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ВВЕДЕНИЕ

Кадмий (Cd) является одним из наиболее опас-
ных загрязнителей среды и занимает особое место 
в ряду тяжелых металлов ввиду его высокой под-
вижности в системе почва–растение и легкости пе-
редвижения по пищевым цепям [1]. В литературе 
имеются свидетельства его множественного повре-
ждающего действия на растительный организм, что 
проявляется в торможении роста и нарушении фи-
зиологических и биохимических процессов, вклю-
чая фотосинтез и дыхание, водный обмен и мине-
ральное питание растений [1, 2]. Работы, посвя-
щенные действию кадмия на минеральный обмен 
растений, немногочисленны, а представленные 
в них данные весьма противоречивы. Значительная 
часть исследований свидетельствует о снижении 
под влиянием Cd содержания основных элементов 
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Исследовано влияние кадмия в концентрациях 1 и 10 мкМ на прирост биомассы, аккумуляцию эле-
ментов минерального питания (калия, кальция, магния) и пулы щавелевой кислоты в органах расте-
ний амаранта метельчатого (Amaranthus cruentus L.) в условиях водной культуры. Установлено, что 
в испытанных концентрациях кадмий не оказывал выраженного повреждающего действия на расте-
ния амаранта, что отчасти было связано с его преимущественной аккумуляцией на уровне корней 
и минимизацией переноса в ювенильные листья. Продемонстрировано, что в сублетальных концен-
трациях кадмий провоцировал ростовую реакцию в надземных органах амаранта, выразившуюся 
в стимуляции роста ювенильных розеточных листьев при одновременном торможении ростовых про-
цессов в зрелых листьях. Полученные результаты обсуждаются с позиции обусловленности ростового 
ответа растений на действие кадмия метаболическим откликом, функциональным проявлением ко-
торого явилась интенсификация углеродного обмена и увеличение содержания водонерастворимого 
оксалата в листьях амаранта. Одновременно наблюдаемое увеличение концентраций Ca2+ и Mg2+ 

в ювенильных и зрелых листьях амаранта рассматривается как дополнительное свидетельство в поль-
зу ускорения темпов онтогенеза листа под влиянием сублетальных доз кадмия.
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минерального питания, таких как K, Ca, Mg, в кор-
нях и побегах растений [3–6]. Некоторые авторы, 
напротив, сообщают об увеличении содержания 
этих элементов в растениях при наличии кадмия 
в среде [7]. Так, выраженная стимуляция кадмием 
поглощения и переноса Mg и Ca в побег отмечена 
у Zn/Cd гипераккумулятора Thlaspi caerulescens [8], 
тогда как у негипераккумулятора Artemisia aucheri 
возрастание аккумуляции Mg, K и P в побеге под 
влиянием Cd наблюдали только при использова-
нии низких концентраций [9]. Согласно Jang с со-
авт. [10], степень снижения притока Ca и Mg и их 
транспорта в побег в присутствии Cd сильно зави-
села от вида растения и концентрации металла 
в среде, однако объяснения механизмов этих раз-
личий в литературе отсутствуют.

Среди растений, проявляющих устойчивость 
к действию таких тяжелых металлов, как Ni [11, 12] 
и Cd [13], несомненный интерес представляет ама-
рант. С одной стороны, он позиционируется как 
ценная пищевая и кормовая культура, с другой – 
используется для фиторемедиации загрязненной 
тяжелыми металлами среды [12, 14–16]. Однако 
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данные, полученные в экспериментах, выполнен-
ных на разных видах амаранта, неоднозначны. Так, 
в отношении растений амаранта хвостатого (Ama- 
ranthus caudatus L.) была установлена способность 
к накоплению значительных количеств кадмия 
в надземных органах без выраженных симптомов 
токсичности при выращивании на почве с содер-
жанием Cd до 10 мг/кг [14], однако при более вы-
соких уровнях Cd (50–250 мг/кг) растения этого 
вида проявляли повышенную Cd-чувствительность 
[17]. С другой стороны, скрининг 23 сортов ама-
ранта трехцветного (A. mangostanus L.) при их выра-
щивании в присутствии Cd в концентрации 
5–25 мг/кг выявил высокую устойчивость к кад-
мию только у шести из испытанных сортов [13].

Ранее нами было показано, что растения 
A. cruentus характеризуются высоким содержанием 
в листьях элементов минерального питания, а так-
же растворимого и нерастворимого оксалата, игра-
ющего принципиальную роль в процессах форми-
рования ионного гомеостаза в листьях амаранта на 
разных этапах их онтогенеза [18]. В последнее вре-
мя отмечается рост интереса к феномену аккумуля-
ции в растениях органических кислот, сопряжен-
ный с изучением возможности их участия в про-
цессах детоксикации ионов тяжелых металлов [1], 
а также в развитии стресс-индуцированного мета-
болического отклика в органах растений [11]. Учи-
тывая важность поддержания внутреннего ионного 
гомеостаза для обеспечения устойчивости расти-
тельного организма к действию стрессовых факто-
ров [4, 9], вопрос формирования ионного состава 
растений амаранта и участия в нем оксалата как 
значимого метаболита в условиях воздействия кад-
мия представляется весьма актуальным.

Цель работы – исследование влияния сублеталь-
ных концентраций кадмия в питательной среде на 
аккумуляцию калия, кальция, магния и содержа-
ние оксалата в зрелых и ювенильных органах рас-
тений амаранта метельчатого.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ

Объектом нашего исследования явились растения 
амаранта метельчатого, семена которого были полу-
чены из коллекции отдела овощных культур Всерос-
сийского института генетических ресурсов растений 
им. Н. И. Вавилова (ВИР). Семена стерилизовали 
в течение 20 мин в 3% растворе H2O2, промывали  
3 раза в дистиллированной воде и проращивали 
в чашках Петри на фильтровальной бумаге, смочен-
ной дистиллированной водой, при температуре  
25 ± 1 °C. Проростки в возрасте 7 суток высаживали 
в контейнеры с кварцевым песком и перемещали 
в теплицу с поддержанием следующих условий куль-
тивирования: 16 ч свет (24 ± 1 °C) /8 ч темнота (18 ± 
1 °C) при относительной влажности 70–75%. 

Освещенность на уровне верхнего листа составляла 
250 мкмоль фотонов м–2 сек–1.

Для полива растений использовали питательный 
раствор следующего состава (ммоль/л): Ca(NO3)  · 
4H2O – 2.5; MgSO4 · 7H2O – 2.5; KCl – 4.0; NaCl – 1.0; 
KH2PO4  – 0.8; K2HPO4–0.1; Fe-ЭДТА – 0.09; MnSO4 · 
· 5H2O – 0.007; ZnSO4 · 7H2O – 0.0007; CuSO4 · 5H2O – 
0.0008. В этом растворе катионы K+, Ca2+, Mg2+ 
и анионы NO3

–, Cl–, SO4
2 – содержались в эквивалент-

ных концентрациях (5 мг-экв/л), а PO4
3– и Na+ – 

в концентрации 1 мг-экв/л. В течение первых 7 суток 
проростки поливали питательным раствором, раз-
бавленным в 5 раз, в течение последующих 7 суток – 
раствором, разбавленным в 2 раза. В возрасте 2 не-
дель растения переводили на полив полным питатель-
ным раствором, в возрасте 3 недель их пересаживали 
в условия водной культуры, в сосуды объемом 3 л, за-
полненные питательным раствором полного состава. 
Каждый вариант опыта включал 3 сосуда, по 3 расте-
ния на сосуд. Растворы в сосудах постоянно аэриро-
вали и обновляли каждые 7 суток. Величину рН рас-
творов контролировали ежедневно и поддерживали 
на уровне 5.8 ± 0.1. Опыт по воздействию Cd выпол-
няли на 6-недельных растениях, имевших по 6 насто-
ящих листьев и находящихся в стадии активной ве-
гетации. В качестве источника Cd использовали 
3CdSO4 × 8H2O в концентрациях 0 (контроль), 1 и 
10 мкМ. Продолжительность воздействия кадмия на 
растения – 7 суток. Все опыты проводили в 3-кратной 
повторности. По окончании опыта растения разде-
ляли на органы – корни, стебель главного побега, зре-
лые листья, стебель розетки (продолжение стебля 
главного побега) и листья розетки (ювенильные). 
Корни в течение 5 мин отмывали последовательно 
в 0.1 мМ растворе CaCl2 и в дистиллированной воде 
для удаления Cd, адсорбированного на их поверхно-
сти. Сырую биомассу органов оценивали традицион-
ным гравиметрическим методом. Далее раститель-
ный материал фиксировали при 105 °C в течении 1 ч 
и высушивали при 70 °C в течение 24 ч до абсолютно 
сухого веса.

Для анализа содержания Cd и минеральных ка-
тионов сухой растительный материал измельчали до 
порошкообразного состояния, отобранные пробы 
озоляли смесью концентрированных азотной 
и хлорной кислот в объемном отношении HNO3: 
HClO4 = 4 : 1 при 160 °C. Анализы выполняли в Об-
разовательном ресурсном центре по направлению 
химия СПбГУ. Содержание кадмия в полученных 
пробах определяли на атомно-абсорбционном спек-
трометре AA‑7000 (“SHIMADZU”, Япония). Содер-
жание калия, кальция и магния определяли на опти-
ческом эмиссионном спектрометре с индуктив-
но-связанной плазмой ICPE‑9000 (“SHIMADZU”, 
Япония). Содержание водо- и кислоторастворимой 
форм щавелевой кислоты определяли в сухом мате-
риале путем экстракции щавелевой кислоты, соот- 
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ветственно, водой или 1 N HCl (1: 100) и титрования 
оксалатов в кислой среде с использованием метода 
перманганатометрии [18]. Все данные получены 
в трех биологических (три сосуда по три растения 
в каждом) и трех аналитических повторностях. В та-
блице и на рисунках приведены средние арифмети-
ческие трех биологических повторностей и их стан-
дартные отклонения. Достоверность различий меж-
ду средними значениями оценивали с учетом 
t-критерия Стьюдента при р ≤ 0.05. Полученные 
данные обрабатывали статистически с использова-
нием программы Excel XP Professional.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Влияние кадмия на прирост биомассы и накопле-
ние кадмия в органах растений амаранта. В ходе 
эксперимента не обнаружено выраженных визуаль-
ных симптомов повреждающего действия кадмия 
на растения амаранта. В то же время выявлено тор-
можение формирования сырой биомассы растений 
при внесении в питательные растворы CdSO4. Био-
масса корней уменьшалась по сравнению с контро-
лем при концентрациях Cd 1 и 10 мкМ, соответ-
ственно, на 16.9 и 18.5%, главного стебля – на 12.8 
и 21.8%, зрелых листьев – на 21.5 и 33.9% (рис. 1а). 
В розеточной части побега, напротив, отмечали до-
стоверное увеличение биомассы ювенильных ли-
стьев под влиянием кадмия: на 38.7% при концен-
трации Cd 1 мкМ и на 30.6% при концентрации 
10 мкМ.

Формирование сухой биомассы растений под 
воздействием кадмия также в целом тормозилось. 
Однако достоверное снижение (–12%) прироста 
биомассы корня и стебля относительно контроля 
отмечали только при внесении Cd в наибольшей 
концентрации (10 мкМ) (рис. 1б). Накопление су-
хого вещества в зрелых листьях под влиянием кад-
мия снижалось практически в той же степени, что 
и прирост их сырой биомассы: на 18.9 и 32.4% в за-
висимости от концентрации кадмия в среде  
(1 и 10 мкМ, соответственно) (рис. 1б). В то же вре-
мя в отношении ювенильных листьев наблюдали 
существенное возрастание их сухой биомассы 
(+38%), особенно при минимальной концентра-
ции Cd (1 мкМ). При максимальной концентрации 
Cd (10 мкМ) этот прирост по сравнению с кон-
трольными растениями был несколько меньше 
(+21%) (рис. 1б).

Анализ содержания кадмия в растительном ма-
териале показал его значительное поступление 
в растения, при этом в наибольших концентрациях 
Cd накапливался в корнях амаранта. Как видно из 
данных, приведенных на рис. 2, при низкой кон-
центрации Cd в среде (1 мкМ) его содержание 
в корнях составляло 76.9 мкг/г сухой биомассы, 
тогда как при высокой концентрации (10 мкМ) оно 

было в 4.3 раза больше. Накопление кадмия отме-
чено и в надземных органах амаранта, однако на 
фоне 1 мкМ Cd в среде концентрация этого метал-
ла в надземных органах была существенно ниже, 
чем в корнях. С увеличением концентрации кад-
мия в среде (с 1 до 10 мкМ) наблюдали достоверное 
увеличение концентрации этого металла в органах 
побега: в стебле – в 8–10 раз, а в зрелых и ювениль-
ных листьях – в 5.6 и 8.5 раза, соответственно.

В зависимости от концентрации Cd в среде, 
корни амаранта аккумулировали от 68.5 (1 мкМ 
Cd) до 57.2% (10 мкМ Cd) кадмия от его общего со-
держания в растениях. При этом в надземную часть 
растений транспортировалось от 31.5 (1 мкМ Cd) 
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Рис. 1. Влияние CdSO4 в различных концентрациях 
на прирост сырой (а) и сухой (б) биомассы органов 
растений амаранта. Данные представлены как сред-
ние значения со стандартной ошибкой. 1 – корни, 
2 – стебли, 3 – зрелые листья, 4 – стебли розетки,  
5 – листья розетки (ювенильные). Латинскими бук-
вами b и с обозначены достоверные различия с кон-
трольным вариантом (а) при р ≤ 0.05.



	 ФИЗИОЛОГИЯ РАСТЕНИЙ	 том 65	 № 4	 2018

304	 Осмоловская и др.

до 42.8% (10 мкМ Cd) поглощенного кадмия (та-
блица). Основное количество Cd, перенесенного 
в побег амаранта, накапливалось в стеблях и зре-
лых листьях: при концентрации кадмия в среде 
10 мкМ эти органы содержали, соответственно, 
20.1 и 15.8% Cd от его общего количества в расте-
нии. При этом количество кадмия, аккумулиро-
ванного розеточными листьями, не превышало 
6.3% от его общего содержания в растениях, что 
свидетельствует о достаточно эффективной работе 
механизмов, ограничивающих перенос Cd в юве-
нильные органы амаранта. Следует отметить, что 
на уровне побега наибольшую аккумуляцию кад-
мия регистрировали в зрелых листьях, где его кон-
центрация на фоне 10 мкМ Cd достигала своих 
максимальных значений: 109.4 мкг/г сухой биомас-
сы (рис. 2). В целом же при обеих концентрациях 
Cd в среде накопление этого металла в органах 
амаранта изменялось в следующей последо- 

вательности: корень > зрелые листья и стебель >  
> розетка (таблица).

Влияние кадмия на содержание элементов мине-
рального питания в растениях амаранта. Внесение 
Cd в питательную среду отражалось на накоплении 
ионов K+, Ca2+ и Mg2+ в органах амаранта. Под 
влиянием кадмия происходило достоверное сни-
жение (на 22–25%) концентрации калия в корнях 
амаранта (рис. 3а). В надземных органах концен-
трации калия в присутствии Cd (1 мкМ) практиче-
ски не менялись, при этом концентрации калия 
в зрелых и ювенильных листьях были практически 
одинаковыми. При наибольшей концентрации Cd 
в среде (10 мкМ) достоверное возрастание содер-
жания калия наблюдали в главном стебле (+21.5%) 
и в ювенильных листьях розетки (+25%), тогда как 
в зрелых листьях содержание калия оставалось не-
изменным по сравнению с контрольными растени-
ями (рис. 3а).

В отличие от калия, содержание кальция в кор-
нях растений достоверно не менялось под воздей-
ствием кадмия, тогда как в стебле и листьях кон-
центрация кальция в сухой биомассе с увеличени-
ем дозы Cd в среде возрастала (рис. 3б). Согласно 
полученным данным, зрелые листья контрольных 
растений амаранта характеризовались наиболее 
высокими показателями аккумуляции кальция: 
1360 мкг-экв/г сухой биомассы, что в 3.2 раза пре-
вышало содержание этого металла в ювенильных 
листьях (рис. 3б). Внесение Cd в минимальной 
концентрации привело к незначительному, но до-
стоверному приросту концентрации Ca в зрелых 
листьях при отсутствии значимого эффекта в юве-
нильных листьях (рис. 3б). Увеличение дозы кад-
мия до 10 мкМ не приводило к дальнейшему повы-
шению содержания Ca в зрелых листьях, в то время 
как в ювенильных листьях розетки содержание 
кальция возрастало на 44% по сравнению с кон-
тролем.

Магний, как и кальций, в наибольших концен-
трациях накапливался в зрелых листьях амаранта. 
У контрольных растений в этих органах содер- 
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Рис. 2. Влияние CdSO4 в различных концентрациях 
на содержание кадмия в корнях и надземных органах 
растений амаранта. Данные представлены как сред-
ние значения со стандартной ошибкой. 1 – корни, 
2 – стебли, 3 – зрелые листья, 4 – стебли розетки, 5 – 
листья розетки (ювенильные). Латинскими буквами 
b и с обозначены достоверные различия с контроль-
ным вариантом (а) при р ≤ 0.05.

Влияние CdSO4 в различных концентрациях на содержание кадмия в корнях и надземных органах растений 
амаранта (мкг/орган, % от суммарного содержания Cd в целом растении)

Вариант Корни Стебли Листья зрелые Стебли розетки Листья розетки 
(ювенильные)

Cd, мкМ мкг % мкг % мкг % мкг % мкг %

1 38.76 ± 1.35 68.5 5.99 ± 0.23 10.6 9.32 ± 0.65 16.5 0.22 ± 0.02 0.3 2.31 ± 0.11 4.1
10 156.59 ± 4.47 57.2 55.01 ± 2.09 20.1 43.33 ± 1.56 15.8 1.63 ± 0.08 0.6 17.15 ± 0.85 6.3

Примечание. Данные представлены как средние значения ± стандартная ошибка. Все значения достоверно различаются 
при р ≤ 0.05.
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жание магния было практически эквивалентным 
содержанию кальция (1400 мкг-экв/г сухой био-
массы). В то же время в ювенильных листьях кон-
центрация магния была в 2.4 раза меньше, чем 
концентрация кальция (рис. 3в). При внесении Cd 
в среду концентрация магния достоверно возраста-
ла во всех органах амаранта, за исключением сте-
бля. С повышением дозы Cd наблюдаемый эффект 
усиливался (рис. 3в). Согласно полученным дан-
ным, прирост содержания Mg в корнях под воздей-
ствием Cd составил 17% (1 мкМ Cd) и 25% (10 мкМ 
Cd). В зрелых и ювенильных листьях аккумуляция 
Mg происходила еще интенсивнее. При минималь-
ной концентрации Cd в среде аккумуляция магния 
возрастала в 1.2 раза, а при максимальной концен-
трации – в 1.4 раза по сравнению с соответствую-
щими контролями.

Влияние кадмия на содержание оксалата в расте-
ниях амаранта. Выявлено наличие оксалата во всех 
органах амаранта, однако содержание в них водо-
растворимой и водонерастворимой форм этой кис-
лоты существенно различалось. Максимальное со-
держание обеих форм оксалата отмечено в зрелых 
листьях растений, при этом в контрольных расте-
ниях нерастворимая форма оксалата преобладала 
над растворимой в соотношении 1.25: 1.00 (рис. 4). 
При экспонировании растений на среде с CdSO4 
происходило уменьшение пулов водорастворимого 
оксалата и увеличение пулов водонерастворимого 
оксалата в органах растений. Так, в корнях амаран-
та, где практически весь оксалат в контроле был 
представлен водорастворимой формой, внесение 
Cd в концентрациях 1 и 10 мкМ способствовало 
снижению содержания этой кислоты, соответ-
ственно на 17 и 22% (рис. 4а). При максимальной 
концентрации Cd одновременно формировался от-
носительно небольшой по величине пул нераство-
римого оксалата (рис. 4б). В наибольшей степени 
содержание двух форм оксалата изменялось под 
влиянием кадмия в зрелых листьях амаранта, осо-
бенно на фоне максимальной дозы кадмия (10 
мкМ) в среде. В этом случае отмечено достоверное 
уменьшение пула водорастворимого оксалата 
(–21.3%) и увеличение его водонерастворимого пула 
(+23.7%) по сравнению с соответствующими кон-
тролями (рис. 4а, 4б). В результате в зрелых листьях 
амаранта наблюдали двукратное превышение содер-
жания нерастворимого оксалата над растворимым. 
Аналогичную, но менее выраженную тенденцию на-
блюдали и в ювенильных листьях, где достоверное 
увеличение пула нерастворимого оксалата отмечено 
на фоне 10 мкМ Cd, а соотношение водонераство-
римого и водорастворимого пулов возрастало с 0.67 
(в контроле) до 0.94 (10 мкМ Cd).
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Рис. 3. Влияние CdSO4 в различных концентрациях 
на содержание калия (а), кальция (б) и магния (в) 
в корнях и надземных органах амаранта. Данные 
представлены как средние значения со стандартной 
ошибкой. 1 – корни, 2 – стебли, 3 – зрелые листья, 
4 – стебли розетки, 5 – листья розетки (ювениль-
ные). Латинскими буквами b и с обозначены досто-
верные различия с контрольным вариантом (а) при 
р ≤ 0.05.
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содержание кадмия в листьях амаранта: A. mangostanus 
[13], A. caudatus [14] и A. tricolor L. [15], может дости-
гать 100–260 мкг/г  без внешних симптомов Cd-ток-
сичности. Эти результаты позволили авторам охарак-
теризовать амарант как гипераккумулятор кадмия. 
В других исследованиях, напротив, отмечают высо-
кую чувствительность A. caudatus к избытку кадмия 
[17], а также низкую способность этого растения к пе-
реносу Cd из корней в побег [16]. Соответственно, 
механизмы адаптации амаранта к воздействию Cd 
и других металлов могут быть отнесены, по мнению 
этих авторов, к стратегии эксклюдера [16, 19]. По на-
шим данным, A. cruenthus характеризовался анало-
гичной стратегией адаптации. Действительно, основ-
ное количество поглощенного кадмия (от 57 до 68% 
в зависимости от дозы Cd) накапливалось в корнях 
амаранта (таблица), возможно, вследствие преиму-
щественного связывания этого металла апопластом 
клеток корней [20, 21].

Индекс прироста биомассы – один из индикато-
ров устойчивости растений к действию стрессовых 
факторов [1, 11]. По нашим данным, прирост сырой 
биомассы подавлялся в целом сильнее, чем прирост 
сухой биомассы растений амаранта, что может сви-
детельствовать о снижении под воздействием кадмия 
уровня оводненности растений и согласуется с суще-
ствующими представлениями [1, 2]. Согласно нашим 
результатам, вызываемое кадмием снижение приро-
ста сухой биомассы побегов амаранта было обуслов-
лено исключительно торможением роста стебля 
и зрелых листьев, а не розеточной части побега, при-
рост которой под воздействием кадмия лишь возрас-
тал (рис. 1б). Эффект торможения роста побегов ама-
ранта был наибольшим при максимальной концен-
трации в среде Cd (10 мкМ), что в целом не 
противоречит результатам исследований других ав-
торов [13, 17]. Примеров стимулирующего действия 
кадмия на рост ювенильных органов растений мы не 
обнаружили. Вместе с тем есть сообщения об уско-
рении кадмием темпов бутонизации и инициирова-
нии им раннего цветения у растений [22]. С другой 
стороны, кадмий способен индуцировать симптомы 
преждевременного старения листьев растений, что 
предположительно обусловлено развитием окисли-
тельного стресса и/или стимуляцией синтеза этилена 
[23, 24]. Роль активных форм кислорода, в частности 
H2O2, и этилена как сигнальных молекул в условиях 
стрессового воздействия тяжелых металлов, активно 
обсуждается в современной литературе [24, 25]. Наши 
данные позволяют предположить, что Cd в сублеталь-
ных концентрациях может инициировать процессы 
созревания в ювенильных акцепторных листьях 
и ускорять старение зрелых донорных листьев.

Одним из условий, определяющих устойчивое 
функционирование растений в норме и при адапта-
ции к стрессу, является гомеостатирование параме-
тров внутренней среды, в том числе параметров 
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Рис. 4. Влияние CdSO4 в различных концентрациях 
на содержание водорастворимой (а) и водонераство-
римой (б) форм оксалата в органах растений амаран-
та. Данные представлены как средние значения со 
стандартной ошибкой. 1 – корни, 2 – зрелые листья, 
3 – ювенильные листья. Латинскими буквами b 
и с обозначены достоверные различия с контроль-
ным вариантом (а) при р ≤ 0.05

ОБСУЖДЕНИЕ

Как следует из результатов проведенного исследо-
вания, 6-недельные растения A. cruenthus, произрас-
тавшие в течение 7 суток в условиях водной культуры 
в присутствии кадмия, характеризовались относи-
тельно высокой устойчивостью к кадмию в среде. 
Растения не обнаруживали визуальных симптомов 
Cd-токсичности, хотя аккумулировали этот металл 
в значительных количествах, причем как в корнях, 
так и в зрелых и ювенильных листьях (рис. 2). Сведе-
ния относительно аккумуляции кадмия в растениях 
амаранта и их устойчивости к избытку этого металла 
крайне неоднозначны. По некоторым данным 
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ионного гомеостаза [18]. Неоднократно отмечалось, 
что нарушение поглощения и транспорта основных 
элементов питания под воздействием Cd может 
быть причиной депрессии роста растений [2, 3, 6], 
тогда как поддержание гомеостаза K+ [4] и  
Mg2+/Ca2+ [9] в надземных органах способствует 
увеличению Cd-толерантности растений. Результа-
ты нашего исследования свидетельствуют о неод-
нозначном характере действия Cd на содержание 
калия в органах амаранта. Если в корнях амаранта 
кадмий вызывал заметное снижении концентра-
ции калия, то в надземных органах растений этот 
показатель не менялся (на фоне 1 мкМ Cd), либо 
даже частично возрастал, например, в стебле 
и ювенильных листьях на фоне 10 мкМ Cd 
(рис. 3а). Следует отметить, что в вариантах с 10 
мкМ Cd прирост концентрации калия в зрелых ли-
стьях практически отсутствовал, тогда как в стебле 
и ювенильных листьях он достигал 21 и 25%, соот-
ветственно, в сравнении с соответствующими кон-
тролями. Обсуждаются различные механизмы на-
рушения кадмием гомеостаза калия в корнях рас-
тений: 1) уменьшение притока K+ в корни [3] из-за 
ингибирования кадмием активности H+-АТФазы 
и/или деполяризации мембран клеток корней [5]; 
2) блокирование кадмием проводимости и сниже-
ние активности входящих K+-каналов в клетках 
корневых волосков [5]; 3) индукция кадмием выхо-
да калия из клеток корней из-за окислительного 
повреждения липидного слоя мембран и увеличе-
ния их проницаемости [1]; 4) прямая стимуляция 
кадмием активности К+-выходящих (KOR) каналов 
через генерацию в них конформационных измене-
ний, ведущих к открыванию К+-каналов [4]. Значи-
тельно реже регистрируют не получившее адекват-
ной интерпретации увеличение под воздействием 
Cd концентрации K+ в органах растений [7, 8, 20]. 
В наших опытах снижение уровня калия в корнях 
амаранта не только не приводило к дефициту этого 
катиона в побеге, но и сопровождалось возраста-
нием его концентрации в стебле и ювенильных ли-
стьях на фоне 10 мкМ Cd (рис. 3а). Поэтому можно 
предположить, что Cd-стресс индуцировал не 
столько выход калия из корней, сколько мобилиза-
цию этого элемента питания из запасных вакуо-
лярных пулов клеток корней и его перенос в побег. 
Этот процесс может быть связан с работой адаптив-
ных механизмов, направленных на поддержание 
гомеостаза K+ в надземных органах амаранта. Из-
вестно, что в загрузке калия в ксилему участвуют 
SCOR каналы, локализованные в клетках кортекса 
корней и активируемые деполяризацией [26]. Поэ-
тому нельзя исключать их функциональную роль 
в усилении переноса калия в розеточную часть по-
бега амаранта в условиях Cd-воздействия.

В отличие от калия, концентрации в корнях ама-
ранта кальция и магния под воздействием Cd не 

снижались, а в листьях даже возрастали (рис. 3б, 3в), 
особенно в листьях розетки. Такое увеличение кон-
центраций кальция и магния происходило на фоне 
значительного усиления прироста (+40%) листьев 
розетки, вызываемого привнесением Cd в макси-
мальной концентрации. Эти результаты противо-
речат ряду литературных данных об ингибирова-
нии кадмием притока в растения 2-валентных ка-
тионов [5–7, 27]. Эффект ингибирования возможен 
вследствие конкуренции ионов Cd2+ с катионами 
элементов минерального питания за сайты связы-
вания на переносчиках. В качестве таковых рас-
сматривают как малоселективные катионные 
транспортеры (LCT), так и катионные каналы 
(DACC, HACC, VICC) [28]. Наши данные позволя-
ют предположить, что кадмий в концентрациях, не 
превышавших 10 мкМ, не оказывал ингибирующе-
го действия на поглощение Ca2+ и Mg2+ корнями 
амаранта. Скорее всего, кадмий влиял на транс-
порт и распределение этих элементов минерального 
питания в надземных органах путем модификации 
потребностей в этих элементах зрелых и ювениль-
ных листьев в ходе формирования их биомассы. 
В пользу такого предположения свидетельствует тот 
факт, что в ювенильных листьях увеличение кон-
центраций двухвалентных катионов относительно 
контроля происходило при одновременном возрас-
тании сухой биомассы листьев, тогда как в зрелых 
листьях возрастание концентраций катионов осу-
ществлялось на фоне торможения прироста их 
биомассы (рис. 1б; 3).

Стимуляцию кадмием аккумуляции Mg и K в по-
бегах Artemisia aucheri [9], а также Ca и Mg в надзем-
ных органах Thlaspi caerulescens интерпретируют как 
защитную реакцию растений на воздействие 
Cd-стресса [8], обусловленную индукцией этим ме-
таллом проводимости Ca2+-каналов [20]. Возможно 
также, что эффект повышения содержания Ca2+ 
и Mg2+ в листьях амаранта (рис 3б, 3в) связан с воз-
никновением в листьях растений метаболического 
отклика на воздействие кадмия, в частности, с уве-
личением содержания в них нерастворимого оксала-
та (рис. 4б). Такая корреляция может быть следстви-
ем повышения востребованности листьев в соответ-
ствующих элементах минерального питания, что 
необходимо для поддержания в условиях Cd-стресса 
ионного баланса растительных клеток. Обсуждаемая 
корреляция прослеживалась как в ювенильных ли-
стьях на фоне повышения их биомассы, так и в зре-
лых листьях на фоне торможения их прироста. 
Справедливость такого подхода согласуется с ранее 
установленной нами функциональной ролью окса-
лата в формировании катионно-анионного состава 
листьев амаранта в онтогенезе [18] и находит под-
тверждение в дискутируемых метаболических от-
кликах растений на стрессовое воздействие тяже-
лых металлов [11, 29, 30]. Природа таких откликов 
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может быть обусловлена необходимостью вовлече-
ния органических кислот в процессы хелатирова-
ния ионов тяжелых металлов в растениях [1, 11]. 
Этот механизм описан в отношении цитрата в ли-
стьях и оксалата в корнях Amaranthus paniculatus L. 
при выращивании растений этого вида в среде 
с умеренным содержанием никеля [11]. Сообщают 
также о множественном метаболическом отклике 
растений на действие кадмия в сублетальных кон-
центрациях, в частности, об аккумуляции ряда ос-
новных интермедиатов цикла Кребса. Возникнове-
ние такого отклика объясняют увеличением в ре-
зультате воздействия металлов митохондриальной 
активности клеток, генерирующей восстанови-
тельные эквиваленты, АТФ и углеродные структу-
ры для синтеза аминокислот [29, 30].

В листьях амаранта темпы увеличения под воз-
действием кадмия концентрации нерастворимого 
оксалата (рис. 4) превышали темпы аккумуляции 
кадмия (рис. 2). Поэтому индуцируемое кадмием 
повышение содержания нерастворимого оксалата 
в листьях может быть лишь отчасти объяснено вов-
лечением анионов оксалата в хелатирование этого 
тяжелого металла. Скорее всего, такое аккумулиро-
вание оксалата связано с перестройкой углеродно-
го метаболизма растений и, по существу, является 
результатом их метаболического отклика на воз-
действие Cd-стресса [29]. В этой связи можно 
предположить, что одновременно наблюдаемое 
увеличение содержания кальция и магния в ли-
стьях амаранта скорее всего обусловлено характе-
ром метаболического отклика растений на дей-
ствие кадмия. Таким образом, в сублетальных кон-
центрациях (1 и 10 мкМ) кадмий инициировал 
изменения в ростовой реакции надземных органов 
растений A. cruentus. Эти изменения заключались 
в торможении роста зрелых донорных листьев при 
одновременной стимуляции роста ювенильных ак-
цепторных листьев, что может свидетельствовать об 
ускорении темпов онтогенеза растений под воздей-
ствием кадмия. Устойчивость растений A. cruentus 
к действию кадмия, по-видимому, обусловлена пре-
имущественным связыванием Cd на уровне корней. 
Такая адаптивная стратегия весьма характерна для 
растений-эксклюдеров. В то же время отсутствие 
визуальных признаков Cd-токсичности у зрелых 
и ювенильных листьев на фоне аккумуляции в них 
этого металла может свидетельствовать о возможно-
сти функционирования у амаранта механизмов де-
токсикации кадмия не только на уровне корней, но 
и побега. Определенную роль в этих механизмах мо-
гут играть индуцируемые кадмием изменения 
в углеродном метаболизме, вызывающие накопле-
ние оксалата, что сопровождается усилением уча-
стия кальция и магния в поддержании ионного го-
меостаза в этих органах. Эти процессы свидетель-
ствуют об ускорении темпов онтогенеза листа 

амаранта при наличии в питательной среде кадмия 
в сублетальных концентрациях, что нашло отраже-
ние в ростовой реакции растений амаранта на дей-
ствие кадмия.
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