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Кадмий – один из наиболее токсичных тяже�
лых металлов, который оказывает сильное нега�
тивное воздействие на все живые организмы, в
том числе и на растения. Замедляя процессы фо�
тосинтеза и дыхания, нарушая водный режим и
минеральное питание, кадмий ингибирует рост и
развитие растений, снижает их биологическую
продуктивность, что помимо прочего может при�
водить к нарушению естественных растительных
сообществ, а у культурных видов – к значитель�
ным потерям урожая (Титов и др., 2007; Алексеев,
2008). Поэтому во многих странах ведется актив�
ный поиск технологий, позволяющих осуществ�
лять очистку и восстановление почв, содержащих
высокие концентрации кадмия. Одна из них –
технология фиторемедиации, основанная на вы�
ращивании на загрязненных металлом почвах ви�
дов растений, способных не только произрастать
при повышенных концентрациях кадмия в суб�
страте, но и накапливать его в своих тканях и ор�
ганах. При этом важными условиями использова�
ния того или иного вида растений в фиторемеди�
ации являются быстрые темпы роста и
относительно большая биомасса корня и побега
(Прасад, 2003; Шоу и др., 2009).

С этой точки зрения особый интерес представ�
ляют растения, характеризующиеся С4�типом
фотосинтеза (С4�растения), поскольку они благо�
даря своим анатомо�физиологическим особенно�
стям отличаются не только высокой устойчиво�
стью к целому ряду стресс�факторов (по сравне�
нию с С3�растениями), но и быстрыми темпами
роста и высокой продуктивностью (Sage, 2004).

Одним из таких видов является щетинник зеле�
ный – однолетний дикорастущий злак
(сем. Poaceae), который, как было установлено
нами ранее, обладает высокой устойчивостью к
свинцу (Лайдинен и др., 2004) и цинку (Казнина
и др., 2009), а также способен накапливать эти ме�
таллы в надземных и подземных органах и фор�
мировать в течение вегетационного периода до�
вольно большую биомассу. Интерес к этому виду
связан еще и с перспективой его использования в
качестве модельного объекта для изучения не
только молекулярно�генетических аспектов
С4�пути фотосинтеза, но и механизмов устойчи�
вости С4�растений к различным абиотическим
стрессорам, что, в частности, связано с малым
размером его генома (Brutnell et al., 2010; Li, Brut�
nell, 2011). 

Цель исследования – изучение влияния кад�
мия на ряд физиологических процессов (рост,
водный режим, фотосинтез), а также механизмов,
лежащих в основе металлоустойчивости щетин�
ника зеленого.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ 

Влияние кадмия на рост растений щетинника
зеленого Setaria viridis (L.) Beauv. изучали в усло�
виях вегетационного опыта. Для этого семена за�
мачивали в чашках Петри и проращивали в тем�
ноте при температуре воздуха 20–22°С. На чет�
вертые сутки проклюнувшиеся семена
высаживали в вегетационные сосуды с песком, а
их полив осуществляли 50%�ным раствором Кно�
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па с добавлением микроэлементов. В опытных
вариантах в сосуды добавляли кадмий в форме
сульфата (10 мг/кг субстрата, что соответствует
его средней концентрации в почвах крупных про�
мышленных городов) (Башкин, Касимов, 2004).
По достижении растениями фазы трех листьев у
контрольных и опытных растений измеряли дли�
ну наиболее развитого корня и высоту побега,
определяли сырую и сухую биомассы подземных
и надземных органов.

Исследование влияния кадмия на водный ре�
жим и фотосинтез проводили в лабораторных
условиях. Для этого растения выращивали в пес�
чаном субстрате до фазы трех листьев, а затем пе�
реносили в условия водной культуры на раствор
Кнопа (контроль). В опытном варианте к пита�
тельному раствору добавляли 10 мг/л кадмия, что
по количеству металла соответствует концентра�
ции, используемой в вегетационном опыте. По�
сле четырехсуточной экспозиции у контрольных
и опытных растений измеряли площадь листовой
пластинки четвертого листа, развернувшегося во
время действия кадмия, оценивали состояние
устьичного аппарата, измеряли устьичную прово�
димость и интенсивность транспирации, рассчи�
тывали оводненность тканей. О влиянии кадмия
на фотосинтетический аппарат (ФСА) судили по
изменению (по отношению к контролю) скоро�
сти фотосинтеза, фотохимической активности
фотосистемы II (ФС II) и концентрации фото�
синтетических пигментов. Помимо этого в кор�
нях и листьях растений определяли содержание
восстановленного глутатиона (GSH) и фитохела�
тинов (ФХ).

Площадь листа рассчитывали по формуле
S = 0.66ld, где l – длина листа, d – ширина листа
(Аникиев, Кутузов, 1961). Подсчет числа устьиц,
измерение длины замыкающих клеток и ширины
устьичной щели проводили на нижнем эпидер�
мисе листа методом отпечатков с использованием
светового микроскопа Микмед�2 (ЛОМО, Рос�

сия) и окуляр�микрометра (Жолкевич, Пильщи�
кова, 1989). Оводненность тканей определяли по
общепринятой методике (Практикум…, 1990), со�
держание хлорофиллов a и b и каротиноидов в ли�
стьях растений –спектрофотометрически, экстра�
гируя 80%�ным ацетоном (Шлык, 1971). Измере�
ние параметров флуоресценции хлорофилла –

квантовую эффективность ФС II  и отно�
сительную скорость транспорта электронов
(ETR) – осуществляли с помощью флуориметра
MINI�PAM (Walz, Германия). Интенсивность фо�
тосинтеза, транспирации и устьичную проводи�
мость анализировали с использованием установ�
ки для исследования СО2�газообмена и концен�
трации водяных паров HСM�1000 (Walz).

Количество GSH и ФХ определяли методом
высокоэффективной жидкостной хроматогра�
фии. После замораживания образцов корней и
листьев в жидком азоте, проводили экстракцию
GSH и ФХ. Гомогенат центрифугировали при
10 000 об./мин и 4°С. Полученные экстракты
подвергали предколоночной дериватизации с мо�
нобромбимане (mBBr) (Sigma, США). Разделение
GSH и ФХ осуществляли в аналитической колон�
ке Luna 5u С18 (Phenomenex, Германия) согласно
методике Снеллер с соавт. (Sneller et al., 2000). Ко�
личество GSH и ФХ определяли по стандарту
GSH (Sigma). Концентрацию ФХ выражали в
нмоль GSH в 1 г сырой массы. Расчет площадей
пиков осуществляли с помощью компьютерной
программы МультиХром (версия 1.5Х). 

Все представленные в статье данные – средние
из трех независимых опытов. В таблицах и на ри�
сунке представлены средние значения и их стан�
дартные ошибки. Достоверность различий оцени�
вали с помощью критерия Стьюдента при Р < 0.05. 
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Содержание GSH (а) и ФХ (б) в растениях Setaria viridis после четырехсуточной экспозиции на растворе с кадмием (10 мг/л).
 1 – контроль,  2 – опыт.
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КАЗНИНА и др.

РЕЗУЛЬТАТЫ ИССЛЕДОВАНИЯ

Результаты исследований показали, что кад�
мий в концентрации 10 мг/кг субстрата не оказы�
вает отрицательного влияния на рост корня ще�
тинника: сырая и сухая биомассы корневой си�
стемы опытных растений практически не
отличались от контрольных, а длина наиболее
развитого корня даже увеличивалась на 23% по
сравнению с контролем (табл. 1). В отличие от
корня высота побега несколько уменьшалась, но
заметных различий в накоплении растениями
надземной биомассы при этом не наблюдалось. 

Негативное влияние кадмия на устьичной ап�
парат оказалось гораздо более выраженным.
В присутствии металла у растений формирова�
лось меньше устьиц, уменьшались длина замыка�
ющих клеток и ширина устьичной щели. В итоге
заметно снижались устьичная проводимость и
интенсивность транспирации (соответственно на
38 и 41% по отношению к контролю) (табл. 2). Од�
нако оводненность тканей корня и побега при
этом не изменялась.

При изучении влияния кадмия на показатели,
характеризующие состояние ФСА, было обнару�
жено, что в присутствии кадмия у растений
уменьшается площадь листовой пластинки, сни�

жается содержание хлорофиллов и каротиноидов
(табл. 3). Вместе с тем заметно увеличивается от�
ношение хлорофиллов (а/b). При этом показате�
ли активности ФС II  и ETR), а также ин�
тенсивность фотосинтеза сохранялись на уровне
контроля. 

Исследование также показало, что в присут�
ствии кадмия в клетках корня и листа растений
происходит значительное снижение количества
GSH, особенно ярко выраженное в листе, и одно�
временно с этим резко возрастает содержание ФХ
(в 72 раза в корнях и в 55 раз в листе) (рисунок). 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Исследование показало, что щетинник зеле�
ный обладает высокой устойчивостью к кадмию.
Однако действие металла на изученные физиоло�
гические процессы и показатели различно. Наи�
более устойчивыми из них оказались рост, фото�
синтетическая активность и оводненность тка�
ней, более подверженными влиянию кадмия –
площадь листа, содержание фотосинтетических
пигментов и параметры, характеризующие
устьичный аппарат растений. Наиболее же силь�
ное ингибирующее действие металла зафиксиро�

( mF F
v

Таблица 1. Влияние кадмия (10 мг/кг субстрата) на рост растений Setaria viridis

Показатель Контроль Сd2+

Длина наиболее развитого корня, см 8.6 ± 0.4 10.6 ± 1.4*

Биомасса корней, мг

сырая 151.1 ± 20.2 155.2 ± 30

сухая 14.2 ± 0.2 14.8 ± 0.1

Высота побега, см 6.9 ± 0.3 5.7 ± 0.2*

Биомасса побега, мг

сырая 146.4 ± 10 138.2 ± 5.1

сухая 11.2 ± 1.3 10.5 ± 0.8

* Различия с контролем достоверны при P < 0.05, для табл. 1–3.

 
Таблица 2. Влияние кадмия (10 мг/л) на водный обмен растений Setaria viridis

Показатель Контроль Сd2+

Интенсивность транспирации, мМ/(м2 
⋅

 c) 0.64 ± 0.04 0.38 ± 0.04*

Число устьиц, шт./мм2 123 ± 4 106.6 ± 2.9*

Длина замыкающих клеток устьиц, мкм 51.4 ± 1.2 40.0 ±  0.7*

Ширина устьичной щели, мкм 13.5 ± 0.4 11.7 ±  0.4*

Устьичная проводимость, мМ/(м2 
⋅ c) 30.2 ± 1.59 18.7 ± 1.26*

Оводненность тканей, %

корня 92.9 ± 0.8 93.0 ± 0.4

побега 95.3 ± 0.1 95.5 ± 0.3
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вано в отношении интенсивности транспирации
и устьичной проводимости. 

Известно, что в большинстве случаев кадмий
оказывает негативное влияние прежде всего на
рост корня (Иванов и др., 2003; Azevedo et al.,
2005; He et al., 2007; Казнина и др., 2012 и др.). Од�
нако имеющиеся у растений механизмы детокси�
кации металла обеспечивают его связывание
внутри клеток, снижая тем самым отрицательный
эффект. Именно от активности этих механизмов
во многом зависит металлоустойчивость расте�
ний. Один из наиболее важных механизмов де�
токсикации кадмия – синтез ФХ (Hall, 2002). Уве�
личение содержания этих тиолов в ответ на по�
ступление металла в клетки обнаружено у целого
ряда видов как с С3�, так и с С4�типом фотосинте�
за (Wójcik, Tukendorf, 1999; Серегин и др., 2007;
Zeng et al., 2009; Казнина и др., 2012 и др.). При
этом установлено, что, например, в листьях куку�
рузы (С4�растение) общее содержание ФХ после
недельной обработки кадмием (50 мкМ) почти в
7 раз выше, чем у пшеницы, и в 8 раз выше, чем у
ржи, которые относятся к группе С3�растений
(Wójcik, Tukendorf, 1999). В наших предыдущих
опытах (Казнина и др., 2012) у растений ячменя
(С3�вид) при действии кадмия (100 мкМ) содер�
жание ФХ в листьях также было ниже, чем обна�
руженное в настоящей работе количество этих
тиолов у щетинника. С чем могут быть связаны
столь значительные различия и во всех ли случаях
они есть, пока не определено. Для выяснения
этого требуются специальные эксперименты. Об�
наруженное же нами более высокое содержание
ФХ в клетках листа по сравнению с клетками кор�
ня, возможно, связано с большим количеством в
них GSH, поскольку в обычных условиях листья
синтезируют его в избытке, экспортируя в другие
ткани (Heiss et al., 2003).

Для нормального роста растений в неблаго�
приятных условиях среды необходимо поддержа�
ние в клетках и тканях определенного уровня вод�

ного баланса (Barceló, Poschenrieder, 1990), в ко�
тором важную роль играет устьичный аппарат
(Кудоярова и др., 2007). Нами обнаружено, что
при действии кадмия в концентрации 100 мкМ
у растений щетинника формируется меньшее
число устьиц и уменьшаются размеры замыкаю�
щих клеток. Подобный эффект был ранее выяв�
лен у целого ряда С3�растений, причем при мень�
ших концентрациях кадмия: у горчицы сарепт�
ской при 20 мкМ (Zhu et al., 2005), у сахарной
свеклы при 10 мкМ (Greger, Johansson, 2006), у Ur(
tica pilulifera L. при 80 мкМ (Özyigit, Akinci, 2009).
Вместе с тем у кукурузы подобные изменения об�
наруживались в присутствии кадмия в концен�
трации 1 мМ (Souza et al., 2005). Конкретный ме�
ханизм влияния кадмия на формирование
устьичного аппарата к настоящему времени прак�
тически не изучен. Высказано лишь предположе�
ние о его воздействии на деление протодермаль�
ных клеток�предшественниц на две замыкающие
клетки (Bergmann, 2004). Уменьшение в присут�
ствии кадмия размеров устьичной щели, наблю�
даемое в наших опытах, может быть связано
с утечкой К+ и Са2+ из замыкающих клеток вслед�
ствие увеличения проницаемости мембран
(Poschenrieder et al., 1989; Neill et al., 2008), с воз�
растанием содержания абсцизовой кислоты в ли�
стьях (Poschenrieder et al., 1989) или с изменением
в регуляции К+�каналов в замыкающих клетках
(Perfus�Barbeoch et al., 2002). 

Обнаруженные нами изменения в устьичном
аппарате растений были, очевидно, основной при�
чиной значительного снижения устьичной прово�
димости и интенсивности транспирации под вли�
янием кадмия. Вместе с тем они, хотя бы отчасти,
могли способствовать поддержанию высокого
уровня оводненности тканей (Wójcik, Tukendorf,
1999). Нельзя также не отметить, что способность к
сохранению оводненности тканей в неблагоприят�
ных условиях среды в целом характерна для
С4�растений. Пониженный расход влаги у этих ви�

Таблица 3. Влияние кадмия (10 мг/л) на фотосинтетический аппарат растений Setaria viridis

Показатель Контроль Сd2+

Площадь 4�го листа, см2 3.01 ± 0.15 2.7 ± 0.12*

Содержание хлорофиллов мг/г сырой массы

а 0.874 ± 0.06 0.735 ± 0.027*

b 0.225 ± 0.023 0.173 ± 0.012*

а + b 1.099 ± 0.083 0.908 ± 0.038*

а/b 3.88 ± 0.03 4.25 ± 0.08*

Содержание каротиноидов,мг/г сырой массы 0.409 ± 0.031 0.33 ± 0.009*

Квантовая эффективностьФС II (Fv/Fm) 0.712 ± 0.005 0.728 ± 0.003

Скорость электронного транспорта, усл. ед. 27.1 ± 1.2 26.5 ± 2.2

Интенсивность фотосинтеза, мкМ/(м2 · с) 33.70 ± 0.62 32.69 ± 0.93
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дов связан с тем, что при частичном закрытии
устьиц многократно возрастает сопротивление
устьичной щели для паров воды (Эдвардс, Уокер,
1986; Чиркова, 1999). Помимо этого снижение
транспирации уменьшает поток токсичных ионов
в листья, что также может рассматриваться как
защитно�приспособительный механизм, дей�
ствующий на уровне целого растения (Uraguchi
et al., 2009).

Уменьшение размеров устьиц и устьичной ще�
ли в неблагоприятных условиях среды, как прави�
ло, приводит к нарушению газообмена растений
и негативно отражается на фотосинтезе (James
et al., 2008). Однако в наших опытах изменения
интенсивности этого процесса в присутствии
кадмия не наблюдалось. Очевидно, поддержание
высокого уровня фотосинтеза при уменьшении
числа устьиц и размеров устьичной щели в
первую очередь связано с особой анатомической
структурой листа, характерной для всех С4�расте�
ний (кранц�структура), которая позволяет осу�
ществлять концентрирование СО2 в С4�цикле уг�
лерода 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�расте�
ний апопластическому обмену веществ препят�
ствует субериновый слой в клеточной стенке, ко�
торый отделяет клетки мезофилла от клеток об�
кладки проводящего пучка, где у этих видов
осуществляется цикл Кальвина (Зитте и др.,
2008). Известно, что усиление суберинизации
клеточных стенок у некоторых видов растений,
например у кукурузы, может также снижать по�
ступление тяжелых металлов в клетки (Lux et al.,
2011). Исходя из этого логично предположить,
что наличие суберинового слоя способно служить
защитой от поступления кадмия в клетки обклад�
ки и, следовательно, от его негативного влияния
на активность ферментов цикла Кальвина и, со�
ответственно, на скорость фотосинтеза.

Интересно, что зафиксированное нами умень�
шение содержания фотосинтетических пигмен�
тов в присутствии кадмия также не отражалось на
скорости фотосинтеза. При этом наблюдался
рост отношения хлорофиллов (a/b) за счет более
сильного воздействия на содержание хлорофилла b.
Поскольку хлорофилл b входит в состав светосо�
бирающих комплексов ФС II, уменьшение его
количества приводит к уменьшению числа погло�
щаемых фотонов, что снижает нагрузку на фото�
синтетическую электрон�транспортную цепь.
Это также может рассматриваться в качестве
адаптационного механизма, который участвует в
поддержании активности фотосинтетических
процессов в неблагоприятных условиях среды
(Лепедуш и др., 2005). Кроме того, наши опыты

выявили и высокую устойчивость ФС II к кад�
мию. Поддержание эффективности работы ФС II
чрезвычайно важно для С4�растений, относящих�
ся к первой (НАДФ�малатдегидрогеназной) груп�
пе (в нее входит и щетинник), поскольку у них
ФС II присутствует только в клетках мезофилла и
на ее долю приходится >90% замедленной флуо�
ресценции хлорофилла. В хлоропластах же кле�
ток обкладки отсутствуют граны и, соответствен�
но, функционирует только ФС I (Мокроносов и
др., 2006). 

Необходимо также отметить, что сохранение
активного роста корня, высокого уровня овод�
ненности тканей и скорости фотосинтетических
процессов в присутствии кадмия позволило рас�
тениям опытного варианта, несмотря на умень�
шение высоты побега, накапливать надземную
биомассу, практически не отличающуюся по объ�
ему от биомассы контрольных растений. Это
один из наиболее важных показателей при выбо�
ре видов для использования в фиторемедиации
почв, загрязненных металлом. 

В целом проведенное исследование показало,
что щетинник зеленый обладает высокой устой�
чивостью к кадмию, которая обеспечивается раз�
личными адаптационными механизмами, дей�
ствующими на разных уровнях организации, а
также анатомо�физиологическими особенностя�
ми, связанными с его принадлежностью к группе
С4�растений. К адаптационным механизмам,
действующим на организменном уровне, можно
отнести поддержание активного роста корня на
фоне некоторого замедления роста побега. На ор�
ганном уровне (лист), во�первых, это снижение
интенсивности транспирации вследствие умень�
шения числа и размеров устьиц и закрытия
устьичной щели, приводящее, с одной стороны, к
сохранению оводненности тканей, а с другой – к
снижению количества поступающих в растение
токсичных ионов. Во�вторых, это увеличение от�
ношения хлорофиллов (a/b), способствующее
поддержанию активной работы фотосистем за
счет уменьшения световой нагрузки на электрон�
транспортную цепь хлоропластов. 

На клеточном уровне действуют механизмы,
обеспечивающие хелатирование токсичных
ионов. В частности, в клетках корня и листа син�
тезируются ФХ, связывающие ионы кадмия. Пе�
речисленные механизмы адаптации, а также спо�
собность щетинника как С4�растения сохранять
высокую скорость фотосинтеза и поддерживать
высокий уровень оводненности тканей даже при
практически закрытых устьицах, позволяют ему
не только нормально расти в условиях повышен�
ных концентраций кадмия в корнеобитаемой
среде, но и накапливать значительную биомассу
надземных органов. Все это позволяет сделать
вывод о перспективности использования данного
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вида растений для фиторемедиации почв, загряз�
ненных кадмием. 
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The Resistance of Plants Setaria Veridis (L.) Beauv. 
to the Influence of Cadmium

N. M. Kaznina, A. F. Titov, Yu. V. Batova, and G. F. Laidinen
Institute of Biology, Karelian Research Center, Russian Academy of Sciences, 

Pushkinskaya ul. 11, Petrozavodsk, Karelia, 185910 Russia
e(mail: kaznina@krc.karelia.ru

It was shown that cadmium causes a slowdown of green foxtail Setaria veridis (L.) Beauv. shoots; however it
had no effect on root growth or accumulation of underground and above�ground biomass. In the analysis of
the effect of cadmium on the water regime and photosynthesis of plants, it was found that it had a negative
effect on the stomatal apparatus, which led to a decrease in the transpiration rate and stomatal conductance.
It was noted that the water content of tissues, as well as the rate of photosynthesis in the presence of cadmium,
remained at the level of those in control plants. A high resistance of green foxtail to the effects of cadmium
was established, which is provided with different adaptive mechanisms and anatomical and physiological
characteristics associated with its affiliation to the group of C4�plants.
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