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ВВЕДЕНИЕ

Кадмий является одним из самых токсичных
тяжелых металлов (ТМ). В результате хозяйствен!
ной деятельности человека довольно большие
территории подверглись загрязнению кадмием
[1]. Кадмий ингибирует активность ряда фермен!
тов, нарушает процессы дыхания и фотосинтеза,
деления клеток, угнетает рост и развитие расте!
ний [2−4]. Основная стратегия адаптации расте!
ний к ТМ, в том числе к кадмию, заключается в
ограничении их поступления в метаболически ак!
тивные компартменты клетки. Растения связыва!
ют ионы кадмия полисахаридами клеточной
стенки, а транспортированные через плазмалем!
му ионы кадмия направляют в вакуоль [2, 4]. В де!
токсикации внутриклеточного кадмия принима!
ют участие фитохелатины, металлотионеины,

амино! и органические кислоты [2, 4]; некоторые
растения выводят кадмий в трихомы [5, 6].

По отношению к ТМ все растения подразделя!
ют на три группы: исключатели, накопители и
индикаторы [7, 8]. Исключатели задерживают по!
ступление ТМ в побег и накапливают их в основ!
ном в корнях. Накопители, напротив, накаплива!
ют ТМ преимущественно в надземной части. У
индикаторов содержание ТМ в корнях и побегах
сходно и отражает содержание металлов в почве.
В отношении других защитных механизмов сле!
дует отметить, что растения демонстрируют боль!
шое разнообразие способов их применения. По!
этому они довольно сильно различаются между
собой по накоплению ТМ (и кадмия, в частно!
сти), устойчивости и проявлению токсических
эффектов, в том числе значительные различия
наблюдаются даже среди сортов одного вида рас!
тений [9, 10].

Кукуруза является важной сельскохозяйствен!
ной культурой и модельным объектом для лабо!
раторных исследований. Установлено, что куку!
руза является растением!исключателем [11−14].
Кукуруза и злаки в целом более устойчивы к воз!
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действию кадмия, чем многие виды двудольных
растений [15], но менее устойчивы, чем обнару!
женные среди двудольных растения!гиперакку!
муляторы [16−18].

Нами была поставлена задача изучить (в еди!
ных условиях эксперимента), каким образом про!
исходит накопление кадмия и проявляется его
токсическое действие в процессе роста молодых
растений кукурузы. Для этого был использован
широкий диапазон концентраций Cd, дана оцен!
ка его физиологического эффекта на прорастаю!
щие зерновки, проростки и ювенильные расте!
ния и прослежено его накопление в отдельных
органах. 

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

В качестве объекта исследования использова!
ли кукурузу (Zea mays L.) сорта Лучистая. Расте!
ния выращивали при температуре 25ºС, фотопе!
риоде 12 ч и интенсивности освещения 100−
120 мкмоль фотонов/(м2 с), в сосудах емкостью
1.2 л при постоянном аэрировании на модифици!
рованной среде Хогланда следующего состава:
3 мM KNO3, 2 мM Ca(NO3)2, 1 мM NH4H2PO4,
1 мМ FeSO4, 0.5 мM MgSO4, 25 мкМ H3BO3, 2 мкМ
ZnSO4, 2 мкМ MnSO4, 1 мкМ KCl, 0.1 мкМ
CuSO4, 0.1 мкМ (NH4)6Mo7O24, 2 мМ Mes, pH 6.5.
Кадмий вносили как CdSO4. В питательную среду
контрольных растений кадмий не добавляли. В
течение одной недели в одном сосуде выращива!
ли обычно 13−15 проростков (изредка от 6 до 21),
в течение пяти недель – 4−5 растений. Среды ме!
няли раз в неделю. По окончании эксперимента
сосуды отмывали 3−5 мин проточной водой с
применением моющего средства, однако это не
избавляло полностью от загрязнения кадмием и
заметного количества Cd в контрольных растени!
ях (см. табл. 7). В дальнейшем, при использова!
нии слабых растворов ЭДТА или HCl и продол!
жительной (8−16 ч) десорбции Cd, была достиг!

нута полная очистка сосудов, и содержание
кадмия в контрольных растениях становилось
минимальным.

В каждом сосуде растения анализировали или ин!
дивидуально, или формировали объединенную вы!
борку из соответствующих органов всех растений. 

Все эксперименты повторяли как минимум
трижды; при большой вариабельности признака
число независимых экспериментов достигало 10−
12. При длительном выращивании растений про!
водили один эксперимент в мае и два в июле−ав!
густе.

Были использованы разные схемы постановки
эксперимента, однако возраст проростков и рас!
тений всегда определяли с момента начала про!
растания при 25°С.

Схема 1. При изучении влияния кадмия на
прорастание зерновок кукурузы их сначала по!
гружали на 30 мин в раствор Хогланда, затем вы!
держивали в течение 2 дней при 4°С в чашках
Петри с раствором Хогланда, содержащим соот!
ветствующую концентрацию кадмия, размещая
на одной чашке 15 зерновок в 15 мл раствора. На!
бухшие зерновки переносили в камеру для выра!
щивания растений и проращивали 3 дня в тех же
растворах, но при 25°С и освещении. 

Схема 2. Для оценки влияния кадмия на рост
растений использовали другую схему проращива!
ния. Зерновки кукурузы погружали на 30 мин в
раствор 0.25 мМ CaCl2 и затем выдерживали в тече!
ние 2 дней при 4°С в темноте на фильтровальной
бумаге, увлажненной 0.25 мМ CaCl2. Набухшие зер!
новки проращивали 2 дня в тех же условиях, но при
25°С. Проросшие зерновки переносили на сосуды
для выращивания растений, содержащие среду
Хогланда; кадмий добавляли спустя сутки. В
дальнейшем анализировали: 4−9 дневные про!
ростки (1−6 суток роста на кадмии), и 34!дневные
растения (31 день роста на кадмии). Гибель про!
ростков в присутствии 250 мкМ Cd регистрирова!

Таблица 1. Влияние Cd2+ на прорастание зерновок кукурузы

Параметр Контроль
Концентрация Cd, мкМ

4 20 80 200 500 1000 2000

Наклюнувшиеся 
зерновки, %

94.4 94.4 90.0 86.7 93.3 93.3 93.3 93.3

Проросшие зерновки, 
%

77.8 76.7 72.2 71.1 75.3 76.7 78.9 65.2

Длина корня 

у проросших зерно!
вок, см

12.5 ± 0.8а 12.1 ± 0.8а 11.3 ± 0.8а 11.6 ± 0.8а 10.9 ± 0.7а 9.2 ± 0.5б 7.9 ± 0.4в 5.7 ± 0.4г

Примечание. Состав среды в контроле (здесь и в других таблицах) приведен в разделе МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ. Зерновки
проращивали в течение трех суток. Разными буквами при цифрах отмечены группы значений, различия между которыми до!
стоверны (α < 0.05). Приведены средние величины ± стандартная ошибка (SE). Наклюнувшимися считали зерновки с по!
явившимся корнем (не менее 1 мм), проросшими – с корнем >5 мм. 
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КЛАУС и др.

ли до возраста 34 дня (31 день в присутствии кад!
мия). В этом случае использовали две разные со!
ли кадмия – сульфат или хлорид. Погибшими
считали те растения, у которых надземная часть
полностью высохла и утратила зеленые участки
тканей.

Высоту растений определяли как расстояние
от зерновки до самой высокой точки побега. Пло!
щадь листовой пластинки определяли по форму!
ле S = 2/3 Ld, где S − площадь листа, L − длина ли!
стовой пластинки, d − ширина в средней части
листовой пластинки [19]. 

Для определения содержания фотосинтетиче!
ских пигментов вырезали фрагмент листа длиной
1 см. У 9!дневных растений удаляли 1!сантимет!
ровый участок от кончика листа и использовали
следующий за ним участок; у 34!дневных расте!
ний брали фрагмент из середины листовой пла!
стинки. Пигменты экстрагировали 80% ацето!
ном, и определяли концентрацию хлорофиллов a,
b (Хл a и Хл b) и каротиноидов (Кар) по форму!
лам, приведенным в работе [20].

Для определения оводненности и содержания
кадмия ткани высушивали при температуре 60°С

в течение ночи. Корни предварительно отмывали в
дистиллированной воде в течение 10 мин, как в ра!
ботах [5, 9, 15]. Высушенные навески (50−100 мкг)
инкубировали в течение ночи в растворе, состоя!
щем из 1.5 мл 64% азотной кислоты и 0.6 мл 65%
хлорной кислоты. На следующий день пробы
прогревали 1.5 ч при 150°С, затем 2 ч при 180°С,
далее в пробы вносили по 50 мкл концентриро!
ванной перекиси водорода и оставляли на ночь.
После этого пробы доводили до конечного объе!
ма (10 мл) дистиллированной водой. Концентра!
цию кадмия определяли на атомно!адсорбцион!
ном спектрофотометре Formula FM400 (“Ла!
бист”, Россия).

Статистическую обработку данных проводили
при помощи программы Excel (Microsoft). Досто!
верность различий средних величин определяли
по t!критерию Стьюдента.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Исследование было начато с изучения влия!
ния кадмия на прорастание зерновок (табл. 1).
Ингибирование прорастания семян наблюдали

Таблица 2. Токсический эффект кадмия и его накопление у 9!дневных проростков кукурузы (6 дней на среде с
кадмием)

Параметр Контроль
Концентрация Cd, мкМ

4 20 80 200

Высота растений, см 16.1 ± 0.27а 15.1 ± 0.26б 12.0 ± 0.25в 10.7 ± 0.16г 7.5 ± 0.16д

Длина Л2, см 10.4 ± 0.23а 9.5 ± 0.24б 7.3 ± 0.20в 6.9 ± 0.15в 4.8 ± 0.18г

Площадь Л2, см2 8.8 ± 0.27а 7.7 ± 0.25б 5.6 ± 0.22в 5.0 ± 0.15г 3.0 ± 0.16д

Сухая масса Л2, мг 9.7 ± 0.44а 9.8 ± 0.47а 6.7 ± 0.31б 6.1 ± 0.30б 3.4 ± 0.48в

Сухая масса побега, мг 36.7 ± 1.90а 35.4 ± 1.10а – 28.4 ± 0.76б –

Сухая масса корней, мг 12.2 ± 0.32а 12.5 ± 0.48а 12.1 ± 0.56а 12.0 ± 0.22а 8.1 ± 0.48б

Оводненность, % весь побег 93.3 ± 0.07а 93.0 ± 0.07б – 91.4 ± 0.16в –

Л2 92.3 ± 0.13а 92.3 ± 0.21а 91.5 ± 0.19б 90.7 ± 0.29в 89.0 ± 0.50г

корни 95.0 ± 0.10а 95.0 ± 0.13а 94.4 ± 0.18б 93.5 ± 0.17в 91.0 ± 0.37г

Пигменты Л2, мкг/г 
свежей массы, 
и их соотношение

Хл a 1609 ± 25а 1510 ± 29б 1446 ± 25б 1356 ± 26в 1292 ± 22в

Хл b 412 ± 9а 408 ± 10а 380 ± 7б 372 ± 8б 368 ± 8б

Кар 247 ± 5.0а 240 ± 4.6а 234 ± 3.7аб 226 ± 4.3б 228 ± 4.4б

Хл a/b 3.9 ± 0.03а 3.8 ± 0.05аб 3.9 ± 0.03а 3.8 ± 0.02б 3.5 ± 0.05в

Хл/Кар 8.22 ± 0.07а 8.14 ± 0.05а 7.89 ± 0.07б 7.82 ± 0.04б 7.31 ± 0.06в

Накопление 
Cd

мкг/г сухой 
массы

Л2 10.6 ± 4.6а 87 ± 9б 117 ± 16б 337 ± 29в 430 ± 37в

корни 52 ± 16а 1240 ± 80б 2320 ± 32в 4496 ± 233г 9306 ± 519д

корни/Л2 4.9 14.2 19.9 13.3 21.6

одним 
растением, 
мкг

весь побег 2.4 ± 1.1а 41.2 ± 1.6б – 60.7 ± 7.1в –

корни 7.3 ± 4.1а 80 ± 8б – 283 ± 19в –

корни/побег 3.1 ± 3.0а 2.0 ± 0.4а – 4.7 ± 1.4а –

Примечание. Л2 – второй лист. Приведены средние величины ± SE. Разными буквами при цифрах отмечены группы значе!
ний, различия между которыми достоверны (α < 0.05). Прочерк означает, что измерения не проводили. 
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только при наибольшей из использованных кон!
центраций − 2 мМ Cd. Ингибирование роста кор!
ня становилось достоверным, начиная с концен!
трации кадмия 500 мкМ, и усиливалось с даль!
нейшим ростом его концентрации. 

Затем был исследован самый ранний этап раз!
вития побега (листья анализировали с момента их
появления). Кадмий в концентрации 80 мкМ до!
стоверно подавлял рост побега, начиная с возрас!
та 5−6 суток (рис. 1а). Достоверное снижение со!

Таблица 3. Влияние кадмия на рост и содержание фотосинтетических пигментов у растений кукурузы к 34 дню
развития (31 день на среде с кадмием)

Параметр Контроль
Концентрация Cd, мкМ

20 80 200

Высота растения, см 82.0 ± 1.00а 36.3 ± 1.96б 28.5 ± 1.47в 17.0 ± 1.83г

Среднее число листьев, шт. 7.7 ± 0.36а 6.4 ± 0.19б 5.4 ± 0.31в 4.6 ± 0.33в

Сухая масса побега, мг 1685 ± 15а 273 ± 42б 169 ± 37бв 85 ± 14в

Сухая масса корня, мг 226 ± 86.1а 62.3 ± 13.9а 40.1 ± 12.2аб 18.7 ± 7.9б

Сухая масса зерновки, мг 206 ± 5.5аб 186 ± 13.9а 207 ± 5.3аб 239 ± 13.1б

Пигменты, мкг/г 
свежей массы, и их 
соотношение

Хл a Л4 1344 ± 67а 519 ± 65б 617 ± 35б 1086 ± 40в

Л5 1364 ± 51а 489 ± 18б 709 ± 37в 854 ± 41г

Хл b Л4 343 ± 14а 180 ± 24б 194 ± 12б 367 ± 25а

Л5 341 ± 11а 152 ± 6б 228 ± 18в 355 ± 17а

Кар Л4 174 ± 12а 96 ± 8б 117 ± 6б 213 ± 12а

Л5 179 ± 11а 91 ± 5б 124 ± 8в 186 ± 14а

Хл а/b Л4 3.9 ± 0.1а 2.9 ± 0.1б 3.2 ± 0.1в 3.0 ± 0.2бв

Л5 4.0 ± 0 а 3.2 ± 0.1б 3.2 ± 0.2б 2.4 ± 0.1в

Хл/Кар Л4 9.8 ± 0.3а 7.2 ± 0.4б 7.0 ± 0.2б 6.8 ± 0.1б

Л5 9.6 ± 0.3а 7.1 ± 0.3бв 7.6 ± 0.2б 6.6 ± 0.3в

Примечание. Л4 – четвертый лист, Л5 – пятый лист. Приведены средние величины ± SE. Разными буквами при цифрах от!
мечены группы значений, различия между которыми достоверны (α < 0.05). 

Таблица 4. Оводненность (%) различных органов 34!дневных растений кукурузы (31 день на среде с кадмием)

Орган Контроль
Концентрация Cd, мкМ

20 80 200

Лист 8 88.0 ± 1.02

7 84.3 ± 3.34 88.5 ± 0.33

6 88.3 ± 0.59 89.6 ± 0.48 87.8 ± 0.23 87.9**

5 88.8 ± 0.81 90.8 ± 0.51 88.4 ± 0.56 84.7 ± 1.82

4 88.9 ± 0.65 90.4 ± 0.32 87.3 ± 1.06 82.9 ± 3.18

3 55.7 ± 10.53 87.4 ± 2.26*** 70.2 ± 6.06 80.7 ± 0.80

1 + 2 24.8 ± 15.18 81.1 ± 0.88*** 33.2 ± 16.02 31.5 ± 18.24

Стебель* 91.1 ± 1.53 90.2 ± 1.27 86.3 ± 2.99 83.5 ± 3.33

Весь побег 89.3 ± 0.36 89.6 ± 0.78 85.2 ± 1.26*** 81.5 ± 2.46***

Зерновка 18.0 ± 6.62 15.7 ± 1.56 14.9 ± 9.89 16.2 ± 2.64

Корень 93.7 ± 1.50 93.6 ± 0.37 92.6 ± 0.49 90.5 ± 1.15

Примечание. Приведены средние величины ± SE. Листья растений пронумерованы в порядке их появления, соответственно,
от нижних к верхним. Пустая ячейка означает, что лист данного яруса отсутствовал у всех или у большинства растений.

* Стебель с влагалищами листьев.
** Листья данного яруса были обнаружены только в одном эксперименте.

*** Отличие от контроля достоверно (α < 0.05).
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Рис. 1. Динамика влияния 80 мкМ CdSO4 на рост (а)
и содержание фотосинтетических пигментов (б) у
ювенильных проростков кукурузы (4−9 суток с начала
прорастания).
Кадмий вносили после 3 суток прорастания зерно!
вок. В течение четвертых суток происходил прорыв
колеоптиля первым листом. а. высота побега: 1 − кон!
троль, 2 − кадмий; длина второго листа: 3 – контроль,
4 – кадмий; площадь второго листа: 5 – контроль,
6 – кадмий. б. содержание хлорофилла а: в первом
листе 1 – контроль, 2 – кадмий; во втором листе 3 –
контроль, 4 – кадмий; содержание хлорофилла b: в
первом листе 5 – контроль, 6 – кадмий; во втором ли!
сте: 7 – контроль, 8 – кадмий; содержание каротино!
идов: в первом листе 9 – контроль, 10 – кадмий; во
втором листе 11 – контроль, 12 – кадмий.

держания Хл a под влиянием кадмия было обна!
ружено у 8!дневных проростков, а на содержание
Хл b и Кар − только у 9!дневных (рис. 1б). Соот!
ношение Хл a и Хл b немного изменялось по мере
роста проростков, но кадмий не оказывал влия!
ния на этот процесс (данные не приведены). 

Повышенное содержание кадмия было обна!
ружено в побеге уже через сутки после его внесе!
ния в среду выращивания, и в дальнейшем его со!
держание увеличивалось (рис. 2). На этом этапе
рост побега и накопление кадмия оказались свя!

заны прямой линейной зависимостью. Связь вы!
соты побега и содержания кадмия в нем аппрок!
симируется формулой y = 0.0148x + 1.8229 (R2 =
= 0.96), связь длины и площади второго листа с
содержанием в нем кадмия аппроксимируется
формулами y = 0.0108x + 1.8582 (R2 = 0.99) и y =
= 0.0093x + 0.6894 (R2 = 0.99) соответственно.

Поскольку влияние кадмия на все изученные
параметры становилось достоверным к девятому
дню развития проростков, этот возраст был вы!
бран для анализа концентрационной зависимо!
сти его воздействия. 

Линейные параметры роста и площадь второго
листа 9!дневных проростков достоверно снижа!
лись при внесении в среду уже минимальной из
использованных концентраций − 4 мкМ CdSO4

(табл. 2). Для большинства показателей роста сте!
пень ингибирования нарастала с увеличением
концентрации кадмия в среде. Исключением
явилась только сухая масса корней, которая до!
стоверно не изменялась вплоть до концентрации
80 мкМ. Накопление массы надземными частями
проростков ингибировалось сильнее, чем в кор!
нях (рис. 3а). Оводненность тканей второго листа
и корней достоверно уменьшалась, начиная с
20 мкМ Cd (табл. 2). В пуле фотосинтетических
пигментов сильнее всего снижался уровень Хл a,
меньше всего ! Кар (табл. 2, рис. 3б). Соотноше!
ние Хл a/b менялось слабо; соотношение Хл/Кар
уменьшалось с увеличением концентрации кад!
мия в питательном растворе (табл. 2).

Кадмий преимущественно накапливался в
корнях (табл. 2). В корнях зависимость накопле!
ния кадмия от концентрации катиона в среде
имела практически линейный характер (y =
= 42.828x + 878.98; R2 = 0.98). Во втором листе эта
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Рис. 2. Динамика накопления кадмия в побеге юве!
нильных проростков кукурузы, выращенных на среде
с 80 мкМ CdSO4.
1 – в побеге целиком, 2 – в первом листе, 3 – во вто!
ром листе, 4 – во втором листе контрольного вариан!
та (без внесения CdSO4).
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Рис. 3. Влияние кадмия на рост (а) и на содержание фотосинтетических пигментов во втором листе (б) проростков ку!
курузы к девятому дню развития (6 дней на среде с кадмием).
1 – 4 мкМ, 2 – 20 мкМ, 3 – 80 мкМ, 4 – 200 мкМ. CdSO4.

зависимость имела более сложный характер. Уве!
личение концентрации Cd в растворе от 4 до
80 мкМ приводило к пропорциональному увели!
чению его содержания в листе. Дальнейшее уве!
личение концентрации Cd в растворе до 200 мкМ
приводило к пропорционально меньшему приро!
сту накопления кадмия в тканях листа. У 9!днев!
ных проростков, выращенных в присутствии
200 мкМ Cd, наблюдалась очень большая вариа!
бельность в накоплении этого ТМ вторым ли!
стом, поэтому пришлось существенно увеличить
число повторностей эксперимента для определе!
ния накопления кадмия в листе при этой концен!
трации.

При долговременном воздействии (31 день)
стало заметно, что кадмий замедлял развитие рас!
тений. Большинство контрольных растений на!
ходилось в фазе выхода восьмого листа, при
20 мкМ Cd – в фазе выхода седьмого, при 80 мкМ
Cd – в фазе выхода шестого, при 200 мкМ – в фазе
выхода пятого листа (табл. 3). При этом у опыт!
ных растений наблюдалась тенденция замедле!
ния отмирания листьев. У контрольных растений

отмирали и высыхали второй и третий листья, то!
гда как у опытных растений эти процессы проте!
кали медленнее и соответствующие листья у них
имели более высокий уровень оводненности
(табл. 4). Достоверное отличие от контроля де!
монстрировали только листья растений, выра!
щенных при 20 мкМ Cd, однако та же тенденция
наблюдалась и при более высоких концентрациях
кадмия.

В длительных опытах токсическое действие
кадмия проявилось очень сильно (табл. 3, рис. 4а).
Так свежая масса 34!дневных растений, выра!
щенных в присутствии 200 мкМ Cd, составляла
3.3% от массы контрольных растений (данные не
приведены). Следует обратить внимание и на зна!
чительную потерю воды побегом (табл. 4). 

Довольно неожиданными оказались данные о
влиянии длительного роста растений кукурузы на
среде с кадмием на содержание в листьях фото!
синтетических пигментов (табл. 3, рис. 4б). У рас!
тений, выращенных в присутствии 20 мкМ Cd,
уровень пигментов в расчете на грамм свежей
массы был вдвое меньше относительно контроля.
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Рис. 4. Влияние кадмия на рост (а) и на содержание фотосинтетических пигментов (б) у растений кукурузы к 34 дню
развития (31 день на среде с кадмием).
Содержание хлорофиллов и каротиноидов приведены как средние значения для четвертых и пятых листьев. 1 –
20 мкМ, 2 – 80 мкМ, 3 – 200 мкМ CdSO4.

При 80 мкМ Cd степень ингибирования была
меньше, а растения, выращенные при 200 мкМ Cd,
почти не отличались от контрольных по этому по!
казателю. Такой характер изменений был зареги!
стрирован для всех пигментов (Хл а, Хл b и Кар). 

При продолжительности воздействия CdSO4

31 день связь между накоплением кадмия и его
концентрацией в питательной среде хорошо ап!
проксимируется линейной зависимостью как для
корней (y = 101.87x + 1892.7; R2 = 0.97), так и для
всего побега (y = 6.0012x + 45.584; R2 = 0.97). При
этом бóльшая часть кадмия накапливалась в кор!
нях (табл. 5). В побеге кадмий преимущественно
накапливался в самых старых листьях. Увеличе!
ние концентрации кадмия в питательном раство!
ре приводило к увеличению его содержания в рас!
чете на единицу массы в листьях трех первых яру!
сов и в стебле (с влагалищами листьев), тогда как
в тканях листьев четвертого−шестого ярусов такая
тенденция не обнаруживалась (табл. 5). Распределе!
ние кадмия между побегом и корнем не зависело от
концентрации данного ТМ в питательной среде.

Однако при увеличении концентрации кадмия в
среде сильно возрос вклад зерновки в аккумуляцию
кадмия – от 1.41% при 20 мкМ до 7.4−10.5% при 80−
200 мкМ CdSO4 (табл. 5).

В присутствии 200 мкМ Cd на 31!й день воз!
действия все растения были живы. При увеличе!
нии концентрации до 250 мкМ CdSO4 наблюдали
гибель отдельных растений, начиная с 8 дней воз!
действия кадмия (рис. 5). О гибели растений судили
по полной некротизации побега; корни таких рас!
тений еще не были заметно некротизированы. Мас!
совая гибель растений начиналась с 18!го дня роста
на кадмии, к концу опыта (31!дневное воздей!
ствие) погибло 42% растений. Сходная динамика
гибели наблюдалась при внесении кадмия, как в
виде сульфата, так и в виде хлорида. Согласно
уравнению на рис. 5, гибель 50% растений куку!
рузы следовало ожидать в результате 34!дневной
экспозиции на 250 мкМ растворе Cd (у 37!днев!
ных растений).
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Рис. 5. Динамика гибели растений кукурузы при выра!
щивании на среде с внесением 250 мкМ соли кадмия.
Кадмий вносили после 3 суток прорастания зерно!
вок. График представляет долю растений, погибших к
определенному дню. Для периода интенсивной гибе!
ли растений (с 18 до 34 суток) по данным эксперимен!
тов с обоими типами анионов построена суммарная
аппроксимирующая зависимость (прямая линия). 1 −
CdSO4, 2 − CdCl2.

ОБСУЖДЕНИЕ

Мы провели анализ токсического воздействия
кадмия и его накопления в растениях кукурузы
сорта Лучистая, находящихся на разных стадиях
развития. Полученные данные подтверждают, что
у кукурузы кадмий преимущественно накаплива!
ется в корнях (табл. 2 и 5). По накоплению Cd в
побеге (табл. 2) наши данные соответствуют дан!
ным других исследователей, изучавших накопле!
ние кадмия растениями кукурузы при сходной
постановке эксперимента [12−14], тогда как со!
держание кадмия в корнях наших растений оказа!
лось в несколько раз выше. Известно, что в побеге
двудольных растений из семейства крестоцвет!
ных кадмий преимущественно накапливается в
молодых (верхних) листьях [5, 17, 21], или же он
распределяется между всеми ярусами относи!
тельно равномерно [17]. У однодольного расте!
ния кукурузы кадмий, напротив, преимуществен!
но накапливался в нижних (старых) листьях. Чем
выше и, соответственно, моложе был лист, тем
меньше накапливалось кадмия в его листовой
пластинке (табл. 5). 

Известно, что кадмий, поступивший из корня
в побег, растения могут выводить, например, в
трихомы листьев [5, 6], а выделительные железы
Tamarix aphylla могут выводить Cd на поверхность
листа [22]. В наших экспериментах при концентра!
ции 80 и 200 мкМ Cd в среде в проросшую зерновку
попадало около трети кадмия, прошедшего “барьер
корня” (табл. 5; зерновки не контактировали с пи!
тательным раствором). Однако в почвенном рас!
творе концентрация свободного кадмия очень низ!
ка [23], поэтому остается не ясно, как много кад!
мия, поступившего из корня, может быть
секвестировано в зерновке в полевых условиях.

Повышение концентрации кадмия в питатель!
ной среде вызывало пропорциональное увеличе!
ние его содержания в единице массы тканей кор!
ня (табл. 2 и 5). В побеге такая связь проявлялась
слабее, а в верхних листьях 34!дневных растений
кукурузы концентрационная зависимость не об!
наруживалась вовсе (табл. 5). 

По мере роста и увеличения продолжительно!
сти воздействия повышалось содержание Cd в
единице массы органов (рис. 2, табл. 2 и 5), соот!
ветственно возрастало и суммарное накопление
кадмия его органами и растением в целом. Разни!
ца в содержании кадмия в корнях и побегах (мкг/г
сухой массы) с возрастом сокращалась, а по сум!
марному накоплению кадмия в органах ! увели!
чивалась (табл. 2 и 5). Последнее может быть
следствием того, что кадмий ингибировал накоп!
ление биомассы корня слабее, чем побега (рис. 3а
и 4а). 

При 200 мкМ Cd 9! и 34!дневные растения де!
монстрировали очень большую вариабельность в
накоплении кадмия побегом (табл. 2 и 5). Вероят!

но, при этой концентрации нарушается регуля!
ция механизмов транслокации кадмия по расте!
нию, еще раз свидетельствуя, что концентрация
200 мкМ CdSO4 близка к летальной для кукурузы
сорта Лучистая.

Двудольные растения (Brassica napus, B. juncea,
Vigna radiata), выращенные в сопоставимых экс!
периментальных условиях, адаптируются к при!
сутствию в среде кадмия, и его токсическое воз!
действие со временем уменьшается [23, 24]. У ку!
курузы, напротив, токсический эффект кадмия
усиливался с возрастом и увеличением продол!
жительности воздействия. Например, концентра!
ция 200 мкМ Cd не оказывала достоверного воз!
действия на прорастание зерновок (табл. 1), ин!
гибировала на 50% рост 9!дневных проростков
(рис. 3а), а для 34!дневных растений степень ин!
гибирования достигала 90% и более (рис. 4а). 

У 34!дневных растений кукурузы наблюдалась
задержка развития растений. В присутствии кад!
мия замедлялось как появление новых листьев
(табл. 3), так и отмирание старых. У растений, вы!
ращенных на кадмии, старые листья отмирали
медленнее, сохраняя относительно более высо!
кую оводненность. Эта тенденция хорошо видна
при анализе оводненности первых трех листьев у
всех опытных растений, однако достоверное от!
личие от контроля продемонстрировали только
растения, выращенные при 20 мкМ Cd (табл. 4).
Признаков ускорения старения не было заметно
ни в одном из вариантов опытов.

Из изученных нами параметров кадмий силь!
нее всего ингибировал накопление массы расте!
ний, в меньшей степени − линейный рост, еще
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меньше снижалось содержание фотосинтетиче!
ских пигментов, и на 3−8% уменьшалась овод!
ненность тканей (табл. 2−4; рис. 3, 4). 

В изученном диапазоне концентраций (4−
200 мкМ) CdSO4 сильнее ингибировал накопле!
ние массы побегами, чем корнями (рис. 3а и 4а,
табл. 2 и 3). У 34!дневных растений концентра!
ции 80 и 200 мкМ Cd снижали оводненность по!
бега сильнее, чем корней (табл. 4). Гибель расте!
ний также начиналась с побега: при летальной
концентрации Cd (250 мкМ) у растений с полно!
стью некротизированной надземной частью в зо!
не корня некрозы еще не были заметны. В тех же
условиях сходным образом погибали и проростки
ржи: у побега некротизизация начиналась рань!
ше, чем в зоне корня [25]. Эти данные позволяют
сделать вывод, что кадмий ингибирует рост побе!
га сильнее, чем рост корня, по крайней мере, у ку!
курузы и родственных ей видов.

В обзоре Серегина и Иванова [4], посвящен!
ном воздействию Cd и Pb на растения, делается
противоположный вывод: “Рост корня более чув!
ствителен к тяжелым металлам, чем рост побега”.
Авторы опирались на экспериментальные рабо!
ты, в которых растения выращивали на дистилли!
рованной или водопроводной воде с внесением
кадмия в соответствующих концентрациях (см.
ссылки в обзоре [4]). Для проростков кукурузы воз!
растом менее недели, выращенных на воде, леталь!
ной являлась концентрация 10 мкМ Cd [26], тогда
как в настоящей работе концентрация Cd 200 мкМ
не приводила к гибели растений, выращиваемых на
питательной среде в течение месяца. 

Позднее были проведены работы, в которых
кадмий вносили растениям кукурузы, выращива!
емым на питательной среде Хогланда. В этих ис!
следованиях было показано более сильное подав!
ление кадмием накопления биомассы побегов в
сравнении с биомассой корней [14, 27], хотя ли!
нейный рост корней ингибировался сильнее, чем
побега [27]. Следует еще отметить работу [13], в
которой приведены данные (рис. 2б), свидетель!
ствующие, что Cd в концентрации 5 или 10 мкМ
тормозил прирост свежей массы побегов, не
влияя на корни, а при более высоких концентра!
циях кадмия массы обоих органов уменьшались
сходным образом. Однако сделанный авторами
вывод противоречит полученным ими результа!
там. Нам не удалось найти данные по ингибиро!
ванию кадмием роста корней и побегов у расте!
ний кукурузы, выращенных в почве, но такие
данные были получены в опытах с представителя!
ми того же подсемейства Panicoideae − Digitaria
sanguinolis и родственного семейства − Cyperus difA
formis, а также двудольного растения Chenopodium
ambrosioides. У этих растений, выращенных в поч!
ве, кадмий сильнее подавлял рост побега (и в дли!
ну, и по массе), чем корня [28]. В этих работах [12−

14, 27, 28] показано, что кадмий преимуществен!
но накапливался в корнях, но его содержание в
побеге тоже было довольно высоким (80 мкг/г су!
хой массы и более). Если же кукурузу выращива!
ли на воде, то в побег попадало очень небольшое
количество кадмия (менее 10 мкг/г сухой массы)
[11]. Поэтому мы полагаем, что в условиях, близких
к естественным (наличие освещения, минерально!
го питания и оптимальной температуры), кадмий
подавляет рост побега сильней, чем корня.

Проведенный анализ показал, что физиологи!
ческие изменения плохо коррелировали с накопле!
нием кадмия в органах кукурузы. Кадмий преиму!
щественно накапливался в корнях (табл. 2 и 5), но
сильнее ингибировал рост побега (рис. 3а и 4а;
табл. 2−4). Девятидневные проростки, выращен!
ные в присутствии 20 и 80 мкМ CdSO4, сильно
различались по накоплению ТМ в тканях: почти в
два раза в корне и почти в три раза во втором ли!
сте, однако различие двух этих групп растений по
большинству изученных параметров роста было
очень невелико (табл. 2). Мы сопоставили содер!
жание кадмия и фотосинтетических пигментов в
листьях четвертого и пятого ярусов 34!дневных
растений кукурузы. Листья одного и того же яруса
у растений, выращенных при 20, 80 и 200 мкМ Cd,
практически не отличались по содержанию кад!
мия, но сильно различались по содержанию фо!
тосинтетических пигментов. В то же время, ли!
стья разных ярусов этих растений, напротив, от!
личались между собой по содержанию кадмия, и
очень слабо – по содержанию фотосинтетиче!
ских пигментов (табл. 3 и 5).

Авторы выражают благодарность проф. Н.В. ОбA
ручевой и д.б.н. И.В. Серегину за ценные советы.

Работа была выполнена при поддержке гран!
тов Российского фонда фундаментальных иссле!
дований (№№ 10!04!90052!Бел_а, 10!04!00594!а
и 10!04!00799!а).
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