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ВВЕДЕНИЕ 
 

В последние десятилетия в связи с быстрым развитием про-
мышленности во всем мире усиливается загрязнение окружаю-
щей среды тяжелыми металлами в масштабах, которые не свой-
ственны природе. В силу этого возрастание их содержания в ок-
ружающей среде становится серьезной экологической пробле-
мой современности (Добровольский, 1987; 1992; Башкин, Каси-
мов, 2004). К тяжелым металлам относят химические элементы, 
имеющие плотность более 5 г/см3 и атомную массу свыше  
40 Да, обладающие свойствами металлов (Кузнецов, Дмитриева, 
2006). Среди них имеются элементы, необходимые для жизне-
деятельности растений (Сu, Zn, Co, Cr, Mn и др.), а также эле-
менты (Cd, Hg, Pb и др.), функциональная роль которых в на-
стоящее время неизвестна. Во всех международных документах, 
посвященных проблемам загрязнения окружающей среды, более 
10 тяжелых металлов признаны опасными для живых организ-
мов, а самыми токсичными из них являются ртуть, свинец и кад-
мий (Алексеев, 1987; Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). Несмотря 
на то что многие тяжелые металлы не являются необходимыми 
для растений, они могут ими активно поглощаться, накапливать-
ся и по пищевым цепям поступать в организм человека (Несте-
рова, 1989; Ильин, 1991; Grant et al., 1998). Опасность металлов 
усугубляется еще и тем, что они обладают кумулятивным дейст-
вием и сохраняют токсические свойства в течение длительного 
времени (Минеев и др., 1981; Ягодин и др., 1989). 

 Значительное увеличение содержания тяжелых металлов в ок-
ружающей среде сопровождается их накоплением в растениях, что 
оказывает негативное влияние на рост, развитие и продуктивность. 
В связи с этим изучение реакции растений на действие тяжелых 
металлов вызывает не только большой научный, но и практиче-
ский интерес. Круг вопросов, посвященных этой проблеме, весьма 
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широк. В частности, активно исследуются поглощение, транспорт 
и аккумуляция тяжелых металлов в тканях и органах растений, их 
влияние на основные физиологические процессы (рост, развитие, 
фотосинтез, водный обмен, минеральное питание), а также меха-
низмы металлоустойчивости растений (Косицин, Алексеева-Попо-
ва, 1983; Рудакова и др., 1988; Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Не-
стерова, 1989; Barcelò, Poschenrieder, 1990; Мельничук, 1990; Иль-
ин, 1991; Гуральчук, 1994; Prasad, 1995; Siedleska, 1995; Феник и 
др., 1995; Das et al., 1997; Барсукова, 1997; Серегин, Иванов, 1997а, 
б; 1998, 2001; Grant et al., 1998; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; 
Rauser, 1999; Clemens, 2001; Hall, 2002 и др.).  

Неослабевающий интерес к исследованиям в этой области 
обусловлен также прикладными задачами, связанными с эколо-
гией и охраной окружающей среды. В частности, в последнее 
время повышенное внимание ученых направлено на изучение 
способности различных видов растений к сверхнакоплению тя-
желых металлов и возможности их использования для очистки 
загрязненных почв (Cunningham, Ow, 1996; Brooks, 1998; 
Assunção, 2003; Прасад, 2003; Meharg, 2005; Cерегин, Кожевни-
кова, 2006). Причем по сравнению с существующими химиче-
скими и физическими методами мелиорации почвы очистка при 
помощи растений экономичнее и наносит меньший ущерб окру-
жающей среде (Прасад, 2003). Предпринимаются серьезные по-
пытки создания устойчивых к избытку тяжелых металлов расте-
ний с использованием биотехнологических подходов, включая 
генную инженерию, а также клонирование и селекцию металло-
устойчивых генотипов (Chaney et al., 1997; Kärenlampi et al., 
2000). 

К настоящему времени накоплен довольно большой фактиче-
ский материал, в значительной степени позволяющий оценить и 
понять физиологические аспекты реакции растений на действие 
тяжелых металлов и механизмы их устойчивости. В данной ра-
боте представлены и обобщены имеющиеся в литературе сведе-
ния, а также результаты собственных исследований, касающиеся 
поглощения, транспорта, накопления и распределения тяжелых 
металлов в растении, их влияния на различные физиологические 
процессы. Рассмотрены и проанализированы наиболее важные 
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ГЛАВА  1  
ТЯЖЕЛЫЕ МЕТАЛЛЫ В ОКРУЖАЮЩЕЙ СРЕДЕ  

И РАСТЕНИЯХ 

1.1. Содержание тяжелых металлов в почвах, воде, воздухе 
Среди многочисленных загрязнителей окружающей среды осо-

бое место занимают тяжелые металлы. Считается, что именно тя-
желые металлы являются наиболее токсичными для живых орга-
низмов, в том числе для растений (Foy et al., 1978). Их токсичность 
обусловлена определенными физическими и химическими особен-
ностями: электронной конфигурацией, электроотрицательностью, 
ионизацией, величиной окислительно-восстановительного потен-
циала, сродством к отдельным химическим группам, а также спо-
собностью проникать через клеточную оболочку и образовывать 
прочные соединения на поверхности и внутри клетки (Кожанова, 
Дмитриева, 1989). Среди тяжелых металлов более 10 признаны 
приоритетными загрязнителями биосферы из-за их высокой ток-
сичности, широкой распространенности и способности накапли-
ваться в пищевых цепях (Добровольский, 1983; Гуральчук, 1994; 
Башкин, Касимов, 2004). 

Для тяжелых металлов характерно весьма неравномерное распре-
деление в природных средах. При сравнительно невысоком естест-
венном содержании тяжелых металлов в окружающей среде в рай-
онах рудных месторождений концентрации некоторых из них (Cu, 
Pb, Zn, Mo, Ni и др.) могут в сотни раз превышать фоновые значения 
(Косицин, Алексеева-Попова, 1983; Башкин, Касимов, 2004). Кроме 
того, необходимо иметь в виду, что интенсивное развитие современ-
ной промышленности и сельского хозяйства неизбежно сопровожда-
ется искусственным возрастанием их содержания в окружающей сре-
де (Ягодин и др., 1989; Prasad, 1995; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999). 
Важно отметить, что тяжелые металлы относятся преимущественно к 
рассеянным химическим элементам, поэтому загрязнению ими под-
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вергается не только земная поверхность, в частности, почвенный по-
кров, но и гидросфера и атмосфера (Добровольский, 1983, 2004). В 
силу этого повышение концентрации тяжелых металлов в окружаю-
щей среде, наблюдаемое в последние десятилетия, носит не только 
локальный, но и глобальный характер.  

Основные источники поступления любого металла в окружаю-
щую среду можно разделить на природные (естественные) и техно-
генные (Алексеев, 1987; Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Prasad, 
1995), что показано в представленной нами схеме (рис. 1). Причем 
нередко поступление таких тяжелых металлов, как Zn, Cd, Pb, в окру-
жающую среду, связанное с хозяйственной деятельностью человека, 
значительно превышает природное (Ильин, 1991; Цибульский, Яцен-
ко-Хмелевская, 2004).  

 

 
 

Рис. 1. Основные источники поступления тяжелых металлов  
в окружающую среду 
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Природные источники тяжелых металлов. К естественным 
источникам тяжелых металлов в первую очередь относятся горные 
породы, из продуктов выветривания которых сформировался поч-
венный покров (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989; Богдановский, 
1994). В земной коре тяжелые металлы приурочены к определен-
ной группе минералов и образуют большое количество природных 
химических соединений – сульфатов, сульфидов, фосфатов, карбо-
натов и др. Количество минералов, в состав которых входят тяже-
лые металлы, колеблется от 16 (Hg) до 200 (Pb, Cu). Причем мно-
гие из металлов встречаются совместно в залежах полиметалличе-
ских руд. Например, в число рудных компонентов месторождений 
свинца входят Zn, Cu, Ag, Cd, Se, Hg, Bi, Au и ряд других элемен-
тов. В свою очередь свинец является постоянным элементом-спут-
ником в рудах многих других металлов – Cu, Mo, Sn, W, U, Au 
(Адамян и др., 1987). Средние концентрации некоторых тяжелых 
металлов в земной коре представлены в табл. 1. При выветривании 
горных пород простые и комплексные ионы тяжелых металлов мо-
гут входить в глинистые минералы, связываться органическим ве-
ществом почвы, а также поступать в воздух, поверхностные и 
грунтовые воды.  

 
Таблица 1 

Фоновые значения тяжелых металлов в окружающей среде  
(по: Перельман, Касимов, 1999; Ровинский и др., 1982*) 

Cреднее содержание 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 содержание), мг/кг 0.3–0.5 10–25 20–80 

 
Важным естественным источником поступления тяжелых ме-

таллов в атмосферу являются вулканы. В частности, масса свинца, 
выбрасываемая при извержениях вулканов, 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 воз-
душными потоками. Кроме вулканов природными источниками за-
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грязнения воздуха тяжелыми металлами могут быть: дым лесных 
пожаров, космическая пыль, эрозия почв, испарения с поверхности 
морей и океанов, а также выделение этих элементов растительно-
стью (Pacyna, 1986; Добровольский, 1987, 1992). При этом концен-
трации свинца и цинка в воздухе над территориями, свободными 
от техногенного воздействия, варьируют в большей степени, чем 
кадмия (табл. 1).  

Значительная часть металлов, поступающих в атмосферу, перено-
сится воздушным путем в твердом или водорастворимом виде на 
большие расстояния (Hovmand et al., 1983). В зависимости от разме-
ра и веса частиц, направления и силы ветра, а также других метеоро-
логических факторов пыль, содержащая металлы, оседает на подсти-
лающую поверхность и участвует в загрязнении компонентов био-
сферы – воды, почвы, растительности. Содержание тяжелых метал-
лов в атмосферных осадках определяется многими факторами: дис-
персностью аэрозольных частиц, интенсивностью их поступления в 
атмосферу, растворимостью химических соединений. Обычно есте-
ственные концентрации тяжелых металлов в атмосферных осадках 
колеблются незначительно (табл. 1) (Перельман, Касимов, 1999). 
Однако некоторые авторы (Учватов, 1987) приводят данные о значи-
тельном их варьировании, что обусловлено как природными, так и 
техногенными факторами. Например, содержание свинца в атмо-
сферных (жидких и твердых) осадках в различных районах мира со-
ставляет от 0.008 до 69 мкг/л, т.е. различается примерно в 9 тысяч 
раз, что связано с интенсивностью антропогенного воздействия на 
биосферу. При этом наименьшие концентрации свинца в осадках об-
наружены в центральной части Антарктиды, а наибольшие – в атмо-
сферных осадках Западной Европы. 

Естественные уровни тяжелых металлов в почвах также подвер-
жены определенным колебаниям и зависят от их содержания в ми-
нералах и почвообразующих породах, от рельефа и климата. При-
чем состав почвообразующих пород является главным фактором, 
определяющим содержание свинца, кадмия и цинка в почвах (Обу-
хов, Лобанова, 1987; Обухов и др., 1992). Процессы выветривания 
и почвообразования, естественные потоки тяжелых металлов в 
ландшафтах и неоднородность растительного покрова также могут 
оказывать влияние на их количество в почвах. Однако фоновое со-
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держание металлов в почвах в целом варьирует незначительно 
(табл. 1).  

Техногенные источники тяжелых металлов. Основной ис-
точник поступления тяжелых металлов в окружающую среду – 
техногенный, связанный с интенсивным развитием современной 
промышленности: угледобывающей, металлургической, химиче-
ской, энергетической (Ягодин и др., 1989; Ильин, 1991; Merrington, 
Alloway, 1994; Снакин, 1998). Загрязнение воздуха происходит при 
сжигании угля и других горючих ископаемых, а также вызвано вы-
бросами промышленных предприятий. Причем, если загрязнение 
от промышленных предприятий, как правило, носит локальный ха-
рактер, выбросы при сжигании топлива распространяются по- 
всеместно (Барсукова, 1997). Основная часть (60–80%) от выбро-
сов в атмосферу кадмия, цинка и меди приходится на предприятия 
по переработке руд (табл. 2). Содержание некоторых тяжелых ме-
таллов в атмосфере, таких как Pb, Cd, Sn, Te, может более чем в 
1000 раз превышать их обычные концентрации в воздухе. Напри-
мер, в пыли ряда машиностроительных предприятий обнаружено 
до 2800 мг/кг свинца, а при производстве цемента – до 1400 мг/кг 
(Сает, 1982).  

 
Таблица 2 
Долевое участие техногенных источников загрязнения окружающей  

среды тяжелыми металлами (по: Pacyna, Hanssen, 1984) 
Вклад в общий выброс, % Источники загрязнения Zn Cu Pb Cd 

Производство цветных металлов 60 50 22 83 
Производство стали, железа 13 11 11 0 
Сжигание топлива 0 22 60* 10 
Сжигание древесины 6 11 1 0 
Сжигание отходов 17 0 0 3 
Прочие 4 6 6 4 

 * Сжигание бензина.  
 
Транспортные средства также являются одним из главных ис-

точников загрязнения почв и растений тяжелыми металлами. В ча-
стности, около 60–70% всех выбросов в атмосферу свинца связано 
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с использованием свинецсодержащего бензина (Минеев и др., 
1981; Снакин, 1998). Вдоль дорог с активным движением авто-
транспорта свинцом загрязняется полоса земли шириной 50–100, 
реже 300 м (Савицкене и др., 1993). Основное же его количество 
оседает на почву в пределах 10–15 м и концентрируется в слое глу-
биной до 10 см. Исследованиями также установлено, что содержа-
ние 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 га-
зами 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, загрязняемых металлургическими 
предприятиями, накапливаются не только профилирующий, но и 
другие металлы, сопутствующие ему в рудах. Например, в почве 
около одного 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 метал-
лов в почву определенную роль играют и агротехнические меро-
приятия: внесение удобрений, пестицидов и орошение (Алексеев, 
1987; Nicholson et al., 1994; Grant et al., 1998; Никифорова, 2003). В 
частности, при использовании минеральных удобрений в почву 
вносится свинца от 7 до 225 мг/кг сухой массы почвы, при приме-
нении органических удобрений – от 6 до 15 мг/кг (Кабата-Пенди-
ас, Пендиас, 1989). Содержание кадмия в минеральных удобрени-
ях 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 со-
ставляет 10 г/га (Sauerheck, Rictz, 1981). Сточные воды, используе-
мые в сельском хозяйстве, также являются источником загрязне-
ния почв тяжелыми металлами. Кадмий, цинк и некоторые другие 
элементы чаще всего становятся основными токсикантами, ограни-
чивающими применение осадков сточных вод в качестве удобре-
ния. Например, содержание кадмия в осадках сточных вод дости-
гает 90, а цинка – 6000 мг/кг сухой массы (Касатиков и др., 1990), 
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что в 1.5–3.0 раза превышает принятые нормы ПДК. Длительное 
использование стоков при орошении повышает также уровень со-
держания в почвах Zn, Cu, Ni, Cr, Pb, Cd и Hg.  

Таким образом, естественное (фоновое) содержание тяжелых 
металлов в окружающей среде, как правило, незначительное. Ос-
новной причиной увеличения их концентрации является хозяйст-
венная деятельность человека. В регионах с развитым промыш-
ленным и сельскохозяйственным производством резко возрастает 
вероятность загрязнения воздуха, воды и почвы избыточными 
количествами тяжелых металлов, что в свою очередь создает 
опасность повышенного поступления их в живые организмы, 
включая растения.  

1.2. Пути поступления тяжелых металлов в растения 
Важное место при исследовании влияния тяжелых металлов на 

растения занимает изучение процессов их поглощения и передви-
жения. Растения способны поглощать из окружающей среды в 
больших или меньших количествах практически все химические 
элементы. Однако с позиции минерального питания тяжелые ме-
таллы можно разделить на две группы: 1) необходимые в незначи-
тельных концентрациях для метаболизма растений (Fe, Cu, Zn, Mn, 
Mo), которые становятся токсичными, если их содержание превы-
шает определенный уровень; 2) металлы, не участвующие в мета-
болизме растений (Pb, Cd, Hg), которые токсичны даже в очень 
низких концентрациях (Siedlecka, 1995). 

Поступление тяжелых металлов через корни. Наземные рас-
тения могут поглощать тяжелые металлы из двух источников – 
почвы и воздуха (Парибок и др., 1981; Виноградов, 1985). Меха-
низмы поступления металлов в растения корневым путем включа-
ют как пассивный (неметаболический) перенос ионов в клетку в 
соответствии с градиентом их концентрации, так и активный (ме-
таболический) процесс поглощения клеткой против градиента кон-
центрации (Godbold, 1991; Costa, Morel, 1993, 1994). Первые этапы 
поглощения тяжелых металлов корневой системой неселективны, 
неспецифичны. Они осуществляются посредством физико-химиче-
ской адсорбции, а также за счет необратимого неметаболического 
связывания ионов металлов активными участками клеточной стен-
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ки и апопласта (Lasat et al., 1996; Hart et al., 1998). C участием об-
менной адсорбции в корни поступают Cd, Zn, Cu, Hg и другие 
металлы (Petit, Van de Geijn, 1978). Последующие этапы погло-
щения металлов связаны с затратой энергии и сопровождаются 
избирательным поглощением их из раствора с участием ионных 
каналов и переносчиков (Hart et al., 1998; Hall, Williams, 2003). 
Например, предполагают, что процесс поглощения кадмия и 
свинца растениями может осуществляться с помощью тех же пе-
реносчиков, что и других двухвалентных катионов, таких как 
Zn2+, Cu2+, Fe2+ или через катионные каналы Са2+ и Мg2+ (Azari et 
al., 1999; Clemens, 2001).  

Соотношение пассивного и активного механизмов поступления 
тяжелых металлов в растения во многом зависит от их концентра-
ции в почве. Отмечено, что при содержании металлов в микроко-
личествах (в пределах фонового уровня) основной вклад вносит 
активное метаболическое поглощение (Cataldo et al., 1983; 
Godbold, 1991). При наличии же во внешней среде высоких кон-
центраций металлов поглощение носит преимущественно немета-
болический характер и является результатом их диффузии в сво-
бодное пространство корня (Culter, Rains, 1974). 

Установлено, что чрезвычайно легко поглощаются растениями 
ионы Cd, Br, Cs, тогда как Ba, Ti, Zr, Sc, Se – слабо (Кабата-Пенди-
ас, Пендиас, 1989). Pb медленнее других тяжелых металлов посту-
пает в растения и транспортируется в надземные органы (Foroughi 
et al., 1982; Серегин, Иванов, 1998).  

Способность растений поглощать металлы из почвы характери-
зуется коэффициентом биологического поглощения (КБП), пред-
ставляющим собой отношение содержания металла в растении к 
его содержанию в почве. По данным С.Ф. Покровской (1995), КБП 
свинца для многих растений (овес, кукуруза, горох и т.д.) состав-
ляет 0,001–0,005, а кадмия для этих же культур – 0,01–0,5. Отсюда 
следует, что одни и те же виды растений поглощают значительно 
больше кадмия, чем свинца. 

Большое влияние на поступление металлов в растения оказыва-
ют физико-химические свойства почвы, на которой они растут: 
тип почвы, ее химический и механический составы, рН, содержа-
ние органического вещества, обменная катионная способность, 
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микрофлора и др. (Ильин, 1991; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; 
Rauser, 1999). Почвенные факторы могут избирательно увеличи-
вать или уменьшать поступление тяжелых металлов в растения. 
Для многих металлов увеличение их поглощения растениями мо-
жет быть обусловлено понижением рН почвы, добавлением хела-
тирующих веществ, использованием удобрений и др. (Cunningham, 
Ow, 1996). Например, по данным Гуннарссона (Gunnarsson, 1983), 
при снижении рН почвы с 7 до 5.5 содержание кадмия в тканях 
райграса возрастало в 4 раза. Внесение хелатора этилендиаминтет-
рауксусной кислоты (ЭДТА) в почву или питательный раствор 
увеличивало доступность кадмия и свинца для растений (Huang et 
al., 1997; Vassil et al., 1998). В большинстве случаев поглощение 
ионов тяжелых металлов растениями находится в прямой зависи-
мости от их доступного содержания в почве или почвенном  
растворе, например, в виде свободных ионов (Wagner, 1993).  

Существенное влияние на поступление тяжелых металлов в 
растения оказывают другие ионы (Кабата-Пендиас, Пендиас, 
1989). При этом наибольший антагонизм проявляют элементы-ана-
логи и гомологи (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989), а также катио-
ны одинаковой валентности, способные образовывать сходные 
комплексы (Cataldo et al., 1983; Wierzbicka, 1987; Hart et al., 1998). 
В частности, свинец подавляет поглощение и передвижение в по-
беги Fe, Mn, Zn, нарушая процессы связывания ионов их носителя-
ми (Kannan, Keppler, 1976). Поглощение кадмия корнями растений 
снижается при добавлении в раствор Ca, Zn, Mn, Cu и Fe (Cataldo 
et al., 1983; Costa, Morel, 1993; Jalil et al., 1994; Gussarsson et al., 
1995). Выявлен ингибирующий эффект кадмия на поглощение и 
аккумуляцию Zn, Cu, Mn и Ca (Wong et al., 1984; Yang et al., 1996; 
Metwally et al., 2005). Вместе с тем установлен синергизм при по-
ступлении и транспорте ионов цинка и кадмия (Кабата-Пендиас, 
Пендиас, 1989; Yang et al., 2004). Так, показано, что при наличии в 
растворе цинка в концентрации 500 мкм/л и кадмия 50–100 мкм/л 
значительно увеличивается содержание кадмия в побегах и корнях 
растений Sedum alfredii (Yang et al., 2004). 

Поступление тяжелых металлов в растения корневым путем мо-
жет регулироваться механизмами, которые уменьшают их концен-
трацию на наружной поверхности мембраны клеток корня, в ре-
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зультате чего меньшее количество металлов попадает в клетку. На-
пример, связывание Cd2+ слизью, выделяемой кончиками корней 
кукурузы, снижало его концентрацию в плазмалемме (Morel et al., 
1986). 
Транспорт тяжелых металлов в растении. Основной путь ио-

нов тяжелых металлов в корнях можно представить следующим 
образом: двухэтапное поглощение, транспорт по апопласту и сим-
пласту до эндодермы и в базальные участки корня (Wierzbicka, 
1987; Нестерова, 1989; Серегин, Иванов, 1997б, 2001). Проникно-
вение их в центральный цилиндр происходит через молодую эндо-
дерму со слаборазвитыми поясками Каспари, а также частично че-
рез избирательно проницаемые мембраны протопласта в эндодер-
ме. Из корней металлы транспортируются в выше расположенные 
органы по сосудам ксилемы с транспирационным током (Salt et al., 
1995; Hart et al., 1998). Некоторые авторы предполагают общий ме-
ханизм транспорта по ксилеме для ионов Cd, Ca, Cu, Zn, Mn, Fe 
(Cataldo et al., 1983) и Pb, Zn, Co, Mg (Wierzbicka, 1987). Показано, 
что Mn, Сo, Zn и Cd перемещаются по ксилеме в катионной, а Fe – 
в анионной форме (Salt et al., 1995). Считается, что тяжелые метал-
лы могут транспортироваться в растении как в виде катионов 
(Leita et al., 1996, Salt et al., 1999), так и в виде комплексов с ами-
нокислотами (аспарагином, глутамином, гистидином) (Petit, Van de 
Geijn, 1978) или органическими кислотами (лимонной, фумаровой, 
малоновой) (Senden et al., 1992; Rauser, 1999; Sarret et al., 2002). 

Исследованиями установлено, что дальний транспорт тяжелых 
металлов у растений может происходить и по сосудам флоэмы в 
системе органов донор – акцептор (Herren, Feller, 1996, 1997; Hart 
et al., 1998; Cakmak et al., 2000). С использованием радиографиче-
ских методов у растений пшеницы зафиксирован флоэмный транс-
порт изотопов 109Cd и 65Zn из листьев в цветки и плоды (Yang et al., 
1995; Herren, Feller, 1996; Popelka et al., 1996, Harris, Taylor, 2001), 
а также от листа к листу или к корню (Cakmak et al., 2000; Harris, 
Taylor, 2001; Page, Feller, 2005). Кадмий и цинк являются химиче-
ски сходными элементами (Das et al., 1997), поэтому они могут 
транспортироваться в растении одинаковыми путями (Grant et al., 
1998), однако подвижность цинка в сосудах флоэмы выше, чем 
кадмия (Page, Feller, 2005). Во флоэмном соке растений выявлены 
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различные типы лигандов (металлосвязывающие белки, никотина-
мины, цитраты), которые, очевидно, участвуют в транспорте ионов 
тяжелых металлов (Welch, 1995).  

Скорости поглощения и транспорта металлов могут различаться 
у растений разных видов, и это является одной из причин, опреде-
ляющих особенности их накопления и распределения (Coughtrey, 
Martin, 1978; Yang et al., 1995). Например, у растений райграса вы-
явлена невысокая скорость передвижения ионов кадмия из корней 
в побеги, тогда как у клевера скорости и поглощения, и транспорта 
этого металла были высокими (Yang et al., 1995).  

Необходимо отметить, что корневая система является мощ-
ным барьером на пути транспорта тяжелых металлов в надзем-
ные органы растений. При этом барьер апопластического транс-
порта включает в себя слой клеток протодермы с прилегающими 
клетками меристемы и эндодерму, а барьер симпластического 
транспорта составляют клетки центральной части апикальной ме-
ристемы (Wierzbicka, 1987; Enstone, Peterson, 1992; Серегин, Ива-
нов, 1997б). Помимо корневого у растений существуют еще, как 
минимум, два физиологических барьера, где возможно связыва-
ние тяжелых металлов: на границе корень – стебель и стебель – 
соцветие (Ковда и др., 1979; Скрипниченко, Золотарева, 1981; 
Ильин, 1991).  

Поступление тяжелых металлов в растения через листья. Зна-
чительное воздействие на растения может оказывать и поступление 
тяжелых металлов через листья. Так, например, в экспериментах с 
ячменем, морковью, капустой, пшеницей и рожью установлено, что 
20–60% от общего содержания кадмия в растении поступало через 
лист из загрязненных металлом атмосферных осадков (Hovmand et 
al., 1983). Поглощение кадмия и цинка листьями (особенно вблизи 
промышленных предприятий) может даже превышать их корневое 
поступление в растения (Нестерова, 1989; Плеханова, Обухов, 1992). 
Механизм поглощения ионов тяжелых металлов листьями состоит 
из двух фаз: 1) неметаболического проникновения через кутикулу 
(которое рассматривается как главный путь поступления) и 2) мета-
болического переноса ионов через плазматические мембраны и про-
топласт клеток, т.е. их накопление против градиента концентрации 
(Kannan, 1980). Ионы металлов поступают в лист в основном через 
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устьица или кутикулу и транспортируются в корни и/или выше рас-
положенные органы (Парибок, 1983; Welch et al., 1999; Cakmak et al., 
2000; Harris, Taylor, 2001). 

Доля внекорневого поступления тяжелых металлов в растения 
зависит от концентрации металла в воздухе и осадках, анатомо-
морфологических особенностей листьев растений и других факто-
ров. Например, свинец в отличие от некоторых других металлов 
при незначительных концентрациях плохо проникает в лист и поч-
ти не передвигается в нем (Littlle, 1973). Видимо, барьером для не-
го выступают эпидермис и особенно кутикула. Напротив, в усло-
виях сильного загрязнения через листья в растения может попадать 
до 50% свинца, содержащегося в воздухе (Лепнева, Обухов, 1987).  

Способность листьев поглощать тяжелые металлы зависит так-
же от их анатомических особенностей. В частности, чем сильнее 
опушенность или шероховатость листьев, тем интенсивнее посту-
пают в них металлы из воздуха (Godzik, 1993). Существующие раз-
личия между растениями по поглощению тяжелых металлов листь-
ями в значительной степени определяются видовыми особенностя-
ми строения и биохимического состава кутикулы и эпидермы 
(Picchioni et al., 1995; Cakmak et al., 2000).  

Соединения металлов в составе аэрозолей и пыли, попадающие 
из воздуха на лист, удерживаются на нем в виде поверхностных 
отложений, а часть их может быть вымыта дождевой водой (Коза-
ренко, Козаренко, 1996). Для разных элементов характерна неоди-
наковая эффективность вымывания. Например, свинец по сравне-
нию с кадмием легко удаляется атмосферными осадками с поверх-
ности листа (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989).  

Точно определить конкретный вклад корневого и листового по-
глощения в повышение содержания тяжелых металлов в расти-
тельных тканях довольно трудно, так как прямой зависимости ме-
жду их концентрацией в окружающей среде и в растениях, как 
правило, не существует. 

В целом поступление тяжелых металлов в растения представля-
ет собой сложный и комплексный процесс, зависящий от многих 
факторов: почвенных, экологических, биологических. Возмож-
ность поглощения металлов двумя путями (через корни и листья) 
повышает их содержание в растениях, усиливая тем самым опас-
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ность загрязнения как для самого растения, так и для других жи-
вых организмов, включая человека.  

1.3. Накопление и распределение тяжелых металлов  
в органах, тканях и клетках растений 

При изучении влияния тяжелых металлов на растения большой 
интерес представляют сведения об их накоплении и содержании в 
растениях, а также распределении в органах, тканях и клетках.  

Накопление тяжелых металлов растениями. По способности 
накапливать тяжелые металлы растения можно разделить на три 
группы: 1) аккумуляторы, накапливающие металлы главным обра-
зом в надземных органах как при низком, так и высоком содержа-
нии их в почве; 2) индикаторы, в которых концентрация металла 
отражает его содержание в окружающей среде и 3) исключители, у 
которых поступление металлов в побеги ограничено, несмотря на 
их высокую концентрацию в окружающей среде и накопление в 
корнях (Baker, 1981; Antosiewicz, 1992).  

Растения, относящиеся к разным семействам, заметно различают-
ся по способности накапливать тяжелые металлы (табл. 3). В зависи-
мости от вида растений содержание в них тяжелых металлов может 
изменяться во много раз (до 100 и более) (Покровская, 1995). Причем 
для культурных растений, как правило, характерно более низкое на-
копление металлов, чем для дикорастущих видов тех же семейств 
(Козаренко, 1987). Более того, разные виды растений, а также сорта 
(линии) одного вида различаются по способности накапливать тяже-
лые металлы даже при одной и той же их концентрации в почве 
(Kuboi et al., 1986; Yang et al., 1995; Grant еt al., 1998). Например, в ус-
ловиях аэротехногенного загрязнения у лиственных пород деревьев 
(береза, рябина) содержание цинка, кадмия и свинца во всех органах 
растений значительно выше, чем у хвойных (сосна) (Федорова, 
Одинцова, 2005). При выращивании овощных культур на загрязнен-
ных кадмием почвах концентрация металла в листьях салата, шпина-
та, сельдерея и капусты оказалась выше, чем в листьях томата, куку-
рузы, бобов и гороха (Davis, White, 1981). Выявлены существенные 
различия в содержании кадмия во всех органах (в том числе в клуб-
нях) двух сортов картофеля (Dunbar еt al., 2003) и в зерне изогенных 
линий твердой пшеницы (Harris, Taylor, 2001). 
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Таблица 3 
Способность высших растений различных семейств  

к накоплению тяжелых металлов 
Степень накопления Металл Низкая Средняя Высокая 

 Кадмий* Fabaceae  
 

Apiaceae 
Cucurbitaceae  
Liliaceae 
Poaceae 

Asteraceae 
Brassicaceae 
Сhenopodiaceae 
Solanaceae 

 Свинец** Apiaceae 
Brassicaceae 
Сhenopodiaceae 
Fabaceae 
Ranunculaceae 
Salicaceae 
Saxifragaceae 

Ericaceae 
Cyperaceae 
Poaceae 

Asteraceae 
Betulaceae 
Fagaceae 
Rosaceae 

Цинк***   Brassicaceae 
Caryophyllaceae 
Plumbaginaceae 
Violaceae 

 * По: Kuboi et al., 1986. ** По: Козаренко, 1987. *** По: Петрунина, 1974. 
 
На накопление тяжелых металлов оказывает влияние и возраст 

растений (Мельничук, 1990). В экспериментах И.И. Скрипниченко 
и Б.Н. Золотаревой (1981) установлено, 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 листьев к фазе созревания 
семян. У пшеницы же с возрастом растений содержание цинка в 
надземной биомассе повышалось, а кадмия – снижалось (Гармаш, 
1989).  

Накопление тяжелых металлов в растениях может также зависеть 
от сезона и погодных условий года. Например, у растений бука кон-
центрация кадмия в ксилемном соке резко повышалась в апреле и 
ранней осенью, а в летние месяцы сохранялась на сравнительно  
низком уровне (Glavac et al., 1990). Аналогичные результаты полу-
чены и в отношении травянистых растений: наименьшее содержание 
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кадмия и свинца в фитомассе пастбищных растений отмечено в лет-
ние месяцы, а ранней весной и поздней 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 поступлени-
ем тяжелых металлов из почвы (Ильин, 1991).  

 Наконец, накопление тяжелых металлов в растениях зависит и 
от условий эксперимента: содержание кадмия и цинка в растениях-
аккумуляторах было значительно выше при выращивании их на 
питательном растворе с добавлением этих элементов, чем на поч-
вах, загрязненных ими (Brown et al., 1995; Pollard, Baker, 1996; 
Shen et al., 1997).  

Распределение тяжелых металлов по органам растений. В 
отличие от накопления характер распределения тяжелых металлов 
по органам и тканям в большинстве случаев не зависит от эдафи-
ческих и сезонных факторов и определяется главным образом 
свойствами металлов и видовыми особенностями растений 
(Сhoudhary et al., 1994; Yang et al., 1995). Кроме того, по мнению 
некоторых авторов (Florjin, Van Beusichem, 1993b), распределение 
тяжелых металлов в растении в большей степени определяется ге-
нотипом, чем их накопление.  

Некоторые исследователи (Hara et al., 1976; Jastrow, Koeppe, 
1980 – цит. по: Siedlecka, 1995) группируют тяжелые металлы по 
накоплению в органах растений следующим образом: 1) Cd, Fe, 
Cu, Co, Mo и 2) Pb, Sn, Ti, Ag, Cr, Zr, V – уровень аккумуляции в 
корнях высокий, а в побегах – средний и низкий соответственно; 
3) Zn, Mn, Ni – уровень накопления в корнях и в побегах средний 
(рис. 2).  

Виды растений, а также сорта могут заметно различаться по 
распределению тяжелых металлов по органам, что связано с осо-
бенностями поглощения ионов металлов корнями и их перемеще-
ния из корней в побеги (Florjin, Van Beusichem, 1993a; Guo et al., 
1995; Hart et al., 1998). Типичное распределение металлов в рас-
тениях на примере кадмия показано на рис. 3. В целом по содер-
жанию тяжелых металлов в органах растений образуется следую-
щий ряд (по убыванию): корень > стебель > листья > плоды или  
семена (Ильин, Степанова, 1981; Wagner, 1993; Grant et al., 1998).  
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Рис. 2. Накопление тяжелых металлов в подземных и надземных 

органах растений (Siedleska, 1995) 

 

 

 
 

Рис. 3. Распределение кадмия в различных органах растений ячменя 
(по: Vassilev et al., 1998b) 
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Для разных видов этот порядок может несколько различаться (Ко-
заренко, 1987; Antosiewicz, 1992). Устойчивые к тяжелым метал-
лам виды растений накапливают их в корнях (исключители) или 
побегах (аккумуляторы).  

Большинство видов растений накапливает тяжелые металлы 
(кадмий, свинец, цинк) преимущественно в корнях (Нестерова, 
1989; Ильин, 1991; Ernst et al., 1992; Lozano-Rodríguez et al., 1997; 
Vassilev et al., 1998b; Серегин, Иванов, 2001; Kevrešan et al., 2003). 
Так, доля кадмия в корнях однолетних злаков составляет 54–91% 
от его общего содержания в растении (Brune et al., 1995; Vassilev et 
al., 1998b; Wójcik, Tukiendorf, 1999, 2005). Вместе с тем между ви-
дами растений имеются существенные различия в способности на-
капливать тяжелые металлы в корнях. В частности, в корнях ржи и 
пшеницы аккумулируется значительно больше кадмия, чем в кор-
нях кукурузы (Wójcik, Tukiendorf, 1999). Полученные нами данные 
(табл. 4) о содержании свинца у некоторых видов растений 
cемейства Poaceae также показывают, что в корнях Phleum 
pratense, Bromopsis inermis и Setaria viridis накапливается значи-
тельно больше металла, чем в побегах. Например, при использова-
нии нитрата свинца в концентрации 200 мг/кг субстрата количест-
во металла в корнях изученных злаков было в 11–19 раз (в зависи-
мости от вида растения) выше, чем в побегах. Однако независимо 
от концентрации металла в корнеобитаемой среде доля свинца в 
корнях P. pratense и B. inermis оказалась несколько выше (94–97% 
от общего содержания в растении), чем у S. viridis (85–92%). 

Способность корней задерживать тяжелые металлы снижает их 
транспорт в надземные органы растений (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 повышается коли-
чество металлов и в надземных органах – стеблях и листьях. Это 
говорит о том, что защитные механизмы и барьеры, функциони-
рующие на уровне клеток и тканей корня, не в состоянии полно-
стью предотвратить попадание тяжелых металлов в побеги расте-
ний. В среднем надземные органы содержат в 10–15 раз (Krupa, 
Basźynski, 1995; Kovačević et al., 1999), а по некоторым данным в 
200 раз меньше тяжелых металлов (Шевякова и др., 2003), чем 
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корни. Установлено, что доля кадмия, свинца и цинка в побегах 
однолетних растений варьирует от 6 до 35%, а в некоторых случа-
ях – до 46% от общего содержания в растении (Скрипниченко, Зо-
лотарева, 1981; Ильин и др., 1985; Brune et al., 1995; Wójcik, 
Tukiendorf, 1999, 2005; Ramos et al., 2002).  

 
Таблица 4 

Накопление свинца в подземных и надземных органах  
60-дневных растений злаков в зависимости от его концентрации  

в корнеобитаемой среде 
Содержание свинца, мг/кг сухого вещества Вид Концентрация нитрата 

свинца, мг/кг субстрата Корень Побег 
Phleum 

pratense 

200 
300 
400 

802.8 
1091.4 
1533.8 

43.4 
75.8 
81.2 

Bromopsis 
inermis 

200 
300 
400 

445.0 
1109.4 
1483.6 

26.3 
38.1 
81.2 

Setaria 
viridis 

200 
300 
400 
800 

736.1 
694.4 

1581.4 
2801.9 

67.5 
93.0 

271.5 
386.3 

 
При анализе данных о распределении кадмия у многолетних 

(Phleum pratense, Bromopsis inermis) и однолетнего (Setaria viridis) 
видов злаков нами установлено, что содержание металла в побегах 
растений в 4–36 раз ниже (в зависимости от вида и концентрации 
металла), чем в корнях (табл. 5). Причем в побегах S. viridis накап-
ливается значительно больше кадмия (10–20% от общего содержа-
ния в растении) по сравнению с P. pratense и B. inermis (3–8%).  

Исследования многих авторов свидетельствуют о том, что неко-
торые тяжелые металлы способны к перемещению в генеративные 
органы и семена (Ильин и др., 1985; Hart et al., 1998). В частности, 
кадмий обнаружен в семенах кукурузы, овса и гречихи (Захарова, 
1985), пшеницы (Первунина и др., 1987; Harris, Taylor, 2001), ячме-
ня (Покровская, 1995; Vassilev et al., 1998b). Однако содержание 
тяжелых металлов в генеративных органах, как правило, невелико 
(Ильин 1991; Grant et al., 1998). Например, концентрация свинца  
в зерне у 20 сортов риса оказалась на 1–2 порядка ниже, чем в  
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листьях, стеблях и корнях и варьировала от 0.46 до 2.68 мг/кг су-
хой массы (Liu et al., 2003). Это имеет не только большое биологи-
ческое значение (сохранение способности к репродукции), но и 
представляет практический интерес (возможность выбора культур 
с менее загрязняемой товарной продукцией) (Ильин и др., 1985). 
При значительном повышении уровня металлов в почве их содер-
жание в семенах и плодах увеличивается. Так, при выращивании 
17 сортов сои концентрация кадмия в семенах была в 3–5 раз боль-
ше при высоком уровне металла в корнеобитаемой среде по срав-
нению со средним (Arao et al., 2003).  

 
Таблица 5  

Накопление кадмия в подземных и надземных органах  
60-дневных растений злаков в зависимости от его концентрации  

в корнеобитаемой среде 
Содержание кадмия, мг/кг сухого вещества Вид Концентрация сульфата 

кадмия, мг/кг субстрата Корень Побег 
Phleum 
pratense 

3.2 
6.4 

12.8 
25.6 

69.0 
148.5 
177.8 
629.7 

3.7 
5.7 
5.0 
28.7 

Bromopsis 
inermis 

3.2 
6.4 

12.8 
25.6 

54.6 
65.1 
172.8 
190.3 

3.5 
5.8 
10.2 
12.6 

Setaria 

viridis 

3.2 
6.4 

12.8 
25.6 

81.9 
116.1 
137.6 
289.4 

20.8 
26.9 
26.4 
31.5 

 
Наименьшее содержание тяжелых металлов в репродуктивных 

органах растений связано, как полагают, с функционированием за-
щитных механизмов, препятствующих их проникновению в эти 
органы (Ильин, 1991; Moral et al., 1994). Хотя существует и иная 
точка зрения. Так, Аустенфелд (Austenfeld, 1979) считает, что со-
держание тяжелых металлов в плодах минимально потому, что ре-
продуктивная фаза наступает относительно поздно, и плоды соот-
ветственно меньше (по времени), чем вегетативные органы, под-
вергаются воздействию избыточной концентрации металлов.  
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Следует заметить, что до определенного уровня, неодинакового 
для разных видов, накопление тяжелых металлов в надземных ор-
ганах не оказывает токсического действия на растения. При силь-
ном загрязнении окружающей среды содержание тяжелых метал-
лов в них значительно увеличивается, что вызывает сильно выра-
женное угнетение роста и развития растений, нарушение основных 
физиологических процессов (Vassilev et al., 1995).  

Распределение тяжелых металлов в тканях. При изучении 
распределения тяжелых металлов в тканях корня установлено, что 
большая их часть локализована в ризодерме и коре (Серегин, Ива-
нов, 1997а; Wójcik, Tukiendorf, 1999). Структурные особенности 
клеток эндодермы и центрального цилиндра ограничивают поступ-
ление металлов в сосуды ксилемы, а следовательно, и в надземные 
органы растения (Серегин, Иванов, 2001). Однако с повышением 
концентрации металла в среде увеличивается его содержание и в 
эндодерме (Leblowa et al., 1986; Punz, Sieghardt, 1993; Wójcik, 
Tukiendorf, 2005). Например, с помощью радиографических и гис-
тохимических методов показано накопление большого количества 
кадмия и свинца у растений в эндодерме корня и частичное попа-
дание его в стель (Нестерова, 1989; Серегин, Иванов, 1997б; 
Wójcik, Tukiendorf, 2005). Эти данные, а также исследования с 
применением электронной микроскопии подтвердили преимуще-
ственное перемещение тяжелых металлов (в частности, кадмия и 
свинца) в коре корня по апопласту (Нестерова, 1989; Серегин, Ива-
нов, 2001), а в стеле их распределение носит внутриклеточный ха-
рактер (Wójcik, Tukiendorf, 2005). 

 Cравнительно слабо изучено проникновение металлов в мери-
стемы корней. С использованием радиографического и спектро-
метрического анализов установлено присутствие 65Zn и 106Cd в 
апикальной меристеме как главного, так и боковых корней пшени-
цы (Haslett et al., 2001; Page, Feller, 2005). По данным некоторых 
авторов (Lane, Martin, 1982; Wierzbicka, 1987), свинец практически 
отсутствует в области покоящегося центра, возможно, из-за барье-
ров в апопласте (Lane, Martin, 1982).  

Сведений о распределении тяжелых металлов в тканях листьев и 
стебля растений сравнительно немного. Выявлено значительное на-
копление цинка и кадмия в клетках эпидермиса листьев ячменя 
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(Brune et al., 1994, 1995) и кукурузы (Wójcik, Tukiendorf, 2005), а 
также у чувствительных экотипов Silene vulgaris (Chardonnens et al., 
1998). Вместе с тем, если в клетках мезофилла листа растений 
S. vulgaris отмечено очень низкое содержание кадмия по сравнению 
с эпидермальными клетками (Chardonnens et al., 1998), содержание 
цинка и кадмия в клетках мезофилла и эпидермиса листа ячменя бы-
ло практически равным (Brune et al., 1995). Брун и соавт. (Brune et 
al., 1994), изучая аккумуляцию цинка в тканях листа ячменя, устано-
вили, что при низкой концентрации металла в питательном растворе 
(0.002 мМ/л) более 80% цинка (от общего содержания в листе) нахо-
дилось в протопласте клеток мезофилла листа (табл. 6). Авторы по-
лагают, что это связано с тем, что цинк необходим для нормального 
роста растений. При высокой концентрации цинка (0.4 мМ/л) в пита-
тельном растворе содержание цинка в клетках эпидермиса увеличи-
лось в 19 раз, хотя его содержание в клетках мезофилла возрастало 
при этом только в 2.5 раза. Аналогично изменялось содержание кад-
мия в тканях листа ячменя при увеличении его концентрации в рас-
творе (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). 

 

Таблица 6 
Cодержание цинка (нмоль/г сырого веса )  

в тканях листа растений ячменя (по: Brune et al., 1994) 
Концентрация цинка в растворе, мМ/л Ткань листа 0.002 0.4 

Мезофилл 60 149 
Эпидермис  8 151 
Ксилема 0.7 22 

 
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 неравно-
мерно. Значительная часть поступившего металла задерживается 
в клеточной оболочке (Рудакова и др., 1988; Taylor, 1991; Сере-
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гин, Иванов, 1997б; 2001). Cвязывание тяжелых металлов клеточ-
ной 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, локализованно-
го в клеточной стенке листьев салата, составила 64% от его об-
щего содержания в клетке (Ramos et al., 2002), а доля цинка, 
прочно связанного в клеточной стенке листьев ячменя, оказалась 
еще выше – 77% (Brune et al., 1994). Иммобилизация тяжелых ме-
таллов 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 проникают через клеточную стенку и плазмалемму в 
цитоплазму клеток. При этом избыток ионов металлов из цитозо-
ля удаляется в вакуоль. Существуют многочисленные доказа-
тельства вакуолярной изоляции ионов металлов в клетках корня 
и побега (Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 
1999; Navari-Izzo, Quartacci, 2001). Например, значительное коли-
чество цинка и кадмия (63% и 73% от общего содержания в клет-
ке соответственно) обнаружено в вакуоли клеток листа ячменя 
(Brune et al., 1994, 1995). Особенно высокие концентрации кад-
мия, аккумулирующиеся в виде аморфных кристаллов размером 
до 150 мкм, выявлены в вакуолях трихом (эпидермальных волос-
ков) (Salt et al., 1995; Küpper et al., 2000; Choi et al., 2001). Иммо-
билизация ионов тяжелых металлов в вакуоли помогает исклю-
чить их из метаболически активных компартментов клетки 
(Carrier et al., 2003).  

Незначительное количество тяжелых металлов было выявлено в 
хлоропластах, митохондриях и ядре (Khan et al., 1984; Wierzbiska, 
1987; Carrier et al., 2003). Так, в исследованиях Брун с соавт.  
(Brune et al., 1994) показано, что при повышении концентрации 
цинка в гидропонной среде в 200 раз его содержание в хлоропла-
стах клеток листа ячменя практически не меняется (табл. 7). В хло-
ропластах клеток листа салата количество кадмия оказалось также 
невысоким (Ramos et al., 2002). Очевидно, ионы тяжелых металлов 
в хлоропластах не накапливаются, несмотря на то, что в их мем-
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бранах обнаружена Cd/Zn транспортирующая ATФаза, указываю-
щая на возможность поступления металлов в эти органеллы (Ferro 
et al., 2003). В отличие от этого у морских водорослей, лишенных 
клеточной стенки (Chlamidomonas rienhardtii) и вакуоли (Euglena 
gracilis), в хлоропластах содержится около 50–60% поглощенного 
кадмия (Nagel et al., 1996; Mendosa-Cózalt, Moreno-Sánchez, 2005). 
Эти результаты показывают, что хлоропласты способны накапли-
вать тяжелые металлы в том случае, когда в растительной клетке 
отсутствуют клеточная стенка и вакуоль.  

 
Таблица 7  

Содержание цинка (нмоль/г сырого веса) и его распределение  
в клетке листа растений ячменя (по: Brune et al., 1994) 

Содержание цинка в растворе, мМ/л Клеточный компартмент 0.002 0.4 
Протопласт мезофилла 60 149 
Вакуоль 4 95 
Хлоропласт 28 30 
Цитоплазма 55 54 

 
 Имеются также сведения, что определенное количество тяже-

лых металлов накапливается в других клеточных органеллах. К 
примеру, опыты с радиоактивно меченым цинком выявили его на-
хождение в рибосомальной, ядерной и митохондриальной фракци-
ях клеток корня и листа конских бобов (Polar, 1976). Присутствие 
свинца обнаружено в ядрах и митохондриях клеток корней проро-
стков редьки (Lane, Matrin, 1982). 

Таким образом, растения способны поглощать и накапливать не 
только ионы металлов, необходимых для их жизнедеятельности, 
но и металлов, функциональная роль которых пока не выяснена. 
На уровне целого растения градиент концентрации тяжелых метал-
лов уменьшается от корня к соцветиям, что ограничивает их по-
ступление в репродуктивные органы (соцветия, плоды, семена). На 
уровне тканей значительное количество металлов локализуется в 
ризодерме, коре и эпидермисе. На клеточном уровне избыток ме-
таллов аккумулируется в связанном малоактивном состоянии в 
клеточной стенке и вакуоли, в результате чего снижается их токси-
ческое действие на цитоплазму клетки.  
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1.4. Гипераккумуляция тяжелых металлов растениями  
и возможности их использования  

для восстановления загрязненных почв 
Как показывают исследования, некоторые виды растений могут 

успешно расти на почвах с повышенным естественным уровнем 
содержания тяжелых металлов или загрязненных в результате хо-
зяйственной деятельности человека и накапливать значительное 
количество металлов в надземных органах (Baker et al., 1994а; 
McGrath et al., 1997; Palmer et al., 2001). Аккумуляция тяжелых ме-
таллов растениями хорошо известна и к настоящему времени опи-
саны различные «стратегии», используемые в таких случаях выс-
шими растениями (Прасад, 2003).  

Гипераккумуляция (сверхнакопление) представляет собой одну 
из стратегий устойчивости растений к металлам, связанную со спо-
собностью концентрировать их в тканях надземных органов 
(Baker, Whiting, 2002). Термин «гипераккумулятор» (сверхнакопи-
тель) относится к растениям, накапливающим металлы в побегах 
до концентраций, которые на 1–3 порядка превышают концентра-
ции металлов в тканях рядом растущих «нормальных» растений 
(Вaker, Brooks, 1989). Сверхнакопление показано для Pb, Ni, Co, 
Cu, Zn, Cd, Se, As (табл. 8). Минимальные концентрации для ряда 
металлов, позволяющие относить  растения к гипераккумуляторам, 

 
Таблица 8 

Содержание тяжелых металлов в некоторых растениях-
гипераккумуляторах, произрастающих на загрязненных почвах  

(* по: Baker, Walker, 1990; ** по: Brown et al., 1994) 
 

Металл 
 

Вид  
Концентрация  

металла в побеге,  
мг/кг сухой массы 

Cd Thlaspi caerulescens 1800* 
Cu Ipomea alpina 12300* 
Co Haumaniastrum robertii 10200* 
Pb Thlaspi rotundifolium 8200* 
Mn Macadamia neurophylla 51800* 
Ni Psychotria douarrei 47500* 
Zn Thlaspi caerulescens  51600** 
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представлены в табл. 9. Уровни накопления металла в тканях побе-
га растений могут быть значительно выше, чем его содержание в 
почве или питательном растворе, и различаться даже у одного вида 
в зависимости от концентрации элемента в корнеобитаемой среде 
(табл. 10). Некоторые виды-сверхнакопители способны аккумули-
ровать тяжелые металлы в корнях и побегах (Cunningham et al., 
1995; Salt et al., 1998; Clemens et al., 1999). 
 
Таблица 9 

Минимальные концентрации различных металлов в надземных 
органах растений, позволяющих относить их к гипераккумуляторам  

(по: Brooks, 1998; * по: Baker, Brooks, 1989) 

Накапливаемый  металл Содержание металла,  
мкг/г сухой массы 

Cd, As 100 
Co, Cu, Cr, Ni, Pb 1000 
Mn, Zn* 10000 

 
 Таблица 10 

Содержание тяжелых металлов в надземных органах  
растений-гипераккумуляторов 

Концентрация металла 
Вид Металл в среде в побеге, мг/кг 

сухой массы 
Источник 

Brassica 
junicea Pb 10-3 М/л 4700* Jiang et al., 2000 

Zn 500 мМ/м3 28000 Shen et al., 1997 Thlaspi 
caerulescens Zn 1000–4000 

мкг/г субстрата 5000–20000 Küpper et al., 1999 

Cd 10 мкМ/л 150 Bert at al., 2003 Arabidopsis 
halleri Zn 250–1000 мкМ/л 10000–32000 Zhao et al., 2000 
Sedum 
alfredii Cd 12.5–400 мкМ/л 2000–6500** 

1000–9000*** Yang et al., 2004 

* В гипокотиле. ** В стебле. *** В листе. 
 

Число растений-сверхнакопителей ограничено, поэтому поиск 
видов растений, накапливающих избыток тяжелых металлов, 
привлекает внимание многих исследователей (Kumar et al., 1995; 
Brown et al., 1995; Robinson et al., 1998; Yang et al., 2004; Холодо-
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ва и др., 2005; Серегин, Кожевникова, 2006). К настоящему вре-
мени выявлено более 400 видов растений-гипераккумуляторов, 
относящихся к 45 семействам. Причем среди них около 300  
(почти 75%) видов растений являются накопителями никеля и 
только 20–30 видов аккумулируют цинк, медь, кобальт (Baker, 
Brooks, 1989; Várguez et al., 1994; Прасад, 2003; Серегин, Кожевни-
кова, 2006). Список растений-гипераккумуляторов цинка (табл. 11) 
включает около 20 видов, представленных преимущественно рас-
тениями семeйства Brassicaceae (11 видов рода Thlaspi и 1 вид  
рода Arabidopsis), а также относящихся к другим семействам и ро-
дам (Silene, Armeria, Viola) (Петрунина, 1974; Baker, Brooks, 1989). 
Сверхнакопление кадмия и свинца – еще более редкое явление сре-
ди высших растений. Например, о способности к накоплению кадмия 

 
Таблица 11 

Некоторые виды растений, способные к гипераккумуляции  
тяжелых металлов (по: Петрунина, 1974; Прасад, 2003; Серегин, 

Кожевникова, 2006) 
Род, вид Накапливаемый металл 

Alyssum (около 50 видов) Ni 
Arabidopsis halleri Cd, Zn 
Armeria maritima Pb, Zn 
Armeria plantaginea  Zn 
Brassica junicea Cd, Сu, Ni, Pb, Se, Zn 
Helianthus annuus Pb 
Leucocroton (около 30 видов)  Ni 
Minuartia verna Ni, Zn 
Thlaspi (более 20 видов) Ni 
Thlaspi alpestre Zn 
Thlaspi caerulescens Cd, Pb, Zn, 
Thlaspi calaminarie Zn 
Thlaspi cepeaefolium Zn 
Thlaspi goesingense Cd, Ni 
Thlaspi rotundifolium Pb  
Sedum alfredii Cd, Zn 
Silene cucubalus  Zn 
Phyllanthus (более 40 видов) Ni 
Polycarpea glabra Pb, Zn 
Viola calaminaria Zn 
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указывалось только в отношении растений-гипераккумуляторов 
цинка – Thlaspi caerulescens и Arabidopsis halleri (Várguez et al., 
1992; Brown et al., 1995; Kinght et al, 1997; Küpper et al., 2000; 
Lombi et al., 2001) и гипераккумулятора никеля – T. goesingense 
(Lombi et al., 2000). Среди растений-сверхнакопителей выявлены 
представители семейства Brassicaceae, которые накапливают сви-
нец (Thlapsi). Причем некоторые растения, в частности Brassica 
junicea, способны аккумулировать не один, а несколько тяжелых 
металлов – Cd, Cu, Ni, Zn, Pb и Se (Kumar et al., 1995; Salt et al., 
1995; Blaylock et al., 1997; Raskin et al., 1997), что имеет важное 
значение, поскольку загрязнение почв редко ограничивается од-
ним металлом. 

Гипераккумулирующие генотипы являются основой для фито-
ремедиации (от греческого «фитон» – растение и латинского «ре-
медиум» – восстанавливать) – современной технологии очистки 
загрязненных почв  с использованием  зеленых  растений (рис. 4) 
(Cunningham, Ow, 1996; Chaney et al., 1997; Salt et al., 1998; Long et 
al., 2002). Фиторемедиацию признали эффективным и экономиче-
ски выгодным методом очистки почв после того, как была выявле-
на и изучена способность ряда растений накапливать в побегах в 
десятки – сотни раз больше тяжелых металлов по сравнению с дру-
гими растениями (Baker et al., 1994а, b; Salt et al., 1996; McGrath, et 
al., 2002). 

По мнению некоторых исследователей (Kärenlampi et al., 2000; 
Прасад, 2003), растения, идеально подходящие для целей фиторе-
медиации, должны обладать следующими свойствами: 1) способ-
ностью аккумулировать металл (ы) преимущественно в надземных 
органах; 2) устойчивостью к накапливаемому металлу; 3) быстры-
ми темпами роста и большой биомассой; 4) высокой способностью 
к отрастанию после скашивания. При этом гипераккумуляция и 
металлоустойчивость являются наиболее важными свойствами 
растений для фиторемедиации (Chaney et al., 1997).  

В настоящее время идентифицировано свыше 200 наземных ви-
дов растений, которые характеризуются высоким естественным 
(приобретенным в процессе эволюции) уровнем устойчивости к 
определенному металлу (например, Zn, Ni, Co, Cu) и обладают 
способностью аккумулировать высокие уровни этих металлов в 



 

 33

побегах (Baker, Brooks, 1989; Chaney et al., 1997). Это указывает на 
наличие определенного видового разнообразия растений для при-
менения их в целях фиторемедиации. Однако большинство видов 
растений-гипераккумуляторов сравнительно небольшие по разме-
рам и медленно растут, что ограничивает возможности их исполь-
зования для широкомасштабной очистки загрязненных почв (Ebbs 
et al., 1997; Прасад, 2003).  

 

 
 

Рис. 4. Извлечение металлов (на примере свинца)  
при помощи растений из почвы (Прасад, 2003) 

Для концентрирования свинца используют сжигание растительной биомассы с 
углем или компостирование. Часть убранной биомассы сжигают с углем в топке 
тепловой электростанции, другую часть компостируют в контейнерах, а третью – 
экстрагируют раствором хелатирующего агента. Сжигание с углем  привело к на-
коплению Pb в виде мелких частичек золы, что уменьшило степень загрязнения 
растительного материала на 90%, компостирование – на 26%, а  две последова-
тельных экстракции удаляли 98% свинца 
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Выявление новых видов растений, способных к сверхнакопле-
нию тяжелых металлов, имеет важное значение для успешной фи-
торемедиации почв. В частности, недавно был обнаружен сверхна-
копитель цинка Sedum alfredii (Yang et al., 2001). При его выращи-
вании в присутствии цинка (80 мг/л питательного раствора) кон-
центрация металла в побегах была выше 20000 мг/кг сухой массы 
(Yang et al., 2002). Как оказалось, растения этого вида способны 
также к сверхнакоплению кадмия (Yang et al., 2004). Например, 
при использовании кадмия в концентрации 400 мкМ/л питательно-
го раствора содержание его в листьях и побегах растений S. alfredii 
составило 9000 и 6500 мг/кг сухой массы соответственно. Сущест-
венно, что растения S. alfredii не только способны к гипераккуму-
ляции металлов в побегах, но и обладают биологическими характе-
ристиками, важными для целей фиторемедиации – быстрыми тем-
пами роста и накопления большой биомассы, способностью к веге-
тативному размножению и отрастанию после 3–4-разового скаши-
вания за сезон.  

В настоящее время существуют две стратегии использования 
растений для «извлечения» тяжелых металлов из почв (Salt et al., 
1998; Прасад, 2003). Первая из них предполагает использование 
растений-сверхнакопителей, таких как Thlaspi caerulescens или 
Alyssum bertolonii (Baker et al., 1994a, b; Salt et al., 1996, 1998; 
Robinson et al., 1998). Эти растения специфично поглощают один 
или два металла, накопление у них небольшой биомассы коррели-
рует с очень высокими концентрациями металла в побегах (Baker, 
Brooks, 1989; Palmer et al., 2001). Вторая стратегия основана на ис-
пользовании высокопродуктивных растений, которые не являются 
металлоспецифичными, формируют большую надземную биомас-
су, но количество тяжелых металлов в ней сравнительно невысо-
кое (Greger, Landberg, 1999; Carrier et al., 2003).  

Способность растений очищать почвы от ионов тяжелых метал-
лов ограничена многими факторами. Среди них можно назвать: 
доступность металла в почве для поглощения корнями растений, 
скорость поглощения его корнями, транспорт металла из корня в 
побег, а также устойчивость растения (Прасад, 2003). Использова-
ние синтетических хелатов существенно увеличивает поглощение 
тяжелых металлов (Pb, Cd) и их перемещение из корней в побеги 



 

 

(Blaylock et al., 1997; Huang et al., 1997). Создание трансгенных 
растений с определенными физиолого-биохимическими характе-
ристиками, способствующими сверхнакоплению тяжелых метал-
лов – один из возможных путей развития фиторемедиации как эф-
фективной практической технологии (Brown et al., 1995; Chaney et 
al., 1997; Kärenlampi et al., 2000). Однако прогресс в этом направ-
лении пока затруднен недостаточным пониманием физиологиче-
ских, биохимических и молекулярных механизмов, лежащих в ос-
нове гипераккумуляции тяжелых металлов растениями.  

В целом следует еще раз подчеркнуть, что усиливающееся тех-
ногенное загрязнение окружающей среды (воздуха, воды, почвы) 
тяжелыми металлами является в настоящее время серьезной эколо-
гической проблемой. Тяжелые металлы в высоких концентрациях 
чрезвычайно опасны для живых организмов, в том числе растений. 
Многие из металлов обладают высокой подвижностью, легко по-
глощаются растениями и накапливаются в них, а затем через пи-
щевые цепи поступают в организм животных и человека. Возрас-
тание содержания тяжелых металлов в окружающей среде сопро-
вождается его увеличением в растениях и оказывает негативное 
влияние на их рост и развитие, что является показателем серьез-
ных изменений и/или нарушений основных физиологических про-
цессов. 
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ГЛАВА  2  
ВЛИЯНИЕ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ НА ОСНОВНЫЕ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ПРОЦЕССЫ РАСТЕНИЙ 

Изучение влияния тяжелых металлов на физиологические про-
цессы растений началось еще в 70-е годы прошлого столетия. За 
годы исследований было выяснено, что тяжелые металлы не толь-
ко тормозят рост и развитие растений, но и оказывают множест-
венное негативное действие на фотосинтез, дыхание, водный об-
мен и минеральное питание. Последние достижения биохимии, мо-
лекулярной биологии и генетики позволили более глубоко проана-
лизировать механизмы воздействия тяжелых металлов на эти про-
цессы. Тем не менее приходится констатировать, что до сих пор 
многие аспекты их действия на растительный организм изучены 
недостаточно полно.  

2.1. Рост 
Исследованию воздействия тяжелых металлов на процессы рос-

та растений посвящено 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, 
Iordanov, 1997; Prasad et al., 2001; Sandalio et al., 2001; Иванов и 
др., 2003; Демченко и др., 2005 и др.), в том числе целый ряд обзо-
ров (Foy et al., 1978; Barceló, Poschenrieder, 1990; Мельничук, 1990; 
Гуральчук, 1994; Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; Серегин, Иванов, 
2001; Vassilev, 2002 и др.). Анализ этих работ показывает, что тор-
можение роста является общим проявлением токсичности тяжелых 
металлов для растений, что связано в первую очередь с их прямым 
действием на деление и растяжение клеток. 

Влияние тяжелых металлов на рост делением. Первые  
исследования влияния тяжелых металлов на ростовые процессы 
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касались только роста растяжением, поскольку считалось, что он 
более чувствителен к действию металлов (Jordan, 1975; Lane et 
al., 1978). Однако в дальнейшем было установлено, что ионы ме-
таллов оказывают сильное негативное воздействие и на клеточ-
ное деление. Известно, что интенсивное деление клеток происхо-
дит в апикальных меристемах корня и побега, и формирование 
всех органов растения связано в первую очередь с функциониро-
ванием 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 митотиче-
ской активности клеток меристемы корня у разных видов расте-
ний (гороха, лука, ячменя, Crepis capillaries, Lathyrus odoratus) 
показало, что в присутствии тяжелых металлов в высоких кон-
центрациях замедляется интенсивность клеточных делений, 
уменьшается количество клеток на всех фазах митоза, увеличива-
ется продолжительность отдельных фаз и всего митотического 
цикла (Ваулина и др., 1978; Мельничук и др., 1982; Powell et al., 
1986; Breskle, 1991; Бессонова, 1991; Серегин, Иванов, 2001). На-
пример, в экспериментах В.П. Бессоновой (1991) в присутствии 
цинка в концентрации 0.4 мМ (табл. 12) у растений Lathyrus 
odoratus отмечены снижение интенсивности деления клеток в ме-
ристеме корня, а также уменьшение общего числа образовавших-
ся в меристеме клеток и клеток, перешедших к растяжению. Вме-
сте с тем продолжительность митоза, в частности метафазы, зна-
чительно увеличивалась. 

 
Таблица 12 

Клеточный анализ роста корней Lathyrus odoratus  
в присутствии  цинка (0.4 мМ) (по: Бессонова, 1991) 

Показатель Контроль Zn2+ 

Интенсивность деления (число клеток, образующихся  
из тысячи за 1 ч), тыс. 

58.1±4.2 35.2±3.1 

Общее число клеток, образовавшихся в корне за 1 ч, тыс. 10.2±1.2 3.91±0.16 
Продолжительность митоза, мин. 140.0±2.1 159.0±2.5 
Продолжительность метафазы, мин. 30.0±1.2 43.0±5.1 
Число клеток, перешедших к растяжению  
в течение 1 ч, тыс. 

 
11.0±1.1 

 
5.2±0.5 
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Помимо негативного влияния на митотическую активность кле-
ток тяжелые металлы могут замедлять пресинтетический (G1) и 
постсинтетический (G2) этапы клеточного деления (Liso et al., 
1984; Powell et al., 1986).  

 Следует также отметить, что повышенные концентрации тяже-
лых металлов могут вызывать в меристематических клетках кор-
ней различные цитогенетические нарушения. Например, при уве-
личении концентрации кадмия в субстрате у растений Crepis 
capillaries наблюдалась сильная спирализация хромосом во всех 
фазах клеточного деления, неравное расхождение хромосом к по-
люсам клетки или полное отсутствие расхождения, появление тет-
раплоидных клеток (Ваулина и др., 1978). Аналогичные данные 
получены и в отношении других тяжелых металлов: цинка, никеля, 
свинца (Van Assche, Glijsters, 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 рибонук-
леазы (Shan, Dubey, 1998).  

В основе отмеченных выше нарушений клеточного деления ле-
жит прежде всего способность связывания ионов металлов с 
сульфгидрильными группами белков веретена и ферментов, ответ-
ственных за прохождение митоза, в результате чего эти белки те-
ряют свою активность (Бессонова, 1991; Иванов и др., 2003; Сере-
гин, Кожевникова, 2006). 

Сведений о влиянии тяжелых металлов на апикальные меристе-
мы стебля высших растений в доступной нам литературе обнару-
жить не удалось. Вместе с тем вполне логично предполагать воз-
можность такого влияния. В проведенных нами экспериментах по 
изучению воздействия свинца и кадмия на апикальные стеблевые 
меристемы (апекс, конус нарастания) однолетних злаков было об-
наружено значительное уменьшение размера апекса (рис. 5) и сни-
жение темпов заложения на нем вегетативных и репродуктивных 
органов даже в присутствии относительно невысоких концентра-
ций металлов в субстрате (Казнина, 2003). Высокие же концентра-
ции уксуснокислого кадмия (800 и более мг/кг субстрата) приводи-
ли к остановке роста и развития конуса нарастания, а также к нару-
шению органогенеза у растений (Казнина и др., 2006б). По всей 
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видимости, в основе отмеченного негативного действия тяжелых 
металлов на клетки стеблевой апикальной меристемы лежат меха-
низмы, аналогичные тем, которые известны в отношении меристе-
мы корня. Однако вопрос о том, связаны ли отмеченные эффекты в 
большей степени с прямым действием металлов на деление клеток 
апекса или вызваны иными причинами, остается открытым. 

 

 
 

Рис. 5. Влияние свинца и кадмия на длину апекса побега  
растений овса 

 
Необходимо также подчеркнуть, что тяжелые металлы облада-

ют мутагенным действием и могут вызывать хромосомные аберра-
ции. Например, в экспериментах А.Р. Рупошева (1976) обработка 
семян Crepis capillaries растворами азотнокислых солей кадмия, 
свинца и меди в концентрации 0.1 М приводила к увеличению чис-
ла хромосомных аберраций в метафазе клеток (табл. 13). Причина 
подобного явления кроется во взаимодействии ионов металлов с 
молекулой ДНК, в результате чего уменьшается стабильность ее 
структуры  (Рупошев, Гарина, 1976; Wierzbicka, 1994).  

Влияние тяжелых металлов на рост растяжением. Как уже 
было отмечено, тяжелые металлы оказывают негативное действие и 
на растяжение клеток. Так, кадмий в концентрации 50 мкМ ингиби-
ровал рост растяжением клеток корня у растений кукурузы, риса и 
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пшеницы (Wójcik, Tukendorf, 1999), а в концентрации 25 мкМ – кле-
ток листа у растений Brassica juncea (Haag-Kerwer et al., 1999). По-
вышение содержания цинка в питательной среде до 32 мкМ замед-
ляло рост клеток корня у овсяницы красной (Powell et al., 1986), а 
увеличение уровня свинца до 20 мкМ – клеток стебля у разных сор-
тов риса (Yang et al., 2000). Механизм воздействия тяжелых метал-
лов на рост растяжением связан в первую очередь со снижением эла-
стичности клеточных стенок. Обладая большим сродством к SН-
группам, ионы металлов образуют прочные связи с белками, входя-
щими в состав клеточной стенки, тем самым препятствуя ее растя-
жению (Byrzyński, Jakobi, 1983). Уменьшение эластичности клеточ-
ных стенок в присутствии тяжелых металлов может быть обусловле-
но повреждением структуры микротрубочек (Иванов и др., 2003) и 
нарушением водного режима клеток (Poschenrieder et al., 1989). Кро-
ме того, способствуя образованию активных форм кислорода и дру-
гих свободных радикалов, металлы вызывают окисление компонен-
тов клеточных стенок (Navas et al., 1994), что также негативно отра-
жается на росте растяжением.  

 
Таблица 13 

Влияние тяжелых металлов (0.1 М) на частоту хромосомных  
аберраций в клетках семян Crepis capillaries (по: Рупошев, 1976) 

Контроль Опыт 
Хромосомные  
аберрации 

Хромосомные 
аберрации Металл Число 

изученных 
метафаз число % от числа 

метафаз 

Число 
изученных 
метафаз число % от числа 

метафаз 
Cd2+ 759 6 0.79±0.32 1959 44 2.25±0.34 
Pb2+ 682 3 0.44±0.26 553 15 2.71±0.70 
Cu2+ 667 2 0.33±0.23 521 8 1.54±0.54 

 
Помимо отмеченного выше непосредственного влияния тяже-

лых металлов на деление и растяжение клеток необходимо 
подчеркнуть их опосредованное действие, вызванное, например, 
нарушениями минерального питания (Алексеева-Попова, 1991), 
гормонального баланса (Prasad, 1995; Таланова и др., 1999), а так-
же связанных с ингибированием процессов фотосинтеза и дыхания 
(Sandalio et al., 2001).  
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В обобщенном виде основные «мишени» воздействия тяжелых 
металлов на деление и растяжение клеток (на примере свинца и 
кадмия) представлены на следующей схеме (рис. 6). 

 

 
 
Рис. 6. Влияние свинца и кадмия на деление и растяжение клеток 

растений (по: Серегин, Иванов, 2001) 
1 – ингибирование, уменьшение; 2 – активация, увеличение 

 
 Влияние тяжелых металлов на прорастание семян. Про-

цесс прорастания семян является довольно устойчивым к дейст-
вию тяжелых металлов (Shah, Dubey, 1998; Лянгузова, 1999; Хо-
лодова и др., 2005). Исследуя влияние возрастающих концентра-
ций свинца, кадмия и цинка на всхожесть семян некоторых куль-
турных и дикорастущих представителей семейства Poaceae, мы 
выявили, что семена всех изученных видов обладают высокой 
металлоустойчивостью, а прорастание происходит в широком 
диапазоне концентраций (от 10-6 до 10-3 М) (табл. 14). Лишь наи-
более высокие концентрации (10-2 М) указанных металлов суще-
ственно замедляли или полностью блокировали процесс прорас-
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тания. На основании полученных данных был составлен сравни-
тельный ряд металлоустойчивости семян некоторых видов дико-
растущих злаков (табл. 15). Отметим, что подобную задержку на-
чальных этапов роста у разных видов растений (бобов, гороха, 
риса, Crepis capillaries; Vaccinium myrtillus) отмечали также и 
другие авторы (Ваулина, 1978; Алексеева-Попова, 1987; Мельни-
чук, 1990; Shah, Dubey, 1998; Лянгузова, 1999; Sharma, Dubey, 
2005; Елькина, 2006).  
 
Таблица 14  

Влияние тяжелых металлов на всхожесть семян растений  
семейства Poaceae (количество проросших семян, %) 

Концентрация ионов металла, М Вид  Контроль 10-5 10-4 10-3 10-2 

Свинец 
Agrostis alba 68±1.1 87±0.6 95±1.7 67±6.0 0 
Bromopsis inermis 89±2.9 94±1.2 98±0.9 95±0.6 0 
Elytrigia repens 67±2.9 82±3.5 79±4.0 73±0.6 21±7.5 
Phleum pratense 94±0.1 95±0.6 94±0.7 92±1.2 0 
Setaria viridis 85±1.7 92±1.2 89±1.7 85±1.7 36±3.5 

Кадмий 
Agrostis alba 68±1.1 82±0.6 80±0.7 7±2.9 0 
Bromopsis inermis 89±2.9 94±1.2 87±2.9 18±4.6 0 
Elytrigia repens 67±2.9 70±0.5 68±0.5 37±8.7 0 
Phleum pratense 94±0.1 90±1.2 96±1.2 31±4.0 0 
Setaria viridis 85±1.7 94±1.2 91±0.6 52±1.2 0 

Цинк 
Agrostis alba 78±0 79±0.6 87±2.9 68±1.2 36±2.3 
Bromopsis inermis 83±0.6 96±1.2 91±0.6 79±4.0 13±4.0 
Elytrigia repens 54±0 69±0.6 77±0.6 73±0.6 70±2.3 
Phleum pratense 96±2.3 91±2.5 98±1.0 98±0.1 65±0.5 
Setaria viridis 95±0.6 85±5.0 80±1.5 84±1.2 78±1.2 

 
Таблица 15 

Металлоустойчивость семян дикорастущих злаков 
Металл Металлоустойчивость семян 
Сd Пырей > щетинник > тимофеевка > кострец > полевица 
Pb Пырей > щетинник > тимофеевка > кострец > полевица 
Zn Пырей > щетинник > тимофеевка > полевица > кострец 
Cu Пырей > щетинник > кострец > тимофеевка > полевица 
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При изучении механизма воздействия тяжелых металлов на 
прорастание семян обнаружено, что они проникают через семен-
ную оболочку на заключительной стадии набухания (Wierzbicka, 
Obidzińska, 1998) и вызывают задержку прорастания за счет 
влияния на процессы деления и растяжения клеток (Ваулина и 
др., 1978; Бессонова, 1991). Однако в результате действия меха-
низмов детоксикации, в частности, связывания избытка ионов 
металлов аминокислотами, поступающими из запасающих тка-
ней 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 возрастающие дозы тяжелых металлов вызывают у растений в 
первую очередь замедление роста корней (Нестерова, 1989; Мель-
ничук, 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 основную функцию по их аккумуляции и детоксика-
ци (Нестерова, 1989; Punz, Sieghardt, 1993). Под влиянием тяжелых 
металлов уменьшаются длина главного корня и количество боко-
вых корней, отмирают корневые волоски, снижается биомасса кор-
ней (Denny, Wilkins, 1987; Barceló, Poshenrieder, 1990; Ouzounidou 
et al., 1997; Серегин, Иванов, 1997а; Vassilev et al., 1998а и др.). На-
пример, уменьшение длины и биомассы корня в присутствии кад-
мия отмечено у растений гороха (Sandalio et al., 2001), фасоли 
(Poschenrieder et al., 1989), подсолнечника (Azevedo et al., 2005a); 
при действии высоких концентраций цинка – у растений овсяницы 
красной (Powell et al., 1986), березы повислой (Denny, Wilkins, 
1987), ячменя (Brune et al., 1994). В наших опытах с увеличением 
концентрации свинца и кадмия в субстрате наблюдалось значи-
тельное уменьшение (по сравнению с контролем) длины главного 
корня у ячменя и овса, а также снижение накопления ими подзем-
ной биомассы (рис. 7) (Казнина, 2003). Отмеченные изменения в 
корневой системе приводят к снижению поглощения питательных 
веществ и воды, что негативно отражается на росте и развитии все-
го растения, а при высоких концентрациях тяжелых металлов мо-
жет вызвать и его гибель.  
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Рис. 7. Влияние свинца и кадмия на прирост сухой биомассы корня  
у растений ячменя (1) и овса (2) 

 
Сравнивая ингибирующее действие разных тяжелых металлов 

на рост корней проростков кукурузы по суточному приросту корня 
(табл. 16), В.Б. Иванов с соавт. (Иванов и др., 2003) разделил ме-
таллы на три группы: сильнотоксичные (Cu, Ag), среднетоксичные 
(Cd и Hg) и слаботоксичные (Pb, Co, Zn). В целом тяжелые метал-
лы, по мнению авторов, можно рассматривать как неспецифически 
действующие на рост корня вещества, а их токсичность зависит от 
способности ионов металлов образовывать прочные ковалентные 
связи и от устойчивости их соединений с SH-группами белков.  

 
Таблица 16 

Влияние солей тяжелых металлов (0.1 г/л) на суточный прирост 
главного корня (мм) проростков кукурузы (по: Иванов и др., 2003) 

Продолжительность воздействия тяжелых металлов, ч 
24 48 72 Соль 

Контроль Опыт Контроль Опыт Контроль Опыт 
CuSO4x5H2O 55±3 6±2 66±4 2±1 59±5 2±2 
AgNO3  51±4 7±1 58±2 0 56±6 0 
Cd(NO3)2x4H2O 54±2 11±2 63±3 1±0 58±3 1±0 
HgCl2 52±3 12±3 61±4 3±2 61±5 7±3 
CoCl2x6H2O 55±2 42±2 61±3 30±3 62±5 21±3 
ZnSO4x7H2O 53±3 37±5 66±4 52±6 61±3 48±6 
Pb(NO3)2 57±3 47±3 59±3 48±1 64±4 43±7 
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Влияние тяжелых металлов на рост надземной части расте-
ний. Токсическое действие металлов проявляется также в угнете-
нии роста надземной части растений, хотя и в меньшей степени, 
чем корней (Little, Martin, 1972; Ernst, 1976; Скрипниченко, Золо-
тарева, 1981; Титов и др., 1995 и др). Нами было обнаружено зна-
чительное уменьшение (по отношению к контрольному варианту) 
высоты растений и снижение накопления биомассы надземных ор-
ганов у некоторых видов семейства Poaceae при повышении в суб-
страте концентраций кадмия, цинка и свинца (рис. 8). Подобный 
эффект был отмечен также у растений из других семейств (напри-
мер, Fabaceae, Compositae, Brassicaceae, Cucurbitaceae) в присутст-
вии кадмия, цинка, меди и никеля (Barseló et al., 1986; Brune et al., 
1994; Krupa, Moniak, 1998; Таланова и др., 1999; Караваев и др., 
2001; Sandalio et al., 2001 и др.). Высокие концентрации тяжелых 
металлов не только ингибируют рост вегетативных органов, но 
также приводят к уменьшению размеров соцветий и биомассы 
плодов, снижению числа образовавшихся семян (Ильин и др., 
1985; Vassilev et al., 1996; Khurana et al., 2006), а в некоторых слу-
чаях растение вообще может потерять способность к формирова-
нию органов генеративной сферы (Vassilev et al., 1995).  

 

 
Рис. 8. Влияние ацетата свинца (800 мг/кг субстрата) на высоту  
побега и прирост сухой биомассы побега у дикорастущих злаков 
1 – Phleum pratense; 2 – Bromopsis inermis; 3 – Elytrigia repens; 4 – Agrostis 

alba; 5 – Setaria viridis 
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Отдельно необходимо отметить действие тяжелых металлов на 
рост листа, поскольку лист является основным специализирован-
ным органом фотосинтеза (Мокроносов, 1981). Повышение кон-
центрации тяжелых металлов в окружающей среде приводит к зна-
чительному уменьшению площади листовой пластинки (по отно-
шению к контролю), что является одной из причин снижения ин-
тенсивности этого процесса (Ковда и др., 1979; Kačabova, Nátr, 
1986; Krupa, Moniak, 1998; Vassilev et al., 1998а; Sandalio et al., 
2001; Таланова и др., 2001а; Khudsar et al., 2004; Kosobrukhov et al., 
2004). В проведенных нами экспериментах было обнаружено, что 
с увеличением концентрации кадмия и свинца в корнеобитаемой 
среде уменьшаются (по сравнению с контролем) длина, ширина и 
площадь листовой пластинки растений ячменя и овса, причем не 
только 1-го, но и последующих (2-го и 3-го) листьев (рис. 9), а так-
же флагового листа (Лайдинен и др., 2004).  

 

 
 

Рис. 9. Влияние свинца на площадь листовой пластинки у растений 
ячменя (А) и овса (Б) 

1 – 1-й лист; 2 – 2-й лист; 3 – 3-й лист 
 
Помимо уменьшения размеров, определенные изменения в присут-

ствии тяжелых металлов наблюдаются и в анатомической структуре 
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листа. Так, Молас (Molas, 1997) при изучении влияния высоких кон-
центраций никеля на растения капусты выявил уменьшение размеров 
клеток мезофилла, числа и размеров устьиц, размеров хлоропластов. 
Одновременно с этим количество клеток увеличивалось. Аналогичные 
изменения под действием кадмия, свинца и цинка были обнаружены 
также у растений ячменя (Woźny et al., 1995), пшеницы (Ouzounidou et 
al., 1997), Myriophyllum spicatum (Stoyanova, Tchakalova, 1997), Plantago 
major (Kosobrukhov et al., 2004) и др. Кроме того, в присутствии кадмия 
уменьшается (по сравнению с контролем) толщина клеточной стенки 
мезофилла у растений редиса (Vitória et al., 2003/4), а в присутствии ни-
келя – у растений пшеницы (Kovačević et al., 1999).  

Проведенный нами анализ мезоструктуры листа растений ячме-
ня, произрастающих в условиях загрязнения кадмием, показал, что 
при действии металла в концентрациях от 20 мг/кг субстрата и вы-
ше клетки мезофилла листа становятся неправильной формы, 
уменьшается (по отношению к контролю) их высота и площадь 
(табл. 17), а также размеры хлоропластов, о чем свидетельствует 
снижение объема клетки, занимаемого одним хлоропластом (Мок-
роносов, Борзенкова, 1978). Вместе с тем число хлоропластов на 
единицу площади клетки возрастает в присутствии кадмия в кон-
центрациях 10, 20 и 40 мг/кг субстрата и несколько снижается при 
дальнейшем повышении его концентрации (80 и 160 мг/кг субстра-
та) (Казнина и др., 2006а). Отмеченные нарушения структуры фо-
тосинтетического аппарата могут являться причиной снижения 
скорости и продуктивности процесса фотосинтеза. 

 
Таблица 17  
Влияние кадмия на анатомо-морфологические показатели листа  

растений ячменя  
Анатомо-морфологические показатели,  % к контролю Концентрация 

кадмия, мг/кг  
субстрата 

площадь 
клетки 

объем клетки, прихо-
дящийся на 1 хлоропласт

число хлоропластов на 
единицу площади клетки 

10 98 92 113* 

20 93* 86* 117* 

40 90* 85* 121* 

80 89* 85* 96 
160 79* 80* 94 

* Различия с контролем достоверны при P≤0.05. 
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В целом анализ литературных данных, а также результаты на-
ших исследований указывают на наличие достаточно хорошо вы-
раженной дозовой зависимости между содержанием тяжелых ме-
таллов в субстрате и отдельными ростовыми показателями (рис. 
10). Однако в большинстве случаев подобные исследования прово-
дятся с растениями, находящимися в фазе проростков, более позд-
ние фазы развития не рассматриваются. Вместе с тем нами было 
отмечено (Титов и др., 2001; Казнина, 2003), что в процессе онто-
генеза при однократном внесении солей тяжелых металлов в  
субстрат их ингибирующее действие в отношении ряда параметров 

 

 
 
Рис. 10. Влияние кадмия и свинца на рост проростков пшеницы  

(А, В) и ячменя (Б, Г) 
1 – бромид кадмия; 2 – нитрат свинца 
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роста уменьшается (рис. 11). Очевидно, это связано с действием 
различных механизмов детоксикации металлов (см. гл. 3). Лишь 
использование очень высоких концентраций (в наших эксперимен-
тах – уксуснокислого кадмия в концентрации 800 мг/кг субстрата) 
приводило к необратимому нарушению всех ростовых процессов у 
растений и в дальнейшем к их гибели. 

 

 
 

Рис. 11. Влияние свинца и кадмия на длину корня у растений ячменя  
на разных фазах развития 

Концентрация уксуснокислых солей свинца и кадмия:  
1 – 200; 2 – 400; 3 – 600; 4 – 800 мг/кг субстрата 

 
Известно, что в условиях постепенного нарастания дозы какого-ли-

бо стресс-фактора (например, высокие и низкие температуры, засоле-
ние) у растений формируется устойчивость, заметно превосходящая 
уровень, достигаемый при действии на них постоянного по величине 
(интенсивности) стрессора. Подобные сведения о влиянии возрастаю-
щих концентраций тяжелых металлов на растения пока единичны. В 
частности, о способности растений адаптироваться к токсическому 
действию кадмия свидетельствуют эксперименты А.С. Соболева с со-
авт. (1982б), в которых замачивание семян гороха в течение 7 ч в рас-
творе 3.8 мкМ CdCl2 снижало токсическое действие краткосрочной 
(30 мин.) обработки проростков 25 мкМ CdCl2, проведенной через  
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48 ч от начала проращивания. В работе Брауна и Мартина (Brown, 
Martin, 1981) показано, что предобработка растений Holcus lanatus 
сульфатом кадмия в концентрации 0.2 мкг/мл приводила к повыше-
нию устойчивости корней к последующему действию более высокой 
концентрации (1 мкг/мл). Проведенные нами эксперименты с ячменем 
и пшеницей показали (табл. 18), что предобработка проростков соля-
ми свинца и кадмия в низкой концентрации (0.001 мМ) индуцирует 
повышение их устойчивости к металлам и позволяет в дальнейшем 
переносить без повреждения действие сублетальных (1 и 0.05 мМ  
соответственно) доз этих металлов. Полученные данные свидетель- 
ствуют о том, что при предобработке тяжелыми металлами в низких  
дозах у растений активизируются защитно-приспособительные меха-
низмы, в результате чего формируется устойчивость, позволяющая им 
переносить без губительных последствий более высокие концентра-
ции металлов (Таланова и др., 2001б). 

 
Таблица 18  
Влияние предобработки проростков ячменя солями свинца и кадмия 

в низкой концентрации на прирост биомассы при последующем  
действии (7 сут.) металлов в высокой концентрации 

Прирост сухой биомассы, мг Продол-
жительность 
предобра-
ботки, сут. 

1 мМ 
Pb(NO3)2 

1 мМ Pb(NO3)2  

 после предобработки 
0.001 мМ Pb(NO3)2 

0.05 мМ 
CdBr2 

0.05 мМ CdBr2  
после предобработки  

0,001 мМ CdBr2  
0 1.7 ± 0.6 – 2.5 ± 0.5 – 
1 1.4 ± 0.5 7.3 ± 0.8 0.9 ± 0.3 7.0 ± 1.3 
4 2.3 ± 0.3 3.8 ± 0.5 1.2 ± 0.4 5.1 ± 1.1 
7 1.8 ± 0.5 4.1 ± 0.6 1.5 ± 0.5 5.0 ± 0.8 

 
Нельзя не отметить также, что в небольших концентрациях тяжелые 

металлы могут оказывать стимулирующее влияние на ростовые про-
цессы. Например, ионы кадмия повышали процент проросших семян у 
растений гороха (Мельничук, 1990). В присутствии свинца увеличива-
лись высота растений, количество боковых побегов и длина колоса у 
растений пшеницы (Степанюк, 1998). В работах некоторых авторов по-
казано стимулирующее действие тяжелых металлов (кадмия, цинка и 
свинца) на рост корней (Baker, Walker, 1990; Hart et al., 1998; Wojcik, 
Tukendorf, 1999 и др.). В наших экспериментах свинец в концентрации 
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200 мг/кг субстрата оказывал положительное влияние на высоту расте-
ний Setaria viridis и их надземную биомассу (рис. 12) (Лайдинен и др., 
2004). Подобный эффект низких концентраций металлов может быть 
связан с активацией клеточного деления, а также с увеличением разме-
ров клеток (Liu et al., 2003). В отношении кадмия высказано предполо-
жение, что его стимулирующее действие может быть вызвано измене-
нием баланса гормонов, в частности гиббереллинов (Мельничук и др., 
1991), а также усилением хелатирующей способности клеток растений 
для ионов этого металла (Meuwly, Rauser, 1992). 

 

 
 
Таким образом, характер и сила воздействия тяжелых металлов 

на рост растений определяются в первую очередь их содержанием 
в корнеобитаемой среде. В относительно низких концентрациях 
они могут стимулировать ростовые процессы, тогда как в присут-
ствии высоких – ингибируют их. Негативное влияние тяжелых ме-
таллов на отдельные ростовые показатели связано прежде всего с 
их непосредственным действием на деление и растяжение клеток, 
обусловленным в первую очередь высоким сродством ионов ме-
таллов с SH-группами белков, а также с опосредованным влиянием 
на другие физиологические процессы. Кроме того, степень инги-
бирования металлами ростовых процессов зависит от токсичности 
конкретного металла для растений, продолжительности его дейст-
вия, чувствительности вида (сорта, генотипа).  

Рис. 12. Влияние свинца 
на высоту (1) и прирост 
сухой биомассы побега (2) 
у растений щетинника 
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2.2. Развитие 
Влияние тяжелых металлов на развитие растений изучено в гораз-

до меньшей степени, чем их воздействие на рост. В относительно не-
многочисленных работах, посвященных этому вопросу, о задержке 
или ускорении развития исследователи обычно судят по изменению 
скорости прохождения растениями отдельных фенологических фаз. 
Например, в опытах А. Вассилева с соавт. (Vassilev et al., 1998b) отме-
чено замедление развития у обработанных кадмием (в концентрации 
45 мг/кг почвы) растений ячменя. Отставание в сроках наступления 
фенофаз было более выражено на ранних 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 продолжитель-
ность вегетационного периода, а иногда растение вообще не перехо-
дит к генеративному развитию. Значительную задержку фенологиче-
ского развития отмечали также А.П. Ищенко и В.В. Бутник (1991) у 
растений пшеницы под действием кобальта и кадмия в высоких кон-
центрациях. Вместе с тем при действии металлов в низких концентра-
циях у некоторых видов растений наблюдается даже ускорение разви-
тия. Например, Е.А. Гончарук с соавт. (2000) показал, что при концен-
трациях кадмия 10 мг/кг почвы происходит более быстрое прохожде-
ние фаз развития у растений льна-долгунца.  

Изучая влияние свинца и кадмия на развитие однолетних зла-
ков, мы обнаружили отставание в сроках наступления фенофаз у 
растений только при использовании очень высоких концентраций 
солей металлов (свинца – 1000 мг/кг субстрата и кадмия – 600 мг/кг 
субстрата и выше) (рис. 13). Проанализировав полученные резуль-
таты и данные литературы, считаем, что фенологические наблюде-
ния далеко не всегда дают точное представление о воздействии тя-
желых металлов на развитие растений. Как показали дальнейшие 
эксперименты, более четкую картину по этому  вопросу  можно по-
лучить, исследуя органообразовательные процессы, происходящие 
в апикальных меристемах стебля растений. С помощью морфофи-
зиологического метода (Куперман, 1968) нами было установлено, 
что свинец и кадмий даже при относительно невысоком их содер-
жании в субстрате вызывают явное замедление органогенеза одно-
летних злаков (рис. 14),  а высокие  концентрации  кадмия  приводят  
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Рис. 13. Влияние свинца (А) и кадмия (Б) на фенологическое  
развитие растений ячменя (15-е сутки после посева) 
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Рис. 14. Влияние свинца (А) и кадмия (Б) на органогенез растений 
ячменя (фаза 3-х листьев) 

 
к полной остановке развития растений уже на I этапе органогенеза 
(Титов и др., 2002; Казнина, 2003). Отмеченное снижение темпов ор-
ганогенеза в присутствии тяжелых металлов может быть связано с 
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замедлением скорости деления клеток апикальной меристемы стеб-
ля, в результате чего необходимый для перехода конуса нарастания 
к следующему этапу объем клеток достигается позднее, чем в обыч-
ных условиях роста. Нельзя исключить также, что задержка разви-
тия вызвана изменением клеточного метаболизма в верхушечных 
меристемах, а также нарушениями в минеральном питании и фото-
синтезе растений. Однако для проверки этих предположений требу-
ются специальные исследования.  

Таким образом, тяжелые металлы в высоких концентрациях 
оказывают негативное действие на развитие растений. Повыше-
ние их содержания в корнеобитаемой среде приводит к отстава-
нию сроков наступления очередных фенофаз, замедлению орга-
ногенеза, что с большой вероятностью отрицательно скажется в 
дальнейшем на общей продуктивности растений. 

2.3. Фотосинтез 
Среди физиологических процессов, определяющих рост и 

продуктивность растений, наиболее важным является фотосин-
тез. Не случайно в последнее время изучению влияния тяжелых 
металлов на фотосинтез посвящено довольно большое число ис-
следований, затрагивающих разные стороны этого процесса 
(Clijsters, Van Assche, 1985; Stiborova et al., 1988; Greger, Ögren, 
1991; Krupa, Baszyński, 1995; Вассилев 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 очень чувствителен к повышению содержания 
тяжелых металлов в окружающей среде, что проявляется в нару-
шении многих параметров его функционирования. 

Влияние тяжелых металлов на содержание фотосинтетиче-
ских пигментов. Многие авторы считают, что снижение уровня 
фотосинтеза у растений в присутствии 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 
неспецифическим признаком действия металлов на растения явля-
ется хлороз листьев, свидетельствующий об уменьшении количе-
ства зеленых пигментов. Отмечено снижение содержания хлоро-



 

 56

филлов «a» и «b» в листьях растений в присутствии высоких кон-
центраций кадмия (Krupa, 1988), свинца (Wożny et al., 1995; 
Kosobrukhov et al., 2004), меди (Burzyński, Kłobus, 2004), цинка 
(Panda et al., 2003; Khudsar et al., 2004). В наших опытах показано 
заметное уменьшение количества хлорофиллов в листьях ячменя 
при действии свинца и кадмия в высоких концентрациях (табл. 19), 
причем с увеличением длительности обработки (1-е, 4-е и 7-е сут.) 
отрицательное влияние тяжелых металлов на пигменты усилива-
лось (Титов и др., 2003). Кроме того, было выяснено (Казнина и 
др., 2005), что степень воздействия металлов на содержание пиг-
ментов зависит не только от токсичности металла, его концентра-
ции и длительности обработки, но и от яруса листа (рис. 15). Так, 
в присутствии свинца и кадмия снижение содержания пигментов 
в листьях ячменя было выражено сильнее в 3-м листе, чем в 1-м 
и 2-м.  

 
Таблица 19  
Влияние свинца и кадмия на содержание хлорофиллов в листьях ячменя  

Содержание хлорофиллов, % к контролю Вариант  1-е сут. 4-е сут. 7-е сут. 
Pb(NO3)2, 0.001 мМ 117* 88* 83* 
Pb(NO3)2, 1 мМ 78* 71* 62* 
CdBr2, 0.001 мМ 106 87* 72* 
CdBr2, 0.05 мМ 87* 68* 43* 

* Различия с контролем достоверны при P≤0.05. 
 

Следует обратить внимание на то, что наряду с уменьшением 
суммарного количества зеленых пигментов в листьях растений, от-
ношение хлорофиллов «a» и «b» сохраняется практически неиз-
менным даже в присутствии высоких концентраций металлов 
(Vassilev et al., 1998а; Караваев и др., 2001). Известно, что хлоро-
филл «а» входит в состав реакционных центров и периферических 
антенных комплексов ФС I и ФС II , в то время как хлорофилл «b» 
преимущественно является компонентом светособирающего ком-
плекса ФС II (Медведев, 2004). Таким образом, постоянство данно-
го отношения указывает на неизменность стехиометрического со-
отношения между комплексами реакционных центров фотосистем 
и светособирающего комплекса ФС II.  
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         – 1-й лист,        – 2-й лист,        – 3-й лист 
 

Рис. 15. Влияние свинца (А) и кадмия (Б) на содержание  
хлорофиллов в листьях ячменя 

 
Главной причиной снижения содержания зеленых пигментов 

в присутствии тяжелых металлов является подавление биосинте-
за хлорофилла (Burzyński, 1985; Horváth et al., 1996; Molas, 
1997), что связано в первую очередь с непосредственным дейст-
вием металлов на активность ферментов биосинтеза. Основными 
точками ингибирования при этом выступают образование фото-
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активного хлорофиллидредуктазного комплекса и синтез δ-ами-
нолевулиновой кислоты (Stobart et al., 1985). Например, свинец 
вызывает уменьшение синтезированной δ-аминолевулиновой ки-
слоты в проростках огурца (рис.16) (Burzyński, 1985). Кадмий 
оказывает негативное влияние на активность дегидразы δ-ами-
нолевулиновой кислоты при образовании порфобилиногена. 
Этот же металл снижает фотоактивность протохлорофиллида и 
протохлорофиллидоксидоредуктазы, взаимодействуя с сульф-
гидрильными группами белков (Stobart et al., 1985; Baryla et al., 
2001; Schoefs, Franck, 2003; Myśliwa-Kurdziel et al., 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 металлы, например медь, в больших концен-
трациях замедляют связывание молекул хлорофиллов с белками 
в светособирающих комплексах фотосистем (Caspi et al., 1999). 
Опосредованное действие металлов на биосинтез хлорофилла 
связано, как полагают, с дефицитом железа (Greger, Ögren, 1991; 
Fodor et al., 1995).  

 

 
 

Рис. 16. Влияние свинца на содержание δ-аминолевулиновой  
кислоты в проростках огурца (по: Burzyński, 1985) 
Концентрация хлорида свинца: 1 – 0 М; 2 – 0.1 М; 3 – 1.0 М 
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Есть сведения, что уменьшение содержания зеленых пигментов 
в условиях повышенного содержания тяжелых металлов может 
быть также вызвано активизацией процесса деградации хлорофил-
ла (Мельничук, 1990; Somashekaraiah et al., 1992), однако точных 
экспериментальных данных по этому вопросу в литературе обна-
ружить не удалось. 

Каротиноиды менее подвержены негативному действию тяже-
лых металлов по сравнению с хлорофиллами (Krupa, 1988; Васси-
лев и др., 1995; Khudsar et al., 2001; Таланова и др., 2001а). Учиты-
вая, 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 
(Таланова и др., 2001а).  

Влияние тяжелых металлов на ультраструктуру хлоропла-
стов. Нарушения в ультраструктуре хлоропластов в присутствии 
тяжелых металлов являются одной из важных причин снижения 
содержания пигментов у растений и в целом уменьшения интен-
сивности фотосинтеза (Molas, 1997). В мембранах хлоропластов 
обнаружены Zn/Cd белки-переносчики, что говорит о возможности 
попадания тяжелых металлов в эти органеллы (Ferro et al., 2003) и, 
следовательно, их непосредственном воздействии на ультраструк-
турную организацию хлоропластов (Barceló et al., 1988a; Padmaja 
et al., 1990; Molas, 2002; Carrier et al., 2003; Vassilev et al., 2004). В 
частности, в присутствии высоких концентраций кадмия изменяет-
ся структура внешней мембраны хлоропластов (Barceló et al., 
1988a), а также мембран тилакоидов (Skórzyńska-Polit, Baszyński, 
1997). Это может быть результатом гидролиза липидов и освобож-
дения жирных кислот (Maksymiec et al., 1992). При действии кад-
мия (Prasad, 1995; Sandalio et al., 2001), никеля (Molas, 1997) и ме-
ди (Maksymiec et al., 1994) в высоких концентрациях у растений 
разных видов увеличивается количество пластоглобул, что говорит 
об усилении деградации органелл. В работах некоторых авторов 
показано уменьшение количества гран и нарушение их структуры 
(Molas, 1997; Siedlecka, Krupa, 1999). Граны имели неправильную 
форму и содержали меньшее количество тилакоидов. Наблюдалась 
также деградация тилакоидов стромы (Skórzińska, Baszyński, 1993). 
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При действии свинца уменьшалось число гран в хлоропласте и 
число тилакоидов в гране у растений ячменя (табл. 20) (Woźny et 
al., 1995). 

 
Таблица 20 
Влияние свинца на количество гран в хлоропластах и тилакоидов  

в гранах у растений ячменя (по: Woźny et al., 1995) 
Концентрация 

PbCl2, мМ 
Количество гран  
на хлоропласт, шт. 

Количество тилакоидов  
на грану, шт. 

0 33±2.0 2.6±0.7 
0.4 16±2.2 2.1±0.8 
4.0 7±1.5 1.8±0.5 

 
Отмеченные нарушения в структуре хлоропластов приводят к 

снижению содержания хлорофиллов в листьях растений, а также 
вызывают инактивацию кислородовыделяющего центра ФС II и за-
медление 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 фотосистема II (ФС II) 
(Clijsters, Van Assche, 1985; Krupa, Baszynski, 1995), активность ко-
торой оценивается на основании анализа кинетики замедленной 
флуоресценции хлорофилла (Schreiber et al., 1994). В отличие от 
быстрой флуоресценции, при которой для излучения квантов дос-
таточно присутствия отдельных молекул хлорофилла, для возник-
новения замедленной флуоресценции необходим весь ФСА, вслед-
ствие чего замедленную флуоресценцию используют также в каче-
стве критерия при оценке его целостности (Zaharieva et al. 1999). 
Изменения в присутствии тяжелых металлов таких параметров 
флуоресценции хлорофилла, как максимальный (Fm) и минималь-
ный (F0) выход флуоресценции, переменная флуоресценция (Fv), а 
также квантовая эффективность ФС II (Fv/Fm), указывают на опре-
деленные нарушения в ФСА растений (Schreiber et al., 1994; 
Maxwell, Johnson, 2000).  
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Проведенное нами исследование влияния повышенных концен-
траций кадмия на эффективность ФС II однолетних злаков показа-
ло, что достоверное уменьшение указанных параметров наблюда-
ется у растений Setaria viridis лишь при использовании самой вы-
сокой из изученных концентрации металла, а у ячменя даже эта 
концентрация не вызывает их изменения (рис. 17). В результате 
исследований было также выявлено некоторое снижение фотохи-
мического тушения (qP) и одновременно повышение уровня нефо-
тохимического тушения (qN). Аналогичную реакцию ФСА в при-
сутствии кадмия наблюдали ранее другие авторы у растений бобов 
(Krupa et al., 1993), пшеницы (Ouzounidou et al., 1997), подсолнеч-
ника (Azevedo et al., 2005a) и ячменя (Vassilev, Manolov, 1999). 
Уменьшение эффективности ФС II отмечено также у растений бо-
бов при действии повышенных концентраций меди (Maksymiec et 
al., 1995). Сильное увеличение qN может являться результатом уг-
нетения активности цикла Кальвина (Сааков, 2002), а также нару-
шения утилизации фотосинтетической энергии (Krupa, Moniak, 
1998). Уменьшение же qP связывают с нарушениями в цепи транс-
порта электронов (Сааков, 2002).  

 

 
 

Рис. 17. Влияние кадмия на эффективность ФС II  
у растений ячменя и щетинника 
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Наиболее важными причинами снижения активности ФС II в при-
сутствии повышенных концентраций тяжелых металлов, как предпо-
лагается, являются изменение структуры белков реакционного цен-
тра (Pätsikkä et al., 2001), а также взаимодействие ионов некоторых 
металлов (Cd2+, Zn2+) с ионами, входящими в состав кислородовыде-
ляющего центра (Mn2+, Ca2+, Cl-) (Maksymiec et al., 1994; Krupa, 
Baszyński, 1995; Šeršeň, Králَová, 2001). Например, Серсен и Кралова 
(Šeršeň, Králová, 2001) обнаружили прямое действие кадмия на Mn-
содержащий кластер. Проводя эксперименты с изолированными хло-
ропластами растений шпината Новакова с соавт. (Nováková et al., 
2004) доказала, что «мишенью» действия тяжелых металлов, в част-
ности кадмия, является также первичный донор электронов реакци-
онного центра ФС II – П-680. В опытах Моханти с соавт. (Mohanty et 
al., 1989) избыток меди дестабилизировал вторичный акцептор элек-
тронов реакционного центра ФС II – молекулу пластохинона (QB). 
Имеются сведения и о повреждении тяжелыми металлами светособи-
рающих антенных 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 не-
которые нарушения обнаружены и здесь (Baszynski et al., 1988; 
Ouzounidou, 1996). Показано, в частности, подавление работы ФС I 
медью, обусловленное взаимодействием металла с ферредоксином 
(Shioli et al., 1978), а также изменениями в количестве пластоцианина, 
содержащего атомы меди (Lidon, Henriques, 1993).  

В литературе имеются данные о том, что тяжелые металлы не-
посредственно 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 ско-
рость электронного транспорта в мембране тилакоидов растений 
ячменя (Vassilev et al., 2004) (рис. 18). У растений люцерны, клеве-
ра и бобов кадмий ингибировал транспорт электронов и протонов 
на уровне пластохинона при переходе электронов от ФС II к ФС I 
(Atal et al., 1991). В наших экспериментах с однолетними злаками 
в присутствии кадмия в концентрации 40 мг/кг субстрата значи-
тельных изменений в скорости электронного транспорта обнару-
жено не было, однако при повышении концентрации металла  
до 80 и 160 мг/кг  субстрата наблюдалось его замедление  (рис. 19).  
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Рис. 18. Влияние кадмия на активность фотосистем листьев ячменя 
(по: Vassilev et al., 2004) 

ФС I и ФС II – фотосистемы I и II; КВК – кислородовыделяющий комплекс 

 

 
 

Рис. 19. Влияние кадмия на скорость транспорта электронов  
в мембранах тилакоидов листьев ячменя и щетинника 
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Возможной причиной ингибирования тяжелыми металлами фото-
синтетического электронного транспорта являются изменения в 
ультраструктуре хлоропластов, в частности, повреждение тилакои-
дов (Maksymiec et al., 1995). Кроме того, нарушения в переносе 
электронов могут быть связаны с вызываемым тяжелыми металла-
ми дефицитом железа (Siedleska, Baszynski, 1993).  

Тяжелые металлы оказывают также определенное негативное дей-
ствие и на реакции фотофосфорилирования (Tukendorf, 1993). Напри-
мер, в экспериментах Стиборовой с соавт. (Stiborova et al., 1986) у об-
работанных кадмием растений ячменя наблюдалось замедление цик-
лического и нециклического фотофосфорилирования уже при кон-
центрациях металла в растворе 1.7 мкМ. Луцеро и соавт. (Lucero et 
al., 1976) также в присутствии кадмия выявили в хлоропластах шпи-
ната подавление синтеза АТФ, одного из конечных продуктов свето-
вой фазы фотосинтеза. Снижение фотофосфорилирования обнаруже-
но в присутствии свинца в концентрации 20 мкМ (Hampp et al., 1973) 
и меди в концентрации 1.7 мкМ (Uribe, Stark, 1982). 

В целом воздействие тяжелых металлов на световую фазу фото-
синтеза можно отразить следующей схемой (рис. 20). 

Влияние тяжелых металлов на темновую фазу фотосинтеза. Как 
показывают исследования, ионы тяжелых металлов вызывают серьез-
ные нарушения и в реакциях темновой фазы фотосинтеза. При этом ос-
новными «мишенями» их токсического действия служат ферменты цик-
ла Кальвина, что, по мнению некоторых авторов (Stiborova et al., 1986; 
Sheoran et al., 1990; Siedleska, Krupa, 1999; Караваев и др., 2001), являет-
ся главной причиной их отрицательного влияния на фотосинтез. В ряде 
работ обнаружена инактивация металлами, в частности кадмием (рис. 
21), основного фермента темновой фазы – рибулозобифосфаткарбок-
силазы (РуБФК) (Weigel, 1985; Sheoran et al., 1990; Monnet et al., 2001). 
Снижение активности фермента может быть вызвано нарушением его 
четвертичной структуры в результате взаимодействия тяжелых метал-
лов с SH-группами (Stiborova et al., 1988). Кроме того, такие металлы, 
как кадмий и цинк, уменьшают активность РуБФК, заменяя Mg2+ в мо-
лекуле фермента (Siedleska et al., 1998). Негативное действие металлов 
на скорость реакций темновой фазы фотосинтеза связано также с инги-
бированием синтеза некоторых ферментов цикла Кальвина de novо, на-
пример, глицеральдегид-3-фосфатдегидрогеназы (Vallee, Ulmer, 1972).  
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Нельзя не отметить, что существуют и косвенные причины за-

медления скорости реакций темновой фазы фотосинтеза в присут-
ствии тяжелых металлов. Они связаны, например, со снижением 
поступления в клетки СО2 из-за уменьшения числа устьиц (Baryla 
et al., 2001) или их закрывания (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999).  

Помимо непосредственного действия тяжелых металлов на от-
дельные составляющие процесса фотосинтеза, о чем говорилось 
выше, возможно и их опосредованное влияние, связанное с изме-
нениями в процессе дыхания (Greger, Lindberg, 1987), с наруше-
ниями водного обмена и минерального питания (Ouzounidou at al., 
1997; Siedlecka, Krupa, 1999). Например, на питательной среде с 
дефицитом железа активность двух фотосистем у растений ячменя 
значительно уменьшалась, повышение же уровня железа в раство-
ре снижало негативный эффект кадмия (Siedlecka, Krupa, 1999). 
Снижение количества магния в растениях в присутствии тяжелых 
металлов приводило к уменьшению количества хлорофилла, что в 
результате также отрицательно сказалось на фотосинтезе (Greger, 
Lindberg, 1987). В наших экспериментах (табл. 21) после кратко-
временного (3 ч) воздействия нитратом свинца в концентрациях 
0.1 мМ и 1мМ на корневую систему проростков огурца были отме-
чены снижение нетто-фотосинтеза и одновременное уменьшение 
устьичной проводимости и транспирации. Вызывая быстрое за-
крывание устьиц, свинец снижает транспирацию, ограничивает по-
ступление СО2 в лист и, следовательно, уменьшает скорость фото-
синтеза (Таланова и др., 2005). Аналогичную реакцию на действие 

Рис. 21. Влияние кадмия на 
активность рибулозобифос-
фаткарбоксилазы (РуБФК) в 
протопласте клеток мезо-
филла листьев салата (по: 
Weigel, 1985) 
1– контроль; 2 – Сd 2+ (2мМ) 
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кадмия у растений кукурузы и подсолнечника отмечал также Баз-
заз с соавт. (Bazzaz et al., 1974).  

 
Таблица 21  

 Влияние свинца на интенсивность фотосинтеза и транспирции  
листьев проростков огурца  

Интенсивность фотосинтеза, 
% к контролю 

Интенсивность транспирации, 
% к контролю 

Продолжительность воздействия Pb(NO3)2, ч 
Концентрация 
Pb(NO3)2, мМ 

3 24 3 24 
0.01 112 108 91 86 
0.1 94 99 89 78 
1 74 62 55 29 

 
Описанное выше негативное влияние тяжелых металлов на фо-

тосинтез характерно для их высоких концентраций. Нельзя, одна-
ко, не отметить возможность стимулирующего действия низких 
концентраций металлов на отдельные составляющие этого процес-
са (Stiborova et al., 1986; Sheoran et al., 1990; Vassilev et al., 1998b). 
В частности, показано увеличение содержания хлорофиллов в ли-
стьях кукурузы и ячменя в присутствии цинка и свинца в концен-
трациях 1 мМ (Stiborova et al., 1986). При использовании цинка в 
концентрациях 5–20 мМ наблюдалось увеличение активности 
РуБФК у растений Lolium perenne L. (Monnet et al., 2001). В прове-
денных нами лабораторных экспериментах кратковременное (3 ч) 
действие нитрата свинца в концентрации 0.01 мМ приводило к по-
вышению интенсивности фотосинтеза у растений огурца в фазе 
проростков (табл. 21) (Таланова и др., 2005). В вегетационных ус-
ловиях стимулирующий эффект уксуснокислого свинца (200 мг/кг 
субстрата) в отношении интенсивности фотосинтеза был отмечен у 
растений овса и ячменя. Возможно, что усиление фотосинтетиче-
ских процессов связано с увеличением активности ФС II 
(Tukendorf, Baszynski, 1991), а также обусловлено общей активиза-
цией метаболизма растений в ответ на действие слабого по величи-
не стресса, вызванного тяжелыми металлами. 

Таким образом, тяжелые металлы могут воздействовать на фо-
тосинтез, уменьшая содержание фотосинтетических пигментов и 
активность ферментов цикла Кальвина, нарушая ультраструктуру 
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хлоропластов, а также замедляя скорость электронного транспор-
та. Степень ингибирования фотосинтеза во многом зависит от кон-
центрации металла в субстрате. Высокие концентрации металлов 
снижают интенсивность процесса ассимиляции СО2 как за счет 
прямого действия их ионов на отдельные реакции фотосинтеза, так 
и в результате опосредованного влияния на другие физиологиче-
ские процессы. Помимо этого, ингибирующее действие тяжелых 
металлов на фотосинтез может быть также связано с изменениями 
в анатомической структуре листа.  

2.4. Дыхание 
Дыхание – основной источник энергии для жизнедеятельности 

растений, в том числе и для процесса их адаптации к неблагопри-
ятным условиям внешней среды. Кроме того, дыхание является 
центральным звеном клеточного метаболизма. Однако, несмотря 
на это, влияние тяжелых металлов на процесс дыхания изучено по 
сравнению с другими физиологическими процессами в значитель-
но меньшей степени, а сведения по этому вопросу довольно проти-
воречивы. 

Влияние тяжелых металлов на интенсивность дыхания. 
Исходя из имеющихся литературных данных, можно сделать вы-
вод о том, что дыхание растений – устойчивый к повышенному 
содержанию тяжелых металлов процесс (Lee et al., 1976; 
Lamoreaux, Chaney, 1978; Greger, Ögren, 1991; Romanowska et al., 
2002). В довольно широком диапазоне концентраций металлы не 
вызывают у растений каких-либо изменений в его интенсивно-
сти. Дальнейшее повышение их содержания в окружающей среде 
приводит к усилению дыхания, и лишь концентрации, близкие к 
пороговым, замедляют его. Например, в листьях гороха, ячменя, 
кукурузы интенсивность дыхания под влиянием свинца в концен-
трации 5 мМ увеличивалась на 20–50% по отношению к кон-
трольным растениям (Romanowska et al., 2002). При воздействии 
кадмия в концентрации 0.9 и 1.35 мМ наблюдалось усиление ды-
хания в листьях бобов (Lee et al., 1976), а в присутствии ртути – в 
подземных и надземных органах редиса, салата и ячменя (Скуго-
рева, 2007). В наших экспериментах в присутствии уксуснокис-
лой соли свинца в концентрациях 200, 400 и 800 мг/кг субстрата 
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и кадмия в концентрациях 100 и 200 мг/кг субстрата не было об-
наружено изменений в интенсивности дыхания у растений ячме-
ня. Однако при повышении концентрации кадмия до 400 мг/кг 
субстрата дыхательная активность увеличивалась (на 30% по от-
ношению к контролю) (рис. 22).  

 

 
 
Рис. 22. Влияние свинца и кадмия на интенсивность дыхания 

листьев растений ячменя 
 
Усиление дыхания наблюдается у растений также при увеличе-

нии продолжительности обработки металлом. Например, если че-
рез 16 часов экспозиции листьев клена на растворе, содержащем 
кадмий, изменений интенсивности дыхания не происходило (табл. 
22), то через 40 и особенно 64 часа наблюдалась активизация этого 
процесса (Lamoreaux, Chaney, 1978).  

 
Таблица 22 

Влияние кадмия на дыхание (мг СО2/дм2·ч) листьев клена   
(по: Lamoreaux, Chaney, 1978) 

Продолжительность воздействия Cd2+, ч Концентрация Cd2+, 
мM 16 40 64 

0 0.86±0.01 0.61±0.07 0.45±0.11 
0.045 0.82±0.13 0.79±0.10 0.90±0.24 
0.180 0.85±0.03 0.87±0.08 1.32±0.15 
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Основными причинами усиления интенсивности дыхания под 
влиянием тяжелых металлов являются: активация некоторых фер-
ментов (о чем будет сказано ниже), увеличение энергетических за-
трат организма на процессы поддержания и репарации поврежде-
ний в клетках, вызванных действием стресс-фактора (Рахманкуло-
ва, 2002), а также необходимость увеличения синтеза органиче-
ских кислот (малата, цитрата, сукцината), которые являются хела-
торами тяжелых металлов (Lee et al., 1976; Greger, Ögren, 1991; 
Vassilev et al., 1997; Rauser, 1999; Romanowska et al., 2002). По мне-
нию Эрнста (Ernst, 1980), повышение скорости дыхания при отно-
сительно невысоких концентрациях тяжелых металлов является 
компенсаторным механизмом, обеспечивающим накопление АТФ 
на внутренней мембране митохондрий.  

Тяжелые металлы в высоких концентрациях, как уже было ука-
зано, снижают интенсивность дыхания, оказывая негативное влия-
ние на все этапы этого процесса. 

Влияние тяжелых металлов на гликолиз, цикл Кребса и пен-
тозофосфатный путь окисления глюкозы. Замедление скорости 
дыхания в первую очередь связано с изменением активности дыха-
тельных ферментов. Например, на проростках гороха показано ин-
гибирование кадмием в концентрации 1 мМ активности ферментов 
гликолиза (в частности, гексокиназы) и пентозофосфатного пути 
(глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы, 6-фосфоглюконатдегидрогеназы) 
(рис. 23) (Chugh, Sawhney, 1999). Уменьшение активности глюкозо-
6-фосфатдегидрогеназы в присутствии кадмия обнаружено также у 
проростков бобов (Van Assche et al., 1988). Возможно, низкая актив-
ность ферментов при действии тяжелых металлов на растения вы-
звана изменениями в их структуре, а также замедлением синтеза 
этих белков de novo (Chug, Sawhney, 1999). Риис и Робертс (Reese, 
Roberts, 1985), проводя эксперименты с клеточной культурой 
Nicotiana, обнаружили, что в присутствии кадмия в высоких концен-
трациях наблюдается ингибирование гликолиза и пентозофосфатно-
го пути, причем примерно в равной степени. Вместе с тем этими же 
исследователями показана возможность активации пентозофосфат-
ного цикла в условиях незначительного повышения содержания тя-
желых металлов, связанной, очевидно, с увеличением активности 
ключевого фермента – глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы.  
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Рис. 23. Влияние кадмия на активность глюкозо-6-фосфатдегидрогеназы 
(А) и гексокиназы (Б) проростков гороха (по: Chugh, Sawhney, 1999) 

1 – контроль; 2 – хлорид кадмия (1.0 мМ) 
 
Инактивация ферментов цикла Кребса, в частности, малатде-

гидрогеназы и изоцитратдегидрогеназы, является одной из основ-
ных причин уменьшения скорости темнового дыхания в условиях 
повышенного содержания тяжелых металлов в субстрате 
(Strickland, Chaney, 1979; Van Assche et al., 1988; Mattioni et al., 
1997). Снижение активности этих ферментов вызвано непосредст-
венным взаимодействием ионов металлов с SH-группами молекул 
белков (Van Assche, Clijsters, 1990).  

Помимо этого, тяжелые металлы (кадмий, свинец, медь, никель, 
цинк) могут вызывать уменьшение интенсивности дыхания, нару-
шая мембраны митохондрий и изменяя их проницаемость (Prasad 
et al., 2001). Первичным звеном в митохондриях, на который воз-
действуют металлы, по-видимому, является сукцинатдегидрогеназ-
ный комплекс (Reese, Roberts, 1985).  

Влияние тяжелых металлов на электрон-транспортную 
цепь и окислительное фосфорилирование. Замедление скорости 
дыхания растений в присутствии высоких концентраций тяжелых 
металлов может быть связано также с ингибированием этими ме-
таллами транспорта электронов и протонов в митохондриях, в ре-
зультате чего нарушается нормальное функционирование элек-
трон-транспортной цепи (Miller et al., 1973). Наблюдается также 
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разобщение окислительного фосфорилирования за счет увеличе-
ния пассивной проницаемости внутренней мембраны митохондрий 
для протонов (Fluharty, Sanadi, 1973; Kessler, Brand, 1995). Более 
подробных сведений по этому вопросу в доступной нам литерату-
ре обнаружить не удалось. 

В целом можно сделать вывод о том, что влияние тяжелых ме-
таллов на дыхание в большой степени зависит от силы воздейст-
вия: умеренный стресс, вызванный повышением содержания тяже-
лых металлов в корнеобитаемой среде, как правило, не сказывает-
ся на интенсивности дыхания растений или может увеличивать 
его, тогда как высокие концентрации заметно понижают скорость 
этого процесса. В случае когда концентрация металла превышает 
порог устойчивости, дыхание нарушается, что может приводить к 
гибели растений. В основе негативного действия тяжелых метал-
лов на дыхание растений прежде всего лежат изменения в активно-
сти ферментов.  

2.5. Водный обмен 
Изменение водного режима отрицательно сказывается на боль-

шинстве физиологических процессов растений (прорастании се-
мян, росте и развитии, фотосинтезе и дыхании, ферментативной 
активности и т.д.) (Гусев, 1978; Шматько и др., 1989). Поэтому на-
рушение водного баланса (в частности, изменение относительного 
содержания воды в тканях, водного потенциала и уровня транспи-
рации) в присутствии высоких концентраций тяжелых металлов 
является одной из важных причин их токсичности для растений 
(Косицин и др., 1983; Barceló, Poschenrieder, 1990; Kastori et al., 
1992; Poschenrieder, Barceló, 1999). 

Влияние тяжелых металлов на содержание воды в расти-
тельных клетках. Содержание воды в клетках представляет собой 
изменчивую величину и зависит от многих факторов, в том числе 
от условий окружающей среды (Шматько и др., 1989). При повы-
шении содержания тяжелых металлов в субстрате относительное 
содержание воды в клетках растений заметно снижается, что связа-
но в первую очередь с уменьшением числа и диаметра сосудов 
ксилемы (табл. 23) и ситовидных трубок флоэмы (Barceló, 
Poschenrieder, 1990; Wojick, Tukendorf, 1999; Kovačević et al., 1999; 
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Poschenrieder, Barceló, 1999). При очень высоких концентрациях 
металлов по указанной причине может происходить сильное огра-
ничение поступления воды, и наблюдается гибель растений (Сли-
винская, 1992).  

 
Таблица 23 

Влияние кадмия (44.5 мкМ) на количество и размеры сосудов  
ксилемы у растений бобов (по: Barceló, Poschenrieder, 1990) 

Показатель Контроль Cd2+  
Количество сосудов ксилемы, шт. 115±17 54±9 
Радиус сосудов, 10-6 м 29.73±4.65 14.08±4.74 
Общая площадь сосудов, 10-7 м2 2.86±1.08 0.53±0.17 

 
Уменьшение тургора растительных тканей в условиях повы-

шенного содержания тяжелых металлов может быть связано так-
же со снижением эластичности клеточных стенок сосудов, обу-
словленным частичным замещением кальция ионами других ме-
таллов (Barceló et al., 1988b), и с изменением проницаемости 
мембран (Kovačević et al., 1999). Кроме того, уменьшение разме-
ров корневой системы и числа корневых волосков, о чем говори-
лось в гл. 2.1., приводит к снижению всасывающей поверхности 
корня и, как следствие, к уменьшению содержания воды в клет-
ках растений (Barceló et al., 1988a; Veselov et al., 2003). 

Вместе с тем результаты наших экспериментов, проведенных 
в вегетационных условиях, показали, что в присутствии более 
низких концентраций свинца и кадмия оводненность тканей ли-
стьев ячменя разного яруса практически не изменяется и остается 
на уровне, близком к контрольному варианту (табл. 24). Анало-
гичные данные представлены и в работах некоторых других ав-
торов (Bazzaz et al., 1974; Poschenrieder et al., 1989; Sheoran et al., 
1990). Возможно, подобный эффект связан с увеличением усть-
ичного сопротивления и/или снижением транспирации (Bazzaz et 
al., 1974; Peterson, 1983).  

Необходимо также отметить, что в условиях загрязнения тя-
желыми металлами окружающей среды наблюдается изменение 
фракционного состава воды в сторону повышения количества 
связанной воды. Это приводит к увеличению водоудерживающей 
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способности тканей и снижению интенсивности транспирации 
(Тарабрин, 1980). 

 
Таблица 24 
Влияние свинца и кадмия на оводненность тканей листьев ячменя 

Содержание воды в тканях листа, % 
Концентрация 

уксуснокислых cолей 
свинца и и кадмия,  
мг/кг  субстрата 1-й лист 2-й лист 3-й лист 

 Свинец 
0 87 ± 0.6 89 ± 1.4 89 ± 0.8 

200 87 ± 1.3 89 ± 1.5 89 ± 0.8 
400 86 ± 1.2 89 ± 1.8 88 ± 0.9 
800 85 ± 1.1 88 ± 0.9 87 ± 0.8 

 Кадмий 
0 88 ± 0.2 86 ± 0.1 86 ± 0.2 

100 88 ± 0.3 85 ± 0.2 85 ± 0.3 
200 86 ± 0.6 83 ± 0.7 85 ± 0.8 
400 82 ± 0.5 82 ± 0.7 84 ± 0.1 

 
Влияние тяжелых металлов на водный потенциал расте-

ний. В присутствии повышенных концентраций тяжелых метал-
лов уменьшается водный потенциал растений (Bishnoi et al., 
1993; Vassilev et al., 1997). Степень ингибирования металлами 
этого показателя зависит в равной степени от их концентрации в 
корнеобитаемой среде и от времени обработки. Например, в экс-
периментах Пошенрайдер с соавт. (Poschenrieder et al., 1989) 
водный потенциал листьев фасоли в присутствии кадмия в кон-
центрации 3 мкМ не изменялся в течение 120 часов обработки, 
но при увеличении времени обработки до 144 часов происходи-
ло его снижение (от -0,23 МРa – у контрольных до -0,37 МPa – у 
опытных растений). Одной из возможных причин уменьшения 
водного потенциала листьев в присутствии тяжелых металлов 
является изменение эластичности клеточных оболочек (Barceló, 
Poschenrieder, 1990). 

Влияние тяжелых металлов на транспирацию. Водный ба-
ланс целого растения определяет соотношение интенсивности 
поглощения воды и транспирации. Многими исследователями от-
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мечено, что при обработке растений тяжелыми металлами на-
блюдается значительное снижение уровня транспирации, в неко-
торых случаях даже большее, чем ингибирование фотосинтеза 
(Bazzaz et al., 1974). Подобный эффект был обнаружен, напри-
мер, в листьях гороха (Sandalio et al., 2001), кукурузы и подсол-
нечника (Bazzaz et al., 1974) при обработке растений кадмием, в 
листьях пшеницы – в присутствии никеля (Bishnoi et al., 1993). 
Поскольку уровень транспирации коррелирует с устьичной про-
водимостью (Smýkalová, Zámećniková, 2003), то уменьшение 
транспирации при действии металлов может являться результа-
том закрытия устьиц (Bazzaz et al., 1974; Pearson, Kirkham, 1981; 
Pietrini et al., 2003). Например, под воздействием свинца в кон-
центрациях 0.1 мМ и 1 мМ заметно снижалась устьичная прово-
димость у растений огурца (Таланова и др., 2005). В присутствии 
кадмия и никеля в концентрации 10 мМ у листьев пшеницы по-
сле 4-часовой обработки она составляла 60–90% от контрольного 
варианта (Bishnoi et al., 1993). Возможным объяснением закры-
тия устьиц в условиях загрязнения тяжелыми металлами является 
индуцированные их ионами изменения в регуляции К+-каналов в 
замыкающих клетках в результате резкого повышения уровня 
АБК и утечки ионов калия из клеток (Poschenrieder et al., 1989).  

Помимо непосредственного 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 замыкающие клетки ионов К+ и Са2+ (Barceló, 
Poschenrieder, 1990).  

В целом тяжелые металлы в высоких концентрациях оказыва-
ют ярко выраженное негативное воздействие на водный обмен 
растений. Это связано как с непосредственным влиянием метал-
лов на эластичность клеточных стенок, размеры устьиц, число и 
диаметр сосудов проводящей системы, так и с их опосредован-
ным действием. В результате листья растений теряют тургор, 
что отрицательно сказывается на всех физиологических процес-
сах. В обобщенном виде влияние тяжелых металлов на некото-
рые показатели, связанные с водным балансом растений, отра-
жено в табл. 25. 
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Таблица 25 
Воздействие тяжелых металлов на некоторые показатели, 

оказывающие влияние на водный баланс растений  
(по: Barceló, Poschenrieder, 1990) 

Уменьшаются  
в присутствии металлов 

Увеличиваются  
в присутствии металлов

Могут варьировать  
или не определено 

Надземные органы 
Количество и размеры листьев Количество устьиц Количество воска  

в кутикуле 
Размеры устьиц 
Скорость открытия/ закрытия 
устьиц 

Движения листьев 
Скорость отмирания 
кончика листа 

Покой и способность 
к регуляции скорости 
роста 

Способность к осморегуляции Старение и опадание 
листьев 

Водный потенциал 
листа 

Степень растяжения клеток Вязкость ксилемы  
Эластичность клеточных 
стенок (Cd, Pb) 

  

Число и диаметр сосудов 
ксилемы 

  

Подземные органы 
Формирование боковых корней 
и корневых волосков 

Степень 
суберинизации корня 

Интенсивность 
ионного транспорта 

Пространственное распре-
деление корневой системы 

Степень лигнификации 
 

Водный потенциал  

Скорость роста растяжением Скорость отмирания 
кончика корня 

 

Способность к осморегуляции   
Водопроницаемость    
Контакт в системе корень –
почва 

  

Отношение размеров 
корень/стебель 

  

Число и размеры элементов 
ксилемы 

  

 

2.6. Минеральное питание 
Хорошо известно, что сбалансированность химического состава 

живых организмов – одно из главных условий их нормального рос-
та и развития. В присутствии повышенного содержания тяжелых 
металлов в окружающей среде концентрация многих элементов, 
необходимых для растения, существенно изменяется (Yang et al., 



 

 77

2004). Металлы могут ингибировать поступление питательных ве-
ществ, а также служить причиной повышения уровня того или 
иного элемента, что также негативно отражается на метаболизме 
растения. Взаимоотношения между тяжелыми металлами и други-
ми элементами оказывают большое влияние на фотосинтез, содер-
жание пигментов, водный и гормональный баланс растений, функ-
ционирование ферментов (Siedlecka, 1995; Ouzounidou et al., 1997). 
Существует даже мнение, что типичные симптомы токсичности, 
вызываемые тяжелыми металлами (задержка роста и развития, 
хлороз листьев), являются вторичными эффектами, связанными с 
дефицитом питания (Burzyński, 1987).  

Между тяжелыми металлами и другими элементами возможны 
антагонистические и синергетические взаимодействия. Например, 
такие металлы, как кадмий, кобальт, никель, свинец, находятся в ан-
тагонизме с кальцием, фосфором и калием, свинец и медь – с азо-
том, тогда как медь и цинк могут иметь синергетическое взаимодей-
ствие с кальцием и фосфором (Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989). Об-
наружены антагонистические отношения между кадмием и медью, 
железом и марганцем (Thys et al., 1991), а также между кадмием и 
цинком (Smilde et al., 1992). В целом возможные варианты взаимоот-
ношений между элементами представлены в табл. 26. 

 
Таблица 26 

Взаимодействие между элементами минерального питания и 
тяжелыми металлами в растениях (по: Кабата-Пендиас, Пендиас, 1989) 

Характер взаимодействия Элемент 
минерального питания Антагонизм Синергизм 

N Cu, Pb – 
P Cd, Cu, Pb Zn 
K Cd, Pb – 
Ca Cd, Cu, Pb, Zn Cu, Zn 
Fe Zn – 
Mg Zn, Cu – 

 
Влияние тяжелых металлов на макроэлементы. Азот. Как 

показывают исследования, в присутствии тяжелых металлов у рас-
тений наблюдается понижение содержания азота как в корнях, так 
и в надземной части. Например, высокие концентрации меди сни-
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жали концентрацию этого элемента в листьях растений пшеницы 
(Kumar et al., 1990). В присутствии цинка у растений овса умень-
шалось содержание азота в надземной биомассе (Reboredo, 1994). 
Кадмий замедлял его поступление в корни и листья бобов (Gouia et 
al., 2003). Отмеченное негативное влияние тяжелых металлов на 
азотный метаболизм связано, во-первых, с конкуренцией ионов 
металлов с ионами NH4

+ за мембранные переносчики, а во-вторых, 
со снижением активности некоторых ферментов, принимающих 
участие в метаболизме азота: нитритредуктазы, глутаматсинтазы и 
аминотрансферазы в листьях (Weber et al., 1991; Gouia et al., 2003), 
нитратредуктазы – в корнях (Norwell et al., 1993).  

Более низкие концентрации тяжелых металлов могут вызывать 
увеличение содержания азота в растениях, что связано с активаци-
ей ферментов. Так, кадмий в концентрации 100 мкМ увеличивал 
(на 15% по сравнению с контролем) активность глутаминсинтета-
зы – одного из ферментов, катализирующих реакции ассимиляции 
аммония, – у растений овса (Astolfi et al., 2004). Авторы полагают, 
что повышение активности фермента способствует повышению 
устойчивости азотного метаболизма к кадмию.  

 Фосфор. Влияние тяжелых металлов на изменение содержания 
фосфора в растениях изучено слабо. В зависимости от металла и 
его концентрации количество этого элемента может как умень-
шаться, так и увеличиваться. Например, в присутствии относитель-
но невысоких концентраций кадмия повышалось содержание фос-
фора в корнях и листьях растений Sedum alfredii (Yang et al., 2001), 
а при действии цинка – в стеблях овса (John, 1976) и в листьях и 
корнях ячменя (Brune et al., 1994). При этом повышение уровня 
фосфора в присутствии цинка можно объяснить синергитическим 
взаимоотношением этих элементов, а причина его увеличения под 
влиянием других тяжелых металлов пока остается неизвестной. 
Более высокие концентрации кадмия приводили к снижению со-
держания фосфора в надземной массе арабидопсиса (Zhao et al., 
2000), а высокие концентрации меди – в листьях овса (Reboredo, 
1994). Возможно, это связано с нарушением поглощения и пере-
движения элемента в растениях. 
Калий и кальций. Изменение внутриклеточного уровня калия и 

кальция под действием тяжелых металлов является одной из ос-
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новных причин их токсичности для растений и оказывает негатив-
ное влияние на такие процессы, как рост и фотосинтез, а также во-
дообмен (Greger, Bertell, 1992; Siedlecka, 1995; Perfus-Barbeoch et 
al., 2002). Ясно выраженной концентрационной зависимости меж-
ду содержанием тяжелых металлов в субстрате и количеством ка-
лия и кальция в органах растений выявить не удалось. К примеру, 
при повышении в субстрате концентрации кадмия до 1 мМ содер-
жание калия в листьях Sedum alfredii увеличивалось (Yang et al., 
2004), тогда как в листьях пшеницы – уменьшалось (Ouzounidou et 
al., 1997). В хвое и корнях Pinus sylvestris под влиянием кадмия со-
держание калия снижалось на 40–60% (в зависимости от концен-
трации), а в стебле – увеличивалось на 23–37% (Kim et al., 2003). У 
растений бобов под действием высоких концентраций меди содер-
жание кальция в корнях повышалось, а в листьях – понижалось, в 
то время как содержание калия, наоборот, в листьях увеличивалось 
(Cook et al., 1997). Известны антагонистические отношения между 
кальцием и свинцом, связанные с конкуренцией за участки погло-
щения (Lane et al., 1978; Godbold, Knetter, 1991). Поэтому с повы-
шением концентрации свинца в корнеобитаемой среде снижается 
количество кальция, поступающего, например, в клетки корня 
Picea abies (Haussling et al., 1988). Недостаток кальция в корнях 
растений приводит к замедлению клеточного деления и растяже-
ния и в конечном итоге – к уменьшению размеров корня и побега.  

В целом характер изменения содержания в растениях калия и 
кальция в присутствии тяжелых металлов во многом зависит от ви-
довой принадлежности, а также различается в разных органах од-
ного и того же растения. Увеличение содержания этих элементов 
при возрастании уровня тяжелых металлов в среде, очевидно, иг-
рает защитную роль, однако механизм этого явления пока не из-
вестен. Снижение же содержания калия и кальция в клетках связа-
но в большей степени с нарушениями структуры клеточных мем-
бран и утечкой этих ионов из клеток (Prasad, 1995).  
Магний. Сведений относительно влияния тяжелых металлов на 

содержание магния в растениях очень мало. Отмечено, в частно-
сти, что в присутствии кадмия уменьшалось содержание магния в 
листьях ячменя, а при действии свинца – в листьях огурца 
(Burzyński, 1987). Вместе с тем при определенных концентрациях 
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тяжелых металлов его содержание в органах может и повышаться. 
Например, в присутствии цинка в концентрациях 0.4 и 1.6 мМ/л 
питательного раствора в корнях ячменя содержание магния снижа-
лось (на 70 и 87% по отношению к контролю соответственно), то-
гда как в листьях несколько повышалось (на 6 и 17% соответствен-
но) (Brune et al., 1994). Обнаружено также увеличение содержания 
магния в надземных органах растений овса под влиянием меди 
(Chesire et al., 1982). Основной причиной снижения концентрации 
этого элемента в растениях является, очевидно, замедление его по-
глощения из почвы (Sidhy, Randhava, 1979), повышение же содер-
жания магния в листьях при определенных концентрациях тяже-
лых металлов может быть связано с перераспределением элемента 
и его оттоком в фотосинтезирующие органы. 

Возможные изменения количества макроэлементов в разных ор-
ганах растений в присутствии тяжелых металлов (в частности, кад-
мия) показаны на примере гороха (табл. 27) (Sandalio et al., 2001).  

 
Таблица 27 
Влияние кадмия на содержание макроэлементов (мг/г сухого веса)  

в корнях и листьях гороха (по: Sandalio et al., 2001) 
Концентрация кадмия, мкМ Макроэлемент 0 10 30 50 

 Корни 
N 180.31 216.11 283.54 199.94 
P 50.48 52.28 55.22 37.04 
K 532.40 489.00 568.74 304.28 
Ca 147.13 145.50 140.99 96.13 
Mg 68.17 40.60 50.74 23.36 

 Листья 
N 526.11 344.22 269.05 164.20 
P 46.55 34.16 25.63 18.37 
K 441.93 428.19 304.17 177.60 
Ca 230.15 179.94 133.53 99.51 
Mg 50.35 47.62 35.95 26.53 

 
Влияние тяжелых металлов на некоторые микроэлементы. 

Железо. Как уже отмечалось в гл. 2.3, одним из неспецифических 
симптомов действия металлов на растения является хлороз листь-
ев, который вызывается значительным снижением количества же-
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леза в клетках (Garty et al., 1992). Известно, что железо и цинк яв-
ляются антагонистами (Adriano et al., 1971). Имея сходные радиу-
сы ионов и одинаковые клеточные механизмы регуляции, катионы 
цинка замедляют адсорбцию железа, уменьшая тем самым его со-
держание в растениях (Misra, Ramani,1991). Снижение уровня же-
леза в растениях в присутствии кадмия является одним из важных 
проявлений негативного влияния этого металла на растения 
(Griling, Peterson, 1981; Siedleska, Krupa, 1999). Уменьшение разме-
ров корневой системы, повреждение клеточных мембран корня, а 
также снижение активности Fe-редуктазы – фермента, необходи-
мого для восстановления ионов Fe3+ в Fe2+, – приводят к дефициту 
железа у растений, обработанных кадмием (Alcantara et al., 1994; 
Siedlecka, Krupa,1999). Наряду с кадмием уменьшение содержания 
железа отмечено также под действием свинца и меди в листьях 
растений огурца (табл. 28) (Burzyński, Kłobus, 2004).  

 
Таблица 28 
Содержание железа в листьях растений огурца в присутствии  меди, 

кадмия и свинца (по: Burzyński, Kłobus, 2004) 
Металл Концентрация, мкМ Содержание Fe,  % к контролю 

Cu 20 80±5 
Cu 50 65±7 
Cd 20 71±4 
Cd 50 63±5 
Pb 1000 88±8 

 
Основными причинами появления у растений дефицита железа 

в присутствии тяжелых металлов являются: уменьшение всасы-
вающей поверхности корня, повреждение клеточных мембран кор-
ня (Siedleska, Krupa, 1999), а также задержка транспорта этого эле-
мента из корней в листья (Wallace et al., 1992; Fodor et al., 1996).  
Марганец, медь, цинк, бор. Помимо железа тяжелые металлы 

нарушают поступление ряда других микроэлементов в растения, а 
также изменяют их концентрацию в органах и тканях. В частности, 
с увеличением концентрации кадмия уменьшается содержание 
марганца, меди и бора в листьях ячменя (Sandalio et al., 2001). При 
действии цинка даже в относительно невысоких концентрациях 
(100 мкМ) уменьшается количество марганца и меди в корнях и 
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надземной массе растений арабидопсиса (Zhao et al., 2000). Свинец 
подавляет поглощение и передвижение марганца в побеги пшени-
цы, нарушая физические процессы связывания ионов (Kannan, 
Keppler, 1976). В присутствии кадмия в концентрации 10–30 мкМ 
также снижается поступление марганца в растения пекинской ка-
пусты (Юсим, Осмоловская, 2000) и гороха (Hernández et al., 1998). 
В литературе имеются сведения о том, что уменьшение под дейст-
вием тяжелых металлов количества гран на хлоропласт и тилакои-
дов на грану является результатом дефицита марганца (Chaney, 
1983). Содержание цинка в растениях также уменьшается при по-
вышении концентрации некоторых металлов в окружающей среде. 
Так, наличие в питательном растворе свинца приводило к сниже-
нию содержания цинка в листьях проростков огурца (Burzyński, 
1987), а кадмия – в листьях гороха (Sandalio et al., 2001).  

Изменение концентрации этих микроэлементов в растениях в 
присутствии тяжелых металлов может быть различным в разных 
органах растений. У растений салата при действии кадмия в кон-
центрации 1 мг/л содержание марганца в стебле увеличивалось, а в 
корнях – уменьшалось (Ramos et al., 2002). Относительно возмож-
ных причин подобного повышения или понижения содержания 
указанных микроэлементов в условиях загрязнения окружающей 
среды тяжелыми металлами четкого объяснения в литературе нет. 
Возможно, они те же, что установлены и для других элементов. 

В целом изменение минерального состава растений в присутст-
вии тяжелых металлов связано с замедлением роста корней и 
уменьшением размеров корневой системы (Godbold, Knetter, 1991), 
анатомо-морфологическими изменениями проводящих тканей кси-
лемы (Barceló et al., 1988б), оттоком ионов из корней вследствие 
повреждения клеточных мембран (Belde et al., 1988), а также сни-
жением количества поглощаемых ионов (Veselov et al., 2003). Кро-
ме того, высокие концентрации тяжелых металлов изменяют 
структуру клеточных мембран, приводя к нарушениям в ближнем 
и дальнем транспорте ионов (Wallace, 1979; Veltrup, 1981). Напри-
мер, ограничение транспорта элементов в растениях под влиянием 
кадмия связано с изменением активности АТФазы, вызванной из-
менениями структуры мембран (Kennedy, Gonsalves, 1987; Fodor et 
al., 1995) или замещением Mg2+ в комплексе Mg-АТФ ионом ме-
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талла (Kennedy, Gonsalves, 1987). Кроме того, имеются сведения о 
присутствии в молекуле АТФазы SH-групп, образующих стойкие 
комплексы с металлами, что также снижает активность фермента 
(Pressley, Sabatini, 1996 – цит. по: Демидчик и др., 2001). 

 Помимо ограничения транспорта, изменение поглощения мак-
ро- и микроэлементов обусловлено конкуренцией их ионов с иона-
ми тяжелых металлов за общие места связывания вследствие бли-
зости ионных радиусов. Например, в обзоре И.В. Серегина и В.Б. 
Иванова (2001) приведены данные по Cd2+. В присутствии этого 
металла с ионным радиусом 1.03 Å возможно снижение поглоще-
ния ионов Zn2+ (0.83 Å) и Ca2+ (1.06 Å). 

Нельзя не отметить, что макро- и микроэлементы в свою очередь 
также могут снижать уровень ионов тяжелых металлов в растении. 
Джон (John, 1976) показал, что увеличение содержания калия и фос-
фора является причиной снижения адсорбции кадмия. Ким и соавт. 
(Kim et al., 2002) обнаружили снижение уровня свинца и кадмия в 
растениях риса при повышении в почве содержания кальция и маг-
ния. Наконец, и сами металлы ограничивают поступление друг дру-
га в растения. Так, цинк снижает поступление свинца, а медь и желе-
зо – кадмия (Burzyński, Buczek, 1989; Siedlecka, 1995).  

Таким образом, тяжелые металлы могут вызывать дефицит эле-
ментов минерального питания, а также их дисбаланс. Они снижа-
ют поступление питательных веществ посредством конкуренции, 
воздействуют на клетки корня, нарушают проницаемость мембран. 
Вызванный тяжелыми металлами дефицит элементов минерально-
го питания может иметь серьезные негативные последствия, при-
водящие к изменениям многих физиологических процессов. Одна-
ко в целом вопрос о влиянии тяжелых металлов на содержание 
макро- и микроэлементов в растениях изучен пока недостаточно.  

2.7. Продуктивность 
Нарушения жизнедеятельности растений, наблюдаемые в неблаго-

приятных условиях окружающей среды, проявляются в первую оче-
редь в изменениях роста и накоплении биомассы. При этом накопле-
ние биомассы выступает как интегральный процесс, отражающий 
итог всех функциональных и метаболических изменений в растениях, 
поэтому этот показатель может использоваться в качестве универ-
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сального индикатора при оценке физиологического состояния расте-
ний (Шевелуха, 1992). Токсическое действие металлов на растения 
также проявляется в значительном снижении биологической продук-
тивности, а изменение в накоплении биомассы надземных и подзем-
ных органов служит показателем металлоустойчивости растений.  

Наши эксперименты показали, что с увеличением концентрации 
тяжелых металлов (свинца и кадмия) в субстрате значительно умень-
шается (по сравнению с контролем) биомасса побега и корня у расте-
ний ячменя (рис. 24), а также у других изученных видов однолетних 
и многолетних злаков. При дальнейшем повышении концентрации 
уксуснокислой соли кадмия (800 мг/кг субстрата) рост растений и на-
копление ими биомассы полностью останавливались уже в фазу про-
ростков. Аналогичные результаты представлены также в работах 
других авторов. Например, повышение содержания кадмия в корне-
обитаемой среде до 25–45 мкМ снижало урожай зеленой массы у 
озимого ячменя (Vassilev et al., 1996), а до 50 мкМ – у озимой пшени-
цы (Bingham et al., 1975), кукурузы и риса (Wójcik, Tukendorf, 1999). 
В присутствии меди в концентрации 160.5 мкМ накопление биомас-
сы корня и побега у растений бобов уменьшалось по отношению к 
контролю на 70 и 38% соответственно (Cook et al., 1997). При повы-
шении концентрации свинца в субстрате до 2000 мг/кг сухая биомасса 

Рис. 24. Влияние свинца и кадмия на прирост сухой биомассы побега 
у растений ячменя на разных фазах развития 
Концентрация уксуснокислых солей свинца и кадмия:  

1 – 200; 2 – 400; 3 – 800 мг/кг субстрата 
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подземных и надземных органов растений Plantago major понижа-
лась соответственно на 43 и 50% (табл. 29) (Kosobrukhov et al., 2004). 
Под влиянием свинца в концентрации 800 мг/кг почвы уменьшалась 
сухая биомасса побега у разных сортов риса (Liu et al., 2003).  

 
Таблица 29 
Влияние свинца на накопление биомассы растениями Plantago major 

(по: Kosobrukhov et al., 2004) 
Сухая биомасса, г Содержание свинца,  

мг/кг субстрата Корни Листья Целое растение 
0 1.15±0.06 1.01±0.06 2.16±0.10 

2000 0.65±0.04 0.50±0.02 1.16±0.07 
 
На примере ячменя и овса нами также было выяснено, что в 

присутствии тяжелых металлов у растений наблюдается изменение 
соотношения между подземной и надземной биомассой, причем не 
только в зависимости от концентрации металла, но и в онтогенезе 
растений (Казнина, 2003). Так, если в фазу проростков с увеличе-
нием концентрации свинца отношение сухой биомассы побега к 
биомассе корня увеличивалось (то есть накопление биомассы кор-
ней угнеталось в большей степени, чем побегов), то в фазу 3-х ли-
стьев оно уменьшалось, что говорит о снижении ингибирующего 
действия металла в отношении указанного показателя (рис. 25). 
Уменьшение отношения сухой биомассы побега к биомассе корня 
под воздействием кадмия обнаружено также у растений Plantago 
major (Di Cagno et al., 1999) и ячменя (Vassilev et al., 1998а). 

Одним из наиболее важных процессов, определяющих продук-
тивность растений, является фотосинтез. Как известно (Жученко, 
1988), функциональную активность фотосинтетического аппарата 
определяет чистая продуктивность фотосинтеза (ЧПФ). Она явля-
ется результирующей баланса фотосинтеза листьев и их дыхания и 
характеризует прирост биомассы на единицу площади листьев в 
единицу времени (Головко, 1999). О характере изменения ЧПФ в 
присутствии тяжелых металлов сведений в доступной нам литера-
туре выявить не удалось. В результате наших исследований было 
обнаружено снижение этого показателя у растений ячменя в при-
сутствии свинца (в концентрации 800 мг/кг субстрата) и кадмия (в 
концентрации 400 мг/кг субстрата) (рис. 26). 
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Рис. 25. Влияние свинца на отношение сухой биомассы побега  
к сухой биомассе корня у растений ячменя на разных фазах развития 

1 – фаза проростков; 2 – фаза 3-х листьев 
 

 
 

Рис. 26. Влияние свинца и кадмия на чистую продуктивность 
фотосинтеза (ЧПФ) растений ячменя 
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Вопрос о влиянии тяжелых металлов на продуктивность семян или 
плодов в настоящее время изучен весьма слабо. Тем не менее известно, 
что в присутствии повышенных концентраций кадмия, свинца и цинка 
в субстрате значительно понижался урожай семян у растений пшеницы 
и конских бобов (рис. 27) (Ильин и др., 1985). Под влиянием кадмия 
уменьшалось число семян в колосе у озимого ячменя (Vassilev et al., 
1996), а в присутствии цинка – у ярового ячменя (Казнина и др., 2006a). 
Необходимо учитывать, что отрицательное воздействие тяжелых ме-
таллов на урожай семян складывается из их действия на отдельные 
структурные элементы урожая. Проведенные нами эксперименты по-
казали (табл. 30), что с повышением концентрации кадмия в субстрате 
у ярового ячменя уменьшается длина и биомасса колоса, а также коли-
чество колосков в колосе, что сказывается на потенциальной и реаль-
ной семенной продуктивности растений (Казнина и др., 2006a).  

 

 
 

Рис. 27. Влияние тяжелых металлов на урожай семян растений 
пшеницы (1) и конских бобов (2) (по: Ильин и др., 1985) 

 
Таблица 30  

Влияние кадмия на элементы потенциальной семенной 
продуктивности растений ячменя 

Концентрация ацетата 
кадмия, мг/кг субстрата 

Длина 
колоса, см 

Число 
колосков, шт. 

Биомасса 
колоса, г 

0 3.2±0.1 17.2±0.8 0.30±0.02 
200 3.2±0.1 16.2±1.6 0.29±0.02 
400 2.9±0.1 14.0±0.8* 0.19±0.03* 
600 2.1±0.2* 11.6±0.6* 0.12±0.02* 

* Различия с контролем достоверны при Р≤0.05. 



 

 

Высокие концентрации тяжелых металлов в почве не только 
снижают накопление надземной биомассы и урожай семян куль-
турных растений, но и ухудшают качество урожая, уменьшая ко-
личество важных питательных элементов, незаменимых аминокис-
лот, витаминов (Покровская, 1995). Кроме того, поступая в расте-
ния и накапливаясь в больших количествах в органах, которые ис-
пользуются в пищу, они создают потенциальный риск для здоро-
вья человека (Vassilev et al., 1996).  

Резюмируя материалы данной главы следует сказать, что тяже-
лые металлы вызывают у растений многочисленные изменения, 
происходящие на разных уровнях: молекулярном, субклеточном, 
клеточном, тканевом и организменном. Имея большое количество 
«мишеней» для своего действия, тяжелые металлы отрицательно 
влияют на многие стороны жизнедеятельности растений. Анализ 
литературы и результаты наших собственных исследований пока-
зывают, что степень ингибирования тяжелыми металлами физио-
логических процессов в большой степени определяется концентра-
цией металла в окружающей среде, а также зависит от его токсич-
ности, продолжительности действия и чувствительности вида (сор-
та, генотипа). При невысоких концентрациях тяжелых металлов 
наблюдаемые в растениях изменения не нарушают основные фи-
зиологические процессы и их согласованность, а иногда даже вы-
зывают активизацию части из них. Очевидно, существующие у 
растений механизмы адаптации, о чем пойдет речь в следующей 
главе, в большинстве случаев позволяют им поддерживать функ-
ционирование таких процессов, как фотосинтез, дыхание, водный 
обмен, на достаточно высоком уровне и благодаря этому успешно 
расти и развиваться в этих условиях. Однако в присутствии высо-
ких концентраций тяжелых металлов в клетках и тканях происхо-
дят многочисленные необратимые структурно-функциональные 
изменения, наблюдается рассогласование отдельных физиологиче-
ских процессов, вследствие чего рост и развитие замедляются или 
полностью прекращаются, а в отдельных случаях может наступать 
гибель растений. 
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ГЛАВА  3  
МЕХАНИЗМЫ УСТОЙЧИВОСТИ РАСТЕНИЙ  

К ДЕЙСТВИЮ ТЯЖЕЛЫХ МЕТАЛЛОВ 

Устойчивость растений к тяжелым металлам принято рассматри-
вать как способность переносить их действие в повышенных токси-
ческих концентрациях (Prasad, 1995; Macnair et al., 1999; Macnair, 
2007). К настоящему времени опубликовано довольно много обоб-
щающих работ, посвященных механизмам устойчивости растений к 
воздействию тяжелых металлов как отечественных (Алексеева-По-
пова, 1983; Нестерова, 1989; Гуральчук, 1994; Феник и др., 1995; 
Барсукова, 1997; Демидчик и др., 2001; Серегин, 2001; Серегин, 
Иванов, 2001; Серегин, Кожевникова, 2006), 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) авторов. Их анализ показывает, что в 
ответ на возрастание уровня тяжелых металлов в окружающей среде 
в растениях реализуется несколько различных программ, направлен-
ных на их адаптацию и выживание. При этом устойчивость растений 
к тяжелым металлам достигается двумя основными путями: 1) пре-
дотвращением (ограничением) проникновения тяжелых металлов в 
клетку, в результате чего растение избегает их токсического дейст-
вия на внутриклеточные процессы (avoidance); 2) запуском внутри-
клеточных механизмов устойчивости (tolerance) (Levitt, 1980; Чирко-
ва, 2002; Hall, 2002).  

Как показывают исследования многих авторов, способность 
растительных организмов адаптироваться к воздействию тяжелых 
металлов без нарушения физиологических функций связана с оп-
ределенными изменениями, происходящими на молекулярном, 
клеточном, тканевом, органном и организменном уровнях. Наибо-
лее изученными являются клеточные и молекулярные механизмы 
металлоустойчивости.  
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3.1. Клеточные и молекулярные механизмы устойчивости  
растений к тяжелым металлам 

В процессе эволюции растения выработали целый ряд приспо-
собительных механизмов, защищающих клеточный метаболизм от 
присутствующих в окружающей среде тяжелых металлов. К ним 
относятся: уменьшение поступления металлов в клетку, активация 
систем их выведения, изоляция в метаболически малоактивных со-
единениях и компартментах, изменения метаболизма, направлен-
ные на снижение токсического действия металлов или ликвидацию 
его последствий (Чиркова, 2002; Hall, 2002) (рис. 28). Указанные 
механизмы соответствуют двум стратегиям выживания организ-
мов при стрессовых воздействиях: не допустить действие фактора 
(накопления тяжелого металла в клетке) или обезвредить его.  

Предотвращение проникновения тяжелых металлов в клет-
ку. Многие растения, в первую очередь исключители, способны 
предотвращать (ограничивать) накопление тяжелых металлов в 
клетках растений. Это достигается иммобилизацией ионов метал-
лов в клеточной стенке, торможением транспорта ионов через 
плазмалемму, а также с помощью выделения их из клетки в окру-
жающую среду.  
Иммобилизация тяжелых металлов в клеточной стенке. Пер-

вым барьером на пути поступления ионов тяжелых металлов в 
клетку выступает клеточная стенка. Связывание тяжелых металлов 
клеточными стенками корня позволяет снизить их проникновение 
из почвенного раствора в цитоплазму (Taylor, 1987; Ernst et al., 
1992, 2000). Данные многих авторов свидетельствуют о значитель-
ном накоплении тяжелых металлов именно в клеточной стенке 
(Wagner, 1993; Серегин, Иванов, 1997; Ramos et al., 2002).  

Иммобилизация в клеточной стенке ионов тяжелых металлов, 
по мнению ряда авторов, является одним из важнейших процессов, 
влияющих на устойчивость растений к их избытку в окружающей 
среде (Алексеева-Попова, 1987; Taylor, 1987; Davies et al., 1991; Гу-
ральчук, 1994). При этом выделяют два типа иммобилизации: накоп-
ление ионов металлов в свободном пространстве и связывание ме-
таллов специфическими участками клеточной стенки (Феник и др., 
1995). Накопление тяжелых металлов в свободном про-
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странстве клеточной стенки определяется величиной ионообменного 
коэффициента, которая в значительной степени зависит от количества 
гидроксильных групп, размещенных на поверхности пектинов (Culter, 
Rains, 1974). Считается, что образование комплекса с пектинами кле-
точной стенки является одним из основных механизмов, обеспечиваю-
щих детоксикацию высоких концентраций ионов кадмия в корнях рас-
тений (Leita et al., 1996; Krämer, 2000; Шевякова и др., 2003). Кроме то-
го, отмечают возможность аккумуляции металлов в клеточных стенках 
у некоторых видов растений (например, Silene vulgaris ssp. Humilis) за 
счет связывания с белками и силикатами (Bringezu et al., 1999).  

Cледует, однако, отметить, что связывание ионов тяжелых метал-
лов клеточной стенкой не всегда обеспечивает необходимый уровень 
устойчивости (Wainwright, Woolhouse, 1977; Ernst et al., 1992). В част-
ности, в случае действия на растения высоких концентраций тяжелых 
металлов клеточная стенка достигает своеобразного «насыщения», ее 
барьерные функции при этом теряются, и она уже не способна защи-
щать клетку от токсического действия металлов (Taylor, 1991).  
Торможение транспорта тяжелых металлов через плазмалем-

му. Важную роль в формировании устойчивости растений к тяже-
лым металлам играет плазмалемма (Taylor, 1987; Hall, 2002; 
Mehard, 2005). Она – первый «живой» компонент клетки, который 
выступает как в качестве мишени для токсического действия тяже-
лых металлов, так и в качестве барьера на пути их поступления в 
протопласт (Hall, 2002) (рис. 29). Установлено, что плазмалемма 
может полностью блокировать поступление токсичных ионов в 
клетку (Taylor, 1991) или снижать уровень их пассивного транс-
мембранного транспорта (Foy et al., 1978; Taylor, 1987; Wagatsuma, 
Akiba, 1989). Кроме того, поскольку плазматическая мембрана 
обеспечивает поддержание ионного баланса между клеткой и сре-
дой, то изменения в функционировании ее ионтранспортных сис-
тем оказывают существенное влияние на ионный и энергетический 
обмен клетки, что отражается на устойчивости растения (Bonaly et 
al., 1980). Не менее важным механизмом повышения устойчивости 
растений к тяжелым металлам, связанным с работой плазмалеммы, 
является уменьшение доступных для реагирования с ионами ме-
таллов SH-групп на ее наружной стороне при одновременном уве-
личении их числа внутри клетки (Kaplan et al., 1995).  
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Рис. 29. Возможные клеточные механизмы детоксикации тяжелых 
металлов (М) в растениях (по: Hall, 2002) 

1– ограничение поступления металлов в корни микоризой; 2 – связывание в 
клеточной стенке; 3 – снижение проникновения через плазматическую мембрану; 
4 – активный выброс в апопласт; 5 – хелатирование в цитозоле фитохелатинами 
(ФХ), металлотионеинами (МТ), органическими кислотами; 6 – репарация и 
защита плазматической мембраны; 7 – транспорт комплекса фитохелатин-Cd в 
вакуоль; 8 – транспорт металлов в вакуоль 

 
Хотя нет прямых доказательств участия транспортных белков 

плазматической мембраны в повышении устойчивости растений к 
тяжелым металлам, в последние годы высказываются предположе-
ния, что они могут играть важную роль в этих процессах. В част-
ности, предполагают, что наиболее вероятными кандидатами для 
участия в механизмах устойчивости являются транспортные 
АТФазы, катион/Н+-антипорты, белки-транспортеры CDF (Cation 
diffusion facilitator) (Hall, 2002), Nramps (Natural resistance 
associated macrophage proteins) (Thomine et al., 2000, 2003) и ZIP 
(Zinc iron permease) (Guerinot, 2000) (рис. 30). Кроме того, в плаз-
малемме клеток табака обнаружен переносчик никеля (NtCBP4), 
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представляющий собой кальмодулинсвязывающий белок (Arazi et 
al., 1999). Трансгенные растения, активно экспрессирующие ген 
NtCBP4, характеризовались повышенной устойчивостью к Ni и 
снижением его аккумуляции, что указывает на возможность уча-
стия этого транспортера в увеличении устойчивости. 

 

 
 

Рис. 30. Транспортеры металлов растений (по: Clemens, 2001) 
 
Активное выведение тяжелых металлов из клетки. Альтерна-

тивная стратегия снижения внутриклеточного уровня тяжелых ме-
таллов плазматической мембраной заключается в активном выбро-
се ионов металлов из клетки. Однако сведения о возможности 
функционировании этого механизма у высших растений единичны 
(Meharg, Macnair, 1990; Hartley-Whitaker et al., 2001). Например, 
имеются данные, свидетельствующие о возможности выведения 
ионов кадмия из клеток (Bennetzen, Adams, 1984). Более того, пря-
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мых доказательств существования подобных механизмов защиты 
от токсического действия тяжелых металлов у растений практиче-
ски не обнаружено. Кроме того, следует иметь в виду, что многие 
металлы необходимы для нормальной жизнедеятельности расте-
ния, поэтому полный их выброс невозможен. Хотя, например, у 
бактерий выброс тяжелых металлов (Cu, Cd, Zn, Co, Ni) с участием 
таких транспортеров, как АТФаза, катион/Н+-антипорты, считают 
основным механизмом устойчивости (Silver, 1996). Доказана также 
роль транспортеров в поддержании баланса ионов тяжелых метал-
лов у животных (Williams et al., 2000). 
Выделение из клеток корней хелаторов тяжелых металлов, таких 

как органические кислоты, аминокислоты, пептиды, фенолы и дру-
гие, приводит к связыванию тяжелых металлов и уменьшению их 
концентрации на наружной поверхности клеток корня, что снижает 
соответственно их поглощение растениями (Hall, 2002). К сожале-
нию, в литературе пока мало данных о связи между устойчивостью 
растений к тяжелым металлам и выделением хелатов с корневым эк-
судатом.  

Выделяемая клетками корня и покрывающая его поверхность 
слизь также ограничивает проникновение кадмия в клетки, т.е. вы-
полняет защитную функцию (Morel et al., 1986; Rauser, 1987). 

Следует отметить, что механизмы предотвращения проникнове-
ния тяжелых металлов в клетки растений и накопления в них, кро-
ме описанных выше иммобилизации ионов клеточной стенкой, 
торможения транспорта через плазмалемму, выделения из клетки 
связывающих металлы веществ, включают и задерживание метал-
лов грибами микоризы на поверхности корня (Jentschke, Godbold, 
2000; Schutzendubel, Polle, 2002) и их отложение в трихомах (Choi 
et al., 2001). В случае эффективной работы указанных механизмов 
растение может вполне успешно расти и развиваться на почвах, за-
грязненных тяжелыми металлами. 

Однако при высоких уровнях загрязнения тяжелыми металлами 
механизмы, ограничивающие их поступление в растения, оказыва-
ются недостаточными, в результате металлы попадают в ткани и 
клетки. В этом случае включаются внутриклеточные механизмы 
устойчивости. Условно их можно разделить на 1) механизмы де-
токсикации, 2) механизмы, позволяющие клетке нормально функ-
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ционировать в присутствии тяжелых металлов, 3) механизмы репа-
рации повреждений, вызванных тяжелыми металлами. К первой 
группе механизмов относят образование физиологически неактив-
ных форм металлов – органических комплексов или нераствори-
мых неорганических соединений. 

Образование комплексов тяжелых металлов с различными 
лигандами. Важным механизмом детоксикации тяжелых металлов в 
цитоплазме является их хелатирование – образование хелатов (ком-
плексных соединений органических веществ с металлами) (Wagner, 
1993; Prasad, 1995; Rauser, 1999; Clemens et al., 2002; Haydon, 
Cobbett, 2007a). Лигандами (соединениями, образующими с метал-
лом хелат) могут быть органические кислоты (Rauser, 1999; Haydon, 
Cobbett, 2007a), аминокислоты (Krämer et al., 1996), фитохелатины 
(Rauser, 1995; Cobbett, 2000) и металлотионеины (Rauser, 1999). В 
некоторых случаях происходит последующая компартментация ком-
плекса лиганда с металлом в вакуоли (см. рис. 29). 
Органические кислоты. Известно, что некоторые органические 

кислоты (цитрат, малат, оксалат) способны образовывать прочные 
связи с ионами тяжелых металлов, поэтому они могут играть важ-
ную роль в металлоустойчивости растений (Yang et al., 1997; Saber 
et al., 1999; Rauser, 1999). К примеру, цитрат образует комплексы с 
ионами Cd (Wagner, 1993), Ni (Sagner et al., 1998) и Zn (Godbold et 
al., 1984), а малат – с Zn (Saber et al., 1999; Sarret et al., 2002). Пред-
полагается, что цитрат, малат и оксалат вовлечены не только в 
обезвреживание тяжелых металлов в цитоплазме, но и в процессы 
их транспорта в вакуоль (Rauser, 1999).  

Эрнст (Ernst, 1982 – цит. по: Феник и др., 1995) высказал гипо-
тезу, согласно которой при попадании в цитозоль ионов цинка об-
разуются Zn-малатные комплексы, которые затем поступают в ва-
куоль, где малат заменяется оксалатом или другой кислотой, обра-
зующей стабильный хелатный комплекс с этим металлом. Малат 
же диффундирует обратно в цитозоль. Однако прямые доказатель-
ства существования такого механизма устойчивости к тяжелым 
металлам до сих пор не получены.  

Позднее было установлено, что под влиянием обработки цин-
ком и кадмием у растений подсолнечника повышается содержание 
малата и цитрата в побеге и корнях (Saber et al., 1999). Хелатирова-
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ние тяжелых металлов этими органическими кислотами в цито-
плазме снижало их токсическое действие на метаболические про-
цессы. Поскольку цинк стимулировал выделение малата и цитрата 
в ризосферу, авторы высказали предположение, что этот процесс 
вовлечен в механизмы избегания растением действия тяжелых ме-
таллов, так как снижает их поглощение корнями.  

Вместе с тем надо отметить, что четких корреляций между кон-
центрацией органических кислот (малата и цитрата) в растениях и 
уровнем их устойчивости к действию тяжелых металлов не уста-
новлено (Shen et al., 1997).  
Аминокислоты. При поступлении некоторых тяжелых металлов 

в цитоплазму возможна их детоксикация за счет образования ком-
плексов с аминокислотами, в первую очередь с гистидином (Hall, 
2002; Haydon, Cobbett, 2007a). Например, при действии никеля у 
гипераккумуляторов Alyssum lesbiacum и А. murate происходит 
значительное увеличение содержания гистидина и никеля в побеге 
и ксилемном соке (Krämer et al., 1996). В то же время у A. mon-
tanum, не способного к накоплению этого металла, не происходило 
изменения количества этой аминокислоты. Обнаруженная зависи-
мость между содержанием гистидина и уровнем никеля в ксилем-
ном соке послужила доказательством его роли в накоплении этого 
металла. По данным других авторов, гистидин накапливается в 
корневых эксудатах и снижает поглощение никеля, таким образом 
участвуя в его детоксикации (Hall, 2002). 

Нельзя, однако, не отметить, что устойчивость гипераккумуля-
тора никеля Thlaspi goesingense не была связана с образованием 
гистидина, концентрация которого в ксилемном соке и побеге ос-
тавалась практически неизменной после переноса растений на сре-
ду с высоким содержанием Ni, а содержание его в корнях даже 
снижалось (Persans et al., 1999).  

Помимо гистидина способен образовывать хелаты с некоторы-
ми тяжелыми металлами (Fe, Ni) и никотинамин – аминокислота, 
не входящая в состав белков (Von Wiren et al., 1999; Mari et al., 
2006; Haydon, Cobbett, 2007a).  
Металлотионеины. Попадая в клетки растения, часть ионов ме-

таллов связывается специфическими белками, названными метал-
лотионеинами. Металлотионеины представляют собой низкомоле-
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кулярные белки (8–10 кД), в составе которых около 30% приходит-
ся на серосодержащую аминокислоту цистеин (Hamer, 1986; 
Robinson et al., 1993). Механизм их действия заключается в связы-
вании ионов тяжелых металлов сульфгидрильными группами цис-
теина (Grill et al., 1985; Zenk, 1996). 

Впервые металлотионеины были обнаружены у животных, впо-
следствии их выделили из растений и прокариот (Бурдин, Поляко-
ва, 1987). Поиск аналогии между металлосвязывающими белками 
растений и животных выявил у них различия в расположении ос-
татков цистеина, вследствие чего металлотионеины разделяют на 
два класса. Металлотионеины класса I идентифицированы в основ-
ном в клетках животных, а металлотионеины растений, дрожжей, 
цианобактерий и некоторых грибов сгруппированы в класс II 
(Reddy, Prasad, 1992; Robinson et al., 1993; Rauser, 1999). Металло-
тионеины I и II классов являются генными продуктами и синтези-
руются на рибосомах.  

Активное изучение металлотионеинов у растений начали прово-
дить в 80-х годах после их выделения из растений пшеницы, под-
вергнутых воздействию цинка (Lane et al., 1987). Исследование роли 
металлотионеинов в устойчивости к тяжелым металлам долгие годы 
затруднялось тем, что попытки обнаружить их в растениях были 
безуспешны (Murрhy et al., 1997). В настоящее время выделяют два 
типа металлосвязывающих белков растений по расположению ос-
татков цистеина – тип 1 (Цис-Х-Цис) и тип 2 (Цис-Цис, Цис-Х-Х-
Цис) (Robinson et al., 1993; Murрhy et al., 1997). Металлотионеины 
типа 1 обнаружены у растений гороха (Evans et al., 1990), пшеницы 
(Snowden, Garner, 1993), ячменя (Okumura et al., 1991), овсяницы 
красной (Ma et al., 2003), а типа 2 – у сои (Kawashima et al., 1991) и 
томата (Whitelaw et al., 1997). Оба типа металлотионеинов выявлены 
у арабидопсиса (Muphy, Taiz, 1995), риса (Yu et al., 1998) и кукурузы 
(Charbonnel-Campaa et al., 2000).  

По имеющимся данным, в ответ на повышение концентрации тя-
желых металлов в окружающей среде в растениях может синтезиро-
ваться довольно большое количество металлотионеинов, что позво-
ляет связывать до 60–100% металла (Wojcik, Tukendorf, 1999).  

В последние годы начато изучение экспрессии генов, ответст-
венных за синтез металлотионеинов. В частности, показано, что 
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поступление в клетки Arabidopsis thaliana ионов меди и цинка 
активирует экспрессию генов CRS5 и CUP1 и индуци- 
рует синтез соответствующих металлотионеинов (Zhou, Gold-
sbrought, 1995). Другими авторами у A. thaliana выделены гены 
МТ1 и МТ2, причем доказана корреляция между индукцией ио-
нами меди экспрессии гена МТ2 и устойчивостью к этому ме-
таллу (Murphy, Taiz, 1995). Позже показано, что у A. thaliana ге-
ны MT1a и MT2b экспрессируются во флоэме листьев и корня, 
МТ2а и МТ3 – в клетках мезофилла листьев, МТ4 – в семенах 
(Guo et al., 2003) (рис. 31). Предполагается, что металлотионеи-
ны MT1a и MT2b участвуют в транспорте меди по флоэме, 
МТ2а и МТ3 снижают избыток металла в мезофилле. Недавно 
было обнаружено, что медь индуцирует экспрессию гена 
mcMT1, кодирующего металлотионеин типа 1 в растениях овся-
ницы красной (Ma et al., 2003).  

 

 
 
Необходимо отметить, что к настоящему времени эксперимен-

тально подтверждено функциональное значение металлотионеинов 
лишь в отношении устойчивости растений к ионам меди (Robinson 
et al., 1996; Van Hoof et al., 2001; Meharg, 2005). Способность ме-

Рис. 31. Экспрессия генов металлотионеинов 
(МТ) у арабидопсиса (по: Guo et al., 2003) 

1 –корни; 2 – листья; 3 – семена 
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таллотионеинов связывать другие тяжелые металлы еще предстоит 
доказать. 
Фитохелатины. У высших растений обнаружено семейство 

низкомолекулярных пептидов – фитохелатинов, состоящих из ли-
нейных цепей остатков глутаминовой кислоты и цистеина и спо-
собных связывать тяжелые металлы через SH-группы (Grill et al., 
1985; Reddy, Prasad, 1992; Rauser, 1995; Souza, Rauser, 2003). Ос-
новная формула этих пептидов следующая: [γ-Глу-Цис]n–Гли, где 
n=2–11 (Grill et al., 1985; Steffens, 1990). У ряда видов растений С-
терминальный глицин заменен на β-аланин (гомофитохелатины), 
серин (оксиметилфитохелатины), глутамат, глутамин или терми-
нальная аминокислота вообще отсутствует (Rauser, 1995). Фитохе-
латины с С-терминальными β-Ала, Глу и Сер относят к изофитохе-
латинам (Rauser, 1995). Подобные полипептиды, обнаруженные в 
клетках дрожжевых грибов Schizosacchatomyces pombe, названы 
кадистинами (Kondo et al., 1984). Отметим, что в некоторых ран-
них работах фитохелатины относили к классу III металлотионеи-
нов (Grill et al., 1987; Reddy, Prasad, 1992; Robinson et al., 1993). 

В отличие от металлотионеинов фитохелатины не являются 
генными продуктами и синтезируются из глутатиона c участием 
фермента фитохелатинсинтазы (γ-глутамилцистеинил дипептидил 
транспептидазы), находящегося в цитоплазме клетки (Reese, 
Wagner, 1987; Grill et al., 1989; Rauser, 1999; Nakasawa et al., 2002; 
Heiss et al., 2003). Предшественниками фитохелатинов также могут 
быть аналоги глутатиона (гомоглутатион, гидроксиметилглутати-
он, глутаминцистеин) (Klapheck et al., 1995). Например, из оксиме-
тилглутатиона синтезируются серин-фитохелатины у некоторых 
видов семейства Poaceae, в том числе у ячменя и овса (Klapheck et 
al., 1994).  

Биосинтез фитохелатинов регулируется на уровне экспрессии 
генов, кодирующих фитохелатинсинтазу, а также генов, кодирую-
щих ферменты синтеза глутатиона. Сравнительно недавно были 
обнаружены гены фитохелатинсинтазы (PCS): TaPCS1 – у Triticum 
aestivum (Clemens et al., 1999), AtPCS1 (CAD1) – у Arabidopsis 
thaliana (Ha et al., 1999; Lee et al., 2002), BjPCS1 – у Brassica 
junceae (Heiss et al., 2003), LjPCS1- LjPCS13 – у Lotus japonicus 
(Ramos et al., 2007). Предшественник фитохелатинов глутатион 
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синтезируется из глутамата, цистеина и глицина с участием АТФ-
сульфорилазы, γ-глутамилцистеинсинтетазы (кодируемой геном 
gsh1) и глутатионсинтетазы (кодируемой геном gsh2), идентифи-
цированных у Brassica junceae (Zhu et al., 1999), или генами CAD1 
и CAD2 у Arabidopsis (Cobbett, 2000) (рис. 32). Повышение актив-
ности ферментов синтеза глутатиона коррелирует с усилением экс-
прессии соответствующих генов (Xiang, Oliver, 1998).  

 

 
 

Рис. 32. Участие фитохелатинов в детоксикации тяжелых металлов  
у растений (по: Cobbett, 2000) 

ГЦС – γ-глутамилцистеинсинтетаза; ГС – глутатионсинтетаза; ГSH – глутатион; 
ФХ – фитохелатины; ФХС – фитохелатинсинтаза; LMW – низкомолекулярный 
комплекс фитохелатинов с кадмием; HMW – высокомолекулярный комплекс 
фитохелатинов с кадмием. Гены CAD1 и CAD2 – у Arabidopsis, hmt1 – у 
Schizosaccharomyces pombe. 

 
Синтез фитохелатинов индуцируется ионами различных тяже-

лых металлов, что свидетельствует о неспецифичности этого меха-
низма детоксикации. В частности, индуктором образования фито-
хелатинов могут выступать Cd, Zn, Pb, Ag, Au, Sb, Cu, Sn (Schat et 
al., 2002; Stolt et al., 2003). Из них наиболее эффективны Cd и Cu 
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(Souza, Rauser, 2003; Wójcik, Tukendorf, 2005), тогда как другие 
металлы оказывают меньшее действие (Souza, Rauser, 2003). Сле-
дует отметить, что в отличие от указанных металлов, детоксикация 
никеля не связана с активацией синтеза фитохелатинсинтазы, а 
следовательно, синтезом фитохелатинов (Schat et al., 2002). Поми-
мо никеля не индуцируют образования фитохелатинов Fe, Mo, Cr, 
V (Grill et al., 1987). 

Роль фитохелатинов в растениях обсуждается многими автора-
ми. В ранних работах было высказано мнение, что их функция со-
стоит в поддержании клеточного гомеостаза и/или транспорте не-
обходимых тяжелых металлов, таких как медь или цинк (Thumann 
et al., 1991). Позже было показано, что уровень этих металлов, не-
обходимый для синтеза фитохелатинов, во много раз превышает 
их нормальное содержание в растении и близок к токсическим до-
зам (Schat et al., 2002).  

В настоящее время считается, что связывание ионов тяжелых 
металлов фитохелатинами является одним из наиболее важных ме-
ханизмов их детоксикации (Reese, Wagner, 1987; Howden et al., 
1995; Cobbett, 2000; Nakasawa et al., 2002; Серегин, 2001; Clemens, 
Simm, 2003). Установлено, что образующиеся кадмий-фитохелати-
новые комплексы в 10–1000 раз менее токсичны для чувствитель-
ных к металлам растительных ферментов, чем свободные ионы 
кадмия (Kneer, Zenk, 1992).  

Для понимания роли фитохелатинов в растениях особое значение 
имеют результаты исследований, проведенных на чувствительных к 
кадмию объектах. Например, роль фитохелатинов в устойчивости к 
кадмию продемонстрирована на мутантах cad1 и cad2 арабидопсиса 
(Howden et al., 1995). У чувствительного к кадмию мутанта cad1 не 
образуются фитохелатины, хотя синтез глутатиона не нарушен. У 
другого неустойчивого к кадмию мутанта cad2 с мутацией по гену 
γ-глутамилцистеинсинтетазы концентрация глутатиона значительно 
снижена, а при действии кадмия образуется очень мало фитохелати-
нов, и в итоге растения погибают. Кроме того, клетки суспензион-
ной культуры Vigna angularis, чувствительные к кадмию, также не 
синтезировали фитохелатинов (Inouhe et al., 2000).  

Участие фитохелатинов в детоксикации тяжелых металлов под-
тверждает также и тот факт, что обработка растений или культуры 
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клеток бутионин сульфоксимином (BSO) – ингибитором синтеза γ-
глутамилцистеинсинтетазы, участвующей в образовании глутатио-
на, повышает их чувствительность к тяжелым металлам (Rauser, 
1990; Jemal et al., 1998).  

Считается, что повышение металлоустойчивости растений свя-
зано со сверхпродукцией фитохелатинов (Steffens et al., 1990) или 
быстрым синтезом длинных их цепей (Delhaize et al., 1989; Heiss et 
al., 2003) (табл. 31), образующих более стабильные комплексы, 
чем короткие формы (Klapheck et al., 1994).  

 
Таблица 31 
Влияние кадмия на содержание фитохелатинов в проростках риса 

(по: Klapheck et al., 1994)  
Содержание фитохелатинов, нмоль/г сырой массы 

Побег Корень Концентрация 
Cd2+, мкМ 

ФХ2 ФХ3 ФХ4 ФХ2 ФХ3 ФХ4 
0 10 – – 38 7 – 

10 19 12 3 69 68 7 
25 31 11 3 114 170 20 
100 40 16 3 180 317 37 
250 52 26 6 199 487 63 
500 55 18 9 209 521 80 

ФХ2-ФХ4 – фитохелатины с 2–4 остатками γ-Глу-Цис; экспозиция на Cd2+– 48 ч. 
 
Образование фитохелатинов происходит в цитоплазме. В то же 

время известно, что большая часть поступившего в клетку метал-
ла, например кадмия, находится в клеточной стенке и в вакуоли 
(Nishizono et al., 1989). На основании этого высказана гипотеза, 
что комплексы фитохелатинов с металлом активно транспортиру-
ются из цитоплазмы в вакуоль через тонопласт (Reese, Wagner, 
1987; Vogeli-Lange, Wagner, 1990; Salt, Rauser, 1995). Ввиду того, 
что значение рН вакуолярного сока значительно ниже, чем цито-
плазмы, комплексы фитохелатинов с кадмием диссоциируют, об-
разуя свободные ионы Сd2+ и восстановленные фитохелатины. Ио-
ны же кадмия связываются с органическими кислотами и амино-
кислотами, присутствующими в вакуолярном соке, и таким обра-
зом инактивируются. Пептиды подвергаются деградации вакуо-
лярными протеазами и покидают вакуоль, выполняя роль транс-
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портного механизма для переноса кадмия (Vogeli-Lange, Wagner, 
1990). В качестве косвенного подтверждения этой гипотезы приво-
дятся данные о том, что у растений томата в присутствии кадмия в 
вакуолях обнаружены кристаллические отложения соединений, со-
держащих кадмий и серу (Reese et al., 1992).  

В последние годы гипотеза детоксикации кадмия фитохелатинами 
получила дальнейшее развитие. Считают, что, образуя в цитоплазме 
низкомолекулярный (LMW) или среднемолекулярный (MMW) ком-
плекс с фитохелатинами, кадмий транспортируется в вакуоль, где об-
разуется высокомолекулярный комплекс (HMW), обеспечивающий 
его максимальную детоксикацию (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999; 
Clemens, Simm, 2003) (рис. 32). При этом транспорт кадмия в вакуоль 
и его изоляция в виде физиологически неактивных комплексов игра-
ют важную роль в поддержании внутриклеточного гомеостаза. 
Имеющиеся данные свидетельствуют о возможности поступления 
кадмий-фитохелатиновых комплексов в вакуоль дрожжевого гриба 
Schizosaccharomyces pombe с помощью АТФ-зависимого АБС-транс-
портера (НМТ1), находящегося на тонопласте (Ortiz et al., 1995). Не-
обходимо, однако, отметить, что участие НМТ1 в транспорте метал-
лов у высших растений пока не доказано. Остается также неизвест-
ным, происходит ли вторичное использование фитохелатинов, посту-
пивших в вакуоль. Таким образом, фитохелатины, по-видимому, вы-
полняют роль транспортной системы, выводя избыток металлов в ва-
куоль, где они изолируются в виде комплексов с органическими ки-
слотами (малатом, оксалатом, цитратом). 

Обсуждая роль фитохелатинов в растениях, следует привести 
и данные иного рода. Как оказалось, фитохелатины могут синте-
зироваться не только у устойчивых, но и у чувствительных к 
кадмию клеточных линий (Delhaize et al., 1989), а также у расте-
ний Datura innoxia (De Knecht et al., 1992, 1994; Ernst et al., 
2000). Однако у чувствительной линии процесс их связывания с 
этим металлом был замедленным (Delhaize et al., 1989). По дру-
гим данным, при одном и том же уровне кадмия чувствительные 
к нему растения Silene vulgaris синтезировали фитохелатины с 
большей скоростью, чем устойчивые (De Knecht et al., 1994). 
Кроме того, при действии ионов меди в сублетальных концен-
трациях количество фитохелатинов не менялось ни в чувстви-
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тельных, ни в устойчивых экотипах Deschampsia caespitosa 
(Cox, Hutchinson, 1988). Различия в уровне накопления кадмия в 
зерне между видами и сортами пшеницы также не были следст-
вием различий в его связывании фитохелатинами (Stolt et al., 
2003). Таким образом, приведенные данные говорят о том, что 
сами по себе фитохелатины, видимо, не всегда определяют ус-
тойчивость растений к тяжелым металлам. Тем не менее их об-
разование является одной из важных составных частей програм-
мы ответа клетки на поступление тяжелых металлов в цитоплаз-
му, а подавление синтеза фитохелатинов (искусственно или в 
результате мутации) ведет к гиперчувствительности, а в некото-
рых случаях и потере жизнеспособности (Серегин, Иванов, 
2001).  
Глутатион. Важную роль в детоксикации ионов ртути и сереб-

ра у растений играет глутатион – низкомолекулярный пептид с вы-
соким содержанием серы, являющийся предшественником фитохе-
латинов, который и сам способен образовывать стабильные ком-
плексы с металлами (Howe, Merchant, 1992). Кроме того, глутатион 
как один из наиболее эффективных низкомолекулярных антиокси-
дантов защищает растения от повреждающего действия кадмия 
(Zhu et al., 1999; Pietrini et al., 2003).  
Ферритины. Железосодержащие белки ферритины, позволяю-

щие запасать значительное количество железа без ущерба для рас-
тения, способны связывать в клетке такие металлы, как цинк, медь, 
кадмий, свинец, бериллий (Price, Joshi, 1982). Существует мнение, 
что ферритины первыми включаются в процесс хелатирования ио-
нов металлов в клетке, а металлотионеины синтезируются во вто-
рую очередь (Price, Joshi, 1982).  

Компартментация тяжелых металлов в вакуоли. Важную 
роль в механизмах устойчивости растений к действию тяжелых 
металлов играет их компартментация и детоксикация в вакуоли 
(Brookes et al., 1981; Thurman, Runkin, 1982; Ernst, 1992, 2000; Hall, 
2002). Как уже отмечалось, существует точка зрения, что ионы ме-
таллов после связывания их с фитохелатинами в цитоплазме транс-
портируются в вакуоль (Malabica, 1990; Hall, 2002). Кроме того, из 
цитоплазмы в вакуоль поступают свободные ионы металлов (см. 
рис. 29). Компартментация тяжелых металлов в вакуоли приводит 
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к снижению их концентрации в цитозоле. Иммобилизация ионов 
металлов в вакуоли также, как и в клеточной стенке, переводит их 
в неактивную форму. Преимущественное накопление тяжелых ме-
таллов в вакуоли может обеспечиваться локализацией в ней соеди-
нений, обладающих большим сродством к металлам (например, 
анионов органических кислот) и образующих с ними труднорас-
творимые комплексы. Например, показано, что вакуоль является 
местом аккумуляции цинка у растений овсяницы красной (Davies 
et al., 1991), ячменя (Brune et al., 1994), Silene vulgaris (Verkleij et 
al., 1998).  

Согласно мнению некоторых исследователей тяжелые металлы 
в корнях в основном иммобилизуются в клеточной стенке, а в ли-
стьях – в вакуолях (Turner, 1970). Однако И.В. Серегиным с соавт. 
(2003) показано, что большая часть поглощенного корнями куку-
рузы никеля локализована в вакуоли протопласта в виде комплек-
сов с органическими кислотами.  

Выяснение механизмов поступления металлов в вакуоль через 
тонопласт может иметь важное значение для понимания их роли в 
устойчивости растений. Имеющиеся данные свидетельствуют о 
возможности участия в транспорте тяжелых металлов через тоно-
пласт различных систем: металл/Н+-антипортов (Salt, Wagner, 
1993), а также транспортеров, которые переносят ионы металла 
(TgMTP) или комплексы металла с фитохелатинами (НМТ1) (Ortiz 
et al., 1995). Например, у гипераккумулятора Thlaspi goesingense 
выявлены гены переносчика TgMTP (Thlaspi goesingense metal 
tolerance proteins), активация которого позволяет накапливать в ва-
куоли до 75% никеля, поступающего в симпласт (Krämer et al., 
2000; Persans et al., 2003). Кроме того, показано участие транспор-
теров ZAT и ZIF в устойчивости Arabidopsis thaliana к цинку (Van 
der Zaal et al., 1999; Haydon, Cobbett, 2007b), а также CAX2 в ус-
тойчивости овса к кадмию (Hirschi et al., 1996). Однако у растений 
риса не обнаружено Ni/H+-антипорта, поэтому отрицается роль ва-
куоли в устойчивости к никелю (Gries, Wagner, 1998). Высокий уро-
вень экспрессии генов, кодирующих локализованные на тонопласте 
белки-переносчики, отвечающие за транспорт металла в вакуоль, мо-
жет быть определяющим фактором устойчивости растений к дейст-
вию тяжелых металлов (Серегин и др., 2003; Haydon, Cobbett, 2007b). 
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В целом аккумуляция тяжелых металлов в вакуоли в виде труд-
норастворимых комплексов с органическими кислотами приводит 
к снижению их концентрации в цитоплазме и является универсаль-
ным механизмом детоксикации.  

Изменения метаболизма в условиях действия тяжелых ме-
таллов. Синтез устойчивых к тяжелым металлам ферментов. 
Важным механизмом устойчивости растений к тяжелым металлам 
является синтез в клетке слабочувствительных к тяжелым метал-
лам ферментов с измененной структурой, позволяющей им функ-
ционировать в таких условиях (Косицин и др., 1988). Предполага-
ется, что возможны такие изменения в последовательности амино-
кислот, которые не задевают активные центры ферментов, не изме-
няют их каталитических свойств и приводят к образованию фер-
ментов, более устойчивых к инактивирующему воздействию тяже-
лых металлов (Феник и др., 1995). Например, установлено, что 
карбоангидраза из листьев неустойчивых популяций Melica nutans 
инактивируется в присутствии свинца, в то время как фермент ус-
тойчивой популяции активируется им (Игошина, Косицын, 1990). 
По мнению авторов, в листьях устойчивых растений этого вида 
присоединение свинца к отдаленному от активного центра участку 
молекулы фермента приводит к его модификации и повышению 
каталитической активности.  

В целом исследования действия тяжелых металлов на фер-
менты, такие как карбоангидраза, кислая фосфатаза, нитратре-
дуктаза, малатдегидрогеназа, изоцитратдегидрогеназа, довольно 
многочисленны (Косицин, Алексеева-Попова, 1983). Однако их 
результаты свидетельствуют о том, что закономерности, наблю-
даемые в ранних работах in vivo, не всегда совпадают с теми, ко-
торые выявляются при изучении выделенных ферментов (Гу-
ральчук, 1994). 

Особое место в защитных реакциях растений на действие тяже-
лых металлов принадлежит антиоксидантным ферментам (супер-
оксиддисмутаза, каталаза, пероксидазы), активность которых зна-
чительно возрастает в этих условиях (Prasad et al., 1999; Шевякова 
и др., 2003; Wu et al., 2003; Балахнина и др., 2005; Холодова и др., 
2005; Devi, Prasad, 2005) (табл. 32). Это приводит к нейтрализации 
свободных радикалов и пероксидов, образующихся под влиянием 
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тяжелых металлов и оказывающих повреждающее действие на 
клетки (Devi, Prasad, 2005), что способствует повышению устойчи-
вости. 
 
Таблица 32 
Влияние меди на активность антиоксидантных ферментов в корнях 

и листьях Brassica juncea (по: Devi, Prasad, 2005) 
Активность фермента, мкмоль/мг белка· мин. 

Аскорбатпероксидаза Супероксиддисмутаза Концентрация 
CuSO4, мкМ  

Корень Листья Корень Листья 
0 
50 

100 
150 
200 

95.5 ± 9.5 
112.1 ± 8.6 
107.0 ±8.3 
124.0 ±8.6 
130.0 ± 8.6 

66.6 ± 14.2 
148.0 ± 12.6  
139.9 ± 10.5 
130.1 ± 8.6 
135.0 ± 14.6 

1.95 ±0.16 
2.11 ± 0.25 
2.23 ± 0.32 
2.28 ± 0.12 
2.48 ± 0.15 

1.93 ± 0.33 
1.69 ± 0.28 
2.21 ± 0.30 
2.11 ± 0.24 
2.23 ± 0.15 

 
Включение альтернативных путей метаболизма. К наименее 

изученным механизмам металлоустойчивости относится актива-
ция под влиянием ионов тяжелых металлов альтернативных ин-
гибированных путей метаболизма (Antonovics et al., 1971). Так, 
например, установлено, что при избытке цинка в среде выращи-
вания происходит компенсаторное переключение потока элек-
тронов с основного цитохромного пути на альтернативный  
цианидрезистентный (Воскресенская, Аксенова, 1990). Однако 
сведений о включении альтернативных путей метаболизма в ус-
ловиях действия тяжелых металлов в литературе крайне мало, 
что не позволяет в настоящее время сделать определенное заклю-
чение относительно их роли в повышении устойчивости расте-
ний к тяжелым металлам.  

Участие стрессовых белков в репарации повреждений. Как 
уже отмечалось выше, токсическое действие тяжелых металлов на 
растения связано с образованием активных форм кислорода и де-
натурацией белков, что приводит к повреждению мембран и нару-
шению многих физиологических и биохимических процессов 
(Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999). 

Активное участие в защите клетки от токсического действия тя-
желых металлов могут принимать белки теплового шока (БТШ), 
синтез которых индуцируется у ряда видов растений. Так, в куль-



 

 109

туре клеток Lycopersicon peruvianum под влиянием соли кадмия 
синтезировался БТШ 70, который был локализован в плазмалемме, 
ядре, а также в мембранах митохондрий и эндоплазматического 
ретикулума (Neumann et al., 1994). Синтез БТШ 17 индуцировали 
различные металлы в корнях Armeria maritina (Neumann et al., 
1995) и в клеточной культуре Lycopersicon peruvianum (Wolgiehn, 
Neumann, 1999). Экспрессия гена Hvhsp17, ответственного за син-
тез БТШ у растений кукурузы и ячменя, усиливалась в присутст-
вии кадмия (Sanità di Toppi, Gabbrielli, 1999). Кадмий также инду-
цировал синтез БТШ с молекулярными массами 70, 50–65, 22–24, 
20 кД в клетках суспензии Datura innoxia (Delhause et al., 1989) и 
70, 42, 40, 26, 23, 15 и 11 кД в корнях риса (Prasad, 1995). Высказа-
но предположение, что БТШ защищают белки плазмалеммы от 
токсического действия кадмия (Neumann et al., 1994) и способству-
ют процессам ее репарации в случае повреждения этим металлом 
(Lin et al., 1985).  

К настоящему времени вопрос о том, какие конкретно гены 
контролируют устойчивость растений к тяжелым металлам, ос-
тается открытым, однако, считается, что их достаточно много 
(Snowden, Gardner, 1993; Suzuki et al., 2001). В частности, у рас-
тений Arabidopsis thaliana кадмий индуцировал экспрессию 31 
гена, включая гены, кодирующие протеинкиназы, транскрипци-
онные факторы, кальмодулинсвязывающие белки, металлосвя-
зывающие белки, ферменты синтеза глутатиона, шапероны, в 
том числе БТШ (Suzuki et al., 2001). Предполагается, что в ответ 
на действие тяжелых металлов в растениях активируются сиг-
нальные пути, происходят процессы фосфорилирования и обра-
зования транскрипционных факторов (Suzuki et al., 2001) (рис. 
33). Одновременно активизируется сеть генов ответа на стресс, 
кодирующих белки защиты от окислительного стресса, металло-
связывающие и другие белки. Для инициации их транскрипции 
происходит трансдукция стрессового сигнала через каскад фос-
форилирования и индукцию транскрипционных факторов. В ре-
зультате экспрессии генов, ответственных за устойчивость рас-
тительной клетки к действию металла, происходит биосинтез 
стрессовых белков, противодействующих его токсическому 
влиянию.  



 

 110

 

Рис. 33. Влияние кадмия на синтез стрессовых белков  
(по: Suzuki et al., 2001) 

 

3.2. Механизмы металлоустойчивости, функционирующие  
на уровне тканей,  органов и целого растения 

Механизмы устойчивости растений к тяжелым металлам, дейст-
вующие на уровне тканей, органов и целого организма, изучены 
пока недостаточно.  

В растении имеется несколько физиологических барьеров, кото-
рые препятствуют поступлению тяжелых металлов в клетки, и та-
ким образом обеспечивают их устойчивость. На клеточном уровне 
– это прежде всего клеточная стенка и плазмалемма, которые огра-
ничивают поступление металла в протопласт. На тканевом уровне 
– это эндодерма и оболочки клеток центрального цилиндра корня, 
которые препятствуют поступлению металла в сосудистую систе-
му и, следовательно, его попаданию в надземные органы. Однако 
эти барьеры не универсальны. К примеру, кадмий и свинец пере-
мещаются через апопласт и их поступление в центральный ци-
линдр ограничено в отличие от никеля, который свободно прони-
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кает в него через симпласт. Та часть тяжелых металлов, которая 
проникает в лист, накапливается преимущественно в клетках эпи-
дермиса, о чем свидетельствует проведенный нами в главе 1 ана-
лиз имеющихся данных. Это позволяет предотвращать нарушение 
основных физиологических процессов в клетках более функцио-
нально значимого для растений мезофилла (Küpper et al., 1999).  

Известно, что устойчивость растений во многом определяется 
устойчивостью их апикальных меристем и заключается в способ-
ности сохранять постоянный клеточный состав и поддерживать 
нормальные темпы клеточного деления (Гродзинский, 1983; Поле-
вой, Саламатова, 1991). Осуществляется это за счет особой струк-
турно-функциональной организации меристематических клеток. В 
частности, способность клеток «покоящегося центра» в меристеме 
корня и «меристемы ожидания» в апексе побега, имеющих при 
благоприятных условиях низкую пролиферативную активность и 
невысокий уровень метаболизма, к быстрому делению в условиях 
стресса во многом обеспечивает устойчивость растений к дейст-
вию неблагоприятных факторов среды. Вместе с тем необходимо 
подчеркнуть, что если механизмы металлоустойчивости, дейст-
вующие на уровне апикальной меристемы корня, активно изуча-
ются (Нестерова, 1989; Серегин, 1999), то изменения, происходя-
щие в апикальных меристемах стебля при действии тяжелых ме-
таллов, рассматриваются лишь в единичных работах (Титов и др., 
2001; Казнина и др., 2006а). 

На организменном уровне проявляются механизмы устойчиво-
сти, отражающие взаимодействие частей и органов в системе цело-
го растения (Полевой, Саламатова, 1991). К числу таких механиз-
мов, определяющих устойчивость растений к действию тяжелых 
металлов, можно отнести: 1) задержку поглощения тяжелых метал-
лов корнями; 2) способность растения регулировать их транспорт 
из корней в побег; 3) функционирование ряда барьеров (корень – 
стебель, стебель – соцветие) на пути транспорта металлов к наибо-
лее важным для жизнедеятельности растений органам; 4) участие 
трихом в их выведении из клеток (Косицин, Алексеева-Попова, 
1983; Vassilev et al., 1998b; Clemens et al., 2002). Однако до настоя-
щего времени в отношении многих из них имеются лишь фрагмен-
тарные сведения.  
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Наиболее изучены механизмы ограничения поглощения тяже-
лых металлов корнями растений (имеющиеся литературные дан-
ные по этому вопросу рассмотрены нами в главе 3.1), что харак-
терно для многих устойчивых видов. В то же время механизмы ре-
гуляции транспорта тяжелых металлов из корней в побег пока не -
известны. Высказано лишь предположение о возможном участии 
гистидина в дальнем транспорте никеля, основанное на многократ-
ном увеличении содержания этой аминокислоты в ксилемном соке 
в присутствии металла (Krämer et al., 1996). Транспортеры метал-
лов в ксилеме также еще не идентифицированы (Clemens et al., 
2002). В последние годы появляются факты, свидетельствующие о 
важной роли трихом в компартментации и детоксикации кадмия у 
растений Brassica juncea (Salt et al., 1995), никеля – у Alyssum 
lesbiacum (Krämer et al., 1997), цинка – у Arabidopsis halleri (Küpper 
et al., 1999). Однако конкретные механизмы накопления в них ме-
таллов пока не изучены (Salt et al., 1995).  

Вышеуказанные процессы, включая снижение поглощения ме-
таллов клетками корня, скорости дальнего транспорта, поступле-
ния в клетки листьев и их аккумуляция в трихомах, могут оказы-
вать влияние на устойчивость растений (Clemens et al., 2002). Рас-
тения при этом должны сохранять необходимые для физиологиче-
ских и биохимических процессов металлы и минимизировать эф-
фекты токсичных металлов.  

В целом различия в устойчивости разных видов (экотипов, сор-
тов, генотипов) растений могут быть обусловлены несколькими 
механизмами, действующими на разных уровнях организации, в 
том числе: неодинаковой способностью к ограничению процессов 
поглощения тяжелых металлов; преобладающим связыванием тя-
желых металлов в клеточной оболочке и вакуоли толерантных по-
пуляций; различной скоростью транспорта тяжелых металлов из 
корней в побеги и концентрирование их в отдельных тканях корня; 
синтезом ферментов, устойчивых к тяжелым металлам; активиза-
цией механизмов выведения ионов тяжелых металлов из клеток и 
ряд других (Феник и др., 1995; Prasad, 1995; Серегин, Иванов, 
2001; Серегин, Кожевникова, 2006). В связи с этим одни устойчи-
вые к тяжелым металлам виды растений, например исключители, 
используют механизмы ограничения поступления тяжелых метал-
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лов и механизмы выделения, что приводит к снижению поглоще-
ния и транспорта из корня в надземные органы. Другие устойчи-
вые виды способны существовать с повышенным содержанием  
тяжелых металлов в тканях благодаря активному образованию  
металлосвязывающих веществ, клеточной и субклеточной ком-
партментации или определенным изменениям метаболизма.  

3.3. Механизмы гипераккумуляции тяжелых металлов  
 растениями  

Стратегией устойчивости, противоположной ограничению по-
ступления тяжелого металла в растения, является их гипераккуму-
ляция (сверхнакопление). Механизмы сверхнакопления металлов 
растениями и устойчивости гипераккумуляторов еще сравнитель-
но мало изучены. При рассмотрении имеющихся по этому вопросу 
данных следует учитывать, что процесс аккумуляции тяжелых ме-
таллов в растении определяется их мобилизацией и поглощением 
из почвы, компартментацией и задержкой в корне, скоростью по-
ступления в ксилему и транспорта, распределением в надземных 
органах, отложением и накоплением в клетках листа (Clemens et 
al., 2002) (рис. 34). При этом растения гипераккумуляторы облада-
ют способностью преодолевать физиологические барьеры, ограни-
чивающие накопление металлов.  

К настоящему времени предложено несколько гипотез о механиз-
мах гипераккумуляции тяжелых металлов. В соответствии с одной 
из них гипераккумуляторы обладают наиболее эффективной систе-
мой поглощения ионов металлов (Boyd, Martens, 1998). Согласно 
другой гипотезе гипераккумуляция связана с повышенной способно-
стью некоторых растений транспортировать поглощенный металл в 
компартменты с низкой физиологической активностью или в орга-
ны, из которых можно его удалить впоследствии, например, в ста-
рые листья (Boyd, Martens, 1998; Davis et al., 2001). Третья гипотеза 
основана на том, что аккумуляция металла, в частности никеля, в 
тканях повышает устойчивость растений к дефициту влаги в резуль-
тате снижения кутикулярной транспирации (Severne, 1974; Boyd, 
Martens, 1998). Согласно гипотезе аллелопатии опадающие листья 
растений-гипераккумуляторов с высоким содержанием тяжелых ме-
таллов обогащают ими почву и ингибируют рост соседних растений,  
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не устойчивых к данному металлу, таким образом освобождая про-
странство для первых (Boyd, Martens, 1998). В соответствии с еще 
одной довольно распространенной гипотезой сформировавшаяся в 
ходе эволюции гипераккумуляция никеля и цинка в покровных и 
проводящих тканях представляет собой защиту растений от травояд-
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ных животных и патогенов (Boyd, Martens, 1998; Davis et al., 2001; 
Noret et al., 2005).  

Таким образом, в настоящее время механизмы гипераккумуля-
ции тяжелых металлов довольно активно обсуждаются, но по-
прежнему далеки от понимания. В частности, неясны причины на-
копления металлов у гипераккумуляторов до концентраций, ток-
сичных для большинства других растений, а также какие физиоло-
гические механизмы позволяют им переносить без губительных 
для себя последствий столь высокий уровень металлов.  

Большинство гипераккумуляторов характеризуется высокой есте-
ственной (эволюционно приобретенной) устойчивостью к металлу, 
который они накапливают. Генетически эта гиперустойчивость кон-
тролируется небольшим количеством генов (Macnair, 1993; Bert et 
al., 2003). Однако у Arabidopsis halleri и Thlaspi caerulescens гиперак-
кумуляция и устойчивость не коррелируют или между ними даже 
наблюдается обратная зависимость (Bert et al., 2003). Более того, по-
казано, что у Arabidopsis halleri способность к аккумуляции кадмия 
и устойчивость находятся под независимым генетическим контро-
лем (Bert et al., 2003; Macnair et al., 1999).  

Одним из наиболее изученных гипераккумуляторов тяжелых 
металлов является Thlaspi caerulenses, который накапливает Zn 
(Brown et al., 1995), Cd (Lombi et al., 2001) и Ni (Assunção et al., 
2003). По физиологическим, морфологическим и генетическим 
характеристикам он считается удобным модельным объектом для 
исследования процесса гипераккумуляции (Assunção et al., 2003). 

Рис. 34. Молекулярные механизмы накопления тяжелых металлов 
растением (по: Clemens et al., 2002) 

(а) – мобилизация металлов секрецией хелаторов или подкислением ризосферы; б) –
транспорт ионов металлов или их хелатных комплексов через плазматическую
мембрану, хелатирование избытка металлов и изоляция в вакуоль; (в) – транспорт 
металлов из корней в побег по ксилеме в виде ионов и металлхелатных комплексов; 
(г) – поступление металлов в апопласт листа и поглощение различными типами
клеток, передвижение от клетки к клетке по плазмодесмам, отложение в трихомах; 
(д) – поступление в клетки листа с помощью различных транспортеров, 
внутриклеточное распределение необходимых металлов с помощью шаперонов и 
транспортеров, локализованных в мембранах. 
КС – клеточная стенка; M – металлы; заполненные кружки – хелаторы; 
заполненные овалы – транспортеры; овалы с треугольным вырезом – шапероны. 
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Растения этого вида характеризуются повышенной способностью 
поглощать металлы из почвы, транспортировать их из корня в 
побег и накапливать в листьях (Shen et al., 1997; Küpper et al., 
1999; Assunção et al., 2003). У них обнаружена высокая экспрес-
сия гена ZNT1 (zinc transporter 1), отвечающего за поступление 
цинка и кадмия в клетку (Krämer, 2000). Существует мнение, что 
повышенная способность этого растения извлекать металлы из 
ризосферы объясняет его гипераккумуляцию (Assunção et al., 
2003). Однако показано, что способность к мобилизации цинка 
из почвы, связанная с подкислением ризосферы (Luo et al., 2000) 
и/или выделением корневых эксудатов (Zhao et al., 2003), у гипер-
аккумулятора T. caerulescens и видов, не накапливающих этот 
металл, практически не различалась (Whiting et al., 2001). Пред-
полагается также, что повышенное поступление цинка в ксилему 
и его транспорт в лист играют важную роль в гипераккумуляции 
у этого вида (Lasat et al., 2000; Pence et al., 2000). В процессах 
дальнего транспорта никеля из корня в побег по ксилеме у 
T. caerulescens принимает участие аминокислота никотинамин 
(Mari et al., 2006). Способность накапливать цинк преимущест-
венно в вакуолях эпидермиса считают еще одним фактором его 
гиперустойчивости, поскольку это позволяет защищать клетки 
мезофилла от токсического влияния металла и сохранять их 
функциональную активность (Küpper et al., 1999). 

Накопление большого количества тяжелых металлов в тканях 
гипераккумуляторов требует высокоэффективных механизмов их 
детоксикации. Важную роль в процессах детоксикации играют раз-
личные хелаторы (Ernst et al., 1992), основными из которых явля-
ются органические кислоты, аминокислоты, фитохелатины и  
металлотионеины (Clemens et al., 2002). В частности, у гиперакку-
муляторов обычно отмечают высокое содержание малата и/или 
цитрата (Brooks et al., 1974). Например, у всех гипераккумуляторов 
семейства Brassicaceae, в том числе у Thlaspi, малат присутствует 
в довольно высоких концентрациях, достаточных для хелатирова-
ния большей части цинка, поступающего в листья (Pelosi et al., 
1976; Shen et al., 1997; Sarret et al., 2002). В то же время обнаруже-
но, что около 40% цинка в листе связывается цитратом (Salt et al., 
1999). В клетках органические кислоты в основном локализованы 
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в вакуоли и соответственно там находятся их комплексы с цинком. 
Высказано предположение, что комплексы цитрата и малата с ме-
таллами могут также транспортироваться по ксилеме, хотя показа-
но, что цинк, никель и кадмий в ксилеме присутствуют и в виде 
свободных ионов (Salt et al., 1999).  

У растений Thlaspi goesingense никель также накапливается 
главным образом в виде комплекса с малатом или цитратом в ва-
куоли листа и клетках эпидермиса стебля (Heath et al., 1997). Этот 
гипераккумулятор в отличие от неаккумулирующего вида T. аr-
vense, характеризуется высоким уровнем экспрессии гена TgMTP1, 
кодирующего синтез белка транспортера TgMTP1, участвующего в 
транспорте никеля в вакуоль (Persans et al., 2003). 

В корнях и в меньшей степени в листьях растений рода Thlaspi 
под влиянием кадмия обнаружено накопление фитохелатинов, одна-
ко скорость этого процесса была меньшей, чем аккумуляции металла 
(Schat et al., 2002). С помощью ингибитора синтеза фитохелатинов 
BSO изучена их роль в устойчивости к Cu, Cd, Zn, As, Ni, Co не толь-
ко у T. caerulescens, но и других гипераккумуляторов (Silene vulgaris, 
Holcus lanatus, Agrostis castellana) (Schat et al., 2002). Установлено, 
что в присутствии BSO увеличивалась только чувствительность к 
кадмию, следовательно, повышенное образование фитохелатинов ока-
залось несущественным для конститутивной устойчивости к другим 
металлам (Schat et al., 2002). Отметим также, что важную роль в ги- 
пераккумуляции цинка (Salt et al., 1999), особенно никеля, у растений 
рода Thlaspi отводят аминокислоте гистидину, участвующему в даль-
нем транспорте металла по ксилеме (Krämer et al., 1996, 1997, 2000).  

В растениях гипераккумуляторах Alyssum serpyllifolium, A. 
bertolonii, A. lesbiacum никель также локализован главным образом 
в вакуоли в виде комплекса с малатом и цитратом (Küpper et al., 
2001), то есть его детоксикация осуществляется в результате уда-
ления в метаболически неактивный компартмент (Серегин, Ива-
нов, 2001; Серегин, Кожевникова, 2006). Следовательно, способ-
ность растений аккумулировать никель в вакуолях в качестве ком-
плекса с органическими кислотами определяет их устойчивость к 
высокому уровню этого металла в среде.  

Растения Brassica juncea отличаются от вышеназванных гипе-
раккумуляторов большой биомассой и довольно быстрым накопле-
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нием Cd, Cu, Ni, Zn, Pb, Se (Salt et al., 1995). У них обнаружена 
сверхэкспрессия гена gsh1, кодирующего фермент γ-глутамилци-
стеинсинтетазу, участвующий в синтезе предшественника фитохе-
латинов глутатиона (Zhu et al., 1999). Таким образом, сверхустой-
чивость этого вида растений была обусловлена образованием не 
только фитохелатинов (Haag-Kerwer et al., 1999), но и глутатиона 
(Zhu et al., 1999), участвующего в детоксикации металла. 

Как видим, гипераккумуляция тяжелых металлов у растений 
обеспечивается разными механизмами: эффективностью адсорб-
ции и поглощения ионов из почвы, устойчивостью транспортной 
системы растения к тяжелым металлам, повышенной металлосвя-
зывающей способностью клеточных стенок, эффективностью ме-
ханизмов детоксикации металлов и сохранения ионного гомеоста-
за (Серегин, Кожевникова, 2006). В побегах растений-сверхнако-
пителей детоксикация металлов достигается благодаря хелатирова-
нию металлов, внутриклеточной компартментации в вакуолях и 
апопласте или аккумуляцией в эпидермисе и трихомах листьев 
(Varguez et al., 1992).  

В целом способность к гипераккумуляции тяжелых металлов у 
растений, очевидно, определяется механизмами поглощения и 
транспорта металлов, в то время как их устойчивость к избытку 
металла – механизмами их детоксикации. 

3.4. «Кросс-адаптация» и устойчивость растений  
к тяжелым металлам 

В ответ на поступление тяжелых металлов в клетку происходит 
активация не только ряда описанных выше специализированных 
механизмов устойчивости к данному фактору, но и активация раз-
личных систем защиты, характерных для адаптации растений к 
другим факторам среды. В частности, тяжелые металлы стимули-
руют образование в клетках активных форм кислорода (Chen, Kao, 
1995; Wu et al., 2003), вызывающих окислительное повреждение 
липидов, белков и нуклеиновых кислот и нарушение клеточного 
метаболизма (Alia et al., 1995). В ответ на окислительный стресс, 
как уже отмечалось выше, возрастает активность антиоксидантных 
ферментов – каталазы, пероксидаз, супероксиддисмутазы, глутати-
онредуктазы (Van Assche, Glijster, 1990; Groppa et al., 2001; Шевя-
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кова и др., 2003; Wu et al., 2003; Балахнина и др., 2005; Холодова и 
др., 2005; Metwally et al., 2005), нейтрализующих свободные ради-
калы и пероксиды (Кузнецов, Дмитриева, 2006). Поэтому актива-
цию антиоксидантных ферментов считают одним из важнейших 
неспецифических механизмов защиты растений от окислительной 
деструкции, возникающей под влиянием различных по своей при-
роде стрессоров (Stroinski, 1999). Помимо этого, активация перок-
сидазы в присутствии тяжелых металлов способствует развитию 
процессов суберинизации и лигнификации (Холодова и др., 2005), 
что также направлено на повышение устойчивости к стресс-факто-
рам различной природы. 

Как известно, при действии на растения тяжелых металлов уси-
ливается синтез и накопление низкомолекулярных протекторных 
соединений – пролина (Bassi, Sharma, 1993; Schat et al., 1997; Chen 
et al., 2001; Шевякова и др., 2003) и полиаминов (путресцина) 
(Groppa et al., 2001). Кроме того, в присутствии тяжелых металлов 
происходит изменение гормонального баланса растений, прежде 
всего повышается уровень АБК (Poschenrieder et al., 1989; Hollen-
bach et al., 1997; Таланова и др., 1999; Hsu, Kao, 2003) (рис. 35) и эти-
лена (Adams, Yang, 1979; Fuhrer, 1982), одновременно снижается со-
держание цитокининов (Poschenrieder et al., 1989; Veselov et al., 2003).  
 

 
 

Рис. 35. Влияние кадмия на содержание АБК в листьях проростков бобов 
(А) и огурца (Б) (по: А – Poschenrieder et al., 1989; Б – Таланова и др., 2001) 

Концентрация солей кадмия: А – хлорид кадмия (3.0 мкМ); бромид кадмия – (0.05 мМ) 
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Считается, что повышение уровня свободной АБК в тканях активи-
зирует защитные процессы, обеспечивающие повышение металло-
устойчивости. В частности, АБК способствует закрыванию устьиц и 
снижению устьичной транспирации и, как следствие, уменьшению 
транспорта кадмия из корня в побег (Hsu, Kao, 2003). Кроме того, 
кадмий, оказывая влияние на метаболизм АБК, стимулирует экс-
прессию ltp-гена, ответственного за синтез специфических липидсо-
держащих белков, что приводит к усилению синтеза кутина и увели-
чению толщины кутикулы и соответственно снижает кутикулярную 
транспирацию (Hollenbach et al., 1997).  

Наконец, под влиянием тяжелых металлов происходит усиление 
синтеза стрессовых белков, в частности БТШ, о возможном участии 
которых в защитных реакциях растений уже было сказано выше.  

В отличие от специализированных механизмов (например, синтез 
металлосвязывающих соединений) все рассмотренные в данном раз-
деле защитные механизмы являются неспецифическими, характерны-
ми для реакции растений на действие не только тяжелых металлов, 
но и других стресс-факторов. 

В пользу существования неспецифических (общих) механизмов 
адаптации растений к тяжелым металлам и другим неблагоприятным 
факторам среды свидетельствуют данные о способности растений од-
новременно повышать устойчивость к нескольким факторам среды в 
экспериментах по «кросс-адаптации» растений. Кросс-адаптация – 
это повышение устойчивости к конкретному фактору в результате 
действия фактора другой природы (Кузнецов, Дмитриева, 2006).  

Например, действие низких или высоких температур может 
способствовать повышению устойчивости растений к тяжелым ме-
таллам, а воздействие тяжелых металлов в свою очередь увеличи-
вать их устойчивость к температурному фактору. В наших экспе-
риментах предварительное воздействие на проростки пшеницы и 
ячменя низкой закаливающей температуры (2°С) в течение 3–72 ч 
приводило к повышению их устойчивости к ионам свинца, о чем 
можно судить по снижению его ингибирующего действия на нако-
пление биомассы (Таланова и др., 1996; Titov et al., 1996) (рис. 36). 
Краткосрочное (1–5 ч) воздействие высоких закаливающих темпе-
ратур 36–38°С также вызывало повышение устойчивости пророст-
ков ячменя, пшеницы и огурца к действию ионов свинца (Таланова 
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и др., 1996). И, наоборот, под влиянием краткосрочного (7 ч) воз-
действия ионов свинца увеличивалась теплоустойчивость пророст-
ков ячменя (Титов и др., 2003) (рис. 37). Таким образом, кратко-
срочное воздействие низких или высоких закаливающих темпера-
тур способствовало повышению устойчивости растений к ионам 
свинца, а краткосрочное влияние ионов свинца вызывало увеличе-
ние их теплоустойчивости.  

 

 
 
Рис. 36. Влияние последовательного действия низкой или высокой 
закаливающей температуры и нитрата свинца (0.1 мМ, 7 сут) на 
накопление  биомассы  проростков ячменя (А, Б), пшеницы (В) и 

огурца (Г) 
– контроль – 25оС, без нитрата свинца  
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Рис. 37. Влияние последовательного действия нитрата свинца  
(0.1 мМ) и высокой (36°С, 24 ч) (А) или низкой (2°С, 72 ч) (Б) 

температуры на тепло- и холодоустойчивость проростков ячменя 
– исходный уровень устойчивости 

 
Следует также отметить, что проростки кукурузы под влия-

нием некоторых тяжелых металлов (кадмий, свинец, медь) 
приобретали устойчивость к тепловому шоку (Bonham-Smith et 
al., 1987). В то же время тепловое закаливание вызывало повы-
шение устойчивости ряда клеточных функций (движение цито-
плазмы, фототаксис хлоропластов, фотосинтез, способность к 
плазмолизу) к ионам кадмия (Александров, 1985). Кроме того, 
тепловой шок повышал устойчивость к кадмию листьев пше-
ницы (Orzech, Burke, 1988). Отметим также, что устойчивая к 
кадмию культура клеток табака оказалась более устойчивой и 
к действию высокой температуры (37,5°С) (Huang, 
Goldsbrough, 1988). 

Приведенные данные свидетельствуют в пользу функциони-
рования неспецифических систем (механизмов) устойчивости к 
действию тяжелых металлов и неблагоприятных температур. 
Поскольку защитная реакция наблюдается лишь при кратко-
срочном воздействии первого из факторов, то можно заключить, 
что эти механизмы устойчивости функционируют лишь в на-
чальный период их действия. На более поздних этапах, по-види-
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мому, включаются специализированные механизмы устойчиво-
сти, которым, очевидно, принадлежит определяющая роль в 
формировании и поддержании адаптированного состояния рас-
тений (Кузнецов, Дмитриева, 2006). 

В целом к механизмам устойчивости растений к действию 
тяжелых металлов могут быть отнесены: 1) иммобилизация 
(связывание) металлов компонентами клеточных стенок; 2) 
транспорт и аккумуляция металлов в вакуоли в виде нераство-
римых комплексов с органическими кислотами; 3) связывание 
металлов хелаторами в ксилемном соке; 4) снижение транспор-
та металлов из корней в побеги; 5) повышение активности ан-
тиоксидантных ферментов, которые нейтрализуют свободные 
радикалы и пероксиды, образовавшиеся в результате окисли-
тельного стресса; 6) синтез пролина и полиаминов; 7) выведе-
ние металла в корневую слизь; изменение состава клеточной 
стенки; 8) изменение баланса фитогормонов, в первую очередь 
АБК и этилена; 9) синтез металлотионеинов, фитохелатинов и 
др. (Серегин, Кожевникова, 2006). Некоторые из них представ-
лены на рис. 38. Все эти изменения являются составляющими 
общей картины, наблюдаемой в растениях в ответ на действие 
тяжелых металлов.  

Таким образом, для растений характерно существование дос-
таточно большого числа разнообразных специфических и неспе-
цифических систем и механизмов защиты и детоксикации, по-
зволяющих им расти и развиваться в условиях избытка тяжелых 
металлов в окружающей среде. Все эти механизмы и изменения 
в метаболизме призваны обеспечить поддержание клеточного 
гомеостаза и повышение устойчивости. Эффективность специ-
фических механизмов наряду с другими физиолого-биохимиче-
скими изменениями определяет устойчивость растений. Однако 
каждый из специфических и неспецифических механизмов, взя-
тый в отдельности, судя по всему, во многих случаях не спосо-
бен полностью обеспечить необходимый уровень устойчивости 
растений, и лишь одновременное функционирование различных 
механизмов, взаимодополняющих друг друга, позволяет расте-
ниям переносить воздействие тяжелых металлов в достаточно 
высоких концентрациях.  
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ЗАКЛЮЧЕНИЕ 

За последние несколько десятилетий благодаря исследовани-
ям отечественных и зарубежных специалистов накоплено боль-
шое количество различных данных и наблюдений о влиянии тя-
желых металлов на те или иные стороны жизнедеятельности 
растений, а в последние 10–15 лет достигнут значительный про-
гресс в изучении механизмов металлоустойчивости растений. О 
научной и практической значимости, а также результативности 
исследований в этом направлении, помимо прочего, свидетель-
ствует хотя бы тот факт, что устойчивость растений к тяжелым 
металлам недавно была впервые рассмотрена в отечественном 
учебнике по физиологии растений (Кузнецов, Дмитриева, 2005, 
2006) в качестве самостоятельной главы. В представленной нами 
монографии сделана попытка отразить разнообразие проявлений 
реакции растения на действие тяжелых металлов и механизмов 
устойчивости к ним, обобщив как активно обсуждаемые, так и 
более редко упоминающиеся в литературе факты, а также ре-
зультаты собственных работ. 

Как показывают исследования разных авторов, для действия тя-
желых металлов в растении имеется довольно большое количество 
«мишеней», поэтому, поступая в растения, они вызывают много-
численные изменения и нарушения, происходящие на разных 
уровнях организации: молекулярном, субклеточном, клеточном, 
тканевом и организменном. Этим в свою очередь объясняется их 
негативное влияние на многие стороны жизнедеятельности расте-
ний. Анализ литературы и результаты наших экспериментов пока-
зывают, что степень ингибирования физиологических процессов и 
биохимических реакций тяжелыми металлами зависит не только от 
их токсичности и концентрации в окружающей среде, но и от про-
должительности действия и чувствительности к ним конкретного 
вида (экотипа, сорта, генотипа).  
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Присутствие в корнеобитаемой среде тяжелых металлов в высо-
ких концентрациях, как правило, приводит к многочисленным не-
обратимым структурно-функциональным изменениям в клетках и 
тканях растений, рассогласованию отдельных физиологических 
процессов и реакций, вследствие чего их рост и развитие замедля-
ются или даже полностью прекращаются, а в некоторых случаях 
может наступать и гибель растений. В отличие от этого при дейст-
вии тяжелых металлов в невысоких концентрациях наблюдаемые в 
растениях изменения не приводят к нарушению основных физио-
логических процессов, а нередко даже происходит активизация 
части из них. Отсюда следует, что существующие адаптивные ме-
ханизмы во многих, если не в большинстве случаев, позволяют 
поддерживать функционирование таких процессов, как фотосин-
тез, дыхание, водный обмен и другие на достаточно высоком уров-
не и благодаря этому растения способны расти и развиваться в ус-
ловиях загрязнения окружающей среды тяжелыми металлами.  

Для роста в подобных условиях растения используют несколько 
стратегий. Наиболее распространена стратегия «исключения». В 
этом случае устойчивые к тяжелым металлам растения используют 
механизмы ограничения поглощения и выведения тяжелых метал-
лов, что приводит к существенному снижению их поступления, а 
также транспорта из корня в надземные органы по сравнению с не-
устойчивыми видами и экотипами. Противоположная стратегия 
основана на том, что устойчивые виды растений способны нор-
мально существовать с повышенным содержанием в их клетках, 
тканях и органах тяжелых металлов благодаря активному образо-
ванию металлосвязывающих веществ, субклеточной компартмен-
тации или изменению метаболизма. Особую стратегию устойчиво-
сти растений к тяжелым металлам, связанную со способностью на-
капливать их в тканях надземных органов до концентраций, во 
много раз превышающих их содержание не только в побегах обыч-
ных растений, но и в почве, представляет собой гипераккумуляция 
(Ernst, 2000; Baker, Whiting, 2002; Прасад, 2003; Meharg, 2005; Се-
регин, Кожевникова, 2006). В настоящее время причины этого яв-
ления и его механизмы довольно активно изучаются. Гиперакку-
муляторы характеризуются высокой конститутивной (эволюцион-
но приобретенной) устойчивостью к металлу, который они накап-
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ливают (Macnair et al., 1999; Bert et al., 2003), хотя устойчивость и 
способность к гипераккумуляции могут быть и независимыми друг 
от друга (Macnair, 2007). В последнее время в литературе обсужда-
ются перспективы использования растений для восстановления 
экосистем, загрязненных тяжелыми металлами, с учетом преиму-
ществ и недостатков каждой из уже известных биотехнологий 
(Прасад, 2003). 

Накопленные к настоящему моменту данные о возможных ме-
ханизмах устойчивости растений (в том числе гипераккумулято-
ров) к действию тяжелых металлов позволяют выделить основные 
из них: иммобилизация (связывание) металлов компонентами кле-
точных стенок (Серегин, Кожевникова, 2006); изменение транс-
порта через плазмалемму с помощью мембранных транспортных 
белков (Pence et al., 2000); детоксикация металлов в результате об-
разования комплексов с органическими кислотами (Sarret et al., 
2002), металлотионеинами (Van Hoof et al., 2001; Ma et al., 2003), 
аминокислотами (Kramer et al., 2000; Haydon, Cobbett, 2007a) и фи-
тохелатинами (Cobbett, 2000; Ramos et al., 2007); транспорт и акку-
муляция металлов в вакуоли в виде нерастворимых комплексов с 
органическими кислотами (Meharg, 2005); повышение активности 
антиоксидантных ферментов (Шевякова и др., 2005) и синтез анти-
оксиданта глутатиона (Meharg, 2005); синтез пролина и полиами-
нов; изменение баланса фитогормонов, в первую очередь АБК и 
этилена; выведение избытка металла из клетки; снижение транс-
порта металлов из корней в побеги (Серегин, Кожевникова, 2006).  

Из этого, возможно, неполного перечня следует, что растения 
располагают достаточно большим арсеналом специфических и не-
специфических систем и механизмов защиты и детоксикации тя-
желых металлов. Благодаря им в клетках и тканях растений проис-
ходят те или иные изменения, направленные в конечном счете на 
поддержание клеточного гомеостаза и повышение металлоустой-
чивости, что и позволяет более устойчивым видам (экотипам, ге-
нотипам) произрастать в условиях избытка тяжелых металлов в ок-
ружающей среде. 

Все сказанное выше нельзя, однако, рассматривать как свиде-
тельство снижения остроты проблемы, связанной с загрязнением 
значительных территорий тяжелыми металлами и необходимостью 



 

 

совершенствования механизмов адаптации растений к этим усло-
виям. Скорее, наоборот, дальнейшее развитие промышленности, 
рост населения планеты и потребления, деградация сельскохозяй-
ственных земель, лесов, естественных экосистем, очевидно, приве-
дут, по крайней мере в ближайшей перспективе, к ухудшению со-
стояния окружающей среды (Арутюнов, Стрекопытова, 2006). И 
это выдвигает в качестве одной из глобальных проблем современ-
ности защиту и сохранение биологического разнообразия жизни, в 
том числе экосистем, уникальных для нашей планеты. Последнее 
означает, что активно ведущиеся в последние годы исследования 
устойчивости живых организмов, и в частности растений, к тяже-
лым металлам, сохраняют свою актуальность и должны быть про-
должены. 
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