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роль оТдельных КомПоненТов анТиоКсиданТной 
сисТемы в адаПТации расТений ELYTRIGIA 
REPENS (L.) NeVsKI К Кадмию

н. м. Казнина, ю. в. батова, а. ф. Титов, г. ф. лайдинен
Институт биологии Карельского научного центра РАН

В условиях вегетационного опыта изучали устойчивость пырея ползучего (Elytrigia 
repens (L.) Nevski) к кадмию и роль отдельных компонентов антиоксидантной си-
стемы (АОС) в адаптации растений этого вида к повышенным концентрациям ме-
талла в корнеобитаемой среде. Показано, что пырей обладает высокой устойчи-
востью к кадмию и способен в течение длительного времени (40 сут) успешно рас-
ти в присутствии данного металла в субстрате в концентрации 40 мг/кг субстрата, 
сохраняя при этом высокий уровень фотосинтеза и водного режима. Из получен-
ных данных следует, что высокая устойчивость пырея к кадмию, наряду с другими 
защитными механизмами, обеспечивается эффективной работой АОС. В частно-
сти, в присутствии металла в корнях растений заметно возрастает активность та-
ких антиоксидантных ферментов, как супероксиддисмутаза (СОД), каталаза (КАТ) 
и гваяколовая пероксидаза (ПО). В листьях растений повышается активность толь-
ко ПО, но при этом активизируется синтез ключевого неферментативного ком-
понента АОC – глутатиона (GSH). Этому же способствует поддержание высокой 
концентрации каротиноидов, являющихся еще одним неферментативным антиок-
сидантом. На основании анализа полученных результатов сделан вывод о том, что 
в корнях растений, где обнаружена более высокая концентрация металла, детокси-
кация активных форм кислорода обеспечивается главным образом за счет увели-
чения активности антиоксидантных ферментов, тогда как в листьях основная роль 
в предотвращении окислительного стресса, возникающего под влиянием кадмия, 
принадлежит неферментативным низкомолекулярным соединениям, в частности 
GSH и каротиноидам.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Elytrigia repens (L.) Nevski; кадмий; антиоксидантные фер-
менты; неферментативные антиоксиданты.

N. m. Kaznina, yu. V. batova, A. F. Titov, G. F. Laidinen. rOLe OF 
ANTIOXIDANT sysTem cOmpONeNTs IN ADApTATION OF ELYTRIGIA 
REPENS (L.) ‘NeVsKI’ TO cADmIum

The tolerance of Elytrigia repens (L.) ‘Nevski’ to cadmium and the role of individual com-
ponents of the antioxidant system (AOS) in the plants’ adaptation to elevated metal con-
centrations in the root layer were studied in a greenhouse experiment. Couch grass is 
highly resistant to cadmium and can for a long time (40 days) successfully grow in the 
presence of this metal at a 40 mg/kg concentration in the substrate while maintaining 
a high level of photosynthesis and water regime. It follows from these data that the high 
resistance of E. repens to cadmium, along with other protective mechanisms, is ensured 
by effective operation of the AOS. In particular, the activity of antioxidant enzymes such 
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введение

Известно, что концентрация молекуляр-
ного кислорода в клетках растений гораздо 
выше, чем у других эукариот, что в значитель-
ной степени связано с процессом фотосинтеза 
[Гарифзянов и др., 2011]. При этом пример-
но 1 % имеющегося в клетках кислорода, по 
оценкам исследователей, преобразуется в его 
активные формы [Smirnoff, 2000]. Основными 
генераторами активных форм кислорода (АФК) 
являются хлоропласты и митохондрии, а также 
пероксисомы, содержащие большое количест-
во ферментов, катализирующих окислительно-
восстановительные реакции [Apel, Hirt, 2004; 
Mhamdi et al., 2010; Креславский и др., 2012]. 
В небольших количествах АФК образуются 
в ходе многих метаболических процессов, но 
в норме они быстро инактивируются благодаря 
работе АОС. При действии же неблагоприятных 
факторов образование АФК значительно уси-
ливается, вызывая у растений окислительный 
стресс [Finkel, Holbrook, 2000; Колупаев, 2007; 
Djebali et al., 2008; Paradiso et al., 2008]. Одним 
из таких факторов является кадмий – высоко-
токсичный тяжелый металл, способный оказы-
вать сильное негативное воздействие на со-
стояние клеточных мембран и на активность от-
дельных компонентов АОС. При этом считается, 
что металлоустойчивые виды (сорта, генотипы) 
благодаря эффективной работе АОС способны 
лучше сохранять целостность мембран в усло-
виях высоких концентраций этого металла, чем 
менее устойчивые. Так, более высокая актив-
ность антиоксидантных ферментов была обна-
ружена у устойчивых к кадмию генотипов яч-
меня [Wu et al., 2003] и сортов пшеницы [Khan 
et al., 2007], а у устойчивого к этому металлу 
сорта сафлора красильного помимо активности 
ферментов заметно увеличивалось и содержа-
ние восстановленного глутатиона [Namdjoyan 
et al., 2011]. Что касается дикорастущих зла-
ков, то такого рода данных в литературе пока 

относительно немного. Хотя подобные иссле-
дования имеют не только важное теоретичес-
кое значение, связанное с углублением знаний 
о клеточных механизмах металлоустойчивости 
растений, но и большую практическую значи-
мость в плане выявления наиболее устойчивых 
из них для возможного использования в фито-
ремедиации почв, загрязненных тяжелыми ме-
таллами. Определенный интерес с этой точки 
зрения представляет Elytrigia repens (L.) Nevski 
(пырей ползучий) – многолетний корневищ-
ный злак, который, как обнаружено, способен 
произрастать на территориях с довольно вы-
соким уровнем техногенного загрязнения почв 
[Елистратова, 2008; Батова и др., 2015].

Исходя из вышеизложенного, задачей на-
стоящего исследования явилось изучение 
устойчивости Elytrigia repens к кадмию и выяв-
ление роли ряда отдельных компонентов АОС 
в адаптации растений к повышенным концент-
рациям металла в корнеобитаемой среде.

материалы и методы

Исследования выполнены на научном обо-
рудовании Центра коллективного пользования 
ИБ КарНЦ РАН «Комплексные фундаменталь-
ные и прикладные исследования особенностей 
функционирования живых систем в услови-
ях Севера».

Растения E. repens выращивали в услови-
ях вегетационного опыта с использованием 
песчаного субстрата. Кадмий в концентрации 
40 мг/кг субстрата в виде сернокислой соли 
вносили в субстрат перед посевом семян. 
Полив осуществляли модифицированным пи-
тательным раствором Кнопа. На 40-е сут по-
сле посева (фаза кущения) в корнях и побегах 
растений определяли концентрацию металла, 
интенсивность перекисного окисления липи-
дов (ПОЛ) (по содержанию малонового ди-
альдегида, МДА), активность антиоксидант-
ных ферментов: супероксиддисмутазы (СОД; 

as superoxide dismutase (SOD), catalase (CAT) and peroxidase (PO) in roots is signifi-
cantly promoted in the presence of the metal. In leaves, only PO activity is promoted, but 
at the same time the synthesis of the AOS key non-enzymatic component, glutathione 
(GSH), becomes more active. Another contributing factor is the maintenance of a high 
concentration of carotenoids, which represent another group of non-enzymatic antioxi-
dants. Based on the analysis of the results it was concluded that detoxification of reactive 
oxygen species in the plants’ roots, where a higher concentration of the metal was found, 
was mainly facilitated by enhanced activity of antioxidant enzymes, whereas in leaves the 
principal role in the prevention of oxidative stress under cadmium impact belonged to 
non-enzymatic low molecular weight compounds, in particular GSH and carotenoids.

K e y w o r d s: Elytrigia repens (L.) ‘Nevski’; cadmium; antioxidant enzymes; non-enzy-
matic antioxidants.
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КФ 1.15.1.1), каталазы (КАТ; КФ 1.11.1.6) 
и пероксидазы (ПО; КФ 1.11.1.7), а также ко-
личество восстановленного глутатиона (GSН) 
и концентрацию каротиноидов в листьях. Об 
устойчивости растений к кадмию судили по из-
менению (по отношению к контролю) биомассы 
корня и побега, эффективности работы ФС II, 
интенсивности фотосинтеза и транспирации, 
оводненности тканей.

Содержание кадмия в органах растений 
измеряли методом инверсионной вольтампе-
рометрии на полярографе ABC-1.1 («Вольта», 
Россия). Разложение растительных образцов 
осуществляли в смеси HNO3 и H2O2 в соотно-
шении 4:1 с использованием микроволновой 
системы пробоподготовки МС-6 («Вольта», 
Россия). Показатели эффективности рабо-
ты ФС II – потенциальный (Fv/Fm) и реаль-
ный (Yield) фотохимический квантовый выход 
ФС II – изучали на флуориметре MINI-PAM 
(Walz, Германия), интенсивность фотосинте-
за и транспирации оценивали с помощью ус-
тановки для исследования СО2-газообмена 
и водяных паров HСM-1000 (Walz, Германия). 
Оводненность тканей анализировали весовым 
методом, высушивая растительные образцы 
в термостате до постоянного веса при тем-
пературе 105 °С. Содержание МДА и актив-
ность антиоксидантных ферментов исследо-
вали с помощью спектрофотометра СФ-2000 
(«Спектр», Россия). Для определения коли-
чества МДА брали реакционную среду, содер-
жащую 0,25%-й раствор тиобарбитуровой кис-
лоты в 10%-й трихлоруксусной кислоте [Heat, 
Packer, 1968]. Общую активность СОД оцени-
вали по способности фермента ингибировать 
фотохимическое восстановление тетразолия 
нитросинего согласно методике [Beauchamp, 
Fridovich, 1971], активность ПО – по методике 
[Maehly, Chance, 1954], используя в качестве 
субстрата гваякол, активность КАТ – по мето-
дике [Aebi, 1984]. Содержание GSH измеря-
ли методом высокоэффективной жидкостной 

хроматографии на жидкостном хроматографе 
«Стайер» («Аквилон», Россия) согласно ме-
тодике Снеллер с соавт. [Sneller et al., 2000] 
по стандарту GSH (Sigma). Расчет площадей 
пиков осуществляли с помощью компьютер-
ной программы МультиХром (Версия 1,5Х). 
Концентрацию каротиноидов в листьях расте-
ний определяли с помощью спектрофотомет-
ра СФ-2000 («Спектр», Россия), экстрагируя 
80%-м ацетоном [Шлык, 1971].

Опыт повторяли дважды. Биологическая по-
вторность в пределах каждого варианта опыта 
варьировала для разных показателей от 6 до 
20 растений. Аналитическая повторность при 
проведении химических анализов 3–5-крат-
ная. В таблицах и на рисунках приведены 
средние значения и их стандартные ошибки. 
Достоверность различий оценивали на основа-
нии t-критерия Стьюдента. В работе обсужда-
ются величины, достоверные при p ≤ 0,05.

результаты и обсуждение

Анализ содержания кадмия в органах 
растений E. repens выявил заметное увели-
чение концентрации металла в корнях (до 
116,2 ± 5,0 мкг/г сухой массы) и побегах (до 
4,5 ± 0,6 мкг/г сухой массы) опытных расте-
ний по сравнению с контрольными, где его 
содержание было небольшим и составляло 
0,2 и 0,03 мкг/г сухой массы соответственно.

Известно, что повышение содержания кад-
мия в растениях приводит к ингибированию 
физиологических процессов, при этом степень 
ингибирования в значительной степени зави-
сит от металлоустойчивости вида. В наших ис-
следованиях у E. repens в присутствии кадмия 
заметно снижалась биомасса корней (почти на 
60 % по отношению к контролю) и в меньшей 
степени (на 20 %) – биомасса побега (табл. 1). 
Данный эффект является типичным для видов-
исключателей, к которым относится пырей, по-
скольку у них именно в корнях задерживается 

Таблица 1. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на некоторые показатели роста, фотосинтетической 
активности и водного режима у растений Elytrigia repens

Показатель Контроль Опыт
Сухая биомасса корня, мг  71,8 ± 11,9  30,5 ± 4,5*
Сухая биомасса побега, мг 109,4 ± 13,3  88,2 ± 7,3*
Интенсивность фотосинтеза, мкмоль/ (м2·с)  28,8 ± 1,2  30,9 ± 0,8
Fv/Fm 0,748 ± 0,011 0,742 ± 0,008
Yield 0,525 ± 0,017 0,530 ± 0,018
Интенсивность транспирации, ммоль/ (м2·с)  1,66 ± 0,13  2,00 ± 0,26
Оводненность тканей корня, %  85,3 ± 1,3  85,2 ± 1,4
Оводненность тканей побега, %  76,6 ± 0,8  77,6 ± 0,5

Примечание. *Здесь и в табл. 2 различия с контролем достоверны при p ≤ 0,05.
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и инактивируется бóльшая часть поступивших 
в растение токсичных ионов, что считается 
важным механизмом их металлоустойчивости 
[Серегин, Иванов, 2001; Liu et al., 2008; Титов 
и др., 2014].

В отличие от показателей роста, парамет-
ры, характеризующие эффективность работы 
ФС II, а также скорость фотосинтеза у опытных 
растений, сохранялись на уровне контрольных, 
интенсивность же транспирации даже несколь-
ко увеличивалась. Полагают, что повышение 
скорости транспирации при замедлении роста 
корня в неблагоприятных условиях среды мо-
жет быть связано с увеличением гидравличес-
кой проводимости корней и является защит-
но-приспособительной реакцией растений, 
направленной на поддержание необходимой 
оводненности тканей [Кудоярова и др., 2001], 
как это было зафиксировано в нашем иссле-
довании. В целом на основании полученных 
результатов можно сделать вывод о высокой 
устойчивости E. repens к кадмию.

Как известно, устойчивость растений 
к неблагоприятным факторам среды во мно-
гом определяется устойчивостью их клеточ-
ных мембран [Чиркова, 1997]. Судя по лите-
ратурным данным, кадмий способен вызывать 
у растений нарушение структуры плазмалем-
мы и внутренних мембран клетки, приводящее 
к снижению их проницаемости. Это, с одной 
стороны, связано с взаимодействием ионов 
металла с SH-группами мембранных белков, 
вызывающим изменение их свойств, а с другой 
стороны – со способностью кадмия опосредо-
ванно влиять на генерацию избыточных коли-
честв АФК вследствие нарушения структуры 
хлоропластов и митохондрий [Romero-Puertas 
et al., 2002; Paradiso et al., 2008]. Резкое воз-
растание АФК в клетке вызывает у растений 
окислительный стресс, одним из следствий 
которого является усиление ПОЛ клеточных 
мембран, что было обнаружено у целого ряда 
видов растений под влиянием кадмия [Dixit 
et al., 2001; Guo et al., 2004; Nouairi et al., 2009; 
Amirjani, 2012 и др.]. Вместе с тем имеются дан-
ные и о снижении интенсивности ПОЛ в присут-
ствии высоких концентраций металла, но это 
касается в основном опытов с длительными 
экспозициями [Daud et al., 2014; Januškaitienė, 
Klepeckas, 2015]. Предполагают, что сниже-
ние интенсивности ПОЛ в этом случае может 
быть связано с уменьшением количества АФК 
благодаря активной работе АОС и являться 
показателем восстановления структуры мем-
бран. В наших исследованиях у E. repens спус-
тя 40 сут воздействия кадмия в корнях и по-
бегах также отмечено некоторое уменьшение 

содержания МДА у опытных растений по срав-
нению с контрольными, что, по-видимому, сви-
детельствует о сохранении целостности кле-
точных мембран и, как следствие, об успешной 
адаптации растений к металлу (рис. 1).

Ключевыми антиоксидантными ферментами 
в клетках являются СОД, КАТ и ПО. При этом 
СОД обеспечивает «первую линию» защиты 
клеток от АФК, катализируя реакцию дисму-
тации супероксид-радикала в различных ком-
партментах клетки. Образовавшаяся в резуль-
тате восстановления супероксида перекись 
водорода, молекула которой также относится 
к АФК, в свою очередь, нейтрализуется с помо-
щью КАТ и ПО [Asada, 1994; Полесская, 2007]. 
Из литературы известно, что растения, устой-
чивые к различным неблагоприятным факторам 
среды, характеризуются более высокой актив-
ностью антиоксидантных ферментов по срав-
нению с неустойчивыми [Babithaa et al., 2002; 
Mittova et al., 2003; Wu et al., 2003]. В наших 
опытах в корнях растений E. repens в присут-
ствии кадмия также наблюдалось повышение 
активности всех изученных антиоксидантных 
ферментов (табл. 2). Причем активность СОД 
и КАТ оказалась почти в 3 раза, а ПО – в 2 раза 
выше, чем у растений контрольного варианта. 
В листьях же увеличивалась активность только 
ПО (в 3,6 раза по отношению к контролю).

Обнаруженное нами значительное увеличе-
ние активности СОД в корнях E. repens, где кон-
центрация кадмия гораздо выше, чем в листьях, 
очевидно, обеспечивает защиту клеток от воз-
растания количества супероксид-радикалов. 
Усиление при этом активности КАТ и ПО, в свою 
очередь, позволяет снижать содержание обра-
зовавшихся молекул перекиси водорода. Такое 
согласованное повышение активности всех 

Рис. 1. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на со-
держание МДА в корнях и листьях растений Elytrigia 
repens: 1 – контроль; 2 – опыт
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трех антиоксидантных ферментов можно рас-
сматривать как важный элемент защиты клеток 
от избытка АФК, обеспечивающий успешную 
адаптацию и выживание растений в условиях 
повышенного содержания кадмия в корнеоби-
таемой среде.

Низкий уровень СОД и КАТ в листьях опыт-
ных растений говорит о том, что усиления окис-
лительных процессов в их клетках в присут-
ствии кадмия не происходит. Возрастание же 
активности ПО скорее связано с какими-то дру-
гими функциями, которые этот фермент выпол-
няет в клетке, в том числе в условиях действия 
стресс-факторов, а также, возможно, с ее вы-
сокой чувствительностью к тяжелым металлам, 
вследствие чего активность ПО увеличивается 
даже при относительно невысоких их концент-
рациях [Mac Farlane, Burchett, 2001].

Помимо антиоксидантных ферментов в уст-
ранении избыточных количеств АФК принима-
ют участие и неферментативные низкомоле-
кулярные соединения, среди которых важную 
роль играет GSH. Его антиоксидантные свойст-
ва определяются как непосредственным взаи-
модействием с АФК и обменными реакциями 
с соединениями с дисульфидными связями, так 
и функционированием ряда ферментов аскор-
бат-глутатионового цикла, связанного с ней-
трализацией перекиси водорода [Толпыгина, 
2012; Колупаев, Ястреб, 2015]. Поэтому под-
держание высокого уровня GSH, а также опти-
мального соотношения его восстановленной 
и окисленной (GSSG) форм необходимо для 
нормального метаболизма клетки [Vanacker 
et al., 2000; Szalai et al., 2009]. В присутствии 
кадмия опасность изменения соотношения 
GSH/GSSG особенно высока из-за расходо-
вания молекул GSH на синтез фитохелатинов, 
что может приводить к целому ряду негативных 
последствий, связанных с изменением окис-
лительно-восстановительного баланса клетки 
[Zhu et al., 1999; Cobbett, Goldsbrough, 2002; 
Pietrini et al., 2003; Noctor et al., 2011]. В нашем 
исследовании содержание GSH у растений 
E. repens в присутствии кадмия сохранялось на 
уровне контрольного варианта (рис. 2).

Учитывая, что при этом значительно возрас-
тает концентрация фитохелатинов, как было 

показано нами ранее [Казнина и др., 2014], 
можно говорить о запуске в этих условиях 
в растениях синтеза GSH. Гораздо более вы-
сокая концентрация GSH в листьях по сравне-
нию с корнями объясняется тем, что основной 
пул глутатиона и ферментов его синтеза со-
средоточен в хлоропластах [Heiss et al., 2003; 
Колупаев, Ястреб, 2015].

К неферментативным антиоксидантам от-
носятся и каротиноиды. Они являются наи-
более эффективными молекулами для устра-
нения синглетного кислорода и наряду с α- 
и γ-токоферолом непосредственно участвуют 
в его тушении, а также останавливают реакции, 
протекающие по свободнорадикальному ме-
ханизму, в частности реакции ПОЛ [Мерзляк, 
1989; Красновский, 2004]. Показано, что кад-
мий отрицательно влияет на содержание ка-
ротиноидов у растений, что связано с ингиби-
рованием биосинтеза пигментов [Chen et al., 
2011]. Однако, как было обнаружено в опытах 
с разными по устойчивости к металлу сорта-
ми бобов и риса, у более металлоустойчивых 
сортов уменьшение содержания каротинои-
дов выражено в гораздо меньшей степени, чем 
у менее устойчивых [Wahid et al., 2008; Cai et al., 
2010]. В нашем эксперименте содержание ка-
ротиноидов в листьях E. repens в присутствии 
кадмия сохранялось на уровне контроля, что, 
очевидно, также способствовало лучшей адап-
тации растений к этому металлу.

Рис. 2. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на со-
держание GSH в корнях и листьях растений Elytrigia 
repens: 1 – контроль; 2 – опыт

Таблица 2. Влияние кадмия (40 мг/кг субстрата) на активность антиоксидантных ферментов в корнях 
и листьях растений Elytrigia repens

Фермент
Корень Лист

контроль опыт контроль опыт
СОД, у. е. активности/мг белка·мин  4,2 ± 2,1 12,3 ± 1,1*  2,0 ± 1,2  1,7 ± 0,3
КАТ, мкмоль/мг белка·мин 18,1 ± 0,9 47,4 ± 1,3* 21,1 ± 2,4 24,0 ± 1,7
ПО, мкмоль/мг белка·мин 12,7 ± 0,4 25,5 ± 2,5* 1,19 ± 0,03 4,33 ± 0,48*
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заключение

Проведенное исследование показало, что 
растения Elytrigia repens способны в течение 
длительного времени успешно расти в услови-
ях повышенной концентрации кадмия (40 мг/кг 
субстрата) в корнеобитаемой среде, сохраняя 
при этом высокий уровень фотосинтеза и вод-
ного режима. Анализ полученных результатов 
позволяет говорить, что важную роль в устой-
чивости растений этого вида к кадмию играют 
антиоксидантные ферменты и неферментатив-
ные компоненты АОС. При этом в зависимости 
от органа растений и, соответственно, концен-
трации металла в его клетках активность раз-
ных компонентов АОС неодинакова. В корнях, 
где накапливается основное количество погло-
щенного растением кадмия, детоксикация АФК 
обеспечивается главным образом за счет увели-
чения активности антиоксидантных ферментов, 
в частности СОД, КАТ и ПО. В отличие от корней, 
в листьях растений основная роль в предотвра-
щении окислительного стресса, возникающего 
под влиянием данного металла, принадлежит 
неферментативным низкомолекулярным соеди-
нениям, таким как GSH и каротиноиды.

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