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В условиях in vitro изучалось влияние разных концентраций кадмия (10−6–10−3 М) на 
морфо� и органогенез березы. Показано, что в концентрации 10–6 М кадмий спосо�
бен стимулировать рост побегов и формирование листового аппарата. Одновре�
менно с этим наблюдалось повышение в содержании ненасыщенных жирных ки�
слот в составе липидов. С увеличением в питательной среде концентрации кадмия 
до 10–5 М происходило его накопление в растущих побегах, что сопровождалось 
снижением не только скорости органогенеза тканевой культуры, но и уровня нена�
сыщенности жирных кислот. В варианте с концентрацией кадмия 10–4 М отмечено 
не только ингибирование морфо� и органогенеза березы, но и нарушение процес�
сов поглощения и транспорта минеральных элементов. При этом коэффициент 
ненасыщенности липидов был близким к единице. Концентрация кадмия 10–3 М 
оказалась критической. В этом случае рост и развитие побегов полностью прекра�
щались, а спустя 5–7 сут они погибали. Судя по полученным данным, одним из 
важных показателей в развитии защитно�приспособительных реакций побегов бе�
резы на воздействие кадмия в условиях in vitro является изменение ненасыщенно�
сти жирнокислотного состава липидов: она увеличивается при включении меха�
низмов детоксикации металла и снижается при нарушении последних. 

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Betula pendula Roth, Betula pendula var. carelica (Mercklin) 
Hämet�Ahti, in vitro, кадмий, морфо� и органогенез, жирнокислотный состав. 

L. V. Vetchinnikova, T. Yu. Kuznetsova, A. F. Titov. EFFECT OF CADMIUM 
ON IN VITRO MORPHO� AND ORGANOGENESIS IN BIRCH  

The effect of different concentrations of cadmium (10�6–10�3 M) on the morpho� and 
organogenesis in birch was studied in vitro. It is shown that at a concentration of 10�6 M 
cadmium is able to stimulate the growth of shoots and the formation of foliage. 
Simultaneously an increase in the content of unsaturated fatty acids in the lipid 
composition was observed. With the increase in the medium cadmium concentrations 
up to 10�5 M its accumulation occurred in the growing shoots, which was accompanied 
by a decrease in the rate of organogenesis in tissue culture as well as in the level of 
unsaturated fatty acids. In the treatment with cadmium concentration of 10�4 M, the 
inhibition of morpho� and organogenesis in birch as well as a decline in the absorption 
and transport of mineral elements was noted. The coefficient of unsaturated lipids was 
close to one. Cadmium concentration of 10�3 M was critical. In this case the growth and 
development of shoots stopped completely and 5–7 days later they died back. Based 
on the obtained data, a change in the unsaturated fatty acid composition of lipids is one 
of the most important indicators in the development of protective and adaptive response 
of birch shoots to in vitro exposure to cadmium: it increases with an activation of metal 
detoxification mechanisms and decreases with its malfunction.  
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K e y  w o r d s: Betula pendula Roth, Betula pendula var. carelica (Mercklin) Hämet�
Ahti, in vitro, cadmium, morphology and organogenesis, the fatty acid composition. 

 
Введение 

Влиянию тяжелых металлов на рост и разви�
тие растений посвящено большое количество 
исследований [Ильин, 1991; Das et al., 1997; 
Vassilev, Yordanov, 1997; Clemens, 2001; Memon 
et al., 2001; Dong et al., 2005; Казнина и др., 
2006; Титов и др., 2007; Kaznina et al., 2008; Се�
регин, 2009 и др.], но подавляющее большин�
ство из них проводились на травянистых расте�
ниях. Древесные породы изучены в этом отно�
шении гораздо хуже, а имеющиеся работы 
[Gussarsson, 1994; Gussarsson et al., 1996; 
Utriainen et al., 1997; Kopponen et al., 2001], ка�
сающиеся, в частности, изучения металлоус�
тойчивости березы, носят единичный характер.  

Вместе с тем такого рода данные имеют не 
только большой научный, но и практический 
интерес, который связан с возможностью вос�
становления лесов на значительных по площа�
ди территориях, загрязненных тяжелыми ме�
таллами [Kopponen et al., 2001]. Более того, 
некоторые исследователи [Amiro, Courtin, 
1981; Eltrop et al., 1991; Franiel, Więski, 2005; 
Диярова и др., 2009; Ветчинникова и др., 2013 
и др.] считают, что для этого целесообразно 
использовать именно березу. Хотя остается от�
крытым вопрос об особенностях реакции бе�
рез на действие тяжелых металлов, особенно 
на ранних этапах их развития, когда растения 
особенно чувствительны к различным неблаго�
приятным воздействиям.  

Исходя из сказанного выше, целью иссле�
дований явилось изучение особенностей мор�
фо� и органогенеза березы в условиях in vitro 
в присутствии в питательной среде разных кон�
центраций кадмия. 

Материалы и методы 

Опыты проводили с использованием культу�
ры тканей березы повислой Betula pendula Roth 
и карельской березы Betula pendula Roth var. 
carelica (Mercklin) Hämet�Ahti, представленной 
коллекцией клонов, полученной нами ранее из 
апикальной меристемы и ее производных в ус�
ловиях in vitro. Исходные побеги состояли из 
стебля длиной 4–5 мм и 1–2 листьев размером 
около 2 х 3 мм (рис. 1, А). 

В качестве питательной среды использова�
ли агаризованную минеральную основу Мура�
шиге–Скуга [Murashige, Skoog, 1962]. При про�

ведении опытов в питательную среду однора�
зово вносили уксуснокислую соль кадмия (Cd+2) 
в концентрациях 10–6, 10–5, 10–4 или 10–3 М. Об 
устойчивости тканей березы к действию кад�
мия судили по их способности к морфо� и ор�
ганогенезу (рост стебля, число листьев и их 
площадь, формирование новых побегов). Куль�
тивирование осуществляли в течение 30 сут 
при температуре 25 ± 2 °С, 16�часовом фото�
периоде и искусственном освещении (4,5 клк).  

Площадь листовых пластинок (после скани�
рования) определяли путем анализа изображе�
ний с привлечением программы SigmaScan Pro 
5.0 Image Analysis Software (SPSS Inc, США). 
Липиды из тканей экстрагировали смесью 
хлороформа и метанола в соотношении 2:1 
по объему [Folch et al., 1957]. Фракции липидов 
извлекали методом колоночной хроматографии 
следующими растворителями: нейтральные ли�
пиды – хлороформом, гликолипиды – ацетоном, 
фосфолипиды – метанолом. Жирные кислоты 
анализировали в виде их метиловых эфиров 
на газожидкостном хроматографе «Хроматэк – 
Кристалл�5000» (Россия). Содержание кадмия, 
кальция, магния, цинка, марганца и железа 
определяли на атомно�абсорбционном спек�
трофотометре АА�6800 («Shimadzu», Япония). 
Математическую обработку данных осуществ�
ляли с помощью общепринятых методов вариа�
ционной статистики с использованием пакета 
программ Microsoft Excel. 

Результаты и обсуждение 

Исследование показало, что в культуре тка�
ней березы повислой и карельской березы с 
увеличением в питательной среде концентра�
ции кадмия от 10–6  до 10–3  М происходило его 
накопление в растущих побегах (рис. 2, А). 
Отметим, что поступление металла в расти�
тельные ткани продолжалось до тех пор, пока 
величина его концентрации не становилась 
токсической, что наблюдалось при применении 
концентрации 10–4  М и сопровождалось некро�
тизацией пораженных клеток (рис. 1, Б, Г). Хи�
мический анализ побегов контрольного вари�
анта не обнаружил присутствие в них кадмия. 

По мнению ряда авторов [Ouzounidou et al., 
1997; White, Broadley, 2003], накопление кад�
мия в тканях может изменяться в зависимости 
от присутствия Са в питательной среде, что 
связано с их конкуренцией при транспорте 
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и поступлении ионов в растительную ткань, по�
скольку кальций также транспортируется пре�
имущественно по клеточным оболочкам. Одна�
ко у разных видов растений влияние кальция 
на перемещение кадмия неодинаково: у одних 
растений его накопление в присутствии каль�
ция уменьшается, у других – увеличивается. 
Согласно нашим данным, in vitro при токсиче�
ской концентрации (10–4 М) на фоне возрас�
тающего содержания кальция (рис. 2, Б) 
в побегах изученных берез поступление кад�
мия усиливалось (см. рис. 2, А), что сопровож�
далось увеличением его ингибирующего дей�
ствия на рост.  

Вопрос о взаимодействии кадмия с другими 
металлами изучается в течение многих лет, но 
до сих пор не получил однозначного ответа. 

Тем не менее считается, что кадмий, в свою 
очередь, также способен влиять на поглоще�
ние, транспорт и использование других эле�
ментов. В побегах березы, полученных на пита�
тельной среде в условиях in vitro, кадмий в це�
лом стимулировал поглощение как макроэле�
ментов – кальция, магния (см. рис. 2, Б, В), так 
и микроэлементов – цинка, марганца и железа 
(рис. 2, Г–Е). Однако в небольших концентра�
циях кадмий препятствовал поступлению маг�
ния (см. рис. 2, В), цинка (см. рис. 2, Г) и желе�
за (см. рис. 2, Е). Ранее подобные результаты 
были получены в экспериментах с травянисты�
ми растениями [Ильина и др., 1979; Peterson, 
Girling, 1981].  

Проведенные исследования также показа�
ли, что реакция березы повислой и карельской 

 
 

Рис. 1. Влияние кадмия на рост и развитие побегов березы in vitro в начале 
эксперимента (А) и спустя 7 (Б), 14 (В) и 21 (Г) сут  

Концентрация Cd М
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березы на воздействие кадмия в условиях 
культуры тканей носит однотипный характер и 
не зависит от их видовых особенностей. Опыты 
выявили небольшое стимулирующее действие 
кадмия в самой низкой из изученных концен�
траций (10–6  М). Так, уже на 7�е сут от начала 
эксперимента отмечена индукция деятельно�
сти пазушных меристем и рост побегов 
(см. рис. 1, Б; 3, А, Б). Положительное влияние 
металла отразилось также на суммарной пло�
щади фотосинтезирующей поверхности листь�
ев: она увеличилась более чем на 20 % (рис. 3, 
В). Кроме того, в присутствии в питательной 
среде кадмия в концентрации 10–6  М отмечено 
увеличение суммы ненасыщенных жирных ки�
слот. Особенно заметно это проявилось во 
фракции гликолипидов, в которых наблюда�

лось повышение коэффициента ненасыщенно�
сти (U/S) почти на 20 % (табл.). Предполагает�
ся, что подобное стимулирующее действие 
тяжелых металлов на ростовые процессы мо�
жет быть связано с активизацией клеточного 
деления, изменением баланса гормонов или 
усилением хелатирующей способности клеток 
растений для ионов этого металла [Титов и др., 
2007 и др.]. В условиях культуры тканей подоб�
ный эффект может усиливаться за счет высо�
кой синтетической активности клеток разви�
вающихся морфологических структур, которые 
делают их аттрагирующим центром для транс�
порта питательных веществ.  

Возрастание концентрации кадмия в пита�
тельной среде до 10–5 М сопровождалось угне�
тением роста побегов, уменьшением площади 

 
 

Рис. 2. Содержание кадмия (А), кальция (Б), магния (В), цинка (Г), марганца (Д) 
и железа (Е) в побегах березы (спустя 28 сут от начала эксперимента in vitro) 
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листовых пластинок (рис. 3, А, В), а также 
заметным снижением коэффициента ненасы�
щенности как в нейтральных липидах, так и в 
гликолипидах (см. табл.). Ингибирование роста 
побегов кадмием, а также уменьшение площа�
ди листовых пластинок по сравнению с кон�
трольными, очевидно, явилось следствием не�
гативного влияния металла на процессы как 
деления, так и растяжения клеток [Гуральчук, 
1994; Серегин, Иванов, 2001; Титов и др., 2007; 
Серегин, 2009 и др.].  

Нарушения фотосинтетического аппарата 
побегов in vitro под влиянием кадмия визуаль�
но проявлялись не только в изменении разме�
ров листовых пластинок, их числа, но и в хло�
розе. Хлороз листьев при избытке кадмия, по 
мнению ряда авторов, появляется в результате 
уменьшения количества зеленых пигментов, 
главной причиной которого является подавле�
ние биосинтеза хлорофилла [Ali et al., 2000; 
Титов и др., 2007] и изменение структуры 
внешней мембраны хлоропластов [Barceló 
et al., 1988; Vassilev, Yordanov, 1997; Ouzounidou 
et al., 1997], а также мембран тилакоидов 
[Skorzynska�Polit, Baszynski, 1997]. В отдельных 
случаях хлороз в присутствии кадмия обуслов�
ливается его взаимодействием с другими ме�
таллами [Godbold, Hüttermann, 1985; Krots 
et al., 1989 и др.]. 

При внесении в питательную среду кадмия в 
концентрации 10–4 М происходило постепенное 
прекращение роста и развития побегов, а так�
же угнетение процессов закладки и формиро�
вания новых органов (см. рис. 1, 3). На 14�е сут 
культивирования наблюдалась остановка мор�
фо� и органогенеза (см. рис. 1, В; 3 А, Б). О на�
рушении процессов поглощения и транспорта 
минеральных элементов свидетельствует зна�
чительное ускорение их поступления в побеги 
(не менее чем в 2 раза) (см. рис. 2, А).  

Одним из важных показателей ответной ре�
акции побегов на содержание в питательной 
среде разных концентраций кадмия явилось 
изменение ненасыщенности жирнокислотного 
состава липидов. Например, если в контроле 
во всех изученных фракциях содержание нена�
сыщенных жирных кислот преобладало над 
суммой насыщенных более чем в 2 раза, то 
внесение кадмия вызывало заметное увеличе�
ние доли насыщенных жирных кислот: в ней�
тральных липидах – на 40 %, в гликолипидах – 
на 60 %, в фосфолипидах – на 20 % по сравне�
нию с контролем. В целом это привело к сни�
жению величины коэффициента ненасыщенно�
сти липидов (см. табл.). Более того, при при�
менении кадмия в концентрации 10–4 М данный 
показатель оказался близким к единице 
(см. табл.), что говорит о практически полном 
выравнивании количества насыщенных и нена�
сыщенных жирных кислот; это особенно четко 
проявилось во фракции нейтральных липидов. 
В глико� и фосфолипидах содержание ненасы�
щенных жирных кислот уменьшилось более 
чем на 60 %. Столь существенное снижение 
уровня ненасыщенных жирных кислот под 
влиянием кадмия может рассматриваться как 
нарушение механизмов его детоксикации 
[Титов и др., 2007] на уровне липидного обме�
на, ведущее наряду с другими причинами 
к торможению и прекращению роста и разви�
тия побегов березы in vitro. По современным 
представлениям, роль липидных молекул не 
ограничивается формированием пограничной 
гидрофобной среды между гидрофильными 
компартментами клетки. От состава липидной 
среды зависит проницаемость мембран для 
различных соединений [Антонов, 1982], а так�
же активность мембранных ферментов и чувст�
вительность мембранных рецепторов [Бурла�
кова и др., 1982]. Кроме того, некоторые авто�

 
Рис. 3. Влияние кадмия на рост побегов березы (А), образование листьев (Б) и их площадь (В) in vitro 
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ры считают, что процессы окисления липидов 
могут играть роль механизма, регулирующего 
скорость деления клеток [Волков и др., 1982]. 
Наконец, показано, что ведущая роль в разви�
тии неспецифических адаптивных реакций 
принадлежит модификациям мембран и мем�
бранных липидов в сторону преобладания в 
них ненасыщенных жирных кислот [Белоус, 
Бондаренко, 1982; Жиров и др., 2007 и др.]. 

 
Влияние кадмия на величину коэффициента ненасы�
щенности (U/S) липидов отдельных фракций, содер�
жащихся в побегах березы in vitro  

Концентрация кадмия, М
Фракции липидов Контроль

10–6 10–5 10–4 
Нейтральные 
липиды 

2,1 2,3 1,8 1,1 

Гликолипиды 2,6 3,1 2,3 1,6 
Фосфолипиды 2,4 1,9 1,9 1,6 

 
Присутствие в питательной среде кадмия в 

концентрации 10–3 М оказалось критическим для 
морфо� и органогенеза березы, поскольку рост 
побегов и развитие листьев полностью прекраща�
лись, а спустя 5–7 суток наступала их гибель 
(см. рис. 1, Б). Вероятно, это связано с тем, что in 
vitro меристема и зона растяжения стебля харак�
теризуются наличием слабодифференцирован�
ных тканей, что обусловливает отсутствие физио�
логических барьеров для беспрепятственного по�
ступления из питательной среды ионов металлов.  

Заключение 

В целом результаты проведенных исследо�
ваний показали, что кадмий в концентрации в 
питательной среде 10–6 М способен вызывать 
стимулирующий эффект на морфо� и органоге�
нез березы in vitro, проявляющийся, в частно�
сти, в усилении роста побегов и формирования 
листового аппарата. Вместе с тем установле�
но, что эти процессы сопровождаются включе�
нием механизмов детоксикации металла, свя�
занных с увеличением ненасыщенности жир�
ных кислот, особенно явно выраженным во 
фракции гликолипидов, играющих важную 
роль в процессах фотосинтеза. С увеличением 
концентрации металла (до 10–5 М) происходило 
торможение роста и развития побегов березы, 
сформированных in vitro, на фоне снижения со�
держания ненасыщенных жирных кислот в со�
ставе их липидов. Явно выраженное негатив�
ное влияние на рост меристемы и дифферен�
циацию ее производных, а также на темпы 
морфо� и органогенеза березы в условиях 
in vitro кадмий оказывает в концентрациях 10–4–
10–3 М. При токсических дозах кадмия (10–4 М) в 
питательной среде наблюдалось не только 

прекращение морфо� и органогенеза, но и на�
рушение процессов поглощения и транспорта 
минеральных элементов. При этом коэффици�
ент ненасыщенности липидов оказался близ�
ким к единице. Такое резкое снижение содер�
жания ненасыщенных жирных кислот под влия�
нием кадмия может рассматриваться как нару�
шение механизма детоксикации этого металла 
на уровне липидного обмена. Критической для 
жизнедеятельности оказалась концентрация 
10–3 М. В этом случае рост и развитие побегов, 
сформированных in vitro, полностью прекраща�
лись, а спустя несколько дней они погибали.  

Из полученных данных следует, что одним 
из важных показателей в развитии защитно�
приспособительных реакций побегов на воз�
действие разных концентраций кадмия являет�
ся изменение степени ненасыщенности жир�
нокислотного состава липидов, которая повы�
шается при включении механизмов детоксика�
ции и снижается при их нарушении.  

Авторы выражают искреннюю благодар�
ность сотрудникам аналитической лаборато�
рии Института леса Карельского научного цен�
тра РАН за проведение химических анализов.  
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