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реаКциЯ расТений ПШеницы на КомБинироВанное 
дейсТВие ниЗКой ТемПераТуры и КадмиЯ

Ю. В. Венжик, а. Ф. Титов, В. В. Таланова
Институт биологии Карельского научного центра РАН, Петрозаводск

Изучали реакцию растений пшеницы (Triticum aestivum L.) на комбинирован-
ное (последовательное) действие холода (4 °С) и сульфата кадмия (100 мкМ). 
Предобработка проростков в течение 1 сут кадмием вызывала повышение их холо-
доустойчивости, в дальнейшем при температуре 4 °С она продолжала нарастать, 
достигая максимума через 1–2 сут, но к концу опыта (7 сут) несколько снижалась. 
Вместе с тем кадмий не препятствовал накоплению сырой и сухой биомассы побе-
гов при последующем действии на проростки температуры 4 °С, хотя отрицательно 
сказывался на суммарном содержании хлорофиллов в листьях. Суточная предоб-
работка проростков холодом также вызывала повышение их холодоустойчивости, 
которая сохранялась при последующем действии кадмия в течение нескольких 
суток, но через 6–7 сут заметно снижалась. Кроме того, предобработка холодом 
уменьшала накопление сырой и сухой биомассы побегов пшеницы, а также сум-
марное содержание хлорофиллов в листьях при последующем продолжительном 
действии кадмия. Сделан вывод о том, что реакция растений пшеницы на длитель-
ное воздействие (7 сут) низкой положительной температуры или кадмия заметно 
изменяется, если ему предшествует даже непродолжительное (1 сут) воздействие 
другого стресс-фактора. В частности, воздействие кадмия, предшествующее дей-
ствию холода, приводило к частичному «сбою» программы холодовой адаптации, 
в результате чего устойчивость растений не достигала уровня, характерного для 
холодового закаливания при температуре 4 °С, а предобработка растений холо-
дом, в свою очередь, усиливала негативные эффекты кадмия на холодоустойчи-
вость, накопление биомассы и содержание фотосинтетических пигментов в листь-
ях пшеницы.

К л ю ч е в ы е  с л о в а: Triticum aestivum L.; низкая положительная температура; 
кадмий; предобработка; холодоустойчивость; накопление биомассы; фотосинте-
тические пигменты.

Yu. V. Venzhik, A. F. Titov, V. V. Talanova. RESPONSE OF WHEAT 
PLANTS TO THE COMBINED IMPACT OF LOW TEMPERATURE AND 
CADMIUM

The response of wheat plants (Triticum aestivum L.) to a combined (consecutive) impact 
of low temperature (4 °С) and cadmium sulphate (100 µM) was investigated. Pretreatment 
of the seedlings with cadmium for 1 day caused an increase in cold tolerance, which con-
tinued during the following exposure to the 4 °С temperature, reaching a maximum after 
1–2 days, but decreasing somewhat in the end of the experiment (7 d). At the same time 
cadmium did not prevent the accumulation of fresh and dry biomass of the shoots at sub-
sequent exposure of the seedlings to 4 °С temperature, although it negatively affected 
the total chlorophyll content in the leaves. Pretreatment of the seedlings by chilling during 
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Введение

В естественных условиях растения на протя-
жении всей жизни многократно подвергаются 
воздействию тех или иных стресс-факторов или 
их комбинированному (последовательному или 
одновременному) действию. Поэтому в ходе 
эволюции растения выработали целый спектр 
защитно-приспособительных реакций и меха-
низмов, которые позволяют им выживать в са-
мых различных неблагоприятных условиях. Как 
показывает анализ литературы, многие из этих 
механизмов, возможно, большая часть, носят 
неспецифический (общий) характер [Чиркова, 
2002; Кузнецов, Дмитриева, 2006; Титов и др., 
2006]. Благодаря своей универсальности такие 
механизмы оказываются весьма эффектив-
ными, особенно в тех случаях, когда растения 
подвергаются одновременному воздействию 
не одного, а двух или более стресс-факторов, 
причем разной природы. В условиях Севера та-
кими стресс-факторами могут, например, быть 
низкая температура (фактор физической при-
роды) и тяжелые металлы (фактор химической 
природы). В подобных случаях можно ожидать, 
что реакция растений на их комбинированное 
воздействие может отличаться от того, как 
они реагируют на каждый из стресс-факто-
ров в отдельности. Имеющиеся в литературе 
данные подтверждают это [Zhao et al., 2009; 
Pourghasemian et al., 2013; Репкина и др., 2014; 
Sergeant et al., 2014; Венжик и др., 2015а], но 
явно недостаточны для более широких обоб-
щений. Таким образом, нами предпринято 
исследование реакции растений пшеницы на 
комбинированное действие низкой температу-
ры и кадмия, который является одним из наи-
более распространенных и токсичных тяжелых 
металлов. При этом нас интересовало, как из-
меняется реакция растений на продолжитель-
ное действие каждого из факторов, если ему 

предшествовало непродолжительное воздей-
ствие другого.

материалы и методы

Опыты проводили с проростками озимой 
пшеницы (Triticum aestivum L.) сорта Москов-
ская 39, выращенными в рулонах фильтро-
вальной бумаги на питательном растворе с до-
бавлением микроэлементов в камере искус-
ственного климата при температуре воздуха 
22 °С, его относительной влажности 60–70 %, 
освещенности 10 клк, фотопериоде 14 ч. По до-
стижении недельного возраста проростки под-
вергали комбинированному воздействию низ-
кой температуры и кадмия по схеме:
1) Cd→4°С – предобработка сульфатом кадмия 

(100 мкМ) в течение 1 сут, затем воздействие 
температуры 4 °С в течение 7 сут (без кадмия);

2) 4°С→Cd – предобработка холодом (4 °С) 
в течение 1 сут, затем воздействие сульфата 
кадмия (100 мкМ) в течение 7 сут.
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 последо-
вательном изменении температур с интерва-
лом 0,4 °С [Балагурова и др., 1982]. Жизнеспо-
собность клеток определяли с помощью све-
тового микроскопа Микмед-2 (ЛОМО, Россия) 
с объективом 40× по деструкции хлоропластов 
и коагуляции цитоплазмы.

Рост растений оценивали по накоплению сы-
рой и сухой биомассы в соответствии со стан-
дартной методикой [Рогожин, Рогожина, 2013]. 
Содержание хлорофиллов измеряли с помо-
щью спектрофотометра СФ-2000 («Спектр», 
Россия) в спиртовой вытяжке [Lichtenthaler, 
Wellburn, 1983].

1 day also caused an increase in their cold tolerance, which persisted for a few days at 
subsequent exposure to cadmium, but decreased significantly in 6–7 days. Moreover, 
the chilling pretreatment decreased the accumulation of fresh and dry biomass of wheat 
shoots as well as the total chlorophyll content in the leaves at the subsequent prolonged 
cadmium impact. It was concluded that the response of wheat plants to a prolonged im-
pact (7 d) of a low non-freezing temperature or cadmium changed significantly if pre-
ceded even by a short-term (1 d) treatment with the other stress factor. In particular, 
exposure to cadmium before chilling partially ‘disrupted’ the programme of cold adapta-
tion, wherefore the plants’ resistance did not reach the level typical for cold hardening 
at a temperature of 4 °С, and cold pretreatment of the plants, in turn, aggravated the 
negative effects of cadmium on cold tolerance, biomass accumulation and the content of 
photosynthetic pigments in wheat leaves.

K e y w o r d s: Triticum aestivum L.; low non-freezing temperature; cadmium; pretreat-
ment; cold tolerance; accumulation of biomass; photosynthetic pigments.
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Биологическая повторность в пределах од-
ного варианта каждого отдельного опыта варь-
ировала в зависимости от анализируемого по-
казателя от 3 до 6. Каждый опыт повторяли не 
менее 3 раз. В таблицах и на графиках приве-
дены средние арифметические значения и их 
стандартные ошибки. В статье обсуждаются 
величины, достоверные при р ≤ 0,05.

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».

результаты

Комбинированное действие Cd→4°С. Уста-
новлено, что суточная предобработка пророст-

ков пшеницы сульфатом кадмия (100 мкМ) вы-
зывает достоверный прирост холодоустойчи-
вости клеток листьев (рис. 1). В дальнейшем, 
при переносе растений в условия действия 
температуры 4 °С устойчивость продолжала 
быстро нарастать в течение суток, следующие 
двое суток она оставалась на достигнутом уро-
вне, а затем постепенно снижалась (рис. 1).

Кроме того, в присутствии кадмия происходи-
ло активное накопление сырой биомассы побе-
гов пшеницы, однако при переносе проростков 
в условия действия температуры 4 °С этот про-
цесс тормозился и в дальнейшем возобновлялся 
только к 7-м суткам опыта (рис. 2, А). Отметим, 
что при комбинированном действии кадмия и хо-
лода зафиксировано активное накопление сухой 
биомассы побегов пшеницы (рис. 2, Б), и поэто-
му отношение сухой биомассы побегов к сырой 
к концу опыта заметно возрастало (табл. 1).

Рис. 1. Влияние суточной предобработки кадмием на холодоустойчивость 
клеток листьев проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию 
температуры 4 °С (Cd→4°С). Здесь и на рис. 2, 3: И – исходный уровень, Cd – 
предобработка кадмием (100 мкМ) в течение 1 сут

Рис. 2. Влияние суточной предобработки кадмием на накопление сырой (А) и сухой (Б) биомассы побегов 
проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию температуры 4 °С (Cd→4°С)
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Укажем также, что суммарное содержание 
хлорофиллов в листьях после предобработки 
растений кадмием несколько увеличивалось 
и затем в течение первых суток действия тем-
пературы 4 °С этот процесс продолжался, но 

уже через 2 сут отмечено значительное сниже-
ние данного показателя (рис. 3).

Комбинированное действие 4°С→Cd. Пока-
зано, что суточная предобработка проростков 
пшеницы холодом (4 °С) вызывала заметное 

Рис. 3. Влияние суточной предобработки кадмием на суммарное со-
держание хлорофиллов в листьях проростков пшеницы, подвергнутых 
недельному воздействию температуры 4 °С (Cd→4°С)

Таблица 1. Влияние комбинированного действия низкой температуры и кадмия на отношение сухой и сырой 
биомассы побегов проростков пшеницы

Вариант опыта
Сухая/сырая биомасса побега

Исходный 
уровень

Предобра-
ботка*

Экспозиция, ч
24 48 72 144 168

Cd→4°С 0,11 0,11 0,13 0,14 0,15 0,17 0,17

4°С→Cd 0,11 0,13 0,11 0,12 0,11 0,12 0,12

Примечание. *Предобработка растений кадмием или холодом (4 °С) в течение 1 сут.

Рис. 4. Влияние суточной предобработки холодом на холодоустойчи-
вость клеток листьев проростков пшеницы, подвергнутых недельному 
воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd). Здесь и на рис. 5, 6: И – ис-
ходный уровень; 4 °С – предобработка холодом (4°С) в течение 1 сут
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увеличение их холодоустойчивости, которая 
при последующем действии кадмия (100 мкМ) 
в течение 3 сут оставалась постоянной, а к кон-
цу опыта снижалась до уровня, близкого к ис-
ходному (рис. 4).

Накопление сырой биомассы побегов пол-
ностью тормозилось во время предобработ-
ки холодом, но в дальнейшем при переносе 
растений в условия действия кадмия оно во-
зобновлялось (рис. 5, А). При этом сухая био-
масса побегов увеличивалась в течение всего 
опыта (рис. 5, Б), и поэтому отношение сухая/
сырая биомасса существенно не изменялось 
(табл. 1).

Содержание хлорофиллов в листьях пше-
ницы под влиянием предобработки холодом 
несколько увеличилось, а после переноса рас-
тений в условия действия кадмия продолжа-
ло повышаться еще в течение суток, но уже на 
2-е сут опыта резко уменьшалось и к 6–7-м сут 
было намного ниже исходного уровня (рис. 6). 

Снижение содержания фотосинтетических 
пигментов сопровождалось появлением при-
знаков хлороза – примерно на 4–7-е сут опыта 
листья пшеницы желтели и скручивались.

обсуждение

В результате проведенного исследова-
ния установлено, что суточная предобработ-
ка проростков пшеницы кадмием вызывает 
увеличение холодоустойчивости их листьев, 
а дальнейшее воздействие на растения холода 
(4 °С) стимулирует ее последующий рост. Эти 
данные хорошо корреспондируются с пред-
ставлениями о кросс-адаптации растений и об 
участии не только специфических, но и общих 
(неспецифических) адаптивных реакций в фор-
мировании повышенной холодоустойчивос-
ти [Кузнецов, Дмитриева, 2006; Титов и др., 
2006]. По всей видимости, увеличение холодо-
устойчивости пшеницы под влиянием кадмия 

Рис. 6. Влияние суточной предобработки холодом на суммарное содер-
жание хлорофиллов в листьях проростков пшеницы, подвергнутых дли-
тельному воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd)

Рис. 5. Влияние суточной предобработки холодом на накопление сырой (А) и сухой (Б) биомассы побегов 
проростков пшеницы, подвергнутых недельному воздействию кадмия (100 мкМ) (4°С→Cd)
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происходит вследствие индукции у растений 
ряда общих (неспецифических) адаптацион-
ных изменений, в то время как формирова-
ние повышенной холодоустойчивости в про-
цессе длительного воздействия температуры 
4 °С, которая является для пшеницы закали-
вающей, включает в себя не только общие, но 
и более специфические адаптационные из-
менения. Однако важно отметить, что макси-
мальный прирост холодоустойчивости в случае 
комбинированного действия кадмия и темпе-
ратуры 4 °С не достигал значений, зафикси-
рованных в процессе холодового закаливания 
без предобработки кадмием (табл. 2). Более 
того, на 4-е сут опыта при комбинированном 
действии этих факторов холодоустойчивость 
пшеницы начинала снижаться. Можно пред-
положить, что кадмий, который успевает пос-
тупить в листья пшеницы в течение суток при 
нахождении растений в обычной температуре 
[Репкина и др., 2015], в дальнейшем оказывает 
на проростки токсическое действие, что приво-
дит к частичному «сбою» программы холодовой  
адаптации.

Важно, что обнаруженное в наших опытах 
увеличение холодоустойчивости пшеницы со-
провождалось изменениями ряда других фи-
зиологических показателей, причем направ-
ленность некоторых из них определялась глав-
ным образом действием низкой температуры 
(табл. 2). Например, рост проростков пшеницы, 
судя по накоплению сырой биомассы побегов, 
был ингибирован и частично восстанавливался 
только к концу опыта, так же как и при холодо-
вом закаливании без предобработки кадмием 
[Венжик и др., 2015б]. При этом накопление 
сухой биомассы продолжалось в течение всего 
опыта и при комбинированном действии фак-
торов, и при действии температуры 4 °С без 
предобработки кадмием, поэтому отношение 
сухой биомассы побегов к сырой биомассе 
повышалось. Такого рода реакция вполне ти-
пична для холодостойких растений, выращи-
ваемых в условиях низких температур, и она 
свидетельствует о сохранении баланса между 

ростом и фотосинтезом [Ensminger et al., 2006; 
Климов, 2008], благодаря чему в их клетках 
и тканях происходит накопление резервных 
энергоемких (липидов и углеводов) веществ, 
необходимых для холодовой адаптации [Theo-
charis et al., 2012].

С другой стороны, предобработка пшени-
цы кадмием приводила к заметному снижению 
содержания фотосинтетических пигментов 
(табл. 2). Вероятно, частичный «сбой» програм-
мы холодовой адаптации, зафиксированный 
в наших опытах, может быть связан с негатив-
ным влиянием кадмия на фотосинтетический 
аппарат. Кроме того, учитывая высокую ток-
сичность кадмия [Титов и др., 2014], нельзя 
исключить, что в данном случае он ингибирует 
и какие-то другие процессы, например, синтез 
белков, участвующих в ответе растительного 
организма на холод, или активность некоторых 
ферментов [Bashir et al., 2015].

Результаты другой серии опытов, в которой 
воздействие температуры 4 °С на проростки 
пшеницы предшествовало действию кадмия, 
показали, что холодоустойчивость увеличива-
ется только в процессе предобработки, а при 
последующем действии кадмия остается на 
достигнутом уровне и к концу опыта снижа-
ется. Эти данные свидетельствуют о том, что 
повышение холодоустойчивости под влияни-
ем кадмия является неспецифическим. Оно 
сопровождалось рядом изменений основных 
физиологических показателей, касающихся 
роста и фотосинтетического аппарата расте-
ний (табл. 2). Важно, что такие же изменения 
происходили под влиянием кадмия без холо-
довой предобработки (табл. 2). В обоих случаях 
наблюдалось повышение холодоустойчивости, 
торможение роста растений, снижение содер-
жания фотосинтетических пигментов и появле-
ние признаков хлороза.

Отметим, что снижение темпов роста, на-
копления биомассы и хлороз листьев относят-
ся к основным индикаторам токсического дей-
ствия кадмия на растения [Титов и др., 2007, 
2014; Hasan et al., 2009; Gallego et al., 2012; 

Таблица 2. Количественная оценка изменения некоторых физиологических показателей у проростков 
пшеницы при действии температуры 4 °C, кадмия и их комбинированном действии

Показатель
Вариант опыта

4 °C Cd→4°C Cd 4°C→Cd
Холодоустойчивость 153 112 115 107
Сырая биомасса побегов 112 116 158 149
Сухая биомасса побегов 161 183 196 165
Содержание хлорофиллов, a+b 106 94 93 86

Примечание. Показатели в вариантах опыта 4 °С и Cd (без предобработок) рассчитаны по результатам предыдущих иссле-
дований [Венжик и др., 2015а, б]. Значения показателей приведены на 7-е сут опытов в % от исходного уровня, который 
принят за 100 %.
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Казнина, Титов, 2013]. Замедление роста при 
действии кадмия является следствием его не-
гативного влияния на деление и рост клеток 
[Tran, Popova, 2013], минеральное питание [Ci 
et al., 2010], активность ферментов [Wang et al., 
2014], синтез белков [Hasan et al., 2009]. Хлороз 
листьев обусловлен, с одной стороны, непо-
средственным влиянием кадмия на биосинтез 
и/или деградацию хлорофиллов [Wang et al., 
2014], а с другой стороны, связан с изменения-
ми в ультраструктуре и биохимическом составе 
фотосинтетических мембран [Moradkhani et al., 
2013; Ali et al., 2014], а также со снижением ак-
тивности фотосистемы II, наиболее чувстви-
тельной к действию кадмия [Wang et al., 2014; 
Piršelova et al., 2016; Yughoubian et al., 2016]. 
В наших предыдущих исследованиях было по-
казано, что при совместном действии холода 
и кадмия низкая температура частично ниве-
лирует токсическое действие кадмия, в частно-
сти, на фотосинтетический аппарат растений, 
предотвращая развитие хлороза [Венжик и др., 
2015а]. Результаты опытов по комбинирован-
ному действию этих стресс-факторов наглядно 
демонстрируют, что если воздействие холода 
предшествовало действию кадмия, то в этом 
случае низкая температура не только не оказы-
вала защитного действия, но и усиливала нега-
тивные эффекты кадмия на рост растений и со-
держание фотосинтетических пигментов.

Заключение

Проведенные исследования показали, что 
комбинированное (последовательное) дейст-
вие низкой температуры и кадмия вызывает 
у растений пшеницы целый ряд физиологичес-
ких изменений: увеличение холодоустойчивос-
ти, торможение роста и снижение содержания 
в листьях фотосинтетических пигментов. При 
этом, если обработка кадмием предшество-
вала действию на растения холода, то у них 
сохранялась способность накапливать резерв-
ную биомассу, необходимую для адаптации 
растений, находящихся в условиях длительно-
го охлаждения, хотя и происходил частичный 
«сбой» этого процесса. Если же суточное воз-
действие низкой положительной температу-
ры предшествовало продолжительному (7 сут) 
действию на растения кадмия, то наблюдалось 
усиление его негативных эффектов на рост и на 
пигментный аппарат пшеницы. Следовательно, 
реакция растений пшеницы на продолжитель-
ное действие каждого из этих стресс-факторов 
заметно изменяется, если ему предшествует 
даже относительно непродолжительное воз-
действие другого стресс-фактора.

Финансовое обеспечение исследований 
осуществлялось из средств федерального 
бюджета на выполнение государственного за‑
дания по теме № 0221‑2014‑0032.
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