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На примере культуры побегов карельской березы Betula pendula Roth var. carelica (Mercklin) Hamet-
Ahti in vitro, полученной из верхушечной меристемы вегетативных почек, проведено изучение вли-
яния ионов кадмия (10−6–10−3 М) раздельно на геммогенез (формирование почек и последующее
развитие из них пазушных побегов) и ризогенез (образование придаточных корней в основании по-
бегов). Показано, что присутствие металла в питательной среде приводит не только к его накопле-
нию в растущих побегах, но и к ингибированию геммогенеза и ризогенеза, степень которого зави-
села от концентрации металла. При этом опыты выявили небольшое стимулирующее влияние кад-
мия в низких концентрациях (10–6 М) на геммогенез и его отсутствие в отношении ризогенеза.
Увеличение концентрации металла в питательной среде до 10–5 М сопровождалось угнетением ро-
ста побегов, но без нарушения процессов закладки и формирования новых органов. Одновременно
с этим выявлены определенные нарушения в работе фотосинтетического аппарата, которые, в част-
ности, нашли отражение в снижении скорости ассимиляции СО2 и уменьшении количества фото-
синтетических пигментов. Кроме того, внесение кадмия в питательную среду заметно повлияло на
жирнокислотный состав липидов в побегах и активность ацил-липидных десатураз. В частности, с
увеличением концентрации металла от 10−6 до 10−4 М возрастала сумма насыщенных ЖК, хотя сни-
жение индексов стеароил- (SDR), олеоил- (ODR) и линолеил- (LDR) десатуразных отношений от-
мечено только при использовании концентрации кадмия 10–4 М. Из полученных данных следует,
что эффективность защитных механизмов, обеспечивающих геммогенез, выше таковых, обеспечи-
вающих ризогенез. В целом принципиальное сходство в реакции на действие кадмия культуры тка-
ней и органов in vitro и интактных растений позволяет сделать вывод, что она является удобным ин-
струментом для решения многих вопросов, касающихся металлоустойчивости древесных растений.
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ВВЕДЕНИЕ
Влиянию тяжелых металлов на рост и развитие

растений посвящены многочисленные работы
[1–3], большинство из которых проведено с тра-
вянистыми видами. Однако в последние десяти-
летия все большее внимание уделяется древес-
ным растениям поскольку они, обладая большой

биомассой, глубокой корневой системой и высо-
кой скоростью транспирации, могут не только
активно задерживать полиметаллическую пыль,
но и аккумулировать содержащиеся во внешней
среде тяжелые металлы. С учетом этого, напри-
мер, ведутся исследования особенностей накоп-
ления тяжелых металлов в разных органах и тка-
нях древесных растений в зависимости от их ви-
довой принадлежности, расстояния до источника
загрязнения, а также изучаются особенности воз-
действия конкретных тяжелых металлов на основ-

Сокращения: LDR – линолеил-десатуразные отношения
(linoleoyl-desaturase ratio), ODR – олеоил-десатуразные от-
ношения (oleoyl-desaturase ratio), SDR – стеароил-десату-
разные отношения (stearoyl-desaturase ratio).
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ные физиолого-биохимические процессы [4–6].
Тем не менее, следует констатировать, что работы
экспериментального характера с древесными расте-
ниями в данном направлении пока немногочислен-
ны, что прежде всего обусловлено трудностями,
связанными с многолетним циклом их развития.

Новые возможности и перспективы в исследо-
вании реакции древесных растений на действие
тяжелых металлов открывает использование ме-
тода культуры клеток, тканей и органов in vitro
[7–9], который по сравнению с in vivo тестирова-
нием имеет ряд преимуществ и позволяет рабо-
тать с генетически однородным материалом.
Кроме того, возможность управления физиче-
скими параметрами условий проведения опытов
и количеством элементного состава питательной
среды делает культуру тканей удобным инстру-
ментом для изучения поглощения, транспорта,
аккумуляции и метаболизма различных веществ
внутри растения. В частности, использование
данного метода позволяет проследить влияние
тех или иных ионов тяжелых металлов на морфо-
генез, отдельные физиолого-биохимические про-
цессы и жизнеспособность растений.

Исходя из сказанного, целью наших исследо-
ваний явилось изучение влияния кадмия, одного
из наиболее широко распространенных и высо-
котоксичных тяжелых металлов, на геммогенез и
ризогенез карельской березы в условиях in vitro.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом исследования была культура тканей
карельской березы Betula pendula Roth var. carelica
(Mercklin) Hamet-Ahti, которая получена из апи-
кальной меристемы конуса нарастания вегетатив-
ных почек и является частью коллекции клонов
in vitro, созданной нами ранее. В качестве исходного
материала при изучении геммогенеза использо-
вали сегменты побегов, состоявшие из стебля
длиной около 5 мм с 1–2 листьями размером око-
ло 2 × 3 мм, а при ризогенезе – побеги, имевшие
длину 2.5–3.5 см с 3–5 листовыми пластинками.

Для исследования реакции карельской березы
на действие возрастающих концентраций кадмия
использовали культуру тканей in vitro, которая
позволяет раздельно изучать геммо- и ризогенез.
В качестве питательной среды для геммогенеза
применяли агаризованную минеральную основу по
Мурасиге-Скугу, содержавшую сахарозу (2.5%),
цитокинин (в форме БАП) – 0.5 мг/л и витамины
(мг/л): тиамин – 0.1; пиридоксин – 0.1; никоти-
новую кислоту – 0.5; мезоинозит – 100.0; рН 5.7–
5.8. Ризогенез у побегов инициировали отдельно
на питательной среде, содержавшей уменьшен-
ную вдвое минеральную основу по Мурасиге-
Скуга с добавлением ауксина (в виде ИМК) –
0.1 мг/л. При проведении опытов в питательную

среду однократно вносили уксуснокислую соль
кадмия (Cd+2) в кратно возрастающих концентра-
циях: 10–6, 10–5, 10–4 или 10–3 М (т. е. диапазон
изученных концентраций металла варьировал от
природной фоновой величины до критической
для жизнедеятельности растений). Выбор соли,
содержавшей ацетат-ионы, обусловлен их наи-
меньшей токсичностью для растений по сравне-
нию с другими анионами [10]. Поэтому наблюда-
емый в этом случае биологический эффект почти
целиком определялся действием ионов кадмия.

Контролем служили сегменты побегов, разме-
щенные на питательной среде без добавления со-
ли кадмия. Культивирование проводили в про-
бирках диаметром 16 мм в течение 30 сут при тем-
пературе 25 °С, 16-часовом световом дне, уровне
освещенности – 150 мкмоль/(м2 с). Об устойчи-
вости культуры тканей карельской березы к дей-
ствию кадмия судили по ее способности к геммо-
генезу (росту стебля, образованию листьев, их
числу и площади) и ризогенезу (образованию
придаточных корней у побегов и их способности
к ветвлению).

Площадь листовых пластинок определяли с
использованием комплекта программ Sigma Scan
Pro после их сканирования.

Содержание кадмия в питательной среде (до
начала проведения опытов) и в побегах (после за-
вершения опытов) определяли с помощью атом-
но-абсорбционного спектрофотометра АА-6800
(“Shimadzu”, Япония).

Экстракцию пигментов из побегов (суммарно
листья и молодые стебли, имевшие зеленый цвет
на данном этапе развития), полученных в результа-
те геммогенеза, проводили 80% ацетоном. Содер-
жание хлорофиллов a, b и суммы каротиноидов
определяли без предварительного разделения, ис-
пользуя спектрофотометр СФ-26 (Россия) при дли-
нах волн 665, 649 и 440.5 нм соответственно.

Интенсивность фотосинтеза измеряли с помо-
щью портативной фотосинтетической системы
НСМ-1000 (“Walz”, Германия). При измерении
побеги находились в стерильных условиях в спе-
циально смонтированном герметичном стеклян-
ном сосуде (100 мл) со штуцером, предназначен-
ным для входа и выхода воздуха. Определение
скорости фотосинтеза проводили при температу-
ре 25°С.

Липиды из меристемы почек экстрагировали
смесью хлороформа и метанола в соотношении
2 : 1 по объему с добавлением воды. Метиловые
эфиры ЖК анализировали на газожидкостном
хроматографе “Хроматэк – Кристалл-5000 М.1”
(Йошкар-Ола, Россия) с использованием капил-
лярной колонки HP-INNOWAX (30 м × 0.32 мм)
при температурах (°С) термостата (180, изотер-
ма), пламенно-ионизационного детектора (240) и
испарителя (220), а также при скорости газа-но-
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сителя (азот) 50 мл/мин. Вычисляли содержание
индивидуальных ЖК, а также их групп, объединен-
ных по числу двойных связей в углеродной цепочке:
насыщенные (двойные связи отсутствуют) и нена-
сыщенные (моноеновые, диеновые, триеновые).

Об активности ацил-липидных ω9, ω6 и ω3 де-
сатураз судили по индексам, рассчитанным на ос-
новании содержания (в % от суммы ЖК) отдель-
ных компонентов ЖК типа С18 по формулам [11]
(1–3):

(1)

(2)

(3)

где С18:0, С18:1, С18:2 и С18:3 – стеариновая, олеино-
вая, линолевая и линоленовая ЖК и, соответ-
ственно, SDR – стеароил-, ODR – олеил- и LDR –
линолеил-десатуразные отношения.

Оводненность тканей анализировали весовым
методом, высушивая побеги в термостате до по-
стоянного веса при 105 °С.

Весь опыт повторяли трижды в двадцатикрат-
ной биологической повторности. Статистиче-
скую обработку данных осуществляли с помощью
общепринятых методов. На рисунках приведены
средние арифметические значения трех и более
независимых опытов и их стандартные отклоне-
ния. Разницу между средними значениями счита-
ли значимой при P ≤ 0.05.

РЕЗУЛЬТАТЫ
Проведенное исследование показало, что кад-

мий оказывает существенное влияние как на геммо-

( ) ( )18:1 18:0 18:1SDR С С С ,= +

( ) ( )18:2 18:3 18:1 18:2 18:3ODR С С С С С ,= + + +

( ) ( )18:3 18:2 18:3LDR С С С ,= +

генез, так и ризогенез карельской березы, которые
при использовании культуры тканей можно изучать
раздельно.

Установлено, что формирование пазушных
побегов в условиях in vitro под влиянием ионов
кадмия заметно отличалось от контрольного ва-
рианта по многим параметрам, но в разной степе-
ни в зависимости от концентрации металла. В
частности, через 21 сут от начала опыта отмечено
небольшое стимулирующее действие кадмия в са-
мой низкой из изученных концентраций (10–6 М),
добавленного в питательную среду, на рост и раз-
витие побегов, которое проявлялось уже через
7 сут от начала опыта (рис. 1). При увеличении кон-
центрации металла в питательной среде до 10–5 М
наблюдалось торможение роста побегов, но без
нарушения процессов закладки и формирования
новых пазушных почек (рис. 2а, б). Отметим, что
поступление кадмия в побеги также в значитель-
ной мере зависело от его концентрации в пита-
тельной среде. Например, при увеличении кон-
центрации металла в питательной среде с 10–6 до
10–5 М его содержание в растительной ткани из-
менялось от 22 до 305 мг/кг сухой массы. При ис-
пользовании концентрации соли кадмия 10–4 М
образование пазушных почек фактически пре-
кращалось, побеги останавливались в развитии, а
их длина не изменялась на протяжении всего
опыта (от 7 до 21 сут). Повышение концентрации
кадмия до 10–3 М сопровождалось побурением
(некротизацией) апекса пораженных побегов и
пожелтением листьев, а через 3–5 сут от начала
опыта – полной гибелью растительного материа-
ла. В побегах контрольного варианта кадмий от-
сутствовал.

Рис. 1. Влияние кадмия на рост побегов карельской березы in vitro. Здесь и далее разные буквы указывают на достовер-
ность различий средних значений при уровне значимости P ≤ 0.05.
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Исследования также показали, что под влия-
нием кадмия происходило угнетение процессов
закладки и формирования новых листьев (рис. 3).
Хотя при использовании его в низких концентра-

циях (10−6, 10−5 М) органогенез не нарушался, а
число листьев даже несколько увеличивалось. Но

с повышением концентрации металла до 10−4 М
формирование листовых пластинок прекраща-
лось. Более того, в этом варианте опыта через 14 сут
культивирования наблюдалась полная остановка
геммогенеза (рис. 3а). Нарушения фотосинтетиче-
ского аппарата, происходящие под влиянием кад-
мия, визуально проявлялись не только в измене-
нии размеров листовых пластинок (рис. 3б), их
числа, но и в их хлорозе.

Ризогенез у побегов карельской березы in vitro
при отсутствии кадмия в питательной среде обычно
наблюдался через 10−14 сут (рис. 4а). Присут-
ствие в питательной среде кадмия в низких кон-

центрациях (10−6 М) в определенной степени
препятствовало формированию придаточных
корней у побегов и их росту в длину: через 14 сут
они были короче и тоньше по сравнению с кон-
трольным вариантом. Кроме того, отсутствовало
образование разветвлений у корней, которое в
контроле наблюдалось через три недели (рис. 4б).

Увеличение концентрации кадмия до 10−5 М ока-
зывало заметное ингибирующее влияние на ско-
рость образования придаточных корней и их рост
в длину: они развивались с отставанием на 7 сут
по сравнению с контролем. В присутствии кадмия в

концентрации 10−4 М деление клеток корня, оче-
видно, полностью прекращалось, поскольку обра-
зование новых придаточных корней не происходи-
ло, а развитие побегов сильно угнеталось и через
14 сут они погибали. При концентрации кадмия

10–3 М, добавленного в питательную среду, кор-
необразование отсутствовало, а побеги прекра-
щали свое развитие уже в первые двое суток.

Согласно полученным данным, по абсолют-
ным значениям содержание хлорофилла a в побе-
гах in vitro примерно вдвое превышало содержа-
ние хлорофилла b независимо от концентрации
кадмия. При этом внесение металла в питатель-
ную среду приводило к существенному сниже-
нию содержания пигментов в тканях побегов.
Так, например, в изученном диапазоне концен-

траций кадмия – 10–6, 10–5, 10–4 М – суммарное
содержание хлорофиллов снижалось соответ-
ственно на 10, 30 и 60% по отношению к контро-
лю (рис. 5а).

Отмеченный в наших опытах ингибирующий
эффект кадмия также отчетливо проявился в от-
ношении скорости фотосинтеза (рис. 5б). Даже

при использовании концентрации 10–6 М ско-
рость ассимиляции СО2 снижалась почти на 20%,

а в варианте с концентрацией кадмия 10–5 М – на
50%. При применении кадмия в концентрации

10−4 М зафиксировано полное прекращение по-
глощения СО2.

Внесение кадмия в питательную среду также
повлияло на жирнокислотный состав суммарных
липидов и активность ацил-липидных десатураз.
Если в контроле доля ненасыщенных жирных
кислот была в 2.2 раза выше по сравнению с на-
сыщенными, то под влиянием кадмия наблюда-

Рис. 2. Влияние кадмия на геммогенез карельской бе-
резы in vitro через 14 (а) и 21 (б) сут от начала экспери-
мента.
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in vitro.
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лось достоверное увеличение последних (рис. 6).

Например, при увеличении концентрации кадмия

в питательной среде до 10−5 и 10−4 М содержание

насыщенных ЖК в липидах увеличилось соответ-

ственно на 18 и 48% по отношению к контролю.

Более того, при использовании концентрации

металла 10−4 М отмечено почти полное выравни-

вание сумм насыщенных и ненасыщенных ЖК. В
составе ненасыщенных ЖК значительные изме-
нения произошли в варианте с концентрацией

металла 10−4 М, где доля диеновых и триеновых
ЖК уменьшилась соответственно на 23 и 39% по
отношению к контролю.

Вместе с тем обнаружено небольшое стимули-

рующее влияние концентрации кадмия 10−6 М на
активность ω9 (SDR) и ω3 (LDR) десатураз, от-
ветственных за образование первой и третьей
двойных связей, о чем свидетельствует неболь-
шое повышение доли моноеновых и триеновых
ЖК в липидах побегов карельской березы (рис. 6).
Реакции ω6 (ODR) и ω3 (LDR) десатураз, ответ-
ственных за образование второй и третьей двойных
связей, в ответ на действие металла при использо-

вании концентрации 10−5 М нами не отмечено
(табл. 1). Однако при добавлении кадмия в кон-

центрации 10–4 М значения всех трех индексов
снижались.

ОБСУЖДЕНИЕ

Усиливающееся загрязнение внешней среды,
наблюдаемое в настоящее время почти повсе-
местно, делает все более актуальным поиск спо-
собов ее восстановления от действия тех или
иных загрязнителей, в том числе тяжелых метал-
лов. Поэтому в последние годы значительно по-
высился интерес к использованию для целей фи-
торемедиации древесных растений [12–14]. Не-
которые авторы рекомендуют для этого березу,
поскольку среди древесных видов, часто исполь-
зуемых для озеленения городов, именно для нее
характерно повышенное накопление таких высо-
котоксичных тяжелых металлов как кадмий и
свинец (в некоторых случаях никеля и цинка),
концентрации которых часто не только превыша-
ют фоновые значения, но даже приближаются к
нижнему порогу предельно допустимых для жиз-
недеятельности растений [4, 15]. Имеется опыт
использования карельской березы для рекультива-
ции нарушенных земель [16]. Однако при выборе
древесных пород для фиторемедиации необходимо
не только знать, как происходит аккумуляция тяже-
лых металлов в растениях конкретного вида и их

Рис. 5. Влияние кадмия на содержание хлорофилла a (1),
хлорофилла b (2), каротиноидов (3) (а) и интенсивность
фотосинтеза побегов (б) карельской березы in vitro.
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Таблица 1. Значения расчетных индексов, отражающих изменение активности ω9 (SDR), ω6 (ODR) и ω3 (LDR)
десатураз в липидах побегов карельской березы in vitro под влиянием кадмия (через 30 сут).

Индекс 

десатуразной 

активности

Концентрация кадмия, M

0 (контроль) 10–6 10–5 10–4

SDR (ω9) 0.75 0.77 0.70 0.67

ODR (ω6) 0.89 0.89 0.89 0.80

LDR (ω3) 0.49 0.51 0.51 0.46



ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ  том 69  № 4  2022

ВЛИЯНИЕ КАДМИЯ НА ГЕММО- И РИЗОГЕНЕЗ КАРЕЛЬСКОЙ БЕРЕЗЫ 413

“метаболическая утилизация”, но и то, как они
влияют на основные физиологические процессы.

Наземные растения, как известно, могут погло-
щать тяжелые металлы из двух источников – почвы
и воздуха. На примере генетически однородного
материала – культуры побегов карельской березы,
полученной из верхушечной меристемы вегетатив-
ных почек, нами изучено влияние ионов кадмия

(10−6–10−3 М) раздельно на геммогенез и ризоге-
нез в одинаковых условиях in vitro, где единствен-
ным источником поступления металла была по-
лутвердая агаризованная питательная среда. Судя
по полученным данным, в варианте с добавлени-
ем наименьшей из изученных концентраций кад-
мия основным механизмом его поступления в
растительную ткань (наряду с другими компонента-
ми питательной среды) было активное поглощение.
Можно предположить, что с возрастанием концен-
трации металла постепенно активизировался дру-
гой механизм – пассивное поглощение, причем, по
всей вероятности, не только за счет адсорбции (в
клеточной стенке и вакуоли), но и абсорбции (в ре-
зультате изменения проницаемости цитоплазмати-
ческой мембраны) [17–19], который при достиже-
нии критических значений становился единствен-
ным. Соотносительный вклад этих механизмов
поступления кадмия в ткани растения зависел от
его концентрации в питательной среде: чем она бы-
ла выше, тем быстрее происходила смена актив-
ного процесса на пассивный. Особенно это за-
метно проявляется в культуре тканей, поскольку
побеги in vitro не имеют корней и сосудистая си-
стема напрямую подвергается воздействию ионов
кадмия, содержащегося в питательной среде.

Таким образом, в нашем случае внесение кад-
мия в питательную среду оказывало негативное
влияние как на геммо-, так и ризогенез карельской
березы в условиях in vitro, однако проявление ток-
сичности металла в значительной степени зависе-
ло от его концентрации. При наименьшей из изу-

ченных концентраций (10−6 М) видимых наруше-
ний не было зафиксировано: активный рост
побегов наблюдался в течение всего опыта (30 сут)
и их размер даже достоверно превышал таковой в
контроле (в 1.2 раза). Не исключено, что значи-
тельная часть кадмия при этом задерживалась в
клеточной стенке, которая считается одним из
наиболее важных защитных барьеров от его токси-
ческого действия [17]. Эффект стимулирующего
влияния небольших концентраций тяжелых ме-
таллов на рост растений и развитие надземной
биомассы установлен для многих травянистых рас-
тений. Предполагается, что это связано с активиза-
цией клеточного деления, изменением баланса
гормонов или усилением хелатирующей способно-
сти клеток растений по отношению к ионам этого
металла [2, 20, 21]. В условиях культуры тканей по-
добный эффект мог усиливаться за счет активного

деления клеток и их повышенной биосинтетиче-
ской активности, направленной на формирование
новых пазушных побегов, которые становятся в
этом случае аттрагирующими центрами для транс-
порта питательных веществ.

В варианте с добавлением кадмия в концен-

трации 10−5 М, по всей вероятности, активное по-
глощение металла сопровождалось пассивным,
так как рост побегов продолжался, но с отстава-
нием примерно на 7 сут. Более того, в этом вари-
анте опыта кадмий воздействовал не только на
рост делением, но и растяжением, поскольку не
происходило увеличения биомассы побегов, на-
блюдаемого, как правило, после неоднократного
деления клеток. Так, под действием кадмия в ука-
занной концентрации скорость роста побегов от-
носительно контроля была ниже почти в 1.5 раза,
а общая площадь листьев – в 1.6 раза.

Необходимо отметить, что имеющиеся данные
о влиянии тяжелых металлов на деление клеток
касаются главным образом меристем корня. Изу-
чение их митотической активности на примере
разных видов травянистых растений позволило
установить, что в присутствии тяжелых металлов
в высоких концентрациях замедляется интенсив-
ность клеточных делений, что влечет за собой
уменьшение количества клеток, увеличение про-
должительности не только отдельных фаз, но и
митотического цикла в целом [22]. Основной
причиной нарушения клеточного деления счита-
ется связывание и потеря активности сульфгид-
рильных групп белков веретена и ферментов, от-
ветственных за прохождение митоза [17, 23]. По-
мимо негативного влияния на митотическую
активность клеток тяжелые металлы могут замед-
лять пресинтетический (G1-фаза) и постсинтети-
ческий (G2-фаза) этапы клеточного деления [24]
или вызывать цитогенетические нарушения [25].
Имеются сведения о том, что некоторые металлы,
такие как кадмий, могут нарушать синтез РНК и
ингибировать активность рибонуклеазы [26] и да-
же приводить к повреждению ядра [27].

Сведения о влиянии тяжелых металлов на апи-
кальные меристемы стебля носят единичный ха-
рактер [1, 21, 28]. Скорее всего в основе негативного
действия тяжелых металлов на клетки апикальной
меристемы стебля лежат механизмы, аналогичные
тем, которые известны в отношении меристемы
корня. Например, по данным Н.М. Казниной и
А.Ф. Титова [29], высокие концентрации уксус-
нокислого кадмия (800 и более мг/кг субстрата)
приводили к остановке роста и развития конуса
нарастания у однолетних злаков. Имеются также
сведения о том, что тяжелые металлы накаплива-
ются преимущественно в покровной ткани листа
и не могут проходить через плазмалемму клеток
обкладки пучка [17]. Однако, пока трудно сказать,
действуют ли все механизмы, обеспечивающие
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металлоустойчивость у интактных растений, в
культуре тканей in vitro, поскольку защитные ме-
ханизмы и барьеры, функционирующие на уров-
не клеток, не в состоянии полностью предотвра-
тить попадание кадмия из питательной среды в
сосудистую систему побегов, у которых отсут-
ствует корневая система. Поэтому при примене-

нии концентраций 10−4 М и особенно 10−3 М по-
ступление кадмия происходило исключительно
путем диффузии, на что указывает практически
полное прекращение геммогенеза.

Отдельно следует отметить действие кадмия на
формирование листовой поверхности и фотосинте-
тическую активность, поскольку в условиях in vitro
побеги являются миксотрофами и в качестве ис-
точника углерода дополнительно используют са-
харозу, которая является компонентом питатель-
ной среды. Согласно полученным данным, с уве-
личением концентрации кадмия число листьев
уменьшалось и, соответственно, снижалась об-
щая площадь листовой поверхности у побегов.

Опыты также показали, что с увеличением
концентрации кадмия в питательной среде, не-
смотря на стимулирующий эффект самой низкой

из них (10–6 М) на геммогенез, происходит посте-
пенное снижение содержания хлорофилла a и
хлорофилла b в побегах карельской березы, хотя
их соотношение оставалось практически неиз-
менным даже при высоких концентрациях метал-
ла, когда их суммарное количество уменьшилось
более, чем в 2 раза по сравнению с контролем. К
основным причинам снижения содержания зеле-
ных пигментов в присутствии тяжелых металлов
относят подавление биосинтеза хлорофилла, уси-
ление процесса их деградации, нарушение уль-
траструктуры хлоропластов [1, 23, 30].

Отметим, что несмотря на зафиксированное вы-
ше небольшое стимулирующее влияние низких
концентраций кадмия в изолированной культуре
побегов даже в варианте с применением металла в

концентрации 10−6 М наблюдалось достоверное
снижение не только суммы хлорофиллов, но и ско-
рости фотосинтеза, что говорит о том, что металл
даже в таких концентрациях может довольно лег-
ко поступать в клетки и накапливаться в хлоро-
пластах, оказывая на них токсическое действие.
По-видимому, кадмий снижает активность клю-
чевых ферментов фотосинтеза: РуБисКО и ФЕП-
карбоксилазы [2, 23, 30]. Считается, что наиболее
чувствительной к ионам металлов является ФС II,
о чем свидетельствует изменение целого ряда па-
раметров флуоресценции хлорофилла и замедле-
ние скорости электронного транспорта. Судя по
литературе, снижение скорости ассимиляции
СО2 в присутствии тяжелых металлов связано не

только с функциональными, но и со структурны-
ми изменениями в фотосинтетическом аппарате,
в частности, с уменьшением числа гран и тилако-

идов в хлоропластах, изменением структуры мем-
бран и снижением их протяженности, увеличени-
ем количества пластоглобул [1, 19].

В последние годы появились работы, направ-
ленные на изучение жирнокислотного состава
липидов и их влияния на фотосинтетический ап-
парат, включая ФС II и ФС I, комплексы которых
встроены в липиды тилакоидной мембраны хло-
ропластов, представленные в основном ненасы-
щенными ЖК [31, 32]. В наших опытах внесение

кадмия в питательную среду в концентрации 10−6

и 10−5 М не сказывалось на активности ω6 (ODR)
и ω3 (LDR) ацил-липидных десатураз, которые
обеспечивают обогащение липидов ненасыщенны-
ми ЖК. Однако при применении концентрации

кадмия 10−4 М наблюдалось резкое увеличение со-
держания насыщенных ЖК, что, по всей вероятно-
сти, сопровождалось определенными нарушения-
ми в структуре и функциях клеточных мембран. До-
бавим, что наиболее существенные изменения при
этом произошли в гликолипидах, где значения
индекса ODR снизились вдвое, а доля линолено-
вой кислоты уменьшилась в 8 раз (данные не при-
водятся).

Интересен вопрос о влиянии тяжелых метал-
лов на водный обмен, так как многие авторы рас-
сматривают его нарушение как одну из главных
причин их фитотоксичности [33]. Однако в на-
ших опытах этот фактор не оказывал какого-либо
влияния, поскольку внутри стеклянных сосудов,
в которых выращивается культура тканей, под-
держивалась относительно стабильная влажность
воздуха, о чем, в частности, свидетельствуют до-
статочно высокие значения оводненности тканей
побегов независимо от концентрации металла в
питательной среде (86–89%).

Считается, что у интактных растений тяжелые
металлы влияют на корневую систему, замедляя
ее рост и развитие. При инициации ризогенеза
(in vitro проводится отдельно от геммогенеза в не-
сколько другой по составу агаризованной пита-
тельной среде) физиологический барьер для тя-
желых металлов в культуре тканей, в отличие от
интактных растений, образуется из меристемати-
ческих клеток, расположенных в основании по-

бегов. Например, при концентрации кадмия 10−6 М
придаточные корни формировались довольно ак-
тивно, но они были заметно тоньше и практически
не ветвились. С увеличением концентрации метал-

ла до 10−5 М наблюдали не только уменьшение
числа вновь образованных корней в основании
побегов, но и отставание ризогенеза на 7 сут. До-
бавим, что после однократного внесения кадмия
в питательную среду и переноса растений из усло-
вий in vitro в ех vitro, ингибирующее действие ме-
талла резко снижалось, а укорененные растения
вполне нормально росли и развивались. Только

использование кадмия в концентрациях 10−4 М и
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особенно 10−3 М приводило к необратимому на-
рушению ризогенеза и гибели побегов в условиях
культуры тканей.

В целом из полученных данных следует, что
торможение роста побегов является общим про-
явлением негативного влияния кадмия. Однако
характер и сила воздействия кадмия на геммо- и
ризогенез побегов в культуре тканей различаются
и определяются его содержанием в питательной
среде. При этом в небольших концентрациях кад-
мий может даже в незначительной степени сти-
мулировать геммогенез, но в то же время не ока-
зывает заметного влияния на ризогенез у побегов.
Также как в случае с интактными растениями, не-
гативное влияние металла прежде всего связано с
его прямым действием на деление, а затем и растя-
жение клеток. Принципиальное сходство в реакции
на действие ионов кадмия интактных растений и
культуры клеток и тканей in vitro, свидетельствует о
возможности ее более широкого использования
при решении многих вопросов, касающихся метал-
лоустойчивости древесных растений. При этом
культура тканей in vitro позволяет изучать реак-
цию побегов и корней на воздействие тяжелых
металлов раздельно, что важно в плане понима-
ния того, как происходит метаболизация тяжелых
металлов в разных органах древесных растений, и
какими конкретно физиолого-биохимическими
изменениями она сопровождается.

Авторы выражают глубокую благодарность
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