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ЭКСПЕРИМЕНТАЛЬНЫЕ СТАТЬИ

УДК 58.036.5:546.48

РАЗДЕЛЬНОЕ И СОВМЕСТНОЕ ДЕЙСТВИЕ НИЗКОЙ 
ТЕМПЕРАТУРЫ И КАДМИЯ НА НЕКОТОРЫЕ 
ФИЗИОЛОГИЧЕСКИЕ ПОКАЗАТЕЛИ ПШЕНИЦЫ

Ю. В. Венжик, А. Ф. Титов, Е. С. Холопцева, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН

Изучалась динамика ряда показателей водного обмена, фотосинтетической актив-
ности и холодоустойчивости у пшеницы (Triticum aestivum L.) при раздельном и сов-.) при раздельном и сов-
местном действии низкой закаливающей температуры 4 °С и кадмия (100 мкМ). 
Установлено, что под влиянием указанных стресс-факторов в клетках и тканях пше-
ницы происходит комплекс физиологических изменений, динамика которых зави-
сит от стрессора. В частности, низкая температура вызывает у пшеницы ряд адап-
тивных изменений, способствующих формированию повышенной холодоустой-
чивости, а именно: увеличение размеров клеток мезофилла, числа хлоропластов 
в них и содержания хлорофиллов в светособирающем комплексе, стабилизацию 
скорости фотосинтеза, транспирации и устьичной проводимости листьев, сни-
жение оводненности тканей. В присутствии кадмия по мере увеличения продол-
жительности его действия снижается холодоустойчивость листьев и развиваются 
токсические эффекты на растения: прекращается рост клеток мезофилла, в них 
уменьшается число хлоропластов, в листьях уменьшается содержание фотосинте-
тических пигментов, появляются признаки хлороза. При совместном действии этих 
стресс-факторов кадмий препятствует развитию некоторых адаптивных реакций, 
вызываемых действием холода (увеличение размеров клеток, числа хлоропластов 
в них), а низкая температура частично нивелирует токсическое влияние кадмия на 
пигментный аппарат растений и предотвращает развитие хлороза. Таким образом, 
результаты проведенных исследований показывают, что реакция растений пшени-
цы на совместное действие низкой температуры и кадмия существенно отличается 
от их реакции на действие тех же стресс-факторов по отдельности.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; низкая температура; кадмий; водный 
обмен; фотосинтетический аппарат; холодоустойчивость.
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AND COMBINED EFFECTS OF LOW TEMPERATURE AND CADMIUM ON 
SOME PHYSIOLOGICAL INDICATORS IN WHEAT

The effects of separate and combined impact of low temperature (4 °C) and cadmium 
(100 µM) on the dynamics of a number of indicators of the water metabolism, photo-
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Введение

Низкая температура и тяжелые металлы, 
в частности кадмий, относятся к факторам, 
негативно влияющим на растения и ограничи-
вающим их рост и распространение [Ruelland, 
Zachovski, 2010; Theocharis et al., 2012; Hosei-, 2010; Theocharis et al., 2012; Hosei-Theocharis et al., 2012; Hosei- et al., 2012; Hosei-et al., 2012; Hosei- al., 2012; Hosei-al., 2012; Hosei-., 2012; Hosei-Hosei-
ni, Zargari, 2013; Титов и др., 2014]. Каждый из 
этих факторов способен оказывать существен-
ное влияние и на другие основные физиоло-
гические процессы растений, включая водный 
обмен и фотосинтез [Ruelland, Zachovski, 2010; 
Theocharis et al., 2012; Казнина, Титов, 2013; 
Tran, Popova, 2013]. В природных условиях они 
достаточно часто воздействуют на растения 
одновременно, например, в северных райо-
нах на территориях, прилежащих к крупным 
промышленным предприятиям, автострадам 
и т. д. Тем не менее сведения о совместном 
действии указанных стресс-факторов на основ-
ные физиологические процессы в известной 
нам литературе немногочисленны [Гармаш, 
Головко, 2009; Репкина и др., 2014], хотя они 
могли бы расширить существующие представ-
ления о защитно-приспособительных реакци-
ях растений, обеспечивающих их устойчивость 
в условиях одновременного действия двух 
и более стрессоров разной природы. Учитывая 
это, мы провели сравнительное изучение дина-
мики показателей водного обмена, активности 
фотосинтетического аппарата (ФСА) и холодо-
устойчивости у проростков озимой пшеницы 
при раздельном и совместном действии низкой 
температуры и кадмия.

Материалы и методы

Исследования выполнены на приборно-ана-
литической базе Центра коллективного поль-
зования научным оборудованием Института 
биологии КарНЦ РАН «Комплексные фунда-
ментальные и прикладные исследования осо-
бенностей функционирования живых систем 
в условиях Севера».

Опыты проводили с проростками озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39, выращенными в рулонах фильтроваль-
ной бумаги на питательном растворе с добавле-
нием микроэлементов в камере искусственно-
го климата при температуре воздуха 22 °С, его 
относительной влажности 60–70 %, освещен-
ности 10 клк, фотопериоде 14 ч. По достиже-
нии недельного возраста проростки в течение 
7 сут подвергали действию низкой закалива-
ющей температуры 4 °С или сульфата кадмия 
(100 мкМ), а также их совместному действию, 
сохраняя прочие условия неизменными.

Интенсивность транспирации, устьичную 
проводимость и скорость фотосинтеза листь-
ев изучали с помощью портативной фотосин-
тетической системы НСМ-1000 (�alz, Герма-
ния). Оводненность тканей рассчитывали по 
общепринятой формуле [Рогожин, Рогожина, 
2013]. Содержание хлорофиллов измеряли на 
спектрофотометре СФ-2000 (Спектр, Россия) 
в спиртовой вытяжке [Lichtenthaler, �ellburn, 
1983]. Долю хлорофиллов в светособирающем 
комплексе (ССК) от их суммы рассчитывали 
с учетом того, что весь хлорофилл b находит-
ся в ССК, а отношение хлорофиллов a/b в ССК 

synthetic activity and cold tolerance in wheat (Triticum aestivum L.) were investigated. It 
was found that these stress factors induce a complex of physiological changes in wheat 
cells and tissues, but their dynamics depends on the type of the stress factor. Thus, low 
temperature caused a number of protective and adaptive changes in wheat cells, such 
as enlargement of mesophyll cells, increase in the number of chloroplasts in them and 
chlorophyll content in the light-harvesting complex, stabilization of the rate of photosyn-
thesis, transpiration and stomatal conductance of leaves, reduction of the water content 
of tissues. Probably these changes enhance the cold tolerance of plants. In the presence 
of cadmium the cold tolerance of leaves decreased and the toxic effects of cadmium de-
veloped as the impact continued: the growth of mesophyll cells stopped, the number of 
chloroplasts in them decreased, the content of photosynthetic pigments in the leaves de-
clined, there appeared signs of chlorosis. In a combined treatment, cadmium prevented 
the development of some adaptive responses to low temperature (enlargement of cells 
and increase in the number of chloroplasts in them), whereas the cold partially dampened 
the toxic effects of cadmium on the pigment apparatus of the plants and prevented the 
development of chlorosis. Our results thus show that the response of wheat plants to the 
combined effect of low temperature and cadmium is significantly different from their reac-
tion to these stressors acting individually.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; low temperature; cadmium; water metabolism; pho-
tosynthetic apparatus; cold tolerance.
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равно 1,2 [Lichtenthaler, 1987]. Измерение кле-Lichtenthaler, 1987]. Измерение кле-, 1987]. Измерение кле-
ток мезофилла и подсчет числа хлоропластов 
в них производили в мацерированной суспен-
зии листьев [Гавриленко, Жигалова, 2003].

О холодоустойчивости листьев судили по 
температуре (ЛТ50), вызывающей гибель 50 % 
палисадных клеток паренхимы листовых вы-
сечек после их 5-минутного промораживания 
в термоэлектрическом микрохолодильнике 
ТЖР-02/-20 («Интерм», Россия) при последова-
тельном изменении температуры с интервалом 
0,4 °С [Балагурова и др., 1982]. Жизнеспособ-
ность клеток определяли с помощью светового 
микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) с объ-
ективом 40× по деструкции хлоропластов и ко-
агуляции цитоплазмы.

Повторность в пределах отдельного опы-
та при оценке устойчивости и указанных выше 
физиологических показателей составляла 
3–6 раз. Каждый опыт повторяли не менее 
3 раз. Для определения размеров клеток и под-
счета количества хлоропластов в них в каждом 
варианте опыта анализировали 80–100 клеток 

мезофилла. В таблицах и на графиках приве-
дены средние арифметические значения и их 
стандартные ошибки. В статье обсуждаются 
величины, достоверные при p ≤ 0,05.

Результаты

Интенсивность транспирации, устьичная 
проводимость и оводненность тканей. Иссле-
дования показали, что под влиянием темпера-
туры 4 °С транспирация и устьичная проводи-
мость листьев пшеницы значительно (на 60 %) 
снижаются уже в первые часы опыта, но в даль-
нейшем (на 2–4-е сут) остаются примерно на 
том же уровне, а к 7-м сут даже немного воз-
растают (рис. 1). Кадмий (при 22 °С), напротив, 
вызывал небольшое увеличение показателей 
в течение первых суток опыта, а затем они сни-
жались до 80–90 % от исходных значений (см. 
рис. 1). При совместном действии низкой тем-
пературы и кадмия изменения транспирации 
и устьичной проводимости листьев были схо-
жи с их изменениями при 4 °С: существенное 

Рис. 1. Раздельное и совместное влияние температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на интенсивность транспи-
рации (а) и устьичную проводимость (б) листьев пшеницы
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снижение показателей происходило в первые 
часы опыта, а к 7-м сут наблюдалась их стаби-
лизация (см. рис. 1). Оводненность тканей по-
бегов достоверно снижалась под влиянием низ-
кой температуры и при совместном действии 
стресс-факторов (к 4–7-м сут опыта), а в при-
сутствии кадмия при 22 °С этот показатель ос-
тавался на уровне исходных значений (табл. 1).

Таблица 1. Раздельное и совместное влияние 
температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на 
оводненность тканей побега пшеницы

Экспозиция, ч Оводненность побега, %
4 °С Cd 4 °С+Cd

0 89,3 ± 0,4 89,3 ± 0,4 89,3 ± 0,4
24 88,1 ± 0,6 88,7 ± 0,1 88,2 ± 0,7
96 86,3 ± 0,3* 87,1 ± 0,1 85,9 ± 0,4*

168 85,1 ± 0,3* 86,8 ± 0,1 85,1 ± 0,5*

Интенсивность фотосинтеза и содержание 
фотосинтетических пигментов. Интенсивность 
фотосинтеза листьев пшеницы под влиянием 

температуры 4 °С и при ее совместном дейст-
вии с кадмием снижалась в течение первых суток 
опыта, а затем постепенно возрастала, составляя 
к концу эксперимента 40 % от исходной (рис. 2, а). 
Под влиянием кадмия (при 22 °С), наоборот, ин-
тенсивность фотосинтеза уменьшалась (на 20 %) 
только к 7-м сут опыта (см. рис. 2, а).

Установлено, что суммарное содержание 
хлорофиллов в листьях пшеницы возрастало 
в течение первых нескольких суток при всех 
видах стрессового воздействия (рис. 2, б). 
В дальнейшем (на 2–7-е сут) зафиксировано 
снижение этого показателя, которое было наи-
менее выражено при 4 °С (см. рис. 2, б). Важно, 
что увеличение доли хлорофилла в ССК отме-
чено как при раздельном, так и при совмест-
ном действии стрессоров (табл. 2). Отметим 
также, что в присутствии кадмия (при 22 °С) на 
4–5-е сут опыта у проростков пшеницы зафик-
сированы визуальные признаки хлороза, кото-
рые отсутствовали при 4 °С и совместном дей-
ствии стресс-факторов.

Рис. 2. Раздельное и совместное влияние температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на интенсивность фотосин-
теза (а) и суммарное содержание хлорофиллов (б) в листьях пшеницы
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Таблица 2. Раздельное и совместное влияние 
температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на 
содержание хлорофилла в светособирающем 
комплексе (ССК) пшеницы

Экспозиция, ч Содержание хлорофилла в ССК,
% от общего содержания хлорофилла

4 °С Cd 4 °С + Cd
0 52 52 52
1 50 53 55
5 57 55 57

24 54 56 57
48 57 55 57
96 55 55 58

168 56 56 57

Мезоструктура клеток. Установлено, что на 
4–7-е сут низкотемпературного воздействия 
в листьях пшеницы существенно увеличивают-
ся размеры клеток мезофилла, а отношение 
длинной оси клетки к короткой при этом сни-
жается (табл. 3), что свидетельствует о смене 
формы клеток на более округлую. Почти од-
новременно значительно увеличивалось ко-
личество хлоропластов в клетках мезофилла 
(см. табл. 3). Кадмий, независимо от сопут-
ствующей температуры, не вызывал изменений 
в размерах и форме клеток листьев, а к концу 
опыта (на 7-е сут) в них уменьшалось число 
хлоропластов (см. табл. 3).

Устойчивость. Исследования показали, что 
в течение первых двух суток опыта холодоус-
тойчивость пшеницы увеличивалась сходным 
образом во всех вариантах опыта (рис. 3). Но 
в дальнейшем (на 3–7-е сут) динамика устойчи-
вости зависела от вида стрессового воздейст-
вия. Так, при 4 °С устойчивость росла в течение 
всего опыта, в присутствии кадмия (при 22 °С) 
снижалась к 4-м сут, а при совместном дей-
ствии стресс-факторов – снижалась к 7-м сут 
воздействия (см. рис. 3).

Таблица 3. Раздельное и совместное влияние 
температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на размеры 
клеток мезофилла и число хлоропластов в них 
в листьях пшеницы

Экспозиция, ч Площадь 
клеток, мкм2

L/� Количество 
хлоропластов 
в клетке, шт.

4 °С
0 324,6 ± 9,7 1,9 10 ± 0,1

24 367,3 ± 21,7 1,7 10 ± 0,3
96 505,9 ± 11,4* 1,5 13 ± 0,3*

168 462,1 ± 9,7* 1,5 13 ± 0,2*
Cd

0 324,6 ± 9,7 1,9 10 ± 0,1
24 314,6 ± 9,7 1,9 10 ± 0,1
96 301,7 ± 8,5 1,9 10 ± 0,1

168 326,7 ± 7,9 1,8  9 ± 0,2*
4 °С + Cd

0 324,6 ± 9,7 1,9 10 ± 0,1
24 345,2 ± 11,8 1,7 10 ± 0,2
96 342,3 ± 7,7 1,8 10 ± 0,1

168 342,4 ± 12,2 1,7  9 ± 0,2*

Примечание. L/� – отношение длинной оси клетки к 
короткой; *отличия от исходного уровня достоверны 
при р ≤ 0,05.

Обсуждение

В результате исследования установлено, 
что как при раздельном, так и при совместном 
действии низкой закаливающей температуры 
(4 °С) и кадмия в субповреждающей концентра-
ции (100 мкМ) у растений пшеницы происходит 
целый ряд изменений, касающихся водного об-
мена, активности ФСА и холодоустойчивости.

Например, резкое снижение транспирации 
и устьичной проводимости листьев пшеницы 
в первые часы действия низкой температуры 
(см. рис. 1), скорее всего, связано с быстрым 
закрытием устьиц – одной из первых реакций 

Рис. 3. Раздельное и совместное влияние температуры (4 °С) и кадмия (100 мкМ) на холодоустойчивость 
(ЛТ50) клеток листьев пшеницы
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растений на охлаждение [Flexas, Medrano, 2002; 
Mahadjan, Tuteja, 2005; Aghaee et al., 2011]. 
У многих теплолюбивых культур, таких как фа-
соль [Martzner, Comstock, 2001], перец [Dodd 
et al., 2000], некоторые сорта оливы [Péres-
Lópes et al., 2010], кукуруза [Melkonian et al., 
2004], огурец [Lee et al., 2004] и рис [Yu et al., 
2006], этот процесс сопровождается сниже-
нием градиента водного потенциала, т. е. воз-
никновением дисбаланса между поглощением 
воды и транспирацией, вследствие чего на-
рушаются минеральное питание, фотосинтез 
и рост. В отличие от этого большинство холо-
достойких растений способны поддерживать 
градиент водного потенциала и при закрытых 
устьицах [�ilkinson et al., 2001; Reynolds et al., 
2005], а снижение транспирации и устьичной 
проводимости их листьев позволяют избежать 
обезвоживания при понижениях температуры 
[Mahadjan, Tuteja, 2005; Reynolds et al., 2005]. 
Стабилизация этих процессов при охлажде-
нии растений обычно сопровождается изме-
нениями проницаемости клеточных мембран 
для воды [Beck et al., 2007] и ее перераспре-Beck et al., 2007] и ее перераспре- et al., 2007] и ее перераспре-et al., 2007] и ее перераспре- al., 2007] и ее перераспре-al., 2007] и ее перераспре-., 2007] и ее перераспре-
делением в клетке, в частности, уменьшением 
объема вакуоли и «разрастанием» цитоплаз-
мы [Трунова, 2007], в которой накапливаются 
сахара и другие осмолитики [Jammhaidi et al., 
2012; Klíma et al., 2012], обладающие криопро-
текторными свойствами, а также дегидрины 
и другие белки, защищающие клеточные струк-
туры от излишних потерь воды [Verslues et al., 
2006], которые происходят при охлаждении 
(см. табл. 1).

Исследования показали, что интенсивность 
фотосинтеза также снижалась только в пер-
вые часы охлаждения пшеницы, а в дальней-
шем оставалась на постоянном уровне (см. 
рис. 2, а). Скорее всего, подобная стабилиза-
ция скорости фотосинтеза обусловлена комп-
лексом адаптивных физиолого-биохимических 
и структурно-функциональных изменений ФСА 
[Мирославов, 1994; Лось, 2005; Трунова, 2007; 
Ruelland, Zachowski, 2010; Венжик и др., 2011, 
2012; Theocharis et al., 2012], характерных для 
холодостойких растений в условиях охлажде-
ния. Отдельно подчеркнем, что под влиянием 
низкой температуры происходит существенное 
увеличение холодоустойчивости листьев пше-
ницы, которое начинается в первые часы опыта 
и продолжается до его конца (рис. 4; табл. 4). 
Логично полагать, что этому процессу способ-
ствуют и те защитно-приспособительные реак-
ции (снижение оводненности тканей, стабили-
зация транспирации, устьичной проводимос-
ти, интенсивности фотосинтеза, увеличение 
содержания хлорофиллов в ССК, укрупнение 

клеток мезофилла и увеличение числа хлоро-
пластов в них), которые отмечены нами в клет-
ках и тканях пшеницы при охлаждении.

В присутствии кадмия динамика изученных 
физиологических показателей существенным 
образом отличалась от таковой при 4 °С (см. 
табл. 4). Попутно отметим, что в наших экспе-
риментах кадмий был использован в форме 
сульфата, однако влияние аниона на физио-
логические процессы нами не учитывалось, 
поскольку при внесении соли в используемой 
концентрации он не оказывает на растения 
токсического действия [Kowalska, 2005].

Таблица 4. Количественная оценка изменений 
некоторых физиологических показателей у пшеницы 
в зависимости от вида стрессового воздействия*

Показатель Виды стрессового 
воздействия

4 °С Cd 4 °С + Cd
Транспирация 53 94 46
Устьичная проводимость 51 85 44
Интенсивность фотосинтеза 43 78 38
Хлорофиллы a+b 78 73 73
Количество хлоропластов 130 90 90
Площадь клеток мезофилла 142 100 105
Холодоустойчивость 153 115 119

Примечание. *Значения показателей приведены на 
7-е сут в % от исходного уровня, который принят за 
100 %.

Влияние кадмия на устьичную проводи-
мость, транспирацию листьев и оводненность 
побегов пшеницы оказалось слабо выражен-
ным. Скорее всего, кадмий в данной концен-
трации не вызывает серьезных нарушений 
в водном обмене пшеницы. Способность под-
держивать достаточно высокий уровень пока-
зателей водного обмена в условиях действия 
различных концентраций кадмия отмечена для 
пшеницы [Bichnoi et al., 1993] и других злаков, 
например, тимофеевки [Батова и др., 2013], яч-
меня [Vassilev et al., 1998; Казнина и др., 2011] 
и риса [Uraguchi et al., 2009].

В наших опытах установлено, что под вли-
янием кадмия снижается интенсивность фо-
тосинтеза пшеницы (см. рис. 2, а), прекраща-
ется рост клеток мезофилла (см. табл. 3), су-
щественно уменьшается число хлоропластов 
в них (см. табл. 3) и содержание хлорофиллов 
в листьях (см. рис. 2, б; табл. 4), появляются 
признаки хлороза. Эти результаты хорошо со-
гласуются с литературными данными, по ко-
торым снижение интенсивности фотосинтеза 
в присутствии кадмия является основным про-
явлением его токсического действия на расте-
ния [Hasan et al., 2009; Hoseini, Zargari, 2013; 
Титов и др., 2014], и связано оно, в частности, 
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с негативным влиянием кадмия на пигментный 
аппарат, ультраструктуру хлоропластов и др. 
[Казнина, Титов, 2013; Tran, Popova, 2013; �ang 
et al., 2014]. Нами также показано, что про- al., 2014]. Нами также показано, что про-al., 2014]. Нами также показано, что про-., 2014]. Нами также показано, что про-
явление токсических эффектов кадмия в ис-
пользованной концентрации происходит лишь 
на 3–7-е сут опыта, совпадая по времени со 
снижением холодоустойчивости листьев. Ве-
роятно, это связано с тем, что у пшеницы, как 
и у всех злаков, большая часть кадмия задер-
живается в корневой системе, которая стано-
вится первым барьером на пути поступления 
кадмия в лист [Казнина, Титов, 2013]. Очевид-
но, только на 3–7-е сут воздействия содержа-
ние кадмия в листьях достигает уровня, при ко-
тором проявляются его основные токсические 
эффекты [Репкина и др., 2012].

Особый интерес представляют данные 
о совместном влиянии низкой температуры 
и кадмия на водный обмен и ФСА пшеницы. 
Нами установлено, что характер изменения 
транспирации, устьичной проводимости, овод-
ненности тканей и интенсивности фотосинтеза 
пшеницы при совместном действии изученных 
стресс-факторов был в целом таким же, как при 
4 °С, то есть определялся действием на основ-
ные физиологические процессы растений глав-
ным образом температуры (см. табл. 4). Однако 
некоторые из изученных показателей при сов-
местном действии стресс-факторов изменя-
лись так же, как и под влиянием кадмия, а имен-
но прекращался рост клеток мезофилла, сни-
жалось число хлоропластов в них и содержание 
хлорофиллов в листьях (см. рис. 2, б; табл. 3, 4). 
Важно, что признаки хлороза, вызываемые кад-
мием, не наблюдались при совместном его дей-
ствии с температурой. С одной стороны, такая 
реакция растений может быть связана с тем, что 
в условиях охлаждения интенсивность всасыва-
ния воды и веществ клетками корня снижается 
[Reynolds et al., 2005], поэтому при 4 °С кадмий 
попадает в листья в меньшей концентрации, 
чем при 22 °С [Репкина, 2014], и его негативное 
влияние на пигментный аппарат ослабевает. 
С другой стороны, известно, что под влиянием 
холода в клетках и тканях пшеницы реализует-
ся комплекс адаптивных реакций, направлен-
ных на поддержание активности ФСА [Трунова, 
2007; Ruelland, Zachowski, 2010; Венжик и др., 
2011, 2012; Theocharis et al., 2012], которые мо-Theocharis et al., 2012], которые мо- et al., 2012], которые мо-et al., 2012], которые мо- al., 2012], которые мо-al., 2012], которые мо-., 2012], которые мо-
гут препятствовать развитию хлороза. Увеличе-
ние холодоустойчивости пшеницы, происходя-
щее при этом, также свидетельствует в пользу 
высказанного предположения о развитии неко-
торых температурозависимых адаптивных ре-
акций при совместном действии стресс-факто-
ров на растения.

Полученные результаты хорошо корреспон-
дируются с известными из литературы данны-
ми о том, что при совместном действии стресс-
факторов действие одного из них может час-
тично сглаживать негативные эффекты другого. 
Показано, например, что засоление увеличивает 
устойчивость фотосистем к тепловому шоку [Lu 
et al., 2003] и охлаждению [Cheng et al., 2014], 
а также препятствует развитию негативных эф-
фектов облучения на ФСА и вызывает усиленное 
накопление пролина [Çacirlar et al., 2008]. Облу-acirlar et al., 2008]. Облу- et al., 2008]. Облу-et al., 2008]. Облу- al., 2008]. Облу-al., 2008]. Облу-., 2008]. Облу-
чение растений, в свою очередь, снижает нега-
тивные эффекты засоления, вызывая усиленное 
накопление низкомолекулярных антиоксидан-
тов [Радюкина и др., 2012]. Совместное дейст-
вие низкой температуры и кадмия вызывает 
меньшее увеличение проницаемости мембран, 
чем их действие по отдельности [Лукаткин и др., 
2003]. Кроме того, изменение температуры вы-
ращивания растений уменьшает негативное 
влияние кадмия на дыхание [Гармаш, Голов-
ко, 2009] и увеличивает устойчивость растений 
к фотоингибированию, вызванному действием 
тяжелых металлов [Streb et al., 2008].

Как показывает анализ литературы, при 
совместном действии нескольких стресс-фак-
торов на растительный организм их негатив-
ные эффекты могут не только нивелироваться, 
но и суммироваться. Например, совместное 
действие UV-B облучения и кадмия вызыва-UV-B облучения и кадмия вызыва--B облучения и кадмия вызыва-B облучения и кадмия вызыва- облучения и кадмия вызыва-
ет более сильное ингибирование фотосистем, 
чем их раздельное действие [Prasad et al., 
2004]. Сходные результаты получены при изу-
чении засоления и тяжелых металлов [Ma et al., 
2012]. Суммирование эффектов низкой темпе-
ратуры и кадмия установлено в исследованиях 
их влияния на рост растений [Гармаш, Головко, 
2009; Репкина и др., 2014]. В целом наши ре-
зультаты и литературные данные говорят о том, 
что реакция растений на совместное (одно-
временное или последовательное) действие 
стрессоров может быть различной. Она зави-
сит от природы стрессоров, их дозы, сопут-
ствующих условий и во многих случаях отлича-
ется от реакции на действие тех же стрессоров 
по отдельности.

Заключение

Проведенные исследования показали, что 
как при раздельном, так и при совместном дей-
ствии низкой температуры и кадмия у растений 
пшеницы развивается комплекс изменений, 
затрагивающих основные физиологические 
процессы, в частности, водный обмен, фото-
синтез и формирование холодоустойчивости. 
Характер происходящих при этом изменений 
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определяется видом стрессового воздействия, 
и если под влиянием низкой закаливающей 
температуры происходит адаптация растений 
к холоду, то в присутствии кадмия (100 мкМ) по 
мере увеличения продолжительности его дей-
ствия развиваются токсические эффекты, свя-
занные в основном с его влиянием на фотосин-
тетический аппарат растений. При совместном 
действии указанных факторов кадмий препят-
ствует развитию некоторых температурозави-
симых адаптивных реакций (увеличение разме-
ров клеток мезофилла и числа хлоропластов 
в них), а низкая температура, в свою очередь, 
частично нивелирует токсическое влияние кад-
мия на пигментный аппарат растений.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за-
дания по теме № 0221-2014-0002.
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