы 

в ССК, 

% 

Elytrigia repens 

Контроль 1.491±0.040 0.638±0.007 1.404±0.08 66 

Cd2+ 1.310±0.011* 0.508±0.007* 1.118±0.06* 61 

Pb2+ 1.917±0.019* 0.635±0.007 1.397±0.05* 55 

Zn2+ 1.830±0.015* 0.637±0.003 1.401±0.06 57 

Phleum pratense 

Контроль 1.228±0.061 0.683±0.029 1.404±0.11 79 

Cd2+ 1.022±0.014 * 0.326±0.007* 0.717±0.05* 57 

Pb2+ 1.096±0.003* 0.386±0.003* 0.849±0.03* 57 

Zn2+ 1.077±0.004 * 0.363±0.007* 0.799±0.07* 55 
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Рис. 38. Влияние тяжелых металлов на содержание каротиноидов в листьях  

растений Elytrigia repens (1) и Phleum pratense (2). Концентрация кадмия – 40 

мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстрата, цинка – 160 мг/кг субстрата. 

 

Как уже упоминалось выше, одним из важных показателей функциональных на-

рушений в ФСА растений в присутствии тяжелых металлов является изменение пара-

метров флуоресценции хлорофилла, в том числе Fv/Fm и Yeld, характеризующий ре-

альную квантовую эффективность ФС II. Тяжелые металлы в высоких концентрациях 

могут вызывать повреждение реакционных центров ФС II, нарушать электронный 

транспорт или препятствовать фотохимии, что приводит к снижению указанных ве-

личин. В частности, подобные изменения были обнаружены у Elsholtzia argyi Willd. 

(сем. Lamiaceae) при действии кадмия в концентрации 100 мкМ (Li et al., 2015), у 

Avicennia germinans L. (сем. Acanthaceae)  в присутствии металла в концентрации 

0.054 М (Gonzalez-Mendoza et al., 2007), а у подсолнечника (сем. Asteraceae) – 50 мкМ 

(Azevedo et al., 2005) и др. 

В наших исследованиях у изученных видов злаков изменений параметров  

активности ФС II не было обнаружено (табл. 40). 
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Таблица 40 

Влияние тяжелых металлов на показатели флуоресценции хлорофилла 

у дикорастущих многолетних злаков 

 

Тяжелые металлы Показатели 

флуоресценции 

хлорофилла 

Контроль 
Сd2+ Pb2+ Zn2+ 

Elytrigia repens 

Fv/Fm 0.748±0.011 0.742±0.008 0.768±0.008 0.764±0.009 

Yield 0.525±0.017 0.530±0.018 0.572±0.036 0.551±0.014 

Phleum pratense 

Fv/Fm 0.775±0.003 0.780±0.002 0.782±0.001 0.785±0.005 

Yield 0.754±0.003 0.750±0.002 0.756±0.002 0.735±0.017 

Примечание. Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстра-

та, цинка – 160 мг/кг субстрата. 

 

В отношении дикорастущих злаков данных в литературе крайне мало. Однако во 

всех известных нам публикациях указывается на довольно высокую устойчивость ФС 

II многолетних злаков к тяжелым металлам. Так, показано, что на сильно загрязнен-

ных тяжелыми металлами почвах у растений Elytrigia elongata Nevski и Bromus 

inermis Leyss не было обнаружено изменений целого ряда параметров флуоресценции 

хлорофилла по сравнению с растениями из незагрязненных участков (śurek et al., 

2014). Повышение концентрации кадмия в почве не приводило к изменениям этих па-

раметров у растений Festuca pratensis (Soleimani et al., 2010). В опытах, проведенных 

в лабораторных условиях, в присутствии кадмия в концентрации 100 мкМ не изменя-

лась величина Fv/Fm у Phragmites australis (Cav.) Trin. Ex Steudel (Pietrini et al., 2003), 

при действии цинка в концентрации 20 мкМ/л – у растений Lolium perenne L. (Monnet 

et al., 2001).  

Устойчивость ФС II  многолетних злаков к тяжелым металлам, а также сохране-

ние содержания каротиноидов  явилось, очевидно, одними из причин отсутствий зна-
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чимых изменений в интенсивности фотосинтеза почти во всех вариантах опыта (рис. 

39). 
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Рис. 39. Влияние тяжелых металлов на интенсивность фотосинтеза 

у растений  Elytrigia repens (1) и Phleum pratense (2). 

Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстрата,  

цинка – 160 мг/кг субстрата. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05.   

 

Сравнивая действие тяжелых металлов на интенсивность фотосинтеза многолет-

них злаков с растениями из других семейств можно сделать вывод об относительно 

высокой металлоустойчивости их ФСА. Так, скорость процесса у растений салата 

(сем. Acteraceae) снижалась в 5 раз (по сравнению с растениями контрольного вари-

анта)  при действии кадмия уже в концентрации 10 мкМ (Dias et al., 2013), а у бобов 

посевных (сем. Fabaceae) в присутствии такой же концентрации металла – почти в 6 

раз (Gouia et al., 2008). У растений гороха посевного (сем. Fabaceae) уменьшение ин-

тенсивности фотосинтеза (почти в 4 раза) было обнаружено при действии свинца в 

концентрации 20 мМ (Łukaszek, Poskuta, 1998), а у растений Artemisia annua L. (сем. 

Acteraceae) цинк в концентрации 100 мг/кг субстрата заметно снижал величину этого 

показателя (Khudsar et al., 2004).  
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Известно, что способность растений поддерживать функциональную активность 

ФСА и сохранять относительно высокую интенсивность фотосинтеза в неблагопри-

ятных условиях внешней среды имеет важное приспособительное значение, посколь-

ку позволяет удовлетворить потребности в энергетических и пластических ресурсах, 

необходимых не только для роста и развития, но и для процесса адаптации. При этом, 

чем сильнее выражена эта способность у растений, тем выше их устойчивость к дан-

ному стресс-фактору (Климов, 2003). Результаты проведенных нами исследований 

свидетельствуют о высокой устойчивости ФСА Elytrigia repens и Phleum pratense к 

кадмию, свинцу и цинку.  
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5.4.3. Водный обмен 

 

Хорошо известно о негативном действии тяжелых металлов на транспирацию, 

устьичную проводимость, содержание воды в клетках растений (Wahid et al., 2007; 

Kholodova et al., 2011; Dias et al., 2013 и др.). Вместе с тем сведения о водном режиме 

многолетних злаков в этих условиях крайне малочисленны и касаются, в основном, 

растений, произрастающих в условиях естественных фитоценозов. Тем не менее, в 

отдельных работах указывается на относительно высокую устойчивость ряда пара-

метров водного режима многолетних злаков к загрязнению почв тяжелыми металла-

ми. В частности, это отмечалось у Dactylis glomerata и Festuca pratensis L. (Половни-

кова, 2007), у Cenchrus ciliaris L. и Cynodon dactylon (L.) Pers. (Mukhtar et al., 2013).   

В проведенных нами исследованиях кадмий, свинец и цинк в изученных концен-

трациях также не оказывали ингибирующего  действия на интенсивность транспира-

ции и устьичную проводимость многолетних злаков. Более того, у Elytrigia repens в 

присутствии всех тяжелых металлов, а у Phleum pratense при действии кадмия интен-

сивность транспирации и  устьичная проводимость достоверно увеличивались (табл. 

41). Свинец и цинк не оказывали влияния на изученные показатели у P. pratense. При 

этом стимулирующее действие тяжелых металлов в отношении изученных показате-

лей  у  E. repens было, по крайней мере отчасти,  связано с увеличением размеров 

устьичной щели, тогда как у  Phleum pratense – с  возрастанием числа устьиц на ниж-

нем эпидермисе листа, что, возможно, было еще одной причиной сохранения интен-

сивности фотосинтеза многолетних злаков на уровне контроля.  

Повышение скорости транспирации при замедлении роста корня в неблагопри-

ятных условиях среды могло быть связано с увеличением гидравлической проводи-

мости корней, что, как полагают, является адаптивной реакцией растений, направлен-

ной на сохранение оводненности тканей (Кудоярова и др., 2001).  
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Таблица 41 

Влияние тяжелых металлов на показатели водного обмена 

у дикорастущих многолетних злаков 

 

Варианты 

опыта 

Кол-во 

устьиц, 

шт./мм2 

Длина 

устьица, 

мкм  

Площадь 

устьичной 

щели, мкм2 

Устьичная 

проводи-

мость, 

ммоль/(м2·с) 

Интенсив-

ность транс-

пирации, 

ммоль/(м2·с) 

Elytrigia repens 

Контроль 176.1±4.4 36.3±0.7 82.8±3.6 77.6±7.4 1.55±0.13 

Cd2+ 81.0±4.1* 42.8±0.8* 125.5±5.8* 114.7±5.5* 2.46±0.15* 

Pb2+ 173.5±5.1 36.8±0.6 93.2±3.1* 163.1±4.9* 2.90±0.12* 

Zn2+ 163.9±2.8* 39.0±0.6 94.8±4.7* 130.2±11.9* 2.25±0.30* 

Phleum pratense 

Контроль 121.8±5.1 44.4±0.9 185.8±7.6 53.4±5.2 1.60±0.15 

Cd2+ 228.6±9.2* 44.5±0.7 183.6±5.8 142.0±0.2* 3.57±0.23* 

Pb2+ 130.1±4.2 42.9±0.7 179.3±5.8 72.3±9.1 2.00±0.24 

Zn2+ 122.0±3.3 39.3±0.7* 167.7±4.9 64.2±4.4 1.93±0.21 

Примечание. Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстра-

та, цинка – 160 мг/кг субстрата. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

В ходе наших исследований также не было обнаружено отрицательного воздей-

ствия тяжелых металлов на оводненность тканей корня и побега многолетних злаков 

(табл. 42). Поскольку степень оводненности тканей влияет на многие стороны жизне-

деятельности растений: поглощение элементов минерального питания, интенсивность 

транспирации, фотосинтез, способность к адаптации к неблагоприятным факторам 
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среды (Физиология.., 1982), отсутствие изменений этого показателя у  Elytrigia repens 

и Phleum pratense свидетельствует о сбалансированности физиологических процессов 

у злаков в условиях повышенных концентраций  тяжелых металлов в субстрате.  

 

Таблица 42  

Влияние тяжелых металлов на оводненность тканей корня и побега 

(% содержания воды) у дикорастущих многолетних злаков 

 
Elytrigia repens Phleum pratense Варианты 

опыта корень побег корень побег 

Контроль 85.2±1.4 77.6±0.5 89.3±0.2 82.5±1.2 

Cd2+ 85.3±1.3 76.6±0.8 92.2±1.5 84.7±0.9 

Pb2+ 84.2±1.0 79.0±1.1 91.4±1.3 82.4±1.5 

Zn2+ 85.3±0.6 81.0±0.7 90.7±0.8 85.6±1.1 

Примечание. Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстра-

та, цинка – 160 мг/кг субстрата. 

 

Для объективной оценки устойчивости растений к тяжелым металлам, а также 

для выявления видов для фиторемедиации загрязненных ими почв, чрезвычайно важ-

но знать количество этих элементов в подземных и надземных органах. В этой связи 

нами был проведен химический анализ содержания кадмия, свинца и цинка в корнях 

и листьях многолетних злаков. Результаты анализа выявили, что оба вида накаплива-

ют значительные количества тяжелых металлов в корнях, тогда как в побегах их кон-

центрация гораздо меньше (табл. 43), что характерно для исключателей. При этом от-

четливо выраженных межвидовых различий в содержании кадмия и цинка не было 

обнаружено: концентрация этих металлов в корнях и побегах обоих видов злаков бы-

ла примерно равной. В отличие от этого в количестве свинца такие различия обнару-

жились. Так, более высокое содержание металла в корнях было обнаружено у Ely-

trigia repens, тогда в побегах – у Phleum pratense. Полученные данные свидетельст-
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вуют о более сильной удерживающей способности  свинца в корнях пырея, по срав-

нению с тимофеевкой.  

Таблица 43 

Содержание (мкг/г сухого веса) тяжелых металлов в корнях и листьях дикорастущих  

многолетних злаков после 40 дней выращивания на субстратах, содержащих  

тяжелые металлы 

 

Elytrigia repens Phleum pratense Вариант 

 опыта 
корень побег корень побег 

Cd2+ 116.2 ± 5.0 4.5 ± 0.6 128.3 ± 14.8 3.6 ± 0.2 

Pb2+ 173.9 ± 4.5* 3.6 ± 0.4* 95.4 ± 15.5* 6.5 ± 0.7* 

Zn2+ 184.7 ±  24.0 75.8 ± 8.9 264.0 ± 42.1 104.0 ± 5.1 

 

Примечание. Концентрация кадмия в субстрате 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг 

субстрата, цинка – 160 мг/кг субстрата. Содержание Cd2+ в корнях растений кон-

трольных вариантов составляло 0.2-0.4 мкг/г сухого веса; Pb2+ –  0.5-0.6 мкг/г сухого 

веса, Zn2+ –8.0-8.5 мкг/г сухоговеса; в побегах – 0.03-0.05, 0.02-0.04, 6.2-8.0 мкг/г су-

хого веса, соотвественно. * – различия между видами достоверны при  Р ≤ 0.05. 

 

О том, что разные виды растений  различаются  по способности накапливать тя-

желые металлы при одной и той же их концентрации в почве, известно (Kuboi et al., 

1986; Yang et al., 1995; Grant et al., 1998). Как полагают, различия между видами рас-

тений связаны с активностью поглощения ионов металлов корнями, способностью 

удерживать ионы металлов в клетках корня и их эффективностью перемещения из 

корней в побеги (Florjin, Van Beusichem, 1993; Guo et al., 1995; Hart et al., 1998).   

Таким образом, проведенные исследования показали, что изученные виды дико-

растущих  многолетних злаков (Elytrigia repens и Phleum  pratense) обладают высокой 

устойчивостью к повышенным концентрациям кадмия, свинца и цинка в субстрате, 
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накапливая при этом относительно большое их количество в корнях. Успешному рос-

ту и развитию растений в течение длительного времени этих условиях способствует 

целый ряд физиолого-биохимических механизмов, обеспечивающих относительно 

высокий уровень фотосинтеза и водного режима. Среди них адаптационные измене-

ния в устьичном аппарате, поддержание необходимой концентрации каротиноидов, 

сохранение эффективности ФС II.  
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5.5. Содержание восстановленного глутатиона и фитохелатинов в корнях 

 и листьях дикорастущих многолетних злаков в присутствии  кадмия 

 

Как показали наши исследования, устойчивость к кадмию, как наиболее 

токсичному металлу, многолетних злаков, также как и однолетних (ячмень и 

щетинник зеленый), обеспечивается внутриклеточными механизмами детоксикации 

металлов, в частности, связыванием токсичных ионов  непротеиновыми тиолами. 

Проведенный анализ содержания GSH и ФХ в корнях и листьях многолетних злаков 

выявил, что  в контрольных вариантах содержание GSH и в корнях, и в листьях рас-

тений Elytrigia repens выше, чем у  Phleum prаtense. В присутствии же кадмия у E. re-

pens значимых изменений содержания GSH не наблюдалось, тогда как у P. pratense 

оно заметно увеличивалось (по сравнению с контролем) (рис. 41).  
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Рис. 41. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на содержание GSH в клетках корня и 

листа Elytrigia repens (А) и Phleum pratense (Б).  1 – контроль; 2 – опыт. 

 
При этом содержание ФХ в органах обоих видов злаков значительно возрастало 

(рис. 42). Однако наиболее сильное увеличение их количества обнаружилось у расте-

ний E. repens. Так, в корнях этого вида оно возрастало в 9 раз (по сравнению с расте-

ниями контрольного варианта), в листьях – в 18 раз, тогда как у P. pratense – в 6 и 12 

раз, соотвественно.  
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Рис.  42. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на содержание ФХ в клетках корня и 

листа растений Elytrigia repens (А) и Phleum pratense (Б). 1 – контроль; 2 – опыт. 

 

Хорошо известно, что GSH выполняет в клетках растений целый ряд важных 

функций, среди которых связывание ионов тяжелых металлов, участие в регуляции 

внутриклеточного окислительно-восстановительного потенциала, клеточном сигна-

линге, защите клеток от окислительного стресса, а также в синтезе ФХ (Zhu et al., 

1999; Cobbett, Goldsbrough, 2002; Pietrini et al., 2003; Noctor et al., 2011). В этой связи 

предполагается, что отсутствие изменений этого показателя у растений в условиях 

повышенных концентраций тяжелых металлов, как обнаружено нами у Elytrigia re-

pens,  а также увеличение содержания GSH, как и у Phleum prаtense,  может считаться 

показателем их металлоустойчивости.  

Полученные нами данные показывают также, что у более устойчивого (по пока-

зателям роста) к кадмию вида Elytrigia repens содержание ФХ и в корнях, и в листьях 

оказалось выше, чем  у Phleum pretense, несмотря на практически равное содержание 

металла в органах растений. Это, также как и в случае с проростками ячменя разного 

возраста, подтверждает мнение о том, что у более металлоустойчивых растений со-

держание ФХ выше, чем у менее устойчивых. 

В целом, результаты исследований показали, что в устойчивости дикорастущих 

многолетних злаков к кадмию важную роль играют непротеиновые тиолы – GSH и 

ФХ, обеспечивающие связывание и, таким образом, детоксикацию ионов металла в 

А Б 

1 
1 

2 2 

С
од
ер
ж
ан
и
е 
Ф
Х

,  
н
М

G
S

H
/г

 с
ы
р
ой

 м
ас
сы

 

С
од
ер
ж
ан
и
е 
Ф
Х

,  
н
М

G
S

H
/г

 с
ы
р
ой

 м
ас
сы

 

Корень Корень Лист Лист 



 241 

цитоплазме клетки. При этом необходимо подчеркнуть, что высокий уровень ФХ под-

держивается в течение длительного (60 дней) времени произрастания злаков в усло-

виях повышенных концентраций кадмия в субстрате.  

 

5.4. Интенсивность перекисного окисления липидов и активность антиок-

сидантных ферментов в корнях и листьях дикорастущих многолетних злаков 

при действии тяжелых металлов 

 

Негативное влияние тяжелых металлов на физиологические процессы у растений 

в значительной степени связано с их действием на состояние клеточных мембран. 

При этом известно, что у растений, устойчивых к воздействию неблагоприятных фак-

торов среды, мембраны обладают лучшей способностью сохраненять целостность в 

этих условиях, чем у неустойчивых  (Чиркова, 1997; Romero-Puertas et al., 2002; Bar-

coni et al., 2011).  

К настоящему времени накоплено довольно большое количество сведений, ка-

сающихся влияния тяжелых металлов на интенсивность ПОЛ и содержание в клетках 

антиоксидантных молекул, а также участия отдельных компонентов антиоксидантной 

системы в механизмах устойчивости растений к тяжелым металлам. Однако в отно-

шении дикорастущих видов злаков такие данные единичны. Хотя подобные исследо-

вания, на наш взгляд, имеют не только важное научное значение, связанное с углуб-

лением знаний о клеточных механизмах металлоустойчивости дикорастущих видов 

растений, но и большую практическую ценность при выявлении наиболее устойчи-

вых из них с целью использования в фиторемедиации загрязненных тяжелыми метал-

лами почв. В частности, в экспериментах М.Г. Половниковой (Половникова, 2007) у 

растений Dactylis glomerata и Festuca prаtensis, произраставших на техногенно за-

грязненных металлами территориях, увеличивалась проницаемость клеточных мем-

бран, при этом изменялись активности ПО и КАТ. В опытах С.Д. Атабаевой (Атабае-

ва, 2007) у растений Agropyron repens (L.) Beauv. в присутствии Cd2+ (40 мг/л) и Cu2+ 

(20 мг/л) повышалась интенсивность ПОЛ. Увеличение содержания МДА наблюда-

лось у растений Lolium perenne при выращивании их на почвах с высоким уровнем 
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загрязнения кадмием, свинцом и цинком (Bidar et al., 2007). Тем не менее во всех этих 

работах ярко выраженных нарушений метаболизма растений не происходило, что, 

очевидно, могло быть связано с усилением активности компонентов антиоксидантной 

системы защиты клетки, в том числе антиоксидантных ферментов.   

Нами проведено изучение влияния кадмия, свинца и цинка на содержание МДА 

и активность антиоксидантных ферментов – СОД, КАТ и ПО – у растений Elytrigia 

repens, как наиболее устойчивого к загрязнению почв тяжелыми металлами вида мно-

голетних злаков.  

В результате исследований при действии тяжелых металлов не было обнаружено 

усиления интенсивности ПОЛ в клетках корня и листа (табл. 44). Наоборот, отмеча-

лось некоторое уменьшение содержания МДА у опытных растений по сравнению с 

контрольными. При этом в корне заметно увеличивалась активность антиоксидант-

ных ферментов, более ярко выраженная в присутствии свинца. В листе повышалась 

активность только ПО. 

В целом, отсутствие негативных изменений в интенсивность ПОЛ у многолетних 

злаков в значительной степени связано с возрастанием активности антиоксидантных 

ферментов. При этом уровень их активности в бόльшей степени зависит от органа 

растений и в меньшей – от токсичности металла и вида растений. 
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Таблица 44  

Содержание МДА и активность антиоксидантных ферментов 

в клетках корня и листа Elytrigia repens  

 

Активность антиоксидантных ферментов 

Варианты 
опыта 

Содержание 
МДА, 

мкмоль/г сы-
рой массы 

СОД, 
у.е. активно-

сти/ 
мг белка·мин 

КАТ, 
мкмоль/мг 
белка·мин 

ГвПО,  
мкмоль/мг 
белка·мин 

Корень  

Контроль 8.1±0.5 4.2±2.1 18.1±0.9 12.7±0.4 

Cd2+ 5.9±0.4* 12.3±1.1* 47.4±1.3* 25.5±2.5* 

Pb2+ 3.2±0.1* 27.8±3.6* 97.0±9.5* 34.0±1.1* 

Zn2+ 3.9±0.3* 8.3±7.8* 71.8±3.5* 13.7±0.4* 

Лист  

Контроль 13.3±0.5 2.0±1.2 21.1±2.4 1.19±0.03 

Cd2+ 10.4±0.2* 1.7±0.3 24.0±1.7 4.33±0.48* 

Pb2+ 10.1±0.5* 1.1±0.5 19.5±0.6 4.18±0.08* 

Zn2+ 9.8±0.2* 2.9±0.5 18.0±1.9 2.37±0.10* 

 

Примечание. Концентрация кадмия – 40 мг/кг субстрата, свинца – 400 мг/кг субстра-

та, цинка – 160 мг/кг субстрата. * – различия с контролем достоверны при Р ≤ 0.05. 
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Таким образом, совокупность проведенных исследований дает основание сде-

лать вывод о высокой устойчивости дикорастущих видов злаков к тяжелым металлам, 

которая обеспечивается целым рядом физиолого-биохимических механизмов, позво-

ляющих растениям в условиях их повышенных концентраций в корнеобитаемой сре-

де поддерживать в течение длительного времени нормальный рост и развитие, сохра-

нять высокий уровень фотосинтеза и стабильность водного режима. При этом неко-

торые адаптационные механизмы у изученных видов злаков сходны, а некоторые – 

различаются. К сходным механизмам устойчивости можно отнести: высокую всхо-

жесть семян, поддержание активного роста листьев при замедлении роста корня, со-

хранение необходимой концентрации каротиноидов и активности ФС II, а также син-

тез ФХ и GSH. Среди механизмов, различающихся у разных видов растений: усиле-

ние или замедление побегообразования, увеличение или уменьшение количества 

устьиц и размеров устьичной щели, поддержание высокого уровня оводненности тка-

ней за счет уменьшения интенсивности транспирации или увеличения гидравличе-

ской проводимости корня. 

Помимо этого, многолетние злаки оказались способными накапливать значи-

тельные количества тяжелых металлов в корнях, а Setaria  viridis – еще и в надземных 

органах. Полученные данные позволяют с большой долей уверенности говорить о 

возможности использования дикорастущих злаков в фиторемедиации загрязненных 

тяжелыми металлами почв. При этом Elytrigia repens и Phleum pratense предпочти-

тельно использовать в фитостабилизации, а Setaria viridis – в фитоэкстракции. 
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ГЛАВА 6. УСТОЙЧИВОСТЬ ДИКОРАСТУЩИХ ЗЛАКОВ 

К ТЕХНОГЕННОМУ ЗАГРЯЗНЕНИЮ ПОЧВ ТЯЖЕЛЫМИ МЕТАЛЛАМИ 

В УСЛОВИЯХ ТАЕЖНОЙ ЗОНЫ 

 

Для того, чтобы выяснить как обнаруженные нами в лабораторных и вегетаци-

онных условиях механизмы устойчивости злаков к тяжелым металлам реализуют себя 

на уровне сообществ, нами были проведены полевые исследования, задачей которых 

явилось изучение роли и состояния многолетних злаков в травянистых сообществах, 

сформированных на техногенно загрязненных тяжелыми металлами почвах в услови-

ях таежной зоны. 

В течение многих десятилетий в результате активной техногенной деятельности 

во всем мире происходит глобальная эмиссия тяжелых металлов в атмосферу, воду и 

почвы, что негативно сказывается на состоянии природных экосистем. Бόльшая часть 

тяжелых металлов, поступивших в окружающую среду из техногенных источников, 

оседает на почве, откуда они поступают в растительные и животные организмы. В ре-

зультате сообщества претерпевают серьезные  изменения, среди которых: снижение 

почвенного плодородия, уменьшение видового разнообразия, общей биомассы и чис-

ленности организмов, и, как следствие, продуктивности экосистем, а в некоторых 

случаях даже полная их деградация (Миркин и др., 2000; Дабахов и др., 2005). 

Природные экосистемы Севера, существующие в экстремальных климатических 

условиях, обладают пониженной устойчивостью к антропогенным воздействиям и 

имеют очень низкий восстановительный потенциал. Поэтому последствия сильного 

техногенного загрязнения на Севере могут оказаться необратимыми. Это касается и  

Республики Карелия (РК), в которой площадь нарушенных почв в структуре земель 

промышленности на 2014 год составляет 5.9 тыс. га и в структуре земель сельскохо-

зяйственного назначения – 1.3 тыс. га (Государственный доклад.., 2015). Для предот-

вращения этого чрезвычайно важно изучение состояния как экосистемы в целом, так 

и ее отдельных компонентов с целью своевременного проведения мероприятий по 

восстановлению нарушенных территорий. Хорошими индикаторами состояния био-

ценозов, подверженных промышленному загрязнению, являются растительные сооб-
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щества, поскольку растения присутствуют почти повсеместно, чутко реагируют на 

повышение уровня тяжелых металлов в окружающей среде и сравнительно легко 

поддаются анализу (Жукова и др., 1985; Злобин, 1985). 

К настоящему времени имеется целый ряд публикаций, в которых рассматривает-

ся влияние промышленного загрязнения окружающей среды на древесную раститель-

ность, в том числе в РК (Тужилкина и др., 1998; Черненькова, 2002; Ярмишко, 2005; 

Жиров и др. 2007; Костюк и др., 2009; Сазонова и др., 2011; Марковская и др., 2015). В 

этих работах показано, что высокие концентрации тяжелых металлов в окружающей 

среде вызывают целый ряд негативных изменений в жизнедеятельности растений. В 

частности, замедляются ростовые процессы, нарушаются водный режим и минераль-

ное питание (Сазонова, Придача, 2009; Придача и др., 2011), уменьшается содержание 

фотосинтетических пигментов и замедляется процесс фотосинтеза (Токарева, 1992; 

Теребова и др., 2008; Тужилкина, 2009). У хвойных отмечено уменьшение продолжи-

тельности жизни хвои (Ярмишко, 1997) и снижение ее биометрических показателей 

(Придача и др., 2011). Что касается травянистой растительности, то исследований та-

кого рода относительно немного, а в РК они вообще единичны. Вместе с тем известно, 

что травяно-кустарничковый ярус является наиболее устойчивым к техногенному за-

грязнению компонентом экосистем (Черненькова, 2002; Павлов, 2005). Среди травяни-

стых растений можно выделить целый ряд видов, в том числе из семейства Poaceae, 

которые способны произрастать на территориях с довольно сильным техногенным за-

грязнением (Жиров и др., 2007; Воскресенская, 2009; Башмаков, Лукаткин, 2009 и др.). 

Именно эти виды представляют ценный материал для изучения механизмов устойчи-

вости, позволяющих им произрастать в неблагоприятных почвенных условиях.  

Территория РК является довольно «чистой» в отношении содержания тяжелых 

металлов в окружающей среде. Значительному загрязнению подвергаются лишь уча-

стки, расположенные вокруг промышленных предприятий (Государственный док-

лад…, 2013). Наиболее крупными предприятиями в РК являются Кондопожский цел-

люлозно-бумажный комбинат ОАО «Кондопога» (Кондопожский ЦБК), специализи-

рующийся на производстве газетной бумаги, и Костомукшский горно-обогатительный 

комбинат ОАО «Карельский окатыш» (Костомукшский ГОК) – производитель железо-
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рудного сырья. Согласно литературным данным вблизи Кондопожского ЦБК в почвах 

обнаружено высокое (по сравнению с фоновым для РК уровнем) содержание кобальта, 

меди, никеля и цинка. Основным загрязняющим почву компонентом выбросов Косто-

мукшского ГОКа является полиметаллическая пыль с повышенным содержанием в 

ней железа, кобальта, меди, никеля, хрома и цинка (Лазарева и др., 1992; Федорец и 

др., 2008; Пантелеева, 2009; Федорец, Солодовников, 2013).  

В контексте данной работы представлялось важным изучение устойчивости к 

техногенному загрязнению почвы тяжелыми металлами дикорастущих представите-

лей семейства Poaceae, произрастающих на территориях вблизи указанных предпри-

ятий.  

Проведенный нами химический анализ почвы обследованных участков пока-

зал, что содержание тяжелых металлов в образцах превышает средний уровень, опре-

деленный для типов почв, характерных для изученных районов Карелии (Федорец и 

др., 2008). При этом оно возрастает по мере приближения к предприятию, достигая 

наибольших значений на участках, расположенных в 0.5 км от источника загрязнения 

(табл. 45 и 46). Исключение составляет цинк, его содержание вблизи Кондопожского 

ЦБК находится в пределах нормы.  
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Таблица 45  

 Валовое содержание (мг/кг сухого веса) тяжелых металлов  в почвах участков,  

расположенных на разном расстоянии от Кондопожского ЦБК 

 

Содержание тяжелых металлов в почве, 

мг/кг сухого веса 

Тяжелый 

металл 

Региональный 

фон, мг/кг сухого 

веса почвы* 0.5 км 4 км 8 км 

Ni2+ 5.2 24.1 ± 5.7 15.0 ± 1.0 9.2 ± 0.5  

Cu2+ 12.0 43.9 ± 4.4 18.7±1.9 15.5±1.6 

Pb2+ 5.1 19.8 ± 2.0 7.4 ± 0.8 7.5±0.8 

Zn2+ 35.2 44.0 ± 7.1 36.0±5.8 37.9±6.1 

 

Примечание. * – региональный фон для подзолистых песчаных почв (горизонт 

А2(В)), характерных для района исследований (по: Федорец и др., 2008). 

 
 

Таблица 46 

Валовое содержание (мг/кг сухого веса) тяжелых металлов в почвах участков, 

 расположенных на разном расстоянии от Костомукшского ГОКа 

 

Содержание тяжелых металлов в почве, 

 мг/кг сухого веса 
Тяжелый 

металл 

Региональный 

фон, мг/кг сухого 

веса почвы* 0.5 км 4 км 8 км 

Ni2+ 3.6 17.8± 4.7 12.8±3.2 9.0±2.3 

Cu2+ 9.1 25.2±3.8 15.2±1.6 9.1±0.9 

Pb2+ 5.9 15.8 ± 1.6 9.6±1.0 7.4±0.8 

Zn2+ 19.2 43.7 ± 7.0 42.1±6.8 22.7±3.7 

 

Примечание. * – региональный фон для иллювиально-гумусово-железистых подзоли-

стых песчаных почв (горизонт А2 (Е)), характерных для района исследований 

 (по: Федорец и др., 2008). 
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6.1. Ценотическая роль злаков в травянистых сообществах, сформировавшихся 

на техногенно-загрязненных тяжелыми металлами территориях 

 

Известно, что негативное влияние техногенной нагрузки на растительные сооб-

щества проявляется, прежде всего, в изменении их структуры и видового состава 

(Опекунова, 2013). При этом при усилении техногенного загрязнения изменяется це-

нотическая роль видов в фитоценозах: она возрастает у более устойчивых к загрязне-

нию и уменьшается – у менее устойчивых видов (Дабахов и др., 2005). 

В наших исследованиях мы определяли ценотическую роль злаков на участках, 

расположенных на разном расстоянии от предприятий. Для этого проводили анализ 

видового состава и проективного покрытия видов растений, произрастающих на этих 

территориях. 

Анализ видового состава выявил, что в районе Кондопожского ЦБК общее коли-

чество видов в сообществах на разных по удаленности от предприятия участках прак-

тически не отличалось. Так, в 8 км от комбината было обнаружено 29–33 вида, в 4 км 

– 23–29 и 0.5 км 31–32 вида травянистых растений. При этом проективное покрытие 

злаков (в частности, Dactylis glomerata, Desсhampsia cespitosa (L.) Beauv. и Phleum 

pratense) на всех участках было высоким (табл. 47). В сообществах, расположенных в 

0.5 км от ЦБК, помимо указанных видов заметно увеличивалось проективное покры-

тие Elytrigia repens и Calamagrostis epigeios (L.) Roth., тогда как проективное покры-

тие Poa pratensis L. и Festuca pratensis, несколько уменьшалось. Доминирующее по-

ложение во всех изученных фитоценозах занимала Dactylis glomerata. Наравне со зла-

ками на наиболее загрязненных участках увеличивалось проективное покрытие Arc-

tium tomentosum Mill. и Cirsium setosum (Willd.) Bess. из семейства Asteraceae, однако 

их встречаемость была ниже, чем у представителей семейства Poaceae. На участках, 

удаленных от предприятия на 8 км, в качестве содоминантов выступали также виды 

из семейства Apiaceae – Angelica sylvestris L. и Anthriscus sylvesrtis (L.) Hoffm, тогда 

как  при приближении к ЦБК их доля в сообществе заметно снижалась. 
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Таблица 47 

Проективное покрытие видов растений с высокой (> 50%) встречаемостью 

в травянистых сообществах, расположенных в районе Кондопожского ЦБК 

Проективное покрытие (баллы 
по шкале Браун-Бланке)  
расстояние от ЦБК, км Вид растения 

Встречае-
мость, % 

0.5 4.0 8.0 

Poaceae 

Agrostis tenuis Sibth 83 1 1 1 

Calamagrostis epigeios (L.) 

Roth. 

83 2 1 1 

Dactylis glomerata L. 100 3 3 3 

Deschampsia cespitosa (L.) 

Beauv. 

66 2 2 2 

Elytrigia repens (L.) Nevski. 50 2 1 1 

Festuca pratensis Huds. 83 1 2 2 

Phleum pratense L. 83 2 2 2 

Poa pratensis L. 100 1 1 1 

Fabaceae 

Amoria repens (L.) C. Presl. 83 1 1 1 

Trifolium pratense L.  83 1 1 2 

Vicia cracca L. 83 1 1 2 

Asteraceae 

Arctium tomentosum Mill.  50 – 1 1 

Cirsium setosum (Willd.) Bess. 67 1 1 1 

Taraxacum officinale Wigg. s. l. 100 1 1 1 

Apiaceae 

Angelica sylvestris L. 67 1 1 2 

Anthriscus sylvesrtis (L.) Hoffm 83 – 1 2 

Onagraceae 

Chamaenerion angustifolium 

(L.) Scop. 

50 1 – 1 

 

Примечание. “+” – участие вида составляет менее 1%,  “–“ – отсутствие вида. 
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В отличие от территории ЦБК, в районе Костомукшского ГОКа число видов на 

участках зависело от их местоположения: в непосредственной близости от предпри-

ятия количество видов в сообществах оказалось заметно меньшим (14–16 видов), чем 

на участках, удаленных от него на 4 км (20–28 видов) и 8 км (21–26 видов). Вместе с 

тем при приближении к предприятию проективное покрытие злаков также увеличи-

валось (в большей степени, Phleum pratense), тогда как представителей других се-

мейств, наоборот, уменьшалось (табл. 48). Например, на участках, удаленных от 

ГОКа на расстоянии 4 и 8 км, в роли содоминантов выступали Phleum pratense, 

Deschampsia cespitosa и Lathyrus pratensis L., тогда как вблизи предприятия L. praten-

sis не была обнаружена вообще, а доминирующие позиции занимала Phleum pratense.  

Уменьшение числа видов сосудистых растений в травянистых сообществах с 

приближением к источнику загрязнения было обнаружено и другими авторами (Ума-

нова, 2000; Мордвина и др., 2005; Жуйкова, 2008, 2009). При этом, среди видов с вы-

сокой встречаемостью также отмечены дикорастущие злаки (в том числе, Agrostis  

capillaris L., Calamagrostis epigeios, Deschampsia cespitosa, Poa pratensis), которые ха-

рактеризуются широкой экологической амплитудой, высокой интенсивностью вегета-

тивного и семенного возобновления, устойчивостью к неблагоприятным факторам 

внешней среды (Парибок, 1983; Atabaeva, Sarsenbaev, 2004; Жуйкова и др., 2008). О 

возрастании ценотической роли злаков в районах повышенного загрязнения почв тя-

желыми металлами уже упоминалось ранее. В частности, в непосредственной близо-

сти от Красноярского и Братского алюминиевых заводов обнаружены сообщества, 

доминирующим видом в которых является Bromopsis inermis (Павлов, 1989). Вблизи 

комбината «Северсталь», расположенного в г. Череповец, в качестве доминанта явля-

ется D. cespitosa, тогда как на территориях более удаленных от предприятия харак-

терно наличие значительного количества бобовых (Trifolium pratense L., Trifolium hy-

bridum L., L. pratensis, Vicia cracca L.) (Груздев, 2010). Доминирующие позиции за-

нимали также Elytrigia repens и Festuca pratensis на техногенно загрязненных участ-

ках в г. Сыктывкаре (Мартыненко, 1996). 
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Таблица 48  

Проективное покрытие видов растений с высокой (> 50%) встречаемостью 

в травянистых сообществах, расположенных в районе Костомукшского ГОКа 

Проективное покрытие (баллы 
по шкале Браун-Бланке) 
расстояние от ЦБК, км Вид растения 

Встречае-

мость, % 
0.5  4.0  8.0  

Poaceae 

Agrostis tenuis Sibth 100 1 1 1 

Calamagrostis epigeos (L.) Roth. 67 2 1 1 

Dactylis glomerata L. 50 1 1 1 

Deschampsia cespitosa (L.) 
Beauv. 

100 2 2 2 

Phleum pratense L. 100 3 2 2 

Poa pratensis L. 67 2 1 1 

Fabaceae 

Lathyrus pratensis L. 83 – 2 2 

Trifolium pratense L. 83 1 1 1 

Trifolium repens (L.) C. Presl. 100 1 1 2 

Vicia cracca L. 100 1 1 1 

Asteraceae 

Achillea millefolium L. 100 1 1 2 

Taraxacum officinale Wigg. s. l. 100 1 1 1 

Tussilago farfara L. 67 1 1 1 

Caryophyllaceae 

Stellaria graminea L. 100 1 1 1 

Onagraceae 

Chamaenerion angustifolium 
(L.) Scop. 

83 1 1 2 

 

Примечание. “–“ – отсутствие вида. 
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По общему мнению, в условиях техногенного загрязнения почв тяжелыми ме-

таллами изменение видового состава сформированных сообществ связано с «выпаде-

нием» менее устойчивых видов и, соответственно, возрастанием доли видов, более 

устойчивых к данному стрессовому воздействию, каковыми и являются некоторые 

виды дикорастущих злаков.  

В целом наши исследования выявили важную ценотическую роль многолетних 

злаков в сообществах, сформированных на техногенно загрязненных тяжелыми ме-

таллами территориях вблизи крупных предприятий РК. С повышением степени за-

грязнения участков проективное покрытие злаков увеличивается, что свидетельствует 

об устойчивости представителей этого семейства к загрязнению почв тяжелыми ме-

таллами. Доминирующими видами в фитоценозах, расположенных в непосредствен-

ной близости от Кондопожского ЦБК и Костомукшского ГОКа, являются Dactylis 

glomerata и Phleum pratense, соответственно.  
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6.2. Влияние техногенного загрязнения почв тяжелыми металлами  

на морфо-физиологические показатели дикорастущих злаков  

 

Известно, что о степени техногенной нагрузки на территории, расположенные 

вблизи промышленных предприятий, можно судить по состоянию произрастающей 

там растительности и/или отдельных видов растений. К основным видимым измене-

ниям у растений, произрастающих на таких участках, можно отнести: количествен-

ные изменения их морфофизиологических признаков, появление различных дефор-

маций органов, общее снижение продуктивности, изменение окраски листьев в ре-

зультате хлороза, некроза и других причин, раннее пожелтение и опадение листьев, 

замедление или ускорение развития. При этом наиболее заметно эти изменения про-

являются у чувствительных к загрязнению видов растений, тогда как у устойчивых 

видов видимых признаков может и не наблюдаться. На основе изменений морфоло-

гических признаков растений основан биоиндикационный метод изучения степени 

антропогенного влияния на природную среду (Биоиндикация загрязнения…, 1988). 

Согласно данным литературы, в районах, характеризующихся сильным про-

мышленным загрязнением почвы тяжелыми металлами, у травянистых растений за-

медляется рост подземных и надземных органов, уменьшаются размеры листьев, тор-

мозится развитие. Это было обнаружено, например, у Typha latifolia L. (Ye et al., 

1997), Phragmites australis (Pietrini et al., 2003), Plantago major L. (Kosobrukhov et al., 

2004), Artemisia annua (Khudsar et al., 2004), Taraxacum officinale (Жуйкова, 2009), Ma-

tricaria chamomilla L. (Прокопьев и др., 2014) и др.  

В наших исследованиях  имеющаяся вблизи промышленных предприятий (Кондо-

пожского ЦБК и Костомукшского ГОКа) техногенная нагрузка не оказывала ярко вы-

раженного негативного влияния на рост доминирующих на обследованных террито-

риях видов злаков – Dactylis glomerata и Phleum pratense. Тем не менее, на наиболее 

загрязненных участках у обоих видов злаков уменьшалась высота побега, тогда как 

площадь листовой пластинки подфлагового листа не изменялась (табл. 49). Посколь-

ку подфлаговый и флаговый листья играют существенную роль в формировании про-

дуктивности соцветия у злаков (Табаленкова, 2007), сохранение их размеров, очевид-
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но,  способствует  сохранению семенной продуктивности растений. Также как и об-

наружденное нами увеличение на наиболее загрязненных участках длины соцветия.  

 

Таблица 49 

Влияние загрязнения почвы тяжелыми металлами на морфологические 

признаки генеративного побега растений Dactylis glomerata и Phleum рrаtense 

 

Примечание. * – различия по отношению к участкам, расположенным в 8 км от ис-

точника загрязнения, достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Сведения о влиянии промышленного загрязнения почвы тяжелыми металлами на 

репродуктивную сферу у растений в литературе весьма немногочисленны и неодно-

значны. В частности, у Taraxacum officinale диаметр цветоносов и диаметр соцветия 

не зависели от степени техногенного загрязнения мест произрастания вида (Северю-

хина, Жуйкова, 2002). Тогда как у Betula pendula и Salix alba L. с возрастанием техно-

генной нагрузки уменьшалась длина соцветий (Бухенко, 2007), а у Matricaria chamo-

milla в условиях загрязнения снижалось количество соцветий на растении (Прокопьев 

Морфологические признаки 

Источник 

загрязнения 

Расстояние от 

источника 

загрязнения, 

км 

высота побе-

га, см 

площадь листа, 

см2 

длина соцветия, 

см 

Dactylis glomerata 

0.5 118.0±2.0* 12.3±0.6 14.8±0.6* 

4.0 131.7±3.8 11.1±1.2 11.9±0.4 

Кондопож- 

ский ЦБК 

8.0 135.2±4.9 12.0±0.5 11.1±0.7 

Phleum pratense 

0.5 77.3±3.2* 7.7±0.6 6.16±0.31* 

4.0 87.6±1.9* 8.2±0.6 4.73±0.32 

Костомук-

шский ГОК 

8.0 111.4±3.1 7.9±0.7 4.62±0.30 
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и др., 2014). Что касается многолетних злаков, то данных в известной нам литературе 

не оказалось, хотя и показано, что у этих видов размеры соцветия являются наиболее 

стабильными морфологическими признаками (Олимпиенко и др., 1982; Калинина, 

Лайдинен, 1997).  

Считается, что устойчивость ценопопуляций растений к действию тех или иных 

неблагоприятных факторов среды можно оценить по характеру и величине изменений 

коэффициента вариации отдельных признаков (Давыдова, Моченят, 1991). В наших 

исследованиях обнаружено, что с приближением к источнику загрязнения у Dactylis 

glomerata и Phleum pratense увеличивается уровень внутрипопуляционной изменчи-

вости изученных морфологических признаков (табл. 50).  

Аналогичные результаты представлены и в ряде других исследований. В частно-

сти, обнаружено повышение уровня внутрипопуляционной изменчивости морфоло-

гических признаков на загрязненных тяжелыми металлами почвах у Agrostis tenuis L. 

(Karataglis, 1980), Deschampsia cespitosa (Cox, Hutchinson, 1981), Aster alpinus L. (Ко-

сицин и др., 1983) и Plantago media L. (Вайцеховская, 1995б). По мнению авторов, 

увеличение гетерогенности признаков у растений в ответ на возрастание содержания 

ионов тяжелых металлов в почве создает основу для формирования металлоустойчи-

вых популяций за счет естественного отбора наиболее устойчивых генотипов.  
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Таблица 50  

Вариабельность морфологических признаков (V, %) генеративного побега 

растений Dactylis glomerata и Phleum prаtense 

 

Морфологические признаки 

Вид растения 
Источник за-

грязнения 

Расстояние 

от ИЗ, 

км 

высота 

побега 

площадь 

листа 

длина со-

цветия 

0.5 12.4 31.8 20.8 Dactylis 

glomerata 4 4.9 28 12.0 

 

Кондопожский 

ЦБК 

8 4.9 13.6 13.4 

0.5 18.4 26.9 24.9 Phleum 

prаtense 4 16 21.5 23.4 

 

Костомукшский 

ГОК 

8 10.6 20.5 20.8 

 

Крайне мало данных и касающихся влияния техногенного загрязнения почвы на 

развитие растений. Обнаружено лишь, что в зонах сильного промышленного загряз-

нения отмечается задержка темпов онтогенеза за счет увеличения времени прегенера-

тивного развития (Павлов, 2005). В наших исследованиях мы не обнаружили замед-

ления наступления очередной фенофазы – у растений на всех участках, независимо от 

их расположения, отмечалась фаза цветения. 

Среди физиологических процессов, определяющих рост растений и формиро-

вание их продуктивности, наиболее важным является фотосинтез. Поддержание фо-

тосинтетической активности на высоком уровне способствует росту и развитию рас-

тений в неблагоприятных условиях среды и может служить показателем их устойчи-

вости (Krupa, Baszynski, 1995). Поэтому в качестве дополнительных критериев при 

оценке состояния растений Dactylis glomerata и Phleum pratense в условиях почвенно-

го загрязнения мы использовали количество  зеленых и желтых пигментов в листьях, 

учитывая, что эти показатели являются весьма чувствительными и информативными 

в неблагоприятных условиях среды.  
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Результаты исследования показали, что у изученных видов злаков наиболее вы-

сокое содержание всех форм пигментов оказалось на участках, расположенных в не-

посредственной близости от источника загрязнения. Так, у Dactylis glomerata вблизи 

Кондопожского ЦБК (табл. 51) и у Phleum pratense вблизи Костомукшского ГОКа 

(табл. 52) содержание хлорофиллов a, b и каротиноидов в среднем оказалось выше (в 

1.2–1.4 раза), чем на более удаленных участках (в 8 км).  

Таблица 51  

Влияние загрязнения почвы тяжелыми металлами на содержание фотосинтетических 

пигментов в листьях растений Dactylis glomerata 

Расстояние до Кондопожского ЦБК, км 
Показатель 

0.5 4 8 

Содержание хл а,  мг/г сырой массы 0.917±0.002* 0.900±0.010* 0.766±0.002 

Содержание хл b, мг/г сырой  массы 0.256±0.007* 0.220±0.006 0.211±0.003 

Содержание каротиноидов, 

 мг/г сырой массы 

0.457±0.006* 0.394±0.002 0.376±0.004 

Примечание. * – здесь и в табл. 52 различия по сравнению с участками, расположен-

ными в 8 км от предприятия, достоверны при Р ≤ 0.05. 

 

Таблица 52  

Влияние загрязнения почвы тяжелыми металлами на содержание фотосинтетических 

пигментов в листьях растений Phleum pratense 

Расстояние до Костомукшского ГОКа, км 
Показатель 

0.5 4 8 

Содержание хл а,  мг/г сырой массы 1.229±0.007* 0.996±0.005 1.024±0.002 

Содержание хл b, мг/г сырой массы 0.339±0.030* 0.323±0.021 0.242±0.001 

Содержание каротиноидов, 

 мг/г сырой массы 

0.565±0.003* 0.474±0.009 0.499±0.002 
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 Исследования содержания фотосинтетических пигментов в растениях, произра-

стающих вблизи промышленных предприятий, касаются, в основном, древесных ви-

дов. Например, обнаружено, что при приближении к источнику загрязнения (метал-

лургический комплекс ОАО «Камаз» в г. Набережные Челны) увеличивалось содер-

жание пигментов в листьях Tilia cordata Mill. (Bukharina et al., 2013). В условиях по-

лиметаллического загрязнения в хвое растений Larix sukaczewii Dyl. более высокие 

концентрации хлорофиллов обнаружились вблизи Стерлитамакского промышленного 

центра (Уральский регион) (Кулагин, Юсупов, 2008). Средние значения содержания 

фотосинтетических пигментов в листьях Acer platanoides L. на техногенно загрязнен-

ных участках в г. Кировске оказались достоверно выше аналогичных показателей у 

растений из фоновых условий. Отмеченное нами и авторами указанных работ увели-

чение количества пигментов в условиях повышенного содержания тяжелых металлов 

в почве, очевидно, направлено на поддержание необходимого уровня фотосинтеза у 

растений при уменьшении площади листа.  

Тем не менее, есть данные и о снижении содержания пигментов у растений на 

антропогенно загрязненных территориях. Так, у растений Tanacetum vulgare L., вбли-

зи промышленного предприятия содержание зеленых пигментов оказалось в 2 раза 

ниже, чем в зоне с отсутствием загрязнения (Stevović et al., 2010). Суммарное содер-

жание хлорофиллов в хвое Pinus sylvestris L., в листьях Solidágo lapponica With. и 

Arctostaphylos uva-ursi (L.) Spreng. уменьшалось при приближении к комбинату «Се-

вероникель» (Костюк и др., 2009). Полагают, что уменьшение количества фотосинте-

тических пигментов и замедление скорости фотосинтеза, приводящие к снижению 

продуктивности растений в условиях техногенного загрязнения, характерно для менее 

устойчивых видов растений, а также для сильно загрязненных тяжелыми металлами 

территорий. 

В целом, у изученных нами злаков, являющихся доминирующими видами на 

техногенно загрязненных территориях, не обнаружено признаков сильного угнетения. 

При этом разные виды злаков в различных природно-климатических условиях (север-

ная и южная Карелия) имели практически одинаковую ответную реакцию на техно-

генное загрязнение почвы тяжелыми металлами: несмотря на некоторое уменьшение 
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на загрязненных участках высоты побега, у растений сохраняются размеры листовой 

пластинки подфлагового листа, повышается содержание фотосинтетических пигмен-

тов, обеспечивая активную работу фотосинтетического аппарата, увеличивается дли-

на соцветия, способствуя поддержанию в этих условиях высокой семенной продук-

тивности. Помимо этого возрастает уровень внутрипопуляционной изменчивости 

морфологических признаков генеративного побега. Указанные изменения направлены 

на обеспечение успешного роста и развития  злаков в условиях загрязнения окру-

жающей среды тяжелыми металлами и могут рассматриваться в качестве адаптивных. 
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6.3. Содержание тяжелых металлов в подземных и надземных 

 органах дикорастущих злаков, произрастающих на территориях вблизи 

 промышленных предприятий  

 

В зонах выявленных геохимических аномалий и сильного промышленного за-

грязнения подвижность тяжелых металлов в системе «почва – растение» значительно 

увеличивается, что приводит к их избыточному накоплению в растениях (Кабата-

Пндиас, Пендиас, 1989; Кашулина, Салтан, 2008; Поздняк, 2011; Ильин, 2012). Для 

оценки степени их негативного воздействия на растения, а также для изучения устой-

чивости к ним разных видов, важным является определение содержания ионов метал-

лов в органах растений.  

Проведенный нами химический анализ растительных образцов показал, что у 

обоих видов злаков при возрастании степени загрязнения территории тяжелыми ме-

таллами увеличивается их содержание в подземных органах. Так, в корнях растений 

Dactylis glomerata, произрастающих в непосредственной близости от Кондопожского 

ЦБК, содержание меди и никеля оказалось почти в 4 раза, а свинца – почти в 40 раз 

выше, чем на участке, расположенном в 8 км от комбината (табл. 53). В корнях 

Phleum pratense высокие концентрации металлов обнаружились у растений, произра-

стающих на расстоянии 0.5 и 4 км от комбината (табл. 54). При этом количество меди 

и свинца в корнях растений этого вида было почти в 2 раза, а никеля – в 1.5 раза вы-

ше, чем на наиболее удаленном от предприятия участке.  

Необходимо также отметить, что при приближении к источнику загрязнения 

возрастало содержание тяжелых металлов в корнях, тогда как в побегах изменения 

были менее выражены, что  свидетельствует об усилении барьерной роли корней зла-

ков. Отмеченный эффект является одним из важных механизмов устойчивости к тя-

желым металлам растений, не являющихся аккумуляторами.  
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Таблица 53 

Содержание тяжелых металлов  в корнях и побегах растений Dactylis glomerata 

(мкг/г сухого веса), произрастающих на участках, расположенных 

 на разном расстоянии от Кондопожского ЦБК 

 

Примечание. * – здесь и в табл. 54 различия по сравнению с участками, расположен-

ными в 8 км от предприятия, достоверны при Р ≤ 0.05. 

Таблица 54 

Содержание тяжелых металлов  в корнях и побегах растений Phleum pratense 

(мкг/г сухого веса), произрастающих на участках, расположенных 

 На разном расстоянии от Костомукшского ГОКа 

 

Тяжелые металлы Расстояние  

от ЦБК,  

км 

Орган 
медь никель свинец цинк 

0.5  корень 44.8±4.4* 10.2±0.8* 8.9±0.4* 30.7±4.9 

 побег 5.7±0.6* 0.9±0.1 1.2±0.01* 26.1±2.6 

4.0 корень 35.6±3.4* 4.1±0.3* 2.6±0. 3 37.7±6.0 

 побег 2.3±0.3 1.3±0.1 0.6±0.01 32.8±2.2 

8.0 корень 11.9±1.2 2.8±0.2 2.1±0.02 20.7±3.3 

 побег 3.12±0.4 1.0±0.2 0.5±0.01 24.8±4.0 

Тяжелые металлы Расстоя-
ние  

от ГОКа,  
км 

Орган 
медь никель свинец цинк 

0.5  корень 20.4±5.1* 24.1±6.0* 9.1±0.5* 33.5±5.4 

 побег   2.5±0.6 2.9±0.7* 2.0±0.2* 25.5±4.1 

4.0 корень 25.2±6.3* 19.2±4.8 5.1±0.5* 33.2±5.3 

 побег 2.7±0.7 2.2±0.6 3.3±0.3* 17.4±2.8 

8.0 корень 11.9±3.0 15.6±3.9 2.9±0.3 33.5±5.4 

 побег 2.1±0.5 0.9±0.2 0.6±0.1 16.2±2.6 
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Исключение составил цинк, который у обоих видов распределялся между под-

земными и надземными органами примерно поровну (52% и 48% от общего содержа-

ния в растении, соответственно) и его содержание в растениях практически не зави-

село от удаленности участка от источника загрязнения. Возможно, это связано, с од-

ной стороны, с тем, что цинк является микроэлементом и его присутствие в надзем-

ных органах растений необходимо, а с другой стороны – с относительно низкими 

концентрациями цинка в почвах изученных участков.  

О способности дикорастущих злаков к  значительному (по сравнению с видами 

из других семейств) накоплению тяжелых металлов  ранее уже упоминалось в литера-

туре. Так, вблизи крупной автомагистрали содержание свинца в корнях Trifolium re-

pens L., Vicia cracca (сем. Fabaceae), Plantago maior (сем. Plantaginaceae), Matricaria 

inodora L. (сем. Asteraceae) оказалось в 2-3 раза меньше, чем в корнях Dactylis 

glomerata, произрастающей на тех же участках (Хаданович и др., 2010). В промыш-

ленной зоне г. Саранска растения Calamagrostis epigeios накапливали в корнях гораз-

до более высокие концентрации меди, а в побегах – свинца, по сравнению с расте-

ниями Taraxacum officinale (сем. Asteraceae) (Башмаков, Лукаткин, 2009). В растениях 

Phleum prаtense и Dactylis glomerata, произраставших на почвах с высоким уровнем 

загрязнения тяжелыми металлами, концентрация свинца в корнях оказалась в 4-7 раз 

больше, чем у растений Thlaspi arvense L. (сем. Brassicaceae) (Атабаева, 2007). Вбли-

зи металлургического комбината в Садбери (Канада) содержание меди и никеля в 

Deschampsia flexuosa (L.) Nees. (сем. Poaceae) было почти в 10 раз выше, чем в листь-

ях растениях Vaccinium angustifolium Ait. (сем. Ericaceae) (Hutchinson, Whitby, 1974). 

Вблизи ТЭЦ г. Тюмени содержание свинца в листьях растений Elytrigia repens во 

много раз превышало его количество у Artemisia vulgaris L. (сем. Asteraceae) (Барано-

ва, Дмитренко, 2013). Выполненный нами сравнительный анализ содержания тяже-

лых металлов в подземных органах растений из разных семейств (на примере участ-

ков, расположенных в 0.5 км от Кондопожского ЦБК), также показал более высокую 

концентрацию меди, никеля, свинца и цинка в корнях злаков, по сравнению с видами 

из семейств Fabaceae и Asteraceae (табл. 55)    
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Таблица 55 

Содержание тяжелых металлов (мг/кг сухой массы) в корнях растений разных видов, 

произраставших в 0.5 км от Кондопожского ЦБК  

 
Тяжелый металл 

 
Вид растения 

 медь никель свинец 
 

цинк 
 

Dactylis glomerata 44.8 ± 4.4 10.2 ± 0.8 3.9 ± 0.4 30.7 ± 4.9 

Vicia cracca 11.6 ± 2.3 3.2 ± 1.5 2.4 ± 1.2 20.6 ± 2.5 

Taraxacum officinale 11.2 ± 2.4 5.6 ± 1.3 0.05 ± 0.004 22.6 ± 3.2 

Tussilago farfara 31.4 ± 2.8 5.2 ± 2.2 0.05 ± 0.002 23.6 ± 3.4 

 

В целом, проведенные исследования показали, что многолетние злаки являются 

доминирующими видами в растительных сообществах, произрастающих вблизи про-

мышленных предприятий. При этом они способны накапливать тяжелые металлы в 

относительно больших количествах в корнях, без заметных нарушений роста и разви-

тия. Полученные результаты позволяют предполагать  возможность использования 

этих видов в фиторемедиации, а точнее – в фитостабилизации загрязненных тяжелы-

ми металлами почв в условиях таежной зоны.     

Как известно, фитостабилизация – важная часть фиторемедиационной техноло-

гии, при которой  растения используются для снижения подвижности химических 

элементов в почве за счет выделения корнями хелатирующих веществ и/или удержи-

вания ионов металлов в корневой системе (Salt et al., 1998; Palmer et al., 2001; Прасад, 

2003; Sharma, Dubey, 2005; Prasad, Freitas, 2006). Для более эффективного использо-

вания этой технологии в настоящее время все больше внимания уделяется видам або-

ригенной флоры, которые устойчивы к высоким концентрациям тяжелых металлов в 

окружающей среде и способны накапливать их в относительно высоких концентрацях 

в подземных органах (Greger, Landberg, 1999; Carrier et al., 2003). Проведенные нами 

исследования показывают, что Dactylis glomerata и Phleum pratense обладают всеми 

перечисленными свойствами.  
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Таким образом, проведенные нами полевые исследования в районах техногенно-

го загрязнения почв тяжелыми металлами подтверждают высокую устойчивость к 

ним растений семейства Poaceae, что позволяет злакам играть важную ценотическую 

роль в сообществах, сформированных на техногенно загрязненных территориях. При 

этом разные виды злаков, произрастающие в различных природно-климатических ус-

ловиях (северная и южная Карелии) имели практически одинаковую ответную реак-

цию на загрязнение почвы тяжелыми металлами, что позволяет говорить о действии 

сходных механизмов адаптации. Среди них: возрастание уровня внутрипопуляцион-

ной изменчивости морфологических признаков генеративного побега, что может рас-

сматриваться в качестве адаптивной реакции, направленной на повышение выживае-

мости ценопопуляций; сохранение роста подфлагового листа даже на наиболее за-

грязненных участках, увеличение размеров соцветия при приближении к источнику 

загрязнения, способствующее поддержанию в этих условиях высокого уровня семен-

ной продуктивности;  повышение концентрации фотосинтетических пигментов, обес-

печивающее активную работу ФСА. Указанные изменения являются, на наш взгляд, 

адаптивными, направленными на повышение выживаемости злаков в условиях техно-

генного загрязнения почвы тяжелыми металлами.  

Высокая устойчивость злаков к техногенному загрязнению почв тяжелыми ме-

таллами, а также их способность к накоплению этих элементов в корнях в относи-

тельно больших количествах позволяет говорить о возможном использовании Dactylis 

glomerata и Phleum prаtense для использования в фитостабилизации почв на террито-

риях, расположенных в непосредственной близости от промышленных предприятий, 

в условиях таежной зоны. 
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

 

Изучение механизмов устойчивости растительных организмов к повышенному 

содержанию тяжелых металлов в окружающей среде в настоящее время является чрез-

вычайно актуальной задачей экологической физиологии растений, о чем, в частности, 

свидетельствует значительное число публикаций, появившихся в последние годы в 

отечественных и зарубежных журналах. Исследование в этом плане растений семейст-

ва Poaceae имеет не только определенный научный интерес, но и большое практиче-

ское значение, что связано с хозяйственной ценностью целого ряда видов этого семей-

ства, а также с их важной ценотической ролью в формировании травянистых фитоце-

нозов практически во всех природно-климатических зонах.  

Проведенные нами эксперименты показали, что кадмий, свинец и цинк, которые 

являются приоритетными загрязнителями окружающей среды среди группы «тяжелых 

металлов», в высоких концентрациях ингибируют рост и развитие злаков, оказывают 

отрицательное влияние на фотосинтез и водный режим, уменьшают подземную и над-

земную биомассу, семенную продуктивность. При этом степень ингибирования тяже-

лыми металлами физиологических процессов  у злаков зависит в бόльшей степени от 

токсичности металла и его концентрации, а также от фазы развития и возраста расте-

ний, и в гораздо меньшей степени – от вида растений в пределах изученного семейст-

ва. Вместе с тем в присутствии изученных нами концентраций кадмия, свинца и цинка 

указанные изменения не приводят к нарушению согласованности основных метаболи-

ческих процессов, обеспечивая не только возможность роста растений в этих условиях 

в течение длительного времени, но и формирование семенного потомства. 

Анализ полученных результатов позволил выявить целый ряд физиолого-

биохимических и молекулярно-генетических механизмов, действующих на разных 

уровнях организации, которые способствуют повышению устойчивости растений се-

мейства Poaceae к тяжелым металлам (рис. 43). Большинство из этих механизмов 

функционируют у всех изученных нами злаков, причем независимо от вида металла. 

Некоторые же механизмы различаются как в зависимости от видовой принадлежности 

растения, так и от металла и его концентрации. 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Рис. 43. Механизмы устойчивости растений семейства Poaceae к тяжелым металлам 
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Важная роль в адаптации культурных и дикорастущих представителей семейства 

Poaceae  к тяжелым металлам в корнеобитаемой среде принадлежит физиолого-

биохимическим механизмам, действующим на клеточном, тканевом и организменном 

уровнях. Нами обнаружено, что для всех изученных видов злаков высокая всхожесть 

семян в присутствии довольно высоких концентраций тяжелых металлов в субстрате, 

поддержание активного роста листьев при замедлении роста корня, что способствует 

сохранению высокой активности ФСА и накоплению биомассы растениями, усиление 

или, наоборот, торможение побегообразования.  

Поскольку все структурные элементы растения формируются апикальными мери-

стемами, и именно от их функционирования в значительной степени зависит габитус 

растения и его продуктивность, особое внимание в нашей работе было уделено изуче-

нию влияния тяжелых металлов на апикальную меристему  стебля у культурных зла-

ков. Учитывая данные отечественных и зарубежных авторов, касающихся ингиби-

рующего действия тяжелых металлов на меристему корня, нами было высказано пред-

положение об их возможном негативном действии и на рост стеблевых апикальных 

меристем. Результаты наших экспериментов показали, что в присутствии кадмия, 

свинца и цинка у культурных видов злаков уменьшаются размеры конуса нарастания, 

что обнаруживается уже на самых ранних этапах их развития. Кроме того, снижается 

количество закладываемых на конусе нарастания будущих элементов соцветия. Тем не 

менее, отмеченные нарушения морфогенеза не приводят к остановке роста и развития 

злаков, и апикальная меристема стебля быстро восстанавливает свою активность.  В 

результате растения переходят к генеративному развитию и в дальнейшем формируют 

семена даже в присутствии наиболее высоких концентраций металлов. Наблюдения за 

ростом и дифференциацией стеблевых меристем  позволили также обнаружить нега-

тивное воздействие  тяжелых металлов  на развитие злаков, причем  уже на самых 

ранних этапах, когда внешне видимых различий между контрольными и опытными 

растениями установить нельзя.  

Сохранению высокой активности ФСА и водного режима  злаков в присутствии 

тяжелых металлов способствуют адаптационные изменения мезоструктуры листа и 

устьичного аппарата, которые различаются в зависимости от вида растений и вида ме-
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талла, а также поддержание необходимой концентрации каротиноидов и активности 

ФС II.  

Еще одним важным аспектом нашей работы явилось изучение молекулярно-

генетических механизмов адаптации злаков к тяжелым металлам, в частности к кад-

мию, как наиболее токсичному элементу из этой группы. При этом нами учитывались 

различия в устойчивости к металлу, связанные с возрастом растений. Результаты ис-

следования показали, что высокая устойчивость 7-дневных проростков ячменя к кад-

мию связана с активной работой механизмов детоксикации и изоляции ионов в мета-

болически малоактивных компартментах клетки. В частности, с увеличением количе-

ства транскриптов генов HvGS, HvPCS, HvMT1 и HvMT2, участвующих в синтезе хела-

торов ионов металла, и с возрастанием содержания GSH и ФХ в клетках корня и листа. 

Опыты также выявили  наличие прямой зависимости между содержанием хелаторов в 

клетке и устойчивостью проростков разного возраста к кадмию.  

Перемещение ионов кадмия в вакуоль обеспечивает транспортная система тоно-

пласта. Предполагалось, что в этом процессе участвуют белки-переносчики катионов 

тяжелых металлов (в том числе НМА3 и САХ2), а также  вакуолярная Н+-АТФаза, ко-

торая обеспечивает работу антипортеров (в том числе САХ-белков). На основании 

проведенных исследований можно с большой долей уверенности говорить об участии 

генов НМА3 и САХ2, а также генов субъединиц Е и с вакуолярной Н+-АТФазы в меха-

низмах устойчивости растений к металлу.  

В адаптации растений к тяжелым металлам значительная роль отводится антиок-

сидантной системе, компоненты которой защищают клетки растений от окислительно-

го стресса. Сохранение у изученных видов злаков интенсивности ПОЛ в присутствии 

кадмия на уровне контрольных растений свидетельствует об отсутствии сколько-

нибудь значимых нарушений клеточных мембран при данном типе стрессового воз-

действия. По-видимому, антиоксидантные ферменты, в частности СОД, КАТ и ПО,  

активность которых при действии металла увеличивается, достаточно хорошо защи-

щают клетки от развития окислительного стресса. При этом, уровень активности анти-

оксидантных ферментов в бόльшей степени зависит от органа растений и в меньшей – 

от токсичности металла или возраста проростков. 
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Результаты исследования некоторых молекулярно-генетических механизмов ус-

тойчивости растений ячменя разного возраста подтвердили высказанное нами предпо-

ложение, согласно которому различная устойчивость к кадмию 3-х и 7-дневных про-

ростков во многом определяется различиями (как количественного, так и качественно-

го характера) в активности действующих клеточных механизмов металлоустойчиво-

сти.  

Среди изученных нами дикорастущих злаков большой интерес, как с научной 

точки зрения, так и в плане практического использования, представляет однолетний 

вид – Setaria viridis, характеризующийся С4-типом фотосинтеза. Исследования показа-

ли возможность роста и развития растений этого вида в присутствии довольно высо-

ких концентраций кадмия и цинка в корнеобитаемой среде. В основе устойчивости S. 

viridis к тяжелым металлам лежат механизмы адаптации, характерные для всех видов 

злаков, а также некоторые особенности, свойственные только С4-растениям. Среди 

них наиболее важной является возможность S. viridis поддерживать высокий уровень 

фотосинтеза и водного режима даже при частично закрытых устьицах, что, в первую 

очередь, связано с особой анатомической структурой листа (кранц-структурой). Кроме 

того, оказалось, что растения этого вида способны к накоплению значительного коли-

чества ионов металлов не только в корнях, но и в побегах, и даже в соцветиях.  

Высокая устойчивость дикорастущих злаков к тяжелым металлам обеспечивает 

им возможность нормального роста и развития на техногенно загрязненных тяжелыми 

металлами почвах, а также позволяет им в этих условиях занимать доминирующее по-

ложение в фитоценозах. Проведенное нами обследование территорий, расположенных  

вблизи  наиболее крупных промышленных предприятий Республики Карелия – Кон-

допожского ЦБК и Костомукшского ГОКа – показало, что с повышением степени за-

грязнения участков проективное покрытие злаков увеличивается, при этом домини-

рующими видами в изученных фитоценозах являются Dactylis glomerata и Phleum 

pratense, соответственно. Отсутствие явных признаков угнетения растений, произра-

стающих на наиболее загрязненных участках, связано с целым рядом адаптационных 

изменений, среди которых: возрастание содержания фотосинтетических пигментов, 

позволяющее в этих условиях поддерживать активность ФСА, увеличение размеров 
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соцветия при некотором замедлении роста побега, обеспечивающее высокую семен-

ную продуктивность. Необходимо также отметить повышение уровня внутрипопуля-

ционной изменчивости морфологических признаков генеративного побега, способст-

вующее формированию популяций, устойчивых к неблагоприятным почвенным усло-

виям. Способность дикорастущих злаков успешно произрастать в течение длительного 

времени на территориях с высоким уровнем тяжелых металлов и накапливать доволь-

но большое их количество в органах, позволяет нам говорить о возможности исполь-

зования Dactylis glomerata и Phleum pratense в фитостабилизации, а Setaria viridis – в 

фитоэкстракции загрязненных тяжелыми металлами почв в условиях таежной зоны.  

Таким образом, можно заключить, что культурные и дикорастущие злаки обла-

дают высокой устойчивостью к тяжелым металлам, в основе которой лежат много-

численные механизмы, действующие на разных уровнях организации, среди которых 

важное место занимают физиолого-биохимические и молекулярно-генетические ме-

ханизмы. В зависимости от видовой принадлежности растений, от вида металла и его 

концентрации в корнеобитаемой среде основную роль в устойчивости злаков к этим 

химическим элементам могут брать на себя различные механизмы, действующие на 

разных уровнях организации растительного организма, что, очевидно, и обеспечивает 

им широкие адаптивные возможности, позволяющие произрастать на загрязненных 

теми или иными тяжелыми металлами территориях. В целом же общая система «за-

щиты» злаков от воздействия тяжелых металлов является многокомпонентной, что и 

делает ее весьма эффективной.    
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ВЫВОДЫ 

1. Изученные виды культурных и дикорастущих злаков обладают высокой ус-

тойчивостью к кадмию, свинцу и цинку, что позволяет им не только произрастать 

длительное время в присутствии их повышенных концентраций в корнеобитаемой 

среде, но и переходить к генеративному развитию и формировать семена.  Характер 

ответной реакции растений на действие тяжелых металлов в бόльшей степени зависит 

от вида металла и его концентрации, а также  от фазы развития и в меньшей степени – 

от видовой принадлежности растений.  

2. Устойчивость культурных и дикорастущих злаков к тяжелым металлам обес-

печивается функционированием разнообразных физиолого-биохимических механиз-

мов, действующих на разных уровнях организации. На организменном уровне – это 

способность семян к прорастанию в присутствии их высоких концентраций; поддер-

жание активного роста листьев при замедлении роста корневой системы; усиление 

(Setaria viridis) или торможение (культурные и дикорастущие многолетние злаки) по-

бегообразования. На тканевом уровне – быстрое восстановление активности апикаль-

ной меристемы стебля; адаптационные изменения мезоструктуры листа и устьичного 

аппарата. На клеточном уровне – поддержание необходимой концентрации кароти-

ноидов и активности ФС II. 

3. На ранних этапах онтогенеза в устойчивости культурных злаков к кадмию на-

блюдаются отчетливо выраженные возрастные различия, связанные как с их физиоло-

го-биохимическими особенностями, характерными для определенной фазы развития, 

так и с количественными и/или качественными различиями в активности действую-

щих у них клеточных механизмов металлоустойчивости. 

4. Устойчивость проростков ячменя к кадмию связана с действием ряда молеку-

лярно-генетических механизмов, в том числе  активацией экспрессии генов (HvGS, 

HvPCS, HvMT1 и HvMT2) белков, участвующих в синтезе хелаторов, а также генов 

(HvHMA3 и HvCAX2) транспортных белков и субъединиц вакуолярной Н+-АТФазы 

(HvVHA-Е и HvVHA-c), которые участвуют в связывании ионов металла в цитоплазме 

клеток и их транспорте в вакуоль.  
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5. Высокая устойчивость культурных и дикорастущих злаков к кадмию связана с 

возрастанием в присутствии металла в корнях и листьях растений содержания ФХ, с 

активацией синтеза GSH, а также с усилением активности  антиоксидантных фермен-

тов (СОД, КАТ и ПО).  

6.  В сообществах, сформированных на техногенно загрязненных территориях, 

злаки играют важную ценотическую роль, которая усиливается с возрастанием степе-

ни загрязнения. Способность доминирующих на этих участках видов злаков, таких 

как Dactylis glomerata и Phleum prаtense, успешно произрастать в условиях техноген-

ного загрязнения почвы тяжелыми металлами обусловлена рядом адаптационных ме-

ханизмов, среди которых: повышение содержания хлорофиллов и каротиноидов, раз-

меров соцветия, а также увеличение уровня внутрипопуляционной изменчивости 

морфологических признаков, способствующее формированию металлоустойчивых 

популяций.  

7. Высокая устойчивость дикорастущих злаков  к тяжелым металлам и их спо-

собность накапливать значительные количества токсичных ионов свидетельствует о 

возможности использования Elytrigia repens, Phleum pratense и Dactylis glomerata для 

фитостабилизации, а  Setaria viridis – для фитоэкстракции загрязненных тяжелыми 

металлами почв в условиях таежной зоны.  
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